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Проведено сравнение ультраструктуры ростового края раковин диплоидных и триплоидных устриц
(Crassostrea gigas Thunberg 1793), выращенных до товарного размера на морской ферме у берегов
Крыма. Диплоидные устрицы – осевшие из планктона, триплоидные – получены в питомнике ат-
лантического побережья. При исследовании использован электронный сканирующий микроскоп
SEM Hitachi SU 3500 со встроенным программным обеспечением Oxford Ultin Max 65 для микро-
анализа. Показано, что ростовой край раковин состоит из двух слоев: периостракума и призматиче-
ского слоя. Периостракум диплоидных устриц гладкий, пористый. Периостракум триплоидных
устриц объемный, с продольными складками. Призматический слой как правой, так и левой ство-
рок раковин состоит из призм, окруженных органическими оболочками. В отличие от диплоидных,
у триплоидных устриц грани призм длиннее, кальцитовое заполнение значительно ниже нормы,
а межпризматические органические оболочки прерывистые с включениями карбоната кальция.
Доля органического вещества в раковинах диплоидных устриц достоверно выше, чем в раковинах
триплоидных. Обсуждаются факторы, влияющие на ультраструктуру раковин устриц разной плоид-
ности.

Ключевые слова: ростовой край створки, плоидность, тонкая морфология, химический состав
DOI: 10.31857/S004451342309009X, EDN: REMWAA

Ареал обитания устрицы Crassostrea gigas
(Thunberg 1793) – Охотское, Японское, Жёлтое,
Восточно- и Южно-Китайское моря (Раков,
1987). В 60–70-е годы ХХ в. гигантская устрица
была завезена на Атлантическое побережье Евро-
пы и западное побережье США, где в дальнейшем
стала доминирующим видом, как среди природ-
ных популяций двустворчатых моллюсков, так и в
аквакультуре (Helm, 2004; Troost, 2010; Dauphina
et al., 2013). C. gigas выращивают во многих стра-
нах Европы, Азии, Африки, Австралии и Америки.
Спат устриц собирают на коллекторы в период
максимальной численности личинок в планкто-
не, а также получают при разведении в питомни-
ках. Значительная часть мирового производства
морских моллюсков, особенно в Европе и Амери-
ке, приходится на долю гигантской устрицы, бла-
годаря ее высокому темпу росту и адаптации к
широкому диапазону условий окружающей сре-
ды (Troost, 2010). Начиная с 2010 г., мировое про-
изводство C. gigas увеличилось на 22% и в 2016 г.
достигло около 600 тыс. т (FAO, 2018).

В Чёрное море C. gigas была интродуцирована
в начале 80-х годов ХХ в. взамен исчезающего ви-
да Ostrea edulis (Linnaeus 1758) (Орленко, 2005).
Моллюсков разного размера (преимущественно
спат) доставляли из Японского моря на побере-
жье Чёрного моря. Акклиматизация проводилась
согласно государственной программе, с прохож-
дением моллюсков через карантин с последую-
щим расселением по многим эксперименталь-
ным морским фермам. Устрицы хорошо адапти-
ровались к черноморским условиям, о чем можно
было судить по их темпу роста и выживаемости.

В настоящее время на черноморском побережье
России функционируют три десятка марихозяйств
с применением биотехники полуцикличного вы-
ращивания C. gigas. Для этого спат диплоидных и
триплоидных устриц закупают в питомниках ат-
лантического побережья либо спат диплоидных
устриц, осевший на искусственные субстраты в
морях Дальнего Востока, подращивают в садках в
течение двух лет до товарного размера. За этот пе-

УДК 594.121-147.124:57.01
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риод диплоидные устрицы C. gigas дважды нере-
стятся в природных условиях, т.к. половозрелы-
ми они становятся в первый год жизни (Раков,
1987). В Чёрном море гигантских устриц все чаще
обнаруживают на твердых субстратах дна, кон-
струкциях морских ферм и раковинах других ви-
дов двустворчатых моллюсков (Пиркова и др.,
2020).

Товарная привлекательность устриц зависит
от целостности и прочности раковины, которая
защищает мягкие ткани моллюсков от воздей-
ствий внешних факторов и хищников (Suzuki
et al., 2017). Известно, что раковины устриц со-
стоят из карбоната кальция (CaCO3) двух форм
кристаллизации: кальцита и арагонита. Арагонит
в раковине устриц находится только в месте при-
крепления мускула аддуктора (миостракальный
слой) и в замковом крае раковины (Galtsoff, 1964).
Неорганическая часть раковины гигантских уст-
риц составляет от 95 до 99% их веса (Suzuki et al.,
2017; Song et al., 2019). Органическая часть рако-
вины (матрица) представляет собой смесь бел-
ков, полисахаридов, гликопротеинов, липидов,
пигментов, свободных аминокислот и пепти-
дов, выделяемых тканями моллюска в процессе
скелетогенеза; причем белки являются основны-
ми макромолекулами, контролирующими синтез
биокристаллов (Marin et al., 2012; Mouchi et al.,
2016). Несмотря на то, что органическая матрица
составляет незначительную часть раковины мол-
люска, она является одним из основных компо-
нентов, ответственных за прочность раковины
(Marin et al., 2012).

В формировании раковины участвуют край
мантии и внешний эпителиальный слой всей
мантии. Раковина соприкасается с мантией через
экстрапаллиальную жидкость, которая снабжает
периостракум и кальцинированные слои неорга-
ническими ионами и органическими веществами
(Waller, 1980). Ионы кальция поглощаются из
пищи при фильтрации воды или в результате
пассивной диффузии через все органы. Впослед-
ствии эти ионы переносятся клетками гемолимфы
и могут временно накапливаться в соединитель-
ных тканях мантии или в эпителии мантии (Marin
et al., 2012). В гемолимфе устриц есть две основ-
ные формы амебоидных клеток: агранулоциты и
гранулоциты. Гранулоциты доставляют кристал-
лы CaCO3 к месту образования раковины и участ-
вуют в формировании призматического слоя и
кристаллизации кальция (Song et al., 2019).

Раковина C. gigas, как и у других двустворчатых
моллюсков, имеет многослойное органо-мине-
ральное строение (Marie et al., 2011). Первым
формируется периостракум, который покрывает
внешнюю поверхность раковины и состоит в ос-
новном из органического матрикса. Периостра-
кум секретируется специализированными клет-

ками периостракальной борозды и выделяется в
виде жидкости. Жидкость состоит из нестабиль-
ных растворимых предшественников, которые
богаты тирозином и становятся не растворимыми
при попадании во внеклеточную среду (Marin
et al., 2012). Один из растворимых предшествен-
ников был выделен из периостракума MytiIus
edulis (Lamarck 1819). Это вещество, частично оха-
рактеризованное и описанное как периострацин,
содержит 55% остатков глицина, 10% тирозина и
2.2% ДОФА (3,4-дигидроксифенилаланин) (Waite
et al., 1979). Периостракум обеспечивает первич-
ную матрицу для внеклеточной минерализации
раковины и роста кристаллов; разграничивает и
герметизирует замкнутое пространство между
тканями мантии и самой раковиной (экстрапал-
лиальное пространство) и защищает раковину от
растворения (Marin et al., 2012).

Под периостракумом формируется призмати-
ческий слой. Этот слой состоит из кристаллов
кальцита, окруженных органическим каркасом и
ориентированных перпендикулярно к поверхно-
сти раковины (Suzuki et al., 2017). Высота призм
правой створки C. gigas составляет от 20 до 200 мкм
и ширина – от 5 до 40 мкм. Призмы левой створки
всегда меньше, и их размеры варьируют от 11 до
31 мкм в высоту и 9.5–17.7 мкм в ширину (Marie
et al., 2011). Установлено, что каждая призма, в
свою очередь, состоит из субъединиц (<~200 нм)
и органических макромолекул (Dauphina et al.,
2013). На внутренней части раковин простые
призмы имеют характерную “сотовую” структуру
с органической мембраной, разделяющей карбо-
натные единицы. Толщина органической мем-
браны у большинства видов устриц варьирует от
0.5 до 8 мкм (Kennedy et al., 1969). Описаны два
способа образования межпризматических мем-
бран (Checa et al., 2005). На начальном этапе орга-
низации этих мембран весь внешний эпителий
мантии выделяет органическую жидкость, покры-
вающую всю поверхность. В дальнейшем меж-
призматические мембраны образуются в резуль-
тате выделения секрета особыми эпителиальными
клетками внешнего края мантии. Органические
мембраны затвердевают в результате полимери-
зации. Вскоре после формирования зачаточных
органических полостей в них начинается рост
монокристаллов кальцита, которые выравнива-
ют секретированную поверхность органических
мембран (Checa et al., 2005). Согласно результа-
там многих исследований, отложение минералов
в биологических тканях – это контролируемый
процесс. Среди наиболее активных агентов, кон-
тролирующих биологическую минерализацию,
есть группы кислых белков, богатых аспарагино-
вой кислотой, серином или глицином (Weiner,
Addadi, 1991). Они могут специфически взаимо-
действовать с некоторыми гранями кристалла,
вызывая ориентированное отложение кристаллов
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(nucleation), или внедряться в саму кристалличе-
скую решетку.

Все эти сведения о структуре раковин были
получены при исследовании диплоидных гигант-
ских устриц.

Цель настоящего исследования – сравнение
морфометрических характеристик, ультраструк-
туры ростового края и содержания органического
и неорганического вещества в раковинах устриц
C. gigas диплоидных – черноморского происхож-
дения и триплоидных – с атлантического побе-
режья, выращенных до товарного размера в иден-
тичных условиях на морской ферме Чёрного
моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для работы послужили диплоид-

ные и триплоидные устрицы C. gigas возрастом
2.5 года (высота раковин диплоидных устриц
от 86.76 до 121.06 мм; триплоидных – от 89.04 до
131.20 мм), выращенные в подвесной культуре в
садках на морской ферме (внешний рейд Сева-
стопольской бухты: 44°37′13.4″ N, 33°30′13.6″ E).
Спат диплоидных устриц размерами 10–12 мм
был обнаружен в 2019 г. на раковинах двустворча-
того моллюска анадары (Anadara kagoshimensis
(Tokunaga 1906)), подращиваемой в садках на
ферме. Спат триплоидных устриц размерами око-
ло 12 мм был приобретен в 2019 г. ООО НИО
“Марикультура” в устричном питомнике, распо-
ложенном на атлантическом побережье.

Линейные характеристики устриц (высоту,
длину, ширину) измеряли цифровым штанген-
циркулем (ШЦ-1 “Зубр”, с точностью до 0.01 мм)
согласно методике (Almeida et al., 1998). Ракови-
ны взвешивали на электронных весах AXIS
ANG200C (до 0.0001 г). Рассмотрены особенно-
сти изменения индексов сагиттальной (H/L),
фронтальной (D/L) кривизны и выпуклости
((H + D)/L) раковин (Harding, Mann, 2006). Для
весовых и размерных характеристик устриц при-
водятся средние арифметические значения со
стандартными отклонениями и 95% доверитель-
ные интервалы средних.

Долю органического вещества в правых (верх-
них) и левых (нижних) створках раковин дипло-
идных и триплоидных устриц определяли как
разницу веса до и после сжигания и представили
в процентах от веса створок. Образцы раковин
сжигали в муфельной печи “ТЕМОС-Экспресс”
при 450°С (температура, при которой происходит
разложение органической матрицы) в течение
5 час (по три навески правой и левой створок;
всего 36 навесок) после предварительного меха-
нического измельчения и высушивания в сушиль-
ном шкафу в течение 42 час при 45°С согласно
методике (Soisuwan et al., 2014).

Для изучения ультраструктуры створки рако-
вин тщательно промывали в проточной, затем ди-
стиллированной воде и сушили на воздухе. Де-
тальный ультраструктурный и химический ана-
лиз ростового края (рис. 1) правых и левых
створок диплоидных и триплоидных устриц про-
водили с помощью электронного сканирующего
микроскопа SEM Hitachi SU 3500 со встроенным
программным обеспечением Oxford Ultin Max 65
для микроанализа. Регистрация рентгеновского
излучения от каждой точки в процессе сканиро-
вания позволяет построить изображение, отража-
ющее элементный состав различных участков по-
верхности. Такие изображения называют карта-
ми элементного состава (Pirozzi et al., 2018).

Плоидность определяли индивидуально как
для диплоидных, так и для триплоидных устриц,
анализируя метафазы митоза эпителиальных кле-
ток жабр с удовлетворительным расположением
хромосом с помощью микроскопа “Axioskop 40”
C.ZEISS, фотокамеры “CanonPowerShot A640” и
программного обеспечения “AxiVision Rel. 4.6”.
Фотографии метафаз митоза были обработаны в
Adobe Photoshop (версия 3) при использовании
контраста, оптимизации цвета и фильтра. Посто-
янные препараты готовили согласно методике
(Дарлингтон, Ла Кур, 1980). Для этого кусочки
тканей жабр промывали дистиллированной во-
дой, обрабатывали гипотоническим раствором
(0.03 M лимоннокислого натрия) при температу-
ре 60°С в течение 30 мин и фиксировали в смеси
этилового спирта и уксусной кислоты (3 : 1). Сме-
ну фиксатора проводили дважды: через 30 мин и
2 часа. Для приготовления клеточной суспензии
ткани измельчали в 50% растворе уксусной кис-
лоты; на предметное стекло наносили несколько
капель суспензии; распределяли тонким слоем и
высушивали на воздухе в течение суток. Препара-
ты окрашивали разбавленным раствором Гимзы в
течение 2–4 часов. Затем промывали дистилли-
рованной водой, высушивали и заключали в hy-
dro-matrix.

Значимость различия веса раковин диплоид-
ных и триплоидных устриц и значимость разли-
чия содержания органического вещества в рако-
винах проводили по U-критерию Манна–Уитни
(Гублер, Генкин, 1973):

где: nx и ny – объемы выборок;
nmax – объем выборки, имеющей большую ранго-
вую сумму;
T – бόльшая сумма рангов из выборки x и y.

При этом различия между двумя выборками
считаются значимыми, если Uэмп ≤ U0.05.

Сравнение средних значений доли органиче-
ского вещества в правых створках диплоидных и

+= + −max max
эмп

( 1) ,
2x y

n nU n n T
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триплоидных устриц, а также в левых створках
устриц разной плоидности проводили по t-крите-
рию Стьюдента (для уровня значимости P = 0.05)
(Лакин, 1973).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средние значения высоты (H, мм) раковин ис-
следуемых диплоидных и триплоидных устриц
примерно равны и составляют соответственно
104.05 ± 19.41 (SD = 17.15) и 105.01 ± 25.87 (SD =
= 22.86) мм при более сильном варьировании это-
го признака у триплоидных устриц (табл. 1). Ши-
рина (D, мм) раковин триплоидных устриц боль-
ше (среднее значение 41.24 ± 6.57 мм, SD = 5.81),
чем диплоидных (среднее значение 30.76 ± 2.67 мм,
SD = 2.36). И как следствие – значения морфо-
метрических индексов, а особенно выпуклость
раковин ((H + D)/L) триплоидных устриц боль-
ше, чем диплоидных, что является отличитель-
ным морфологическим признаком триплоидных
устриц с чашевидной раковиной. При сравнении
средних значений весовых параметров левых
створок диплоидных (26.49 ± 8.88 г, SD = 7.85) и
триплоидных (26.17 ± 6.08 г, SD = 7.05) устриц
различия не выявлены (см. табл.1). Однако сред-
ний вес правых створок диплоидных устриц не-
сколько больше (20.16 ± 3.98 г, SD = 3.52), чем

триплоидных (15.05 ± 5.53 г, SD = 4.89). Сравне-
ние веса правых и левых створок диплоидных и
триплоидных устриц по критерию Манна–Уитни
показало, что различия не достоверны и носят
случайный характер: Uэмп = 14 > Uкр 0.05 = 7.

Органическое вещество в правых створках ра-
ковин диплоидных устриц составило: 3.40, 3.17
и 2.99%, у триплоидных – 2.08, 2.01 и 1.87% (табл. 2).
После ранжирования полученных данных по ве-
личине доли органического вещества и подсчета
значения Uэмп установлено, что Uэмп = Uкр 0.05 = 0
при уровне значимости p ≤ 0.05. При аналогичном
сравнении содержания органического вещества в
левых створках диплоидных (4.24, 3.35 и 2.95%) и
триплоидных (1.97, 2.12 и 2.35%) устриц также бы-
ло установлено: Uэмп = Uкр 0.05 = 0. Так как эмпи-
рическое значение U-критерия равно критиче-
скому, то различия в содержании органического
вещества как в правых створках диплоидных и
триплоидных устриц, так и в левых створках
устриц разной плоидности можно считать значи-
мыми.

Для проверки достоверности различий срав-
нивали средние значения доли органического ве-
щества в правых створках диплоидных (3.19%)
и триплоидных (1.99%) устриц по t-критерию
Стьюдента (для долей). Было установлено, что
для уровня значимости P = 0.05 и k = 4, tф = 7.55 >

Рис 1. Crassostrea gigas: A – диплоидная, осевшая из планктона Чёрного моря на раковину анадары Anadara kagoshimensis
(обозначено стрелкой); B – триплоидная, полученная в питомнике атлантического побережья и выращенная до товарного
размера на морской ферме Чёрного моря. (Ростовой край устриц выделен полупрозрачным прямоугольником).

A B
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> tst = 2.78. При сравнении средних значений со-
держания органического вещества в левых створ-
ках диплоидных (3.51%) и триплоидных (2.15%)
устриц также выявлено достоверное различие:
tф = 5.03 > tst = 2.78 (k = 4 и P = 0.05), т.е. с высокой
вероятностью можно утверждать, что доля орга-
нического вещества в раковинах диплоидных
устриц достоверно выше, чем в раковинах трип-
лоидных.

В результате электронно-микроскопических
исследований было показано, что ростовой край
раковин диплоидных и триплоидных устриц со-
стоит из двух слоев: периостракума (или конхио-
линового слоя) (рис. 2) и призматического слоя
(рис. 3). Конхиолиновый слой диплоидных устриц
имеет гладкую пористую поверхность (рис. 2A).
Вероятно, через поры происходит поступление
ионов при минерализации раковины. Периостра-
кум ростового края триплоидных устриц объем-
ный, состоит из соединенных “пластин” разного
размера и формы, которые образуют крупные
продольные складки и бороздки (рис. 2B). Склад-

ки состоят из нескольких неплотно прилегающих
слоев конхиолина. Между складками видны мем-
браны, покрывающие основание призм.

Призматический слой ростового края дипло-
идных и триплоидных устриц C. gigas расположен
непосредственно под периостракумом раковины.
Как было показано ранее, призматический слой
раковин двустворчатых моллюсков состоит из
столбчатых призм в окружении органической
оболочки. На рис. 3 представлены электронно-
микроскопические фотографии призматическо-
го слоя диплоидных C. gigas, имеющего характер-
ную “сотовую” структуру. Концы призм пред-
ставляют собой неправильные многоугольники.
Число сторон многоугольных призм – от четырех
до шести. Длина сторон отдельных призм правой
створки – от 2.27 до 15.53 мкм (рис. 3A–3A1); ле-
вой створки – от 5.77 до 18.12 мкм (рис. 3B–3B1).
Стороны призм в основном прямые, редко встре-
чаются изогнутые. Толщина межпризматических
органических оболочек правой створки от 0.27
до 1.07 мкм, левой створки от 0.44 до 1.15 мкм.
Центральная часть большинства призм правой

Таблица 1. Весовые и размерные характеристики диплоидных и триплоидных устриц Crassostrea gigas

Примечания. H, мм – высота раковины; L, мм – длина раковины; D, мм – ширина раковины; H/L – сагиттальная кривизна;
D/L – фронтальная кривизна; (H + D)/L – выпуклость раковины; Wп.с., г – вес правой створки; Wл.с., г – вес левой створки;
сред. знач. – среднее значение; SD – стандартное отклонение; ± i – 95% доверительные интервалы средних значений.

Параметры
Диплоидные устрицы Триплоидные устрицы

1 2 3 сред. знач. ± i SD 1 2 3 сред. знач. ± i SD

H, мм 121.06 104.34 86.76 104.05 ± 19.41 17.15 131.20 94.73 89.09 105.01 ± 25.87 22.86
L, мм 62.98 77.46 57.40 65.95 ± 11.72 10.35 53.00 55.36 45.54 51.30 ± 5.80 5.13
D, мм 32.10 32.15 28.04 30.76 ± 2.67 2.36 47.00 41.32 35.39 41.24 ± 6.57 5.81
H/L 1.92 1.35 1.51 – – 2.48 1.71 1.96 – –
D/L 0.51 0.42 0.49 – – 0.89 0.75 0.78 – –
H + D/L 2.43 1.76 2.00 – – 3.36 2.46 2.73 – –
Wп.с., г 24.09 19.09 17.30 20.16 ± 3.98 3.52 20.22 14.44 10.50 15.05 ± 5.53 4.89
Wл.с., г 35.12 24.59 19.77 26.49 ± 8.88 7.85 31.11 23.76 20.65 26.17 ± 6.08 7.05

Таблица 2. Доля (%) неорганического и органического вещества в раковинах диплоидных и триплоидных устриц
Crassostrea gigas

Примечания. неорг. вещ. – неорганическое вещество, орг. вещ. – органическое вещество, сред. знач. – среднее значение,
SD – стандартное отклонение, ± i – 95% доверительные интервалы средних значений.

№ устрицы

Диплоидные устрицы Триплоидные устрицы

правая створка левая створка правая створка левая створка

неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ.

1 96.83 3.17 95.76 4.24 97.92 2.08 97.88 2.12
2 96.60 3.40 96.65 3.35 98.13 1.87 98.03 1.97
3 97.01 2.99 97.05 2.95 97.99 2.01 97.65 2.35

Ср. знач. ± i 96.81± 0.23 3.19 ± 0.23 96.49 ± 0.75 3.51 ± 0.75 98.01 ± 0.12 1.99 ± 0.12 97.85 ± 0.22 2.15 ± 0.22
SD 0.21 0.21 0.66 0.66 0.11 0.11 0.19 0.19
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Рис. 2. СЭМ-изображения конхиолинового слоя ростового края правых створках раковин устриц Crassostrea gigas: A –
диплоидной, B – триплоидной.

30 мкм30 мкм

A B

Рис. 3. СЭМ-изображения призматического слоя ростового края раковины диплоидных устриц Crassostrea gigas: A,
A1 – внутренняя сторона правой створки; B, B1 – внутренняя сторона левой створки.

30 мкм 5 мкм

30 мкм 5 мкм

A A1

B B1
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створки диплоидных устриц не полностью запол-
нена кристаллами (см. рис. 3A−3A1). Вероятно,
процесс заполнения идет от внутренних меж-
призматических стенок к центру призмы. Приз-
мы левой створки полностью заполнены нано-
кристаллами (см. рис. 3B), что очевидно обуслов-
лено разной скоростью обызвествления правой и
левой створки.

На рис. 4 представлены электронно-микро-
скопические фотографии призматического слоя
раковин триплоидных C. gigas. Число сторон мно-
гоугольных призм правой створки от трех до се-
ми; длина сторон от 2.54 до 17.23 мкм (рис. 4A).
Ширина органической прослойки между призма-
ми от 0.55 до 0.98 мкм. Кроме того, в некоторых
призмах органические прослойки врастают в
призму примерно на одну треть (до 8.38 мкм). Как
и в правой створке диплоидных устриц, цен-
тральная часть призм правой створки триплоид-

ных устриц не полностью заполнена кристаллами
кальцита (рис. 4A1). Углы призм левой створки
триплоидных устриц часто округлые; количество
сторон от 3 до 5 (рис. 4B). Максимальная и мини-
мальная длины сторон различных призм различа-
ются более чем в восемь раз: 5.95 и 43.81 мкм.
Кальцитовое заполнение отдельных участков
призм значительно ниже нормы (рис. 4B1). Шири-
на органической прослойки от 0.93 до 2.02 мкм.
Между многими призмами расположены органиче-
ские мембраны с частыми включениями округлой
формы размерами до 0.94 мкм (см. рис. 4B− 4B1).

Для уточнения химического состава включе-
ний, выявленных в межпризматических органи-
ческих оболочках призматического слоя левых
створок триплоидных устриц, проведено каче-
ственное картирование пространственного рас-
пределения элементов (кальция, кислорода и уг-
лерода) (рис. 5). Выявлено, что в призматическом

Рис. 4. СЭМ-изображения призматического слоя ростового края раковины триплоидных устриц Crassostrea gigas: A,
A1 – внутренняя сторона правой створки; B, B1 – внутренняя сторона левой створки.

30 мкм 10 мкм

50 мкм 5 мкм

A A1

В В1
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слое у диплоидных устриц элементы кальций,
кислород и углерод распределены равномерно
только в призмах. В межпризматических оболоч-
ках эти элементы отсутствуют. Следовательно,
призмы состоят из карбоната кальция (CaCO3).
У триплоидных устриц эти элементы распределе-
ны равномерно как в призмах, так и в межприз-
матических оболочках, что свидетельствует о
включении CaCO3 в органический матрикс.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате анализа кариологических препа-
ратов эпителия жабр была подтверждена плоид-
ность исследуемых устриц C. gigas. В метафазе
митоза гигантских устриц черноморского проис-
хождения – 20 хромосом; на метафазной пла-
стинке устриц атлантического происхождения –
30 хромосом (рис. 6). Ранее были описаны карио-
типы диплоидной C. gigas с числом хромосом,
равным 20 (Ahmed, Sparks, 1967), и кариотипы
триплоидной устрицы с числом хромосом, рав-
ным 30 (Gerard et al., 1994). Способ получения
триплоидных устриц был разработан для приме-
нения в аквакультуре. Триплоидные устрицы от-
личаются от диплоидных более высоким темпом
роста, бόльшим весом и более низкой репродук-
тивной способностью (Payton et al., 2017). Низкая
репродуктивная способность триплоидных уст-
риц является следствием нарушения митоза и
мейоза на ранних стадиях гаметогенеза (Maillard
et al., 2021).

Согласно результатам исследования, содержа-
ние органического вещества в раковинах трипло-

идных устриц достоверно ниже, чем в раковинах
диплоидных. Так, этот показатель в правых створ-
ках триплоидных устриц в 1.6 раза ниже, чем в
правых створках диплоидных: 1.99 и 3.19% соот-
ветственно. Из литературных источников извест-
но, что органическое вещество в раковинах ди-
плоидных устриц C. gigas может составлять от од-
ного (Marie et al., 2011) до двух процентов веса
(Seung Woo Lee, Cheong Song Choi, 2007). Вероят-
но, соотношение органического и неорганиче-
ского вещества в раковинах гигантской устрицы
зависит от места обитания моллюсков, темпера-
туры воды и продуктивности акватории.

Ростовой край раковин и диплоидных, и трип-
лоидных устриц состоит из двух слоев: периостра-
кума и призматического слоя. Такая структура ра-
ковины характерна для многих двустворчатых
моллюсков (Checa et al., 2005). Толщина меж-
призматических органических оболочек правой
створки диплоидных устриц от 0.27 до 1.07 мкм,
левой створки от 0.44 до 1.15 мкм, что в два раза
меньше, чем у Crassostrea virginica (Gmelin 1791)
(Checa et al., 2005). В раковине диплоидной уст-
рицы призмы левой створки полностью заполне-
ны нанокристаллами, что объясняется разной
скоростью обызвествления. Так, согласно дан-
ным, полученным при изучении скорости обыз-
вествления раковин молоди C. virginica, было
установлено, что скорость в левой створке выше,
чем правой (Galtsoff, 1964).

В ультраструктуре раковин устриц разной пло-
идности выявлены существенные различия. Ве-
роятно, это обусловлено разной  секреторной
активностью эпителиальных клеток периостра-

Рис. 5. Карты распределения элементов Ca, C, O в призматическом слое ростового края внутренней стороны левой
створки Crassostrea gigas: A – диплоидных, B – триплоидных.

25 мкм 25 мкм 25 мкм 25 мкм

50 мкм 50 мкм 50 мкм 50 мкм

Сa O C
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кальной борозды или биологической активно-
стью выделяемого ими секрета. Наличие про-
дольных складок периостракума триплоидных
устриц возможно связано с анатомическим стро-
ением периостракальной борозды. Согласно дан-
ным электронно-микроскопических исследова-
ний призматического слоя ростового края рако-
вин устриц, у триплоидных устриц грани призм
длиннее, чем у диплоидных; кальцитовое запол-
нение отдельных участков призм значительно
ниже нормы; межпризматические оболочки ме-
стами прерывистые с включениями кристаллов
карбоната кальция. Вероятно, такие места соот-
ветствуют областям края мантии триплоидных
устриц с аномально низкой секрецией органиче-
ского вещества. Или секретируются жидкости –
предшественники органических мембран, которые
различаются полимеризацией и биохимическим
составом. Известно, что биологическую минера-
лизацию контролирует группа кислых белков и
гликопротеинов (Weiner, Addadi, 1991). Основны-
ми аминокислотами, обнаруженными в матрикс-
ных белках раковины устрицы C. gigas, являются
аспарагиновая кислота, сирин и глицин, причем
доля глицина – самая высокая (Almeida et al.,
1998). Известно также, что белки, богатые аспара-
гиновой кислотой, подавляют неконтролируемую
кристаллизацию аморфного карбоната кальция
во время биоминерализации призматического
слоя раковины (Politi et al., 2007). Следовательно,
органический матрикс призматического слоя ра-

ковин диплоидных и триплоидных устриц может
различаться по качественному или количествен-
ному составу белков. У триплоидных устриц было
отмечено врастание в призму органических про-
слоек. Частичное врастание органических оболо-
чек в призматические ячейки характерно также
для O. edulis (Checa et al., 2005).

Ранее было установлено, что элементный со-
став раковин C. gigas зависит, в основном, от типа
отложений и взвешенных частиц, обнаруженных
на каждом участке выращивания (Almeida et al.,
1998). В нашем исследовании выращивание ди-
плоидных и триплоидных устриц проходило в
садках, расположенных близко один к другому.
В призматическом слое створок устриц разной
плоидности наблюдались разные концентрации
элементов, что может быть связано с различаю-
щимися механизмами метаболизма диплоидных
и триплоидных C. gigas, что ранее подтверждено
при изучении активности открытия створок уст-
риц. У триплоидных устриц продолжительность
открытия створок и их суточный ритм были зна-
чительно выше, чем у диплоидных (Payton et al.,
2017).

Известно, что у двустворчатых моллюсков
концентрация ионов [Ca2+] и [ ] контроли-
руется физиологически и изменяется независимо
от концентрации этих ионов в окружающей мор-
ской воде (Green et al., 2009). Кальций поступает
в мантию непосредственно из морской воды и

−
3HCO

Рис. 6. Метафазы митоза в эпителиальных клетках жабр Crassostrea gigas: A – диплоидной (2n = 20 хромосом), B – три-
плоидной (3n = 30 хромосом). Масштаб 10 мкм.

A B
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может поглощаться другими органами моллюска
и транспортироваться в мантию. Ионы [ ]
или [ ] могут либо поглощаться, либо произ-
водиться метаболическим путем, причем [ ]
является источником неорганического углерода,
который используется для кальцификации рако-
вин (Thomsen et al., 2015). Метаболический угле-
род может составлять до 69% углерода раковин
C. gigas, и его содержание колеблется в зависимо-
сти от скорости метаболизма. У C. virginica обна-
ружена прямая зависимость между активностью
пищеварительного тракта и скоростью роста ра-
ковины (Galtsoff, 1964).

Из литературных источников известно, что
увеличение парциального давления углекислого
газа в морской воде и, как следствие, снижение
pH в пределах экологически значимого диапазо-
на приводят к снижению степени насыщения во-
ды карбонатом кальция. Это негативно влияет на
физиологические процессы, скорость кальцифи-
кации и механические свойства раковин устриц
C. gigas (Dauphina et al., 2013). Экспериментально
установлено, что повышенные уровни pCO2 от-
рицательно влияют на процесс биоминерализа-
ции: изменяются ультраструктура и механиче-
ские свойства раковин C. gigas, увеличивается
толщина кальцитовых пластин в гипостракуме и
снижается твердость и трещиноустойчивость ра-
ковин (Wei et al., 2015). Значения pH морской во-
ды в месте расположения морской фермы, где
проходило выращивание диплоидных и трипло-
идных устриц, в течение года изменялось в преде-
лах от 8.28 до 8.35 (Kapranov et al., 2020). Такое из-
менение pH является оптимальным и не могло
повлиять на микроструктуру и механические
свойства раковин триплоидных устриц.

Поглощение [Са2+] и других ионов, необходи-
мых для формирования раковины C. gigas, а также
условия, влияющие на процесс кальцификации,
зависят от солености воды (Sillanpää et al., 2020).
Оплодотворение, эмбриональное, личиночное
развитие и доращивание диплоидных устриц
C. gigas до товарного размера проходило в при-
родных условиях Чёрного моря. Сезонные коле-
бания солености воды в Севастопольской бухте,
где расположена морская ферма, составили 17.25–
18.40‰ (Kapranov et al., 2020). Триплоидные уст-
рицы были получены и выращены до размеров
12 мм в устричном питомнике атлантического по-
бережья при солености воды около 32‰ (Harney
et al., 2016). Затем спат триплоидных устриц дора-
щивали до товарного размера на морской ферме
Чёрного моря. Известно, что устрицы (особенно
из рода Crassostrea), как и многие другие эврига-
линные организмы, способны жить в морской во-
де очень широкого диапазона солености (Galtsoff,
1964; Troost, 2010). Гигантские устрицы растут

−2
3CO

−
3HCO

−
3HCO

при оптимальной солености от 20 до 25‰; они
также могут встречаться при солености ниже
10‰ и выживают при солености выше 35‰
(Helm et al., 2004). Однако низкая соленость
увеличивает стандартную скорость метаболизма
C. gigas и затраты на кальцификацию раковины, а
также приводят к снижению мантийного и жа-
берного АТФ-уровней и потребления кислорода
(Wei et al., 2015). Осморегуляция и транспорт
ионов, запасы энергии и метаболизм, а также
экспрессия белка и мРНК зависят от солености
(Zhao et al., 2012). Влияние солености на транс-
порт ионов и осморегуляцию представляет осо-
бый интерес, поскольку эти функции напрямую
связаны с состоянием гемолимфы и, следователь-
но, процессом кальцификации (Sanders et al.,
2018). Хотя физиологические функции устриц,
такие как осморегуляция, могут адаптироваться к
изменениям солености, в долгосрочной перспек-
тиве результирующие изменения переноса ионов
могут привести к снижению минерализации ра-
ковины. Стресс от воздействия субоптимальной
солености может подавлять биоминерализацию,
чтобы экономить энергию для осуществления
других важных физиологических процессов (Sil-
lanpää et al., 2020).

Таким образом, причиной отличительных осо-
бенностей ультраструктуры раковин и низкого
содержания органического вещества в створках
триплоидных устриц C. gigas атлантического про-
исхождения, по сравнению с диплоидными уст-
рицами черноморского происхождения, может
быть повышенная скорость метаболизма. Не ис-
ключено влияние долгосрочного воздействия
резкого снижения солености морской воды на
кальцификацию раковин триплоидных устриц
при доращивании в Чёрном море до товарного
размера.
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FINE STRUCTURE OF THE SHELL OF DIPLOID AND TRIPLOID OYSTERS, 
CRASSOSTREA GIGAS (THUNBERG 1793) (BIVALVIA, OSTREIDAE) REARED 

IN THE BLACK SEA

A. V. Pirkova1, *, L. V. Ladygina1, **
1Kovalevsky Institute of the Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences,

2 Nakhimov av., Sevastopol, 299011 Russia

*e-mail: avpirkova@mail.ru

**e-mail: lvladygina@yandex.ru

The fine structure and chemical composition of the shell growth margin were compared in diploid and trip-
loid oysters, Crassostrea gigas (Thunberg 1793), reared to commercial size in a Crimean marine farm. The
diploid oysters were deposited from plankton, whereas the triploid ones were obtained from an Atlantic coast
nursery. An electron scanning microscope SEM Hitachi U 3500 with built-in software Oxford Ultin Max 65
for microanalysis was employed in the study. The shell growth margin is shown to consist of two layers: peri-
ostracum and prismatic. The periostracum in diploid oysters is smooth and porous, whereas the periostracum
of triploid oysters is volumetric and shows longitudinal folds. The prismatic layer of both right and left shell
valves consists of prisms surrounded by organic membranes. In contrast to diploid oysters, triploid ones have
longer prism facets, their calcite filling is significantly lower than normal, their interprismatic organic mem-
branes are discontinuous and contain calcium carbonate. The proportion of organic matter in diploid oyster
shells is significantly higher than that in triploid ones. The factors affecting the fine structure of oyster shells
differing in ploidy are discussed.

Keywords: shell growth margin, fine morphology, ploidy, chemical composition



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2023, том 102, № 10, с. 1095–1103

1095

MICROSTOMUM ROGOZINI SP. N. (PLATHELMINTHES, 
DOLICHOMICROSTOMIDA, MICROSTOMIDAE) ИЗ ОЗЕРА БАЙКАЛ

© 2023 г.   Р. С. Кривороткинa, *, О. А. Тимошкинa

aЛимнологический институт СО РАН, 
ул. Улан-Баторская, 3, Иркутск, 664033 Россия

*e-mail: roman_bio@mail.ru
Поступила в редакцию 28.03.2023 г.

После доработки 12.05.2023 г.
Принята к публикации 17.07.2023 г.

На основе оригинального материала, собранного за период 1994–2008 гг., выполнено иллюстриро-
ванное описание нового для науки вида Microstomum rogozini sp. n., наиболее распространенного и
самого многочисленного представителя микростомид, обитающего в прибрежной зоне озера Бай-
кал. Особи данного вида ярко-оранжевые, состоят максимум из двух зооидов, в половозрелом со-
стоянии имеют цельный спиралевидно-закрученный стилет с 3.5 витками. Его длина колеблется от
120 до 170 мкм, при средней длине около 145 мкм. Выводное отверстие имеет вид желоба и располо-
жено на дистальном полувитке. Дан дифференциальный диагноз, приведены сведения о распро-
странении, изменчивости, кратко охарактеризована экология данного вида.

Ключевые слова: микротурбеллярии, мейобентос, новый вид, род Microstomum, экология, распро-
странение, Байкал, река Ангара
DOI: 10.31857/S0044513423100057, EDN: PVEQSV

В рамках отряда Dolichomicrostomida выделя-
ется семейство Microstomidae Luther 1907, пред-
ставители которого характеризуются наличием
ресничных сенсорных ямок по бокам переднего
конца тела; кишечником, который выходит впе-
ред за ротовое отверстие, и способностью к бес-
полому размножению (паратомии). В настоящее
время в состав данного семейства входят два рода:
Microstomum Schmidt 1848 и Myozonella Beklemischev
1955, которые объединяют 45 видов (Lin et al.,
2017; Atherton, Jondelius, 2019; Tyler et al., 2023).
Поскольку основным методом размножения мик-
ростомид является паратомия, в большинстве слу-
чаев тело особей состоит из нескольких зооидов.
Длина одного зооида обычно составляет около
0.6–4 мм, при этом у некоторых видов могут фор-
мироваться цепочки, включающие до 18 зооидов
(общей длиной до 15 мм) (Atherton, Jondelius,
2019). Жизненный цикл микростомид имеет ко-
роткие периоды полового размножения, которые
преимущественно приходятся на осень (Bauch-
henss, 1971; Heitkamp, 1982). Некоторые виды се-
мейства могут быть половозрелыми всего две не-
дели в году или меньше (Bauchhenss, 1971; Faubel,
1984). Поэтому половозрелые экземпляры со сфор-
мированными стилетами, как правило, встреча-
ются редко, благодаря чему видовое определение
микростомид значительно затруднено. Следует
подчеркнуть, что часть видов является весьма

распространенными в пресных и морских водах.
В связи с этим некоторые авторы прибегают к ис-
пользованию дополнительных методов исследо-
вания, в частности, методов молекулярной био-
логии, для идентификации видов этой сложной
группы (Atherton, Jondelius, 2018, 2019).

На данный момент из 44 видов рода Microsto-
mum 34 обитают в морских водах, девять – в прес-
ных водах и один обнаружен как в солоноватых
(до 7‰), так и в пресных водах (Lin et al., 2017;
Atherton, Jondelius, 2019). При этом многообразии
строение половой системы (в частности, стилета)
известно только для 24 видов. Для 20 видов стро-
ение стилета неизвестно, вероятно, периоды по-
лового размножения у них редки либо короткие.
Некоторые авторы утверждают, что все описан-
ные виды, для которых строение половой систе-
мы (как основного таксономического признака)
неизвестно, должны считаться видами nomen du-
bium (Faubel, 1984).

Среди пресноводных представителей рода толь-
ко для трех видов имеются сведения о строении
стилета: Microstomum bispiralis Stirewalt 1937, Mi-
crostomum giganteum Hallez 1878 и Microstomum lin-
eare (Müller 1773) (Atherton, Jondelius, 2019). Пер-
вый вид является относительно редким и обна-
ружен только в США, Финляндии и Швеции
(Atherton, Jondelius, 2019). Остальные два вида яв-
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ляются весьма широко распространенными. Ра-
нее в литературе велось много споров о таксо-
номическом статусе данных видов, является ли
M. giganetum отдельным видом, подвидом M. lin-
eare или просто более крупным его вариантом.
Данный вид был сведен в качестве младшего си-
нонима M. lineare Лютером А. (Luther, 1960), кото-
рый считал его “чистой линией” M. lineare, раз-
вившейся в течение длительного периода беспо-
лого размножения. Однако после проведения
подробного анализа морфологических (строение
половой системы и стилета, без промежуточных
или переходных форм) различий была доказана
валидность M. giganetum как отдельного вида (Ко-
стенко, 1988). M. giganteum наиболее явно отлича-
ется от M. lineare более крупным стилетом. Стилет
M. giganteum состоит из трех отдельных частей,
образующих бо̀льшее число спиральных витков –
2.5, по сравнению с числом витков 1.5 у стилета
M. lineare. В связи с трудностями при идентифи-
кации этих видов и невозможностью подтвердить
правильность видового определения части преды-
дущих находок реальная картина их распростра-
нения неясна. В целом, M. giganteum является
более редким и населяет пресные воды Европы.
Наоборот, M. lineare – чрезвычайно широко рас-
пространенный вид, который обитает в пресно-
водных и солоноватых водах (до 7‰ солености)
Европы, Азии, Северной и Южной Америки (Ath-
erton, Jondelius, 2019). Особей этого вида можно
найти в водоемах с февраля по конец ноября и на-
чало декабря (Bauchhenss, 1971; Heitkamp, 1982).
Жизненный цикл включает четыре поколения в
год, при этом половое размножение происходит
преимущественно в конце лета и осенью. Недав-
но было выяснено, что M. lineare является ком-
плексом криптических видов, которые морфоло-
гически почти идентичны. Виды Microstomum
artoisi Atherton & Jondelius 2018, Microstomum
tchaikovskyi Atherton & Jondelius 2018 и Microsto-
mum zicklerorum Atherton & Jondelius 2018 были от-
делены от M. lineare, главным образом, через до-
казательства, полученные с использованием мо-
лекулярных методов (Atherton, Jondelius, 2018).

На территории России M. giganteum отмечен в
пресных водах близ г. Москва (Zykov, 1897), в Ки-
ровской обл. (Насонов, 1919), на Южном Урале,
в р. Липовка, впадающей в оз. Ильмень, и в
оз. Большое Миассово (Рогозин, 2014). В то вре-
мя как M. lineare обнаружен в Санкт-Петербурге и
его окрестностях (Беклемишев, 1921; Насонов,
1919), на Кольском п-ове (Nasonov, 1925) и на
о-ве Большой Соловецкий (Забусов, 1900), в
оз. Кабан г. Казани (Забусов, 1894; Токинова,
Бердник, 2013) и в Голубых озерах близ г. Казань
(Токинова, Бердник, 2016), а также на Урале, в
реках Ильменского заповедника (Рогозин, 2016).

Идентификация вида Microstomum sp. в р. Ан-
гара (Восточная Сибирь), который, по мнению

Сибиряковой (1929), являлся новым, но был (ци-
тата) “несколько сходен” с M. giganteum, требует
дополнительных находок и изучения. Поскольку
форма, исследованная Сибиряковой, не имела
стилета, а по некоторым признакам отличалась от
найденной нами, мы предполагаем, что обе эти
формы относятся к разным видам. Согласно на-
шим наблюдениям, в оз. Байкал обитает несколь-
ко видов данного рода, но все они, кроме ниже
описываемого, являются относительно редкими.

Цель данной статьи – привести описание но-
вого для науки вида микростомид, массово насе-
ляющего прибрежную зону оз. Байкал.

Характеристика методов сбора материала,
приготовления, изучения, нумерации тотальных
препаратов жидкости Фора-Берлезе (ТПФБ),
микрофотографирования (в т.ч. формирование
базы микрофотографий) и рисования, а также
схема измерений стилетов нового вида приведе-
ны в предшествующих публикациях (см. Криво-
роткин и др., 2023, в печати; 2023a, в печати).

Весь материал, включая типовые экземпляры,
хранится в лаборатории биологии водных беспо-
звоночных Лимнологического института СО РАН,
Иркутск.

Семейство Microstomidae Luther 1907
Род Microstomum Schmidt 1848

Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin sp. n. 
(рис. 1–5)

М а т е р и а л. Включает несколько сотен фик-
сированных особей (в основном неполовозре-
лых). Для описания вида выбрано и исследовано
33 экз., стилет которых находился на разных ста-
диях формирования; пять особей с формирую-
щимися стилетами и две особи без зачатков кути-
кулярного вооружения приведены как ювениль-
ные, одна особь с полностью сформированным
стилетом исследована прижизненно. 25 особей с
полностью сформированными стилетами вклю-
чены в типовую серию. Все особи, включенные в
типовую серию, собраны в Южной котловине оз.
Байкал, близ пос. Большие Коты. Голотип № 142:
ТПФБ № M_7–100608: x = 34, y = 94, от 10 июня
2008 г., мелководье напротив скалы Два Брата,
51°89′58.6 N, 105°05′56.7 E, гл. 2.5 м, песок. Пара-
тип № 1: ТПФБ № M_41–130608: x = 31, y = 98,
от 13 июня 2008 г., мелководье напротив стацио-
нара ЛИН СО РАН, 51°89′96.1 N, 105°06′40.8 E,
гл. 2 м, песок. Паратипы № 2, 21, 22: ТПФБ
№ M_42–130608: № 2: x = 27, y = 92; № 21: x = 31,
y = 91; № 22: x = 30, y = 91, из той же пробы, что и
паратип № 1. Паратипы № 3–4: ТПФБ № M_65–
100608: № 3: x = 35, y = 92; № 4: x = 37, y = 92, от
10 июня 2008 г., мелководье напротив скалы Два
Брата, гл. 3 м, UWITEC № 7, песок. Паратипы
№ 5–6: ТПФБ № M_43–130608: № 5: x = 36, y = 93;
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№ 6: x = 35, y = 93, из той же пробы, что и паратип
№ 1. Паратип № 7 и № 23: ТПФБ № M_67–
130608: № 7: x = 28, y = 91; № 23: x = 25, y = 91, от
13 июня 2008 г., мелководье напротив пади Чер-
ная, 51°53′26.7 N, 105°02′29.9 E, гл. 2.38 м, песок и
гравий. Паратипы № 8 и № 24: ТПФБ № M_10–
120808: № 8: x = 15, y = 95; № 24: x = 15, y = 93,
от 12 августа 2008 г., мелководье напротив скалы
Два Брата, гл. 3.4 м, UWITEC № 3, песок, слой 0–
3 см. Паратип № 9: ТПФБ № M_18–110708: x = 31,
y = 92, от 11 июля 2008 г., мелководье напротив
стационара ЛИН СО РАН, гл. 1.8 м, песок. Пара-
типы № 10–11: ТПФБ № M_17–110 708: № 10:
x = 32, y = 90; № 11: x = 30, y = 93, из той же про-
бы, что и паратип № 9. Паратип № 12: ТПФБ
№ M_65–130608: x = 34, y = 94, из той же пробы,
что и особи-паратипы № 7 и № 23. Паратип
№ 13–14: ТПФБ № M_58–130608: № 13: x = 35,
y = 88; № 14: x = 35, y = 90, из той же пробы, что и
особи-паратипы № 7 и № 23. Паратипы № 15–16:
ТПФБ № M_9–160608: № 15: x = 32, y = 93; № 16:
x = 33, y = 93, от 16 июня 2008 г., мелководье на-
против пади Черная, гл. 2.5 м. Паратипы № 17–18:

ТПФБ № M_12–120808: № 17: x = 43, y = 92; № 18:
x = 19, y = 92, от 12 августа 2008 г., напротив скалы
Два Брата, гл. 3.4 м, UWITEC № 1, песок, слой 0–
3 см. Паратипы №19–20: ТПФБ № M_2–120808:
№ 19: x = 11, y = 91; № 20: x = 14, y = 93, та же про-
ба, что и паратипы № 17–18.

Дополнительный материал (особи с формиру-
ющимися стилетами и особь, исследованная при-
жизненно). Особь № 1: тот же препарат, что и го-
лотип: x = 32, y = 94. Особь № 2: тот же препарат,
что и паратип № 2: x = 29, y = 92. Особь № 3: тот
же препарат, что и особи-паратипы № 5–6: x = 36,
y = 95. Особь № 4: тот же препарат, что и паратип
№ 13: x = 35, y = 89. Особь № 5: тот же препарат,
что и паратип № 1: x = 30, y = 100. Особь № 6 (ис-
следована прижизненно): ТПФБ № 13–150694,
от 15 июня 1994 г., бухта Ая, 52°78′82.81 N,
106°60′47.8 E, гл. 5–6 м, драга, среднезернистый
песок, обильно заросший макрофитами. Особи
№ 7–8: тот же препарат, что и паратипы № 17–18:
№ 7: x = 40, y = 95; № 8: x = 39, y = 94.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-

Рис. 1. Microstomum rogozini sp. n., схемы расположения внутренних органов (A) и сформированности стилетов в зоои-
дах (A–G): A – особь № 6, латерально; B – особь № 7; C – особь № 1; D – паратип № 8; E – особь № 8; F – паратип № 1;
G – паратип № 23. Масштаб, мкм: A – 500, B–G – 400.
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КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Macrosto-
morpha”: папка “Microstomidae”: папка “Mi-
crostomum_rogozini”: папки “Holotype № 142”,
“H№142_Paratype № 1” –“H№142_Paratype
№ 24”, “H№142_особь № 1” – “H№142_особь
№ 8”; 157 фотографий.

Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е –
оз. Байкал, Южная котловина, близ пос. Большие
Коты.

О п и с а н и е. Длина тела 535–1175 (в среднем
805 мкм, n = 25), ширина 340–990 мкм (в среднем
535 мкм, n = 25). Тело живых червей прозрачное,
ярко-оранжевого цвета, состоит из одного, мак-
симум – двух зооидов. Исследованная прижиз-
ненно особь № 6 (не из типовой серии) состояла
из двух зооидов, имела ресничные ямки и глотку
только у первого зооида, а также кишечник, вы-
ходящий за глотку (рис. 1A). Из 33 исследованных

Рис. 2. Microstomum rogozini sp. n., микрофотографии стилетов: A, B – паратип № 5; C, D – паратип № 6; E, F – паратип
№ 8; G, H – паратип № 9; I, J– паратип № 11; K, L – паратип № 12; M, N – паратип № 14; O, P – паратип № 16; Q, R –
паратип № 23. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 3. Microstomum rogozini sp. n., стилеты: A – голотип, B – паратип № 1, C – паратип № 2, D – паратип № 3, E – па-
ратип № 4, F – паратип № 5, G – паратип № 6, H – паратип № 7, I – паратип № 8, J – паратип № 9, K – паратип № 10,
L – паратип № 11, M – паратип № 12, N – паратип № 13, O – паратип № 14, P – паратип № 15, Q – паратип № 16, R –
паратип № 17, S – паратип № 18, T – паратип № 19, U – паратип № 20, V – паратип № 21, W – паратип № 22, X – па-
ратип № 23, Y – паратип № 24. Для A, C, Y стилеты имелись в обоих зооидах: слева – стилет второго зооида, справа –
стилет первого зооида. Масштаб 100 мкм.
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особей 17 представлены одним, а 16 двумя зооида-
ми. На тотальных препаратах (ТПФБ) глаза не
обнаружены. Особи из одного зооида могут не
иметь стилета (n = 1) (рис. 1B), могут иметь сти-
лет, находящийся на разных стадиях формирова-
ния (n = 2) (рис. 1C), или полностью сформиро-
ванный стилет (n = 14) (рис. 1D). Двухзооидные
особи могут не иметь стилетов (n = 1) (рис. 1E),
могут иметь формирующийся стилет во втором
(n = 2) или в обоих зооидах (n = 1), могут иметь
полностью сформированный стилет во втором
зооиде (в первом зооиде нет стилета) (n = 4)
(рис. 1A) или сформированные стилеты в обоих
зооидах (n = 3) (рис. 1G). Особи могут иметь
сформированный стилет в одном зооиде и фор-
мирующийся в другом (n = 5) (рис. 1F). Стилет в
виде штопорообразно закрученной цельной труб-

ки, имеющей 3.5 витка (рис. 2A–2R). При различ-
ном пространственном положении стилета, в
частности, при загибе дистального витка или
проксимальной части близ воронки, общее коли-
чество витков может увеличиваться до 4 (рис. 3F,
3G, 3L, 3M, 3P, 3W, 3X). Общая длина трубки сти-
лета варьирует в пределах 120–170 мкм (в среднем
145 мкм, n = 28) (рис. 3A–3Y). Проксимальное от-
верстие стилета круглое, без выраженных утол-
щений по периметру, диаметром 9–18 мкм (в сред-
нем 13 мкм, n = 28). Выводное отверстие в виде
желоба (рис. 4A–4P), расположено на дистальном
полувитке (рис. 5A, 5D, 5F–5I), в длину достигает
11–22 мкм (в среднем 16 мкм, n = 25). Некоторые
стадии формирования стилетов неполовозрелых
особей представлены на рис. 5. Очевидно, что
формирование стилетов каждого из зооидов у

Рис. 4. Microstomum rogozini sp. n., микрофотографии дистального отдела стилетов: A – паратип № 1, B – паратип № 3,
C – паратип № 4, D – паратип № 5, E – паратип № 6, F – паратип № 7, G – паратип № 8, H – паратип № 10, I – паратип
№ 11, J – паратип № 13, K – паратип № 14, L – паратип № 16, M – паратип № 17, N – паратип № 21, O – паратип № 23,
P – паратип № 24. Масштаб 10 мкм.
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двухзооидной особи происходит независимо друг
от друга, неодинаково и неодновременно.

С р а в н е н и е. Для многих видов микросто-
мид строение половой системы неизвестно по
причине редкости находок и/или краткости пе-
риода полового размножения. В случае нового
вида половозрелые особи со стилетами не явля-
лись редкостью. Возможно, это связано с тем, что
период полового размножения данного вида при-
урочен к летнему периоду, т.к. большинство осо-
бей в массе были собраны в начале июня, июля и
августа. В связи с этим можно предположить, что
период полового размножения данного вида либо
является весьма протяженным (почти три меся-
ца), либо наступает несколько раз в году.

Среди представителей рода Microstomum особи
данного вида обладают одним из самых крупных
стилетов (со средней длиной около 145 мкм). По
общей длине трубки обнаруженные особи близки
к Microstomum spiriferum Westblad 1953, чей стилет

в длину достигает 140 мкм, но несет 5–6 дексио-
тропных витков; при этом стилет обнаруженных
нами особей имеет только 3.5 витка. Кроме того,
особи M. spiriferum имеют красные глаза, в то вре-
мя как у экземпляров M. rogozini из Ангары и Бай-
кала глаза не были обнаружены (однако нельзя
исключать, что они могли быть разрушены при
фиксации). На рисунках особи, исследованной
прижизненно, глаза отсутствуют, вероятно (если
их пигмент красный), они могут быть практиче-
ски незаметны на фоне ярко оранжевого цвета те-
ла. Важно, что особи M. spiriferum обнаружены в
морских экосистемах вблизи побережий Швеции,
Норвегии и Великобритании (Westblad, 1953).
Еще одним видом со сходным строением стилета
является M. giganteum; особи данного вида обла-
дают спиралевидным стилетом общей длиной
около 180 мкм, состоящим из трех частей: двух
проксимальных цилиндров и вложенной в них спи-
ралевидно-закрученной дистальной части; при

Рис. 5. Microstomum rogozini sp. n., микрофотографии формирующихся стилетов, стрелками показана проксимальная
часть выводного отверстия: A – паратип № 1, B – паратип № 6, C – особь № 5, D – паратип № 14, E – особь № 3, F –
особь № 4, G – особь № 5, H – паратип № 21, I – особь № 1, J – особь № 2. Масштаб, мкм: A, C–J – 10, B – 50.
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этом общее количество витков достигает только
2.5. Обнаруженные нами особи имеют цельный,
трубчатый, спиралевидно-закрученный стилет,
имеющий 3.5 витка. Кроме того, цепочка M. gi-
ganteum может включать до восьми зооидов, а
длина одного зооида может достигать 4 мм (Ather-
ton, Jondelius, 2019). Особи обнаруженного нами
вида состоят максимум из двух зооидов, а размер
одного зооида значительно меньше, чем у M. gi-
ganteum.

П р и м е ч а н и я. Длина и ширина тела каж-
дой особи, состоящей из одного и двух зооидов,
иногда почти одинаковы, что свидетельствует о
формировании “перетяжки” (делящей особь на зо-
оиды) после достижения определенного размера.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Оз. Байкал, близ пос.
Большие Коты, мелководье напротив стационара
ЛИН СО РАН (гл. 1.8–2 м), скалы Два брата
(гл. 2.5–3.4 м), пади Черная (гл. 2.38–2.5 м); мел-
ководье напротив бухты Ая (гл. 5–6 м); р. Ангара,
5 км ниже плотины Богучанской ГЭС (гл. 1 м)
(Кривороткин и др., 2023a, в печати). Обитатель
песчаных, песчано-гравийных грунтов, в т.ч. обиль-
но заросших макрофитами.

Согласно нашим наблюдениям, особи M. rogo-
zini являются самыми распространенными пред-
ставителями рода, обитающими в прибрежной
зоне оз. Байкал. Судя по местам находок (р. Анга-
ра), данный вид можно отнести к группе субэнде-
миков байкальского происхождения.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в честь кандидата
биологических наук, Александра Генриховича
Рогозина (Южно-Уральский Федеральный науч-
ный центр Минералогии и Геоэкологии Ураль-
ского отделения РАН, г. Миасс, Челябинская обл.,
Россия), зоолога, гидробиолога, известного спе-
циалиста по турбелляриям и коловраткам, очень
порядочного и честного человека.

Буквенные обозначения на рисунках: c – рес-
ничные ямки, f – перегородка между зооидами,
in – кишечник, ph – глотка, pbs – предглоточный
слепой вырост кишечника, st – стилет.
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MICROSTOMUM ROGOZINI SP. N. (PLATHELMINTHES, 
DOLICHOMICROSTOMIDA, MICROSTOMIDAE) FROM LAKE BAIKAL

R. S. Krivorotkin1, *, O. A. Timoshkin1

1Limnological Institute, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Ulan-Batorskaya str., 3, Irkutsk, 664033 Russia
*e-mail: roman_bio@mail.ru

An illustrated description of Microstomum rogozini sp. n. is given. Based on original material collected over
the period 1994–2008, this new species can be concluded to belong to the most common and numerous rep-
resentatives of microstomids inhabiting Lake Baikal. Individuals of this species are bright orange, transparent,
consisting of one-two zooids, in the sexually mature state they have a solid spiral-twisted stylet with 3.5
whorls. Its length ranges from 120 to 170, with an average of about 145 μm. The distal opening is trough-
shaped, located on the distal half-whorl. Comparisons, as well as the distribution, variability and ecology of
this species are also given.

Keywords: Microturbellaria, meiobenthos, taxonomy, variability, ecology, distribution, Angara River, Siberia
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Проведен анализ состава фауны разноногих ракообразных отряда Amphipoda в Северо-Западном
регионе России. Для составления списка видов амфипод использованы данные собственных сборов
за 1998–2021 гг., коллекции Зоологического института и литературные сведения. К настоящему
времени в континентальных водах региона зарегистрировано 29 видов амфипод. Ареалогический
анализ состава амфипод выявил среди них шесть групп (голарктические, западно-палеарктические,
североатлантические эстуарные, а также три группы эмигрантов (вселенцев) из Байкало-Сибирского,
Понто-Каспийского и Арктического регионов). Наибольшее видовое богатство отмечено на эсту-
арных участках рек Балтийского моря на территории Ленинградской и Калининградской областей
и в пресных водоемах Республики Карелия. По видовому богатству в регионе доминируют эстуар-
ные виды амфиатлантического распространения и представители аллохтонной фауны (инвазион-
ные виды) из Понто-Каспийского бассейна. Наиболее часто встречаются в регионе представители
Голарктического и Палеарктического распространения и виды Арктического и Байкало-Сибирско-
го происхождения. Среди них наиболее часто отмечаются в озерах – Gammarus lacustris, Monoporeia
affinis, Palaseopsis quadrispinosa и Gmelinoides fasciatus, в эстуарных солоноватых водах – G. zaddachi,
G. oceanicus, G. tigrinus и Pontogammarus robustoides. Появлению в фауне региона инвазионных видов
способствовали намеренные и случайные интродукции человеком.

Ключевые слова: контрольный список, видовое богатство, распространение, ареалогия, интродуци-
рованные виды
DOI: 10.31857/S0044513423090039, EDN: RXKTTJ

Северо-Западный федеральный округ России
расположен на севере и северо-западе ее европей-
ской части, занимает 1 687 тыс. км2 по площади,
т.е. 9.85% территории РФ. Территория Северо-
Запада России входит в Палеарктическую область,
в рамках Европейской подобласти, и лежит в зоне
смешанных лесов, тайги, лесотундры и тундры.
Сюда входят Республика Карелия, Республика
Коми, г. Санкт-Петербург, а также Ленинград-
ская, Архангельская, Вологодская, Калининград-
ская, Мурманская, Псковская и Новгородская
области, Ненецкий автономный округ (рис. 1).
В западной части территории Северо-Запада Рос-
сии сосредоточены многочисленные озера (почти
половина водных ресурсов европейской части
России), в т.ч. крупнейшие озера – Ладожское,
Онежское, Псковско-Чудское, Ильмень, водо-
хранилища (часть Рыбинского в Вологодской обл. и
Выгозерское водохранилище в Карелии) и не-
большие пресные озера бассейна рек Балтийско-
го и Белого морей, а также опресненные Курш-

ский, Калининградский (Вислинский) и Фин-
ский заливы.

Распределение амфипод в континентальных
водоемах этого региона изучено слабо, что связа-
но с относительной природной однородностью
фауны и бедностью видами на большей части За-
падной Палеарктики (Чертопруд, 2010). Фауна
амфипод изучалась наиболее подробно в бассей-
не Балтийского моря при исследовании крупных
озер, Ладожского и Онежского, а также эстуария
р. Невы. Первые сведения об амфиподах озер Ка-
релии относятся к 1868 г. (экспедиция Кесслера,
цит. по: Гордеев, 1965). Более или менее подроб-
ные сведения о фауне амфипод появились и бла-
годаря работам Яржинского (1870), Линко (1898),
Поповой (1936), Герда (1949), Иоффе (1948) и
Александрова (1963). В озерах того периода выяв-
лено всего четыре вида амфипод: Monoporeia affi-
nis (Lindström 1855), Gammaracanthus lacustris Sars
1867, Pallaseopsis quadrispinosa (Sars 1867), Gam-
marus lacustris Sars 1863 (Segerströle 1957). Род Pal-
laseopsis Kamaltynov & Väinölä 2002 включает пять

УДК 595.36/591.94+591.951(470)
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видов, в т.ч. (ранее также именуемые Pallasea
quadrispinosa G.O. Sars 1867 и Pallasiola quadrispino-
sa (G.O. Sars 1867). В период до 1960-х гг. в озерах
Ладожское и Онежское обитали эти 4 вида
(Segerströle, 1957), а в Псковско-Чудском оз. –
только 2 вида: G. lacustris и P. quadrispinosa (Timm,
Timm, 1993). Исследования зообентоса в эстуарии
р. Невы выявило 2 вида: M. affinis и P. quadrispinosa
(Скориков, 1910). В 1982–1984 гг. Невская губа
была подробно исследована сотрудниками Зоо-
логического института АН СССР, тогда была об-
наружена богатая в качественном и количествен-
ном отношениях донная фауна, в т.ч. амфиподы
M. affinis, P. quadrispinosa и Gammarus lacusris (Па-
нов, 1987; Березина, Максимов, 2016). Среди выс-
ших ракообразных в бентосе малых северных озер
Карелии и Мурманской обл. насчитывалось так-

же эти 4 вида (Барышев, 2017). Малые водоемы
северной тайги (субарктическая зона) зачастую
характеризуются сильным развитием торфяни-
стых субстратов на дне, дистрофикацией, закис-
лением воды, что может препятствовать распро-
странению ракообразных (Чертопруд и др., 2021);
в таких водоемах амфиподы, как правило, отсут-
ствуют (Комулайнен и др., 2012; Березина и др.,
2013). В зоне южной и средней тундры дистроф-
ных озер меньше, чем в северной тайге, а в при-
гляциальной тундре (Арктика) они имеют олиго-
трофный статус, в этих районах регистрируются
амфиподы G. lacustris, P. quadrispinosa и M. affinis
(Чертопруд и др., 2021; Bespalaya et al., 2021).

В последние десятилетия XX века несколько
десятков видов амфипод (так называемых вселен-

Рис. 1. Карта-схема расположения областей в составе Северо-Западного региона России: 1 – Ленинградская, 2 – Ка-
релия, 3 – Мурманская, 4 – Вологодская, 5 – Псковская, 6 – Новгородская, 7 – Коми, 8 – Архангельская, 9 – Ненец-
кий автономный округ, 10 – Калининградская.
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цев) проникло в водные экосистемы Северо-За-
падного региона России (Березина, Максимов,
2016; Berezina, 2007; Berezina, Petryashev, 2012).
Быстрое расселение амфипод в этом регионе ас-
социируется с деятельностью человека (интро-
дукции) и с естественным процессом самостоя-
тельного расселения натурализовавшихся видов.
Таким образом, на современном этапе идет сме-
шение фаун разного происхождения.

Цель настоящей работы – анализ состава фау-
ны амфипод в континентальных водоемах Севе-
ро-Западного региона России и современного
ареалогического распространения видов. Ши-
ротное распределение морских беспозвоночных
изучено достаточно хорошо, в отличие от обита-
телей континентальных водоемов России, зоо-
география которых изучена недостаточно (Жир-
ков, 2017). Согласно недавней ревизии амфипод
континентальных вод России выделено 11 групп
(Takhteev et al., 2015).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
В работе приведен список видов, отмеченных

в континентальных водоемах Северо-Западного
региона России, расположенного на территории
Западной Палеарктики. Для составления списка
видов амфипод использованы собственные сбо-
ры за 1998–2021 гг., коллекционные материалы
ЗИН РАН и литературные данные. В 1998–2015 го-
дах сообщества макробеспозвоночных были по-
дробно исследованы вдоль побережья и в цен-
тральной части российской акватории Финского
залива на 43 станциях (Березина, Максимов,
2016). При анализе состава биогеографических
групп амфипод особое внимание уделено исто-
рии и способам появления видов-вселенцев из
групп понто-каспийских и байкальских имми-
грантов. Для определения систематического по-
ложения отдельных видов взята система, исполь-
зуемая в мировой базе данных зарегистрированных
видов (World Register of Marine Species, доступная
в сети Интернет по ссылке: https://www.marine-
species.org/).

Районы исследования
Республика Карелия и Мурманская обл. рас-

положены в северо-западной части региона в
пределах Балтийского щита, или в восточной ча-
сти Фенноскандии (рис. 1). Территория Мурман-
ской обл. (Кольский п-ов) и северной Карелии
охватывает субарктическую зону, растянувшуюся
вблизи границы Северного полярного круга.
В Мурманской обл. расположено множество рек
(Варзуга, Умба, Нива, Воронья, Кола, Тулома,
Поной) и озер (Умбозеро, Ловозеро и самое боль-
шое по площади оз. Имандра). В Карелии насчи-
тывается около 60000 озер и 27 тысяч рек, из ко-

торых самые крупные: Водла, Кемь, Онда, Унга,
Чирка-Кемь, Ковда, Шуя, Суна. Озера Ладож-
ское и Онежское являются самыми большими
озерами в Европе. Другие крупные озера Каре-
лии: Нюк, Пяозеро, Сегозеро, Сямозеро, Топозеро,
Выгозеро, Юшкозеро. Множество малых озер,
среди которых изобилуют олиготрофные и дис-
трофные, расположены в средней и северной
Карелии. На востоке Карелия граничит с Архан-
гельской обл., на юге – с Вологодской и Ленин-
градской областями, на севере – с Мурманской
областью. В системе Старобогатова (1970) по тер-
ритории Карелии проходит граница между Ла-
пландской (к северу) и Балтийской зоогеографи-
ческими провинциями. Западная граница Каре-
лии является частью государственной границы
Российской Федерации и Финляндии.

Балтийская провинция охватывает обширную
территорию бассейнов крупных озер, Онежского,
Ладожского, Выгозеро и бассейны рек Нева,
Нарва, Неман и Преголя и солоноватоводные
Финский, Куршский и Калининградский (Вис-
линский) заливы Балтийского моря. В первой по-
ловине XX века происходило антропогенное за-
грязнение вод и эвтрофикация рек и озер бассей-
на Балтийского моря. В начале XXI века уровень
поступления загрязняющих веществ в море за-
метно снизился благодаря действию очистных
сооружений, однако началось масштабное гидро-
строительство, возведение новых портовых ком-
плексов и интенсификация судоходства, что ста-
ло одним из факторов, приведших к проникнове-
нию видов из других районов. Эстуарная часть
Финского залива, сформированная в месте впа-
дения р. Невы (основная часть залива является ее
эстуарием), – это область особого риска для про-
никновения инвазионных видов в регион из бас-
сейнов Белого, Черного, Азовского и Каспийско-
го морей и южных рек (Волги, Дона, Днепра и
Дуная). В расположенной по соседству Новго-
родской обл. насчитываются тысячи рек и более
800 озер в основном в пределах Ильмень-Волхов-
ского бассейна, небольшая северо-восточная часть
относится к бассейну р. Мологи, притока Волги,
западная часть – к верховью р. Луги. В Псковской
обл. более 3 тыс. озер, в т.ч. крупное Псковско-
Чудское оз. (3558 км2). В Вологодской обл. распо-
ложены более 5 тыс. озер, в т.ч. крупные – Белое,
Кубенское и Воже, Шекснинское и Рыбинское
водохранилища. Онежское оз. на севере соединя-
ет Волго-Балтийский водный путь с р. Волгой.

Архангельская обл. – самая большая область в
Европе, омывается Белым, Баренцевым, Кар-
ским морями. Одной из особенностей региона
является ее густая сеть рек и озер. К самым круп-
ным речным долинам Архангельской обл. отно-
сят реки Северная Двина, Пинега, Вычегда и Ме-
зень. Всего в области насчитывается более 60 тыс.
озер, самое большое озеро и главный пресновод-
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ный водоем области – оз. Лаче. Согласно Уставу
этой области, в ее состав входят также Ненецкий
автономный округ (с островами Колгуев и Вай-
гач) и архипелаг Новая Земля. В рельефе Ненец-
кого автономного округа преобладают низмен-
ные приморские равнины со сплошным распро-
странением многолетнемерзлых пород, местами
заозеренные и заболоченные: Канинская, Мало и
Большеземельская тундры. Почти все реки (кро-
ме Илексы и нескольких соседних) относятся к
бассейну Северного Ледовитого океана. По край-
ней западной части Архангельской обл. проходит
континентальный водораздел между бассейнами
Атлантического и Северного Ледовитого океа-
нов. В Коми и НАО протекают крупные реки Се-
верная Двина (с притоками Вычегда, Пинега и
Вага), Онега, Мезень и Печора, имеется множе-
ство ледниковых и термокарстовых озер (наибо-
лее крупное – Голодная Губа), часто соединен-
ных протоками (Вашуткины озера и др.). Множе-
ство озер расположено в бассейне р. Онеги, из
них большие – Лача, Кенозеро и Кожозеро.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В континентальных водоемах Северо-Запад-
ного региона России (без учета подземных вод)
к настоящему времени зарегистрировано 29 ви-
дов разноногих ракообразных отряда Amphipoda,
представители шести эколого-географических
групп (табл. 1, рис. 2). Ареалогические комплек-
сы видов амфипод континентальных водоемов
Северо-Западного региона России охватывают,
по меньшей мере, несколько зоогеографических
царств.

Голарктический комплекс видов распростра-
нен на территории Палеарктики и Северной Аме-
рики (Неарктики). Для анализа распространения
пресноводных моллюсков внутри Палеарктики
выделяли несколько биогеографических подоб-
ластей – Европейскую, Ближневосточную, Цен-
тральноазиатскую, Амуро-беренгийскую и Японо-
сахалинскую подобласти (Graf, Cummings, 2007),
которые недавно пересмотрены, в частности даль-
невосточные подобласти Палеарктики были объ-
единены с Индотропикой в Восточную Азию, в то
время как Европа, Северная Африка, Ближний
Восток и Центральная Азия объединены в Север-
ную Евразию (Graf, Cummings, 2021).

По видовому богатству доминируют виды
Понто-Каспийского и североатлантического про-
исхождения (рис. 2), приуроченные в основном к
эстуарным районам Балтийского моря. По степе-
ни распространенности в регионе при этом лиди-
руют представители голарктического и палеарк-
тического комплексов и виды арктического и
Байкало-Сибирского происхождения (табл. 1).

Голарктические ареалы определяются у видов
амфипод, распространенных в Северном полу-
шарии на обоих континентах. Gammarus lacustris –
циркумареальный вид голарктической группы,
широко распространенный в Северном полуша-
рии обоих континентов (Karaman, Pinkster, 1977;
Vainio, Väinölä, 2003; Takhteev et al., 2015). Вид на-
селяет различные местообитания, включая озера,
пруды, ручьи, болота и опресненные эстуарии
рек. G. lacustris обнаружен в озерах Большезе-
мельской тундры, бассейне р. Печора (Зверева и
др., 1964; Батурина и др., 2012, 2014), в Приполяр-
ном Урале (Лоскутова, Понoморев, 2019), озерах

Рис. 2. Вклад разных по происхождению видов в фауну разноногих ракообразных в континентальных водоемах Севера
России. Виды: H – голарктические, P – палеарктические, NA – североатлантические, BS – Байкало-Сибирские, PC –
Понто-каспийские, AO – Арктические.
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Вологодской области (Онежское, Кубенское, Во-
же, Манылово, Мунское и Рыбинском водохра-
нилище) (Ивичева, 2018), в оз. Лача и устьевой
области Северной Двины (Новоселов и др., 2017,

2022), в оз. Ладожском, малых озерах Карелии,
Ленинградской и Мурманской областях (Бары-
шев, 2017; Berezina et al., 2021), в Калининград-
ской обл. в Вислинском заливе, оз. Виштынец-

Таблица 1. Список видов амфипод в континентальных водоемах Северо-Западного региона России

Примечания. Область: 1 – Ленинградская, 2 – Карелия, 3 – Мурманская, 4 – Вологодская, 5 – Псковская, 6 – Новгородская,
7 – Коми, 8 – Архангельская, 9 – Ненецкий автономный округ, 10 – Калининградская. +? – виды отмечены ранее, но в по-
следние десятилетия находки не были подтверждены.

Группы, виды
Области Северо-Западного региона

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Голарктические

Gammarus lacustris G.O. Sars 1863 + + + + + + + + + +
Gammarus tigrinus Sexton 1939 + +

Палеарктические

Gammarus duebeni Lilljeborg 1851 + +
Gammarus oceanicus Segerströle 1947 + +
Gammarus pulex (Linnaeus 1758) + + +
Gammarus zaddachi Sexton 1912 + +
Gammarus salinus Spooner 1947 + +

Североaтлантические, эстуарные

Apocorophium lacustre (Vanhoffen 1911) +
Bathyporeia pilosa Lindström 1855 + +
Corophium volutator (Pallas 1766) + +
Cryptorchestia cavimana (Heller 1865) + +
Dyopedos monacanthus (Metzger 1875) +
Leptocheirus pilosus Zaddach 1844 +
Talitrus saltator Montagu 1808 +

Вселенцы из Байкало-Сибирского региона

Gmelinoides fasciatus (Stebbing 1899) + + + + +
Micruropus possolskii Sowinsky 1915 +
Pallaseopsis quadrispinosa (Sars 1867) + + + + + + +

Вселенцы из Северного Ледовитого океана

Gammaracanthus lacustris Sars 1867 + + +
Gammaracanthus loricatus (Sabine 1824) + + + +
Pontoporeia femorata Kroyer 1842 + +
Monoporeia affinis (Lindström 1855) + + + + + + +

Вселенцы из Понто-Каспийского региона

Chaetogammarus ischnus (Stebbing 1899) +
Chaetogammarus warpachowskyi (G.O. Sars 1894) +? +? +
Chelicorophium curvispinum (G.O. Sars 1895) + +
Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald 1841) +? +
Dikerogammarus villosus (Sowinsky 1894) +
Obesogammarus obesus (G.O. Sars 1894) +?
Obessogammarus crassus (G.O. Sars, 1894) +
Pontogammarus robustoides (G.O. Sars 1894) + +
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ком, р. Анграпа (Гусев и др., 2012) и озерах остро-
вов Вайгач и Новая Земля (Bespalaya et al., 2021).

К этой же группе можно отнести вселенца на
европейский континент из эстуариев Атлантиче-
ского побережья Северной Америки, Gammarus
tigrinus Sexton 1939. Он имеет американо-евро-
пейский ареал и заходит в эстуарные районы и
пресные водоемы бассейнов Северного и Балтий-
ского морей. G. tigrinus обычен у западного побе-
режья Шотландии, в Кельтском море и Бискай-
ском заливе, а в Северо-Западном регионе Рос-
сии распространен в Калининградском заливе
(Ezhova et al., 2005) и в эстуарии р. Невы (Фин-
ский залив), Лужской и Копорской губах (Berezina,
Petryashev, 2012; Alekseev, Sukhikh, 2023). В эстуа-
рии р. Невы G. tigrinus отмечен впервые в 2005 г. и,
скорее всего, был привезен с балластными вода-
ми судов из других районов Балтийского моря
(Berezina, 2007a). В пресной Невской губе G. tigri-
nus встречается локально – на юге у дамбы (ком-
плекса защиты г. Санкт-Петербурга от наводне-
ний). В 1950–1960 гг. этот вид перевозился наме-
ренно (в качестве корма для рыб) из солоноватого
озера в Англии в реки Германии и из пресного
озера Лох-Ней в Северной Ирландии в оз. Эйс-
селмер в Нидерландах, а также вселялся в отдель-
ные водоемы Европы человеком случайно (Kelly
et al., 2006). В Великие озера (Северная Америка)
он завезён случайно из Европы (Kipp, 2007).

Палеарктические виды широко распростране-
ны в водоемах Северо-Западного региона России.
Эти виды обычны в западной части Палеарктики
(Европе, Северной Африке, Кавказе и части
Ближнего Востока), но не далее Урала на востоке.
Некоторые из видов палеарктической группы
распространены в основном в Европейской части
России, имея Западно-центрально-Палеарктиче-
ские и евро-байкальские (или европейско-южно-
среднесибирские) ареалы. Эти ареалы постепен-
но сужаются в Сибири и оканчиваются в районе
оз. Байкал и п-ова Таймыр, который (район) раз-
деляет бассейны большинства сибирских рек.
Три вида рода Gammarus (G. zaddachi Sexton 1912,
G. salinus Spooner 1947 и G. duebeni Lilljeborg 1852)
сходны по морфологическим признакам и эколо-
гическим характеристикам. Они обитают в ос-
новном в эстуарных солоноватых водах, хотя
встречаются и в пресноводных условиях, напри-
мер G. zaddachi в оз. Эйкерен на юге Норвегии
(Økland et al., 2011). Gammarus oceanicus Segerstråle
1947 – это один из самых массовых видов пале-
арктического распространения, который обитает
в литоральных районах водорослевого пояса на
побережье Арктики и северных морей (Белого,
Баренцева и Балтийского) и перености опресне-
ние (Węsławski et al., 2018).

Gammarus pulex (Linnaeus 1758) известен из се-
верной и центральной Европы (Karaman, Pinkster,

1977), Краснодарского края (Палатов, Шапова-
лов, 2015). G. pulex отмечен в Ленинградской обл.,
в ручьях на заливных участках эстуария р. Невы
(Березина, Максимов, 2016) и устьях малых рек
Калининградской обл., р. Преголе, в Вислинском
заливе, Правдинском водохранилище (Гусев и др.,
2012), озерах Вологодской обл.: Питино, Меле-
ховское, Полянок (Ивичева, 2018).

Группа североатлантических видов включает
преимущественно стеногалинных морских пред-
ставителей, которые распространены в северной
половине Атлантического океана (у восточных
берегов Северной Америки и у берегов Европы).
На территории Северо-Западного региона Рос-
сии эти виды встречаются в эстуарных районах
Балтийского и Белого морей (табл. 1). В эту груп-
пу включен Corophium volutator (Pallas 1766), обыч-
ный в Финском заливе и в юго-восточной части
Балтийского моря (Березина, Максимов, 2016;
Гусев и др., 2012). C. volutator обнаружен изна-
чально в восточной части Северной Атлантики,
а позже и в западной части, у восточного побере-
жья Северной Америки (Bellan-Santini, Costello,
2001). Из корофиид сюда же относится Apocoro-
phium lacustre (Vanhoffen 1911), распространенный
в юго-восточной Балтике в местах пониженной
солености (устьях рек). Талитрида Cryptorchestia
cavimana (Heller 1865), которая была найдена
впервые в северо-восточной части Балтийского
моря в 1999 г. у побережья о-ва Сааремаа, Эсто-
ния (Herkül et al., 2006), ныне распространена
вплоть до Финского залива (Berezina, Petryashev,
2012) и обычна в Вислинском заливе и прилежа-
щих акваториях (Гусев и др., 2012). Talitrus saltator
Montagu 1808 обитает на пляжах восточной части
Балтийского моря, в России его ареал ограничен
Калининградской обл. (Гусев и др., 2012). Ни в
Ботническом, ни в Финском заливе T. saltator по-
ка не обнаружен (Дитрих, Джабраилова, 2007).
В середине ХХ века Bathyporeia pilosa Lindström 1855
проникла в Восточную Балтику, включая Финский
залив (Николаев, 1949). Первая находка (в 2013 г.)
B. pilosa в российских водах была у о-ва Большой
Тютерс, а в 2015 г. – у о-ва Сескар (Березина,
Максимов, 2016). Остальные виды этой группы
(Leptocheirus pilosus Zaddach 1844 и Dyopedos mona-
canthus (Metzger 1875)) типичны в основном для
районов северо-восточной и юго-восточной ча-
стей Балтики, прилежащих к Калининградской
обл. (Köhn, Gosselk, 1989; Гусев и др., 2012).

Группа Байкало-Сибирских вселенцев состоит
из видов байкальского происхождения, обнару-
женных в самом оз. Байкал, северо-западных озе-
рах Прибайкалья и реках Ангара и Енисей. В эту
группу входит послеледниковый мигрант Pallase-
opsis quadrispinosa, отмеченный в Мурманской
обл. в озерах Имандра и Умбозеро (Segerstråle,
1957, 1976) и в озерно-речных системах Большезе-
мельской тундры, таких как Вашуткины, Пади-
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мейские, Харбейские и оз. Амбарты (Батурина и
др., 2012). В малых озерах Карелии, в Вологод-
ской обл., а также в крупных озерах (Онежском,
Ладожском) и Финском заливе P. quadrispinosa на-
селяет глубоководные районы (Березина, Макси-
мов, 2016; Ивичева, 2018; Курашов и др., 2018;
Berezina et al., 2021), предпочитая температуру во-
ды ниже 10°С. В последние десятилетия ареал со-
кратился, вид исчез из Невской губы (попадался
только у южного побережья в 2004–2008 гг.) и не-
которых северных озер, например Выгозера (Бе-
резина и др., 2013). Возможными причинами ис-
чезновения могли быть загрязнение вод и зимний
дефицит кислорода.

Ранее представитель рода Pallasea (= Pallaseop-
sis) из озера к северу от пролива Маточкин Шар
архипелага Новая Земля был описан как новый
вид Pallasea laevis (Ekman 1923). Автор этого вида
указал на отсутствие двух пар плеонных шипов,
характерных для вида P. quadrispinosa, и на силь-
ную редукцию боковых отростков головы и груд-
ного отдела – переона (Ekman, 1923). Сходная
морфологически редуцированная форма была
обнаружена в изолированной местности в Фин-
ляндии и оказалась местной формой P. quadrispi-
nosa (Segerstråle, 1958). Сейчас вид P. laevis сведен
в синоним P. quadrispinosa (http://www.marinespe-
cies.org/). Встречаемость P. quadrispinosa на архи-
пелаге Новая Земля позволяет предположить, что
Pallaseopsis пришел из Сибири во время последне-
го оледенения по прогляциальным водным систе-
мам, достигнув окончательно этой локации, ко-
гда ледники растаяли. Как исконно озерный вид,
P. quadrispinosa распространялся через систему ле-
довых окраинных озер и переместился за пределы
арктической зоны, вторгшись в Онежское Ледни-
ковое оз., затем в Балтийское море и материковые
озера Северной Европы (Segerstråle, 1957). Появ-
лению вида на Кольском п-ове способствовали
возникновение ледниковых озер тающей фазы
Вюрма и опреснение Балтийского моря. В позд-
неледниковом периоде из-за понижения уровня
Белого моря вход в это море был отрезан, а его
бассейн переживал озерную фазу.

Gmelinoides fasciatus (Stebbing 1899) – это вид-
вселенец из Байкало-Сибирской области в бас-
сейн Балтийского моря. Подробные сведения о
первоначальном ареале приведены в работе Ка-
малтынова (2001), до интродукций ареал этого
вида был ограничен оз. Байкал, прибрежными
озерами, притоками Байкала (Кичера, Селенга,
Большой Чивыркуй, Баргузин) и водоемами
бассейнов рек Ангара, Енисей, Пясина и Гыда.
В 1960–1970-х гг. с целью улучшения кормовой
базы рыб эти амфиподы (вместе с двумя видами
рода Micruropus) были преднамеренно интроду-
цированы в 44 водоема бывшего СССР (Задоенко
и др., 1985), включая озера Карельского перешейка
на территории Ленинградской обл. (Свободное,

Правдинское, Воробьево, Большое Бережное,
Отрадное, Судаковское, Вуокса, Снетковское,
Мичуринское), оз. Ильмень, оз. Псковско-Чуд-
ское, водохранилища р. Волги и др. Находки
G. fasciatus отмечены в оз. Псковско-Чудском c
1972 г. (Timm, Timm, 1993; Kangur et al., 2010),
в Рыбинском водохранилище – c 1986 г. и оз. Бе-
лом – с 1994 г. (Berezina, 2007; Berezina, Strelniko-
va, 2010), оз. Ладожском – c 1988 г. (Panov, 1996;
Курашов и др., 2006), эстуарии р. Невы – с 1996 г.
(Panov et al., 1999; Березина, Максимов, 2016) и
оз. Онежском – с 2001 г. (Березина, Панов, 2003;
Барышев и др., 2021). К началу XXI века G. fascia-
tus стал обычным и массовым обитателем боль-
шинства водоемов Ленинградской, Псковской,
Новгородской, Вологодской, и Ярославской об-
ластей, Республики Карелия (Berezina, 2007b; Бе-
резина, Максимов, 2016; Kurashov et al., 2012).
Особенно широко распространен в пределах
Вологодской обл.: заселяет многие водоемы, свя-
занные с Волго-Балтийским водным путем –
оз. Тудозеро. оз. Лозско-Азатское, Рыбинское во-
дохранилище, оз. Кубенское, р. Сухона (Ивичева,
2018).

Cовместно с вселением G. fasciatus произошло
случайное вселение и других байкальских видов
амфипод Micruropus possolskii Sowinsky 1915 и
M. wohlii (Dybowsky 1874), поскольку этих видов
не разделяли в посадочном материале. При про-
ведении намеренных интродукций (1971–1975 гг.)
амфипод из района Байкала в озера Карельского
перешейка в посадочном материале G. fasciatus
присутствовал и M. possolskii. К концу 2000-х гг.
M. possolskii натурализовался в оз. Ладожском
(Barbashova et al., 2013; Kurashov et al., 2020). В на-
тивном ареале M. possolskii распространен в сорах
и мелководных заливах оз. Байкал и в дельте
р. Селенги.

Группа вселенцев из Северного Ледовитого оке-
ана включает реликтовые виды поздних кайно-
зойских морских трансгрессий, такие как Gam-
maracanthus loricatus (Sabine 1824), G. aestuariorum
(Lomakina 1952) и G. lacustris, Monoporeia affinis.
Этих арктических видов, проникших в пресные
воды, называют “ледниковыми реликтами”. В меж-
ледниковые периоды из-за увеличения стока во-
ды в океан перигляциальные подпрудные озера
могли служить естественными “рефугиумами”
для этих видов морского происхождения (Berezi-
na et al., 2021). Группа этих ракообразных (Gam-
maracanthus, Monoporeia, Pontoporeia) сохранилась
в Балтийском море, в устье Северной Двины, в
реках карельского берега Белого моря, в реках
Поное и Мезени, в устьях рек Дальнего Востока и
в Охотском море. M. affinis относится к циркум-
полярным видам, населяющим многочисленные
пресноводные озера арктической и субарктиче-
ской зон, эстуарии и опресненные участки морей
Ледовитоморского бассейна, включая Белое и
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Карское моря. Этот вид был объектом акклима-
тизации в северные озера СССР (Грезе, 1958).
Монопорейа отмечена в озерах Святое и Круглое
на Новой Земле (Bespalaya et al., 2021) и в ряде
глубоководных бореальных озер Северной Евро-
пы, Карелии, Мурманской, Ленинградской обла-
стей и в Балтийском море (Яковлев, 2005; Валь-
кова и др., 2012; Березина, Максимов, 2016; Spik-
keland et al., 2016; Berezina et al., 2021). В Балтике
M. affinis обитает в юго-восточной его части, во-
сточнее линии, соединяющей острова Рюген и
Борнхольм (Гусев и др., 2012), и в российских во-
дах Финского залива (Maximov, Berezina, 2023).

Во всех северных морях и в Балтийском море
(а также в дальневосточных морях) обитает мор-
ской арктический вид Pontoporeia femorata Krøyer
1842, который не встречается в пресной воде.
Считается, что этот вид проник в Балтику с запа-
да через Северное море (Ярвекюльг, 1979). P. fem-
orata встречается в западной, центральной и
юго-восточной частях Балтийского моря, вклю-
чая Калининградскую обл. (Гусев и др., 2012).
В прошлом P. femorata был типичным видом и
в Финском заливе (Ленинградская обл.), а с
2000-х гг. стал редким, последний раз отмечен на
глубинах >50 м в 2006 г. (Березина, Максимов,
2016).

Gammaracanthus lacustris населяет дно глубоко-
водных озер Карелии (Онежское и Ладожское),
бореальных озер Фенноскандии и Беларуси.
В роде Gammaracanthus два вида – G. lacustris и
G. loricatus (вид G. loricatus с тремя подвидами typ-
icus, aestuariorum и caspius по: Ломакина, 1950).
G. loricatus обитает на морских побережьях север-
ных морей, его подвид G. loricatus aestuariorum
встречается в прибрежных озерах морского про-
исхождения, солоноватых лагунах и эстуариях
рек арктических морей (Dadswell, 1974; Berezi-
na, 2004). Некоторые авторы (Väinölä et al., 2001)
рассматривают G. loricatus и G. aestuariorum в ста-
тусе отдельных видов.

Виды из группы Понто-Каспийских вселенцев
происходят из бассейнов Каспийского, Черного
и Азовского морей, в т.ч. низовьев крупных рек
(Волга, Кама и Дон). Они проникли в бассейн
Балтийского моря и континентальные водоемы
северной Европы в связи со строительством кана-
лов и преднамеренных интродукций человеком
(Berezina, 2007; Copilaș-Ciocianu et al., 2023). Спо-
собность амфипод к миграциям по канально-реч-
ной сети сыграла заметную роль в расселении ам-
фипод Понто-Каспийского происхождения на
север России; миграции отмечали у многих видов
этой группы (Бирштейн, 1935; Дедю, 1980).

Chelicorophium curvispinum (Sars 1895) – один из
видов автохтонной фауны Каспийского моря и
водоемов Азово-Черноморского бассейна, обита-
ющий в пресных и олигогалинных водах при со-

лености до 5‰. За пределами анцестрального
ареала он отмечен в реках Волга, Дон, Урал,
Днепр, Днестр, Дунай. C. curvispinum является од-
ним из самых распространенных видов в бассей-
не Балтийского моря (Малявин и др., 2008; Kurash-
ov et al., 2010). Основными способами его заноса
сюда из южных широт считают саморасселение
по канально-речной сети и перевозка с судами,
в балластных водах и в прикрепленных к днищу
кораблей метаценозах. В 1920−1930-е гг. появи-
лись сведения о находках этого вида в Балтий-
ском море: в Куршском и Вислинском заливах и
Щецинской лагуне (Николаев, 1963), а также на
разных участках, впадающих в них рек Неман,
Висла, Нотек и др. (Малявин и др., 2008). В насто-
ящее время этот вид стал обычным и многочис-
ленным во многих частях Балтийского моря,
включая Куршский, Вислинский и Финский за-
ливы (Ezhova et al., 2005; Berezina et al., 2011); об-
наружен в оз. Ладожском (Kurashov et al., 2010).

Dikerogammarus villosus (Sowinsky 1894) населя-
ет крупные реки России – Волга, Дон, Кубань, и
Западной Европы – Рона, Луара, Сена, Мозель,
Маас, Рейн, Майн, Дунай, Везер, Эльба, Одер,
Буг, Висла, Днепр (Berezina, Ďuris 2008; Gusev
et al., 2017). В России обнаружен в Волжских во-
дохранилищах (Сонина, Филинова, 2012; Кури-
на, 2020), Крымских и Цимлянском водохрани-
лищах (Любина, Саяпин, 2008) и Балтийском мо-
ре (Gusev et al., 2017). В устье р. Висла недалеко от
входа в Калининградский морской канал был от-
мечен в 2015 г. (Gusev et al., 2017). Вселение D. vil-
losus возможно и в реки Ленинградской обл.

Dikerogammarus haemobaphes (Eichwald 1841) –
также вид-вселенец из Понто-Каспийского реги-
она. Широко распространен в пресноводных и
солоноватых водоемах Европы, в т.ч. в юго-во-
сточной части Балтийского моря, в Вислинском
заливе (Гусев и др., 2012; Holopainen et al., 2016).
В р. Волге D. haemobaphes и другие виды комплек-
са мигрировали вверх по течению, расширяя свои
ареалы на тысячи км (Мордухай-Болтовской,
1960). В 1960-х гг. D. haemobaphes (вместе с Obe-
sogammarus obesus (G.O. Sars 1894)) отмечен впер-
вые в Горьковском водохранилище (Мордухай-
Болтовской, Чиркова, 1971), в 1990-е гг. – в верхней
части Горьковского водохранилища и в р. Волге у
г. Ярославля (Баканов, 2003). В настоящее время
D. haemobaphes зарегистрирован в Угличском во-
дохранилище (Волга и ее жизнь, 2018). Эти наход-
ки свидетельствуют о фазе активного расселения
D. haemobaphes по Северному инвазионному ко-
ридору и возможном скором вселении в водоемы
Северо-Западного региона России.

В южной части Балтийского моря, озерах и ре-
ках его бассейна (Калининградской обл.), поми-
мо двух видов рода Dikerogammarus, встречаются
также другие виды из группы Понто-Каспийских
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вселенцев – Chaetogammarus ischnus (Stebbing
1899), C. warpachowskyi (G.O. Sars 1894), Obesogam-
marus crassus и Pontogammarus robustoides (G.O. Sars
1894) (Berezina et al., 2011; Гусев и др., 2012; Co-
pilaş-Ciocianu, Sidorov, 2022). C. ischnus натурали-
зовался в бассейне Балтийского моря уже в нача-
ле ХХ столетия, имея векторы инвазии, сходные с
другими представителями этой группы (Berezina
et al., 2011). Eго присутствие неоднократно под-
тверждали в южных районах Балтийского моря, в
бассейне р. Вислы и в Куршском заливе (Hol-
opainen et al., 2016). C. ischnus пока не обнаружен в
российских водах Финского залива. C. warpachows-
kyi обычен в Куршском заливе, реках Преголе,
Дейме, Немане, Шешупе (Потютко, 2008; Гусев
и др., 2012). В 2004 г. C. warpachowskyi был обнару-
жен и в восточной части Финского залива (близ
г. Зеленогорска), хотя в последующие годы не
встречался (Березина, Максимов, 2016).

Первоначальный ареал понтокаспийских ам-
фипод P. robustoides включал бассейны Черного,
Азовского и Каспийского морей (Волга, Дон, Буг,
Днепр, Днестр, Дунай, Прут, Терек, Кура, Кубань
и др.). К концу XX в. вид расселился по течению
крупных европейских рек (Висла, Одер, Неман,
Эльба), проникнув и во многие озера и водохра-
нилища в бассейне этих рек (Ezhova et al., 2005).
В настоящее время это обычный и массовый ком-
понент донных зооценозов в Вислинском и Курш-
ском заливах (Berezina et al., 2011; Гусев и др.,
2012). Отмечен в реках Преголя, Дейма, Неман,
Шешупа и других, а также в оз. Форелевое Кали-
нинградской области (Гусев и др., 2012). В период
1999–2005 гг. был обнаружен в Нарвском заливе
(Herkül et al., 2009), в нижнем течении и устье лат-
вийских рек, впадающих в Балтийское море
(Strode et al., 2013), в прибрежной зоне Рижского
залива (Kalinkina, Berezina, 2010). Встречается
при солености 0.2–5.0‰ вдоль южного побере-
жья Невской губы и в эстуарном районе на участ-
ке Дубки–Солнечное–Зеленогорск и Стрельна–
Петергоф–Ломоносов с конца 1990-х г.г. (Berezi-
na, Panov, 2003). В 2011 г. и позднее в массе был
найден в губах Копорской и Лужской и вдоль от-
крытого побережья юго-восточной части Финского
залива (Березина, Максимов, 2016; Alekseev, Sukh-
ikh, 2023). Кроме того, из Финского залива про-
ник в оз. Ладожское (Kurashov, Barbashova, 2008)
и натурализовался в его южной части (Kurashov
et al., 2012).

К настоящему времени из 33 видов амфипод,
обитающих в водах юго-восточной части Балтий-
ского моря (Буруковский, 2018), большинство от-
мечено в эстуариях рек Калининградской обл.,
но из соседних регионов (стран) возможно в ско-
ром времени проникновение сюда новых видов,
таких как Melita palmata (Montagu 1804), Ampithoe
rubricata (Montagu 1818), Leptocheirus hirsutimanus
(Spence Bate 1862) и японских капрелид Caprella

mutica Schurin 1935 (Kedra, 2010; Гусев и др., 2012;
Daneliya, Laakkonen, 2012).

Зоогеографический состав чужеродных видов
амфипод в континентальных водоемах Северо-
Западного региона России определяется водны-
ми маршрутами, поскольку главный способ завоза
связан с судоходством и формированием водных
инвазионных коридоров, соединивших заливы
Балтийского моря с районами-донорами инва-
зий. Кроме Северного инвазионного коридора,
соединяющего через Волго-Донской канал и Вол-
го-Балтийский путь Понто-Каспийскую область
с Балтийским и Белым морями, важен и трансат-
лантический коридор, соединяющий внутренние
и прибрежные воды северной Америки с Кали-
нинградским и Финским заливами Балтийского
моря.

Преднамеренные интродукции амфипод как
ценных кормовых объектов в водоемы Европей-
ской части СССР активно проводились в про-
шлом веке, в 1950–1970х гг. (Takhteev et al., 2015).
Они стали важным источником новых видов в ре-
гионе. Известно, что десятки видов (около 30) ам-
фипод Понто-Каспийского комплекса, несколь-
ко видов Байкало-Сибирского распространения
(M. possolskii, М. wohlii, G. fasciatus) и два вида арк-
тического происхождения (M. affinis и P. quadrispi-
nosa) неоднократно вселяли в северные конти-
нентальные водоемы (Takhteev et al., 2015). Gam-
marus lacustris также был объектом намеренных
интродукций в центральной России, странах Бал-
тии и в Сибири (Timm, Timm, 1993; Kozlov, 2013;
Takhteev et al., 2015).

Причины и способы проникновения для каж-
дого вида амфипод в исследуемом регионе как
правило определяются комплексом антропоген-
ных и естественных факторов. Среди них наибо-
лее характерны для перечисленных видов: созда-
ние канально-речной сети, объединившей юж-
ные и северные моря; естественные миграции;
расселение животных по коридорам; акклимати-
зационные мероприятия (Berezina, 2007). Возве-
дение новых портовых комплексов и увеличение
трафика судоперевозок иногда приводят к слу-
чайному заносу с балластными водами судов и в
метаценозах, сформировавшихся на поверхности
судов и других плавающих структур, а изменения
климата и увеличение минерализации рек могут
способствовать натурализации уже попавших в
регион видов. Известны единичные случаи слу-
чайного заноса амфипод при использовании в
аквакультуре в качестве живого корма для рыб и
при проведении мероприятий (биоконтроль) по
борьбе с некоторыми видами водорослей (напри-
мер, нитчатыми водорослями). Некоторые виды
(M. possolskii в озерах Карельского перешейка,
G. fasciatus в Псковско-Чудском оз.) появились в
регионе случайно при попытке вселения другого
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вида амфипод (G. lacustris). Были случаи попада-
ния амфипод в водоемы из лабораторных культур
и с водными растениями, культивируемыми в
парках.

Результаты современных исследований под-
тверждают данные о том, что реликты вторглись в
Северную Европу с востока (Segerstråle, 1976;
Махров и др., 2022). Область распространения ре-
ликтовых амфипод (M. affinis, Gammaracanthus
lacustris, P. quadrispinosa), которые благодаря фи-
зиологической адаптации живут в пресной или
разбавленной морской воде, совпадает с террито-
рией трансгрессий Белого и Балтийского морей.
Геологические исследования показывают, что
оледенения в северной Европе (и прилегающих
арктических регионах) простирались на севере
России вплоть до Урала, создавая непрерывную
сеть запруженных водоемов вдоль фронта льда.
Уже из этого ясно, что реликтовые виды могли
происходить из восточных районов за Уралом (Си-
бири). Кольские и Кандалакшские представители
реликтовой фауны могли попасть на нынешние
места обитаний во время озерно-ледниковой
трансгрессии, мигрируя на север из подпрудных
водоемов севернее оз. Онежского (Segerstråle, 1976).
Согласно молекулярно-генетическим и зоогеогра-
фическим данным последних лет (Махров и др.,
2022), формирование холодноводной фауны Ев-
ропы происходило в несколько этапов. Предпо-
ложительно виды-вселенцы появились из лока-
ций обширного древнего озера-моря восточнее
Урала (Махров и др., 2022). Первая волна сибир-
ских видов-вселенцев в Европу наблюдалась в
плиоцене, а вторая волна – в последнее межлед-
никовье. По мере отступления последнего ледни-
ка, в северо-восточную Европу проникли третья
волна вселенцев из Сибири и некоторые группы
из Северной Америки и бассейна Тихого океана.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Фауна амфипод континентальных водоемов

Северо-Западного региона России имеет ряд осо-
бенностей, отличающих ее от других территорий
земного шара. Высшие ракообразные легко рас-
пространяются в пределах выделяемых речных
бассейнов и с трудом преодолевают водоразделы.
Это изначально привело к бедности их видового
состава в северных регионах, удаленных от гор-
ных регионов Средиземноморья и тропической
Азии, где их разнообразие значительно. Бо́льшая
часть северных территории Западной Палеаркти-
ки была подвержена оледенениям в плейстоцене,
и фауна этих территорий изначально достаточно
бедна в видовом отношении, на современном
этапе эта черта остается основным отличием фау-
ны многих групп в этом регионе. Вместе с тем ан-
тропогенное вмешательство и наблюдаемое на
современном этапе потепление климата в север-

ных широтах России привели к распространению
многих видов амфипод за пределы исторических
ареалов и появлению в Северо-Западном регионе
России видов из разных географических групп.
Таким образом, районы обитания амфипод в во-
доемах региона определяются историей расселе-
ния видов. В будущем можно ожидать, что видо-
вое богатство амфипод в этом регионе России бу-
дет увеличиваться, прежде всего, за счет вселения
в водоемы видов из соседних регионов.
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ANALYSIS OF THE AMPHIPOD FAUNA OF CONTINENTAL RESERVOIRS
IN THE NORTHWEST OF RUSSIA’S EUROPEAN PART

N. A. Berezina*
Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 199034 Russia

*e-mail: nadezhda.berezina@zin.ru

The faunal composition of Amphipoda crustaceans of mainland water bodies in northwestern Russia is ana-
lyzed. To compile a checklist of amphipod species, data from original collections made in 1998–2021, the
collections of the Zoological Institute, and literary information are used. To date, 29 species of amphipods
have been recorded from the continental waters of the region. An arealogical analysis of the faunal composi-
tion reveals six groups or distribution patterns: Holarctic, West Palearctic, and North Atlantic estuaries, and
further three groups of emigrants (settlers) from the Baikal-Siberian, Ponto-Caspian, and Arctic regions. The
greatest species richness is recorded in estuarine sections of Baltic Sea rivers in the territories of the Leningrad
and Kaliningrad regions, as well as fresh water bodies of the Republic of Karelia. In terms of species richness,
estuarine species amphi-Atlantic in distribution and representatives of allochthonous faunas (invasive spe-
cies) from the Ponto-Caspian basin dominate the region. The most common in the region are representatives
of Holarctic and Palearctic patterns, as well as species of Arctic and Baikal-Siberian origins. Among them,
the following species are most often to be recorded in lakes: Gammarus lacustris, Monoporeia affinis, Palase-
opsis quadrispinosa and Gmelinoides fasciatus, vs G. zaddachi, G. oceanicus, G. tigrinus and Pontogammarus ro-
bustoides in estuarine brackish waters. Human-mediated introductions, both intentional and accidental, must
have facilitated the appearance of invasive species in the fauna of Russia’s northwestern region. In the future,
an increase in species richness in the region can be expected to occur in two ways: through the introduction
of marine species into fresh waters and due to speciation.

Keywords: checklist. species richness, distribution, arealogy, introduced species
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В обзоре приведены сведения о динамике пения птиц во времени, проанализированы темпы изме-
нения индивидуальных и популяционных репертуаров, рассмотрены факторы, влияющие на ско-
рость таких изменений. Имеющиеся данные свидетельствуют о весьма значительных сроках сохра-
нения вокальных моделей (типов песен) в популяциях певчих птиц. Скорость изменения репертуа-
ров выше у видов с неограниченным по времени периодом запечатления песни по сравнению с
видами с фиксированным периодом запечатления. Популяционный репертуар типов песен в мно-
гочисленных популяциях, населяющих обширные и сплошные местообитания, более стабилен, чем
в небольших и изолированных популяциях, занимающих структурно фрагментированные места
обитания. При этом наибольшую сохранность из года в год имеют самые распространенные вокаль-
ные паттерны, тогда как редкие варианты с течением времени чаще исчезают из популяционного
репертуара. Аномальные климатические явления, вызывающие значительные изменения возраст-
ного состава популяций, способствуют быстрой смене диалектов. Подробно рассмотрен феномен
быстрых синхронных изменений вокальных репертуаров у особей в составе локальных популяций,
а также в популяциях, удаленных друг от друга на большое расстояние. Причины, порождающие
этот феномен, нуждаются в дальнейших исследованиях. Наиболее вероятными причинами может
быть обмен вокальными моделями на зимовках или одновременное вселения большого числа ми-
грантов в изучаемые популяции, что у видов с открытым периодом обучения может вызвать изме-
нения в репертуаре и местных особей, заимствующих новые вокальные модели.

Ключевые слова: песня птиц, временная изменчивость, биоакустика
DOI: 10.31857/S0044513423090052, EDN: QIZHHN

Непреходящий интерес орнитологов, этологов
и биоакустиков к песне птиц обусловлен многи-
ми причинами, и в первую очередь ее двойствен-
ной природой. У певчих птиц (Oscines) песня
имеет врожденную основу, однако для полного ее
формирования молодая птица должна слышать
адекватные вокальные модели, прежде всего, пе-
ние взрослых особей своего вида (Beecher, 2017;
Alpin, 2019). Как следствие, структурные особен-
ности песни независимо передаются от поколе-
ния к поколению и по генетической линии, и по
каналам культурной преемственности, т.е. за счет
вокального обучения. Зачастую это ведет к фор-
мированию специфических особенностей вока-
лизации (диалектов), распространенных на опре-
деленной территории и отсутствующих на прочих
территориях, заселенных данным видом. Главным
механизмом, порождающим изменчивость песни
в пространстве и во времени, принято считать ак-
кумуляцию ошибок копирования в процессе обу-
чения песне. Накапливаясь в ряду поколений,
они постепенно изменяют репертуар данной по-

пуляции по сравнению с другими (Kroodsma,
2004; Catchpole, Slater, 2008).

Временнáя изменчивость птичьего пения при-
влекает большое внимание исследователей. В част-
ности, обнаружено, что скорость изменения по-
пуляционного репертуара с годами значительно
варьирует у разных видов (Podos, Warren, 2007)
или даже в разных популяциях одного и того же
вида (Luther, Baptista, 2010; O’Loghlen et al., 2013).
Разные компоненты репертуара (элементы, слоги
или типы песен) меняются с разной скоростью:
некоторые исполняются на данной территории в
течение многих лет, другие значительно изменя-
ются за тот же период, а третьи полностью исклю-
чаются из репертуара (Ince et al., 1980; Nelson et al.,
2004; Goodale, Podos, 2010; Williams et al., 2013).

Хотя число исследований временнóй измен-
чивости песни в последние годы быстро растет,
этот тип изменчивости остается пока изученным
намного менее детально по сравнению с межпо-
пуляционной изменчивостью. Обилие обзорных
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работ на тему пространственной (географиче-
ской) изменчивости песни (Krebs, Kroodsma,
1980; Mundinger, 1982; Martens, 1996; Koetz et al.,
2007; Podos, Warren, 2007) составляет резкий кон-
траст с полным отсутствием обзоров по ее вре-
меннóй изменчивости.

В этом обзоре мы приведем данные о динами-
ке пения птиц во времени, проанализируем тем-
пы изменения индивидуальных и популяцион-
ных репертуаров, рассмотрим факторы, влияю-
щие на скорость таких изменений. Мы будем
рассматривать виды с раздельной (дискретной)
манерой пения. Вокализации этого типа свой-
ственна четкая ритмическая организация вокаль-
ных сессий, т.е. правильное чередование единич-
ных песен и пауз при относительном постоянстве
их длительности. Размах вариаций продолжи-
тельности отдельных (единичных) песен ограни-
чен, и обычно этот параметр обладает четко выра-
женной видовой спецификой. У многих видов c
раздельной вокализацией единичные песни обла-
дают достаточно сложной и притом универсаль-
ной (видоспецифической) структурой. Например,
почти в каждой песне зяблика (Fringilla coelebs)
или пеночки-веснички (Phylloscopus trochilus) име-
ются особые фразы, исполняемые только в нача-
ле песни, только в центральной ее части и только
в финале (Иваницкий, Марова, 2022).

У многих видов с раздельной манерой пения
песня имеет ярко выраженную типологическую
организацию, т.е. практически все единичные пес-
ни являются стереотипными конструкциями и
могут быть отнесены к определенным типам (ти-
пам песен). Типом песен принято называть все
множество единичных песен данного вида, сход-
ных по набору составляющих вокальных компо-
нентов (нот, слогов, фраз, трелей) и порядку их
взаимного размещения внутри песни. Хотя в пре-
делах типа обычно имеет место определенная из-
менчивость, ее размах намного уступает различи-
ям между песнями, принадлежащими к разным
типам (Podos et al., 1992; Catchpole, Slater, 2008).

Скорость изменений популяционных 
и индивидуальных репертуаров

Ряд исследований показывает, что индивиду-
альный и популяционный репертуар певчих птиц
может меняться очень быстро, иногда в течение
нескольких лет (Williams, 2021). В первую очередь
это относится к видам с “открытым” типом обу-
чения, т.е. к тем, кто может выучивать новые пес-
ни не только в юности, но и во взрослом возрасте.
Например, у желтопоясничного кассика (Cacicus
cela), склонного к вокальной мимикрии, за год
меняется 78% репертуара (Trainer, 1989). Значи-
тельная межгодовая ротация типов песен проис-
ходит также у боболинка (Dolichonyx oryzivorus), и
только наиболее распространенные типы песен

сохраняются в популяции из года в год (Avery, Or-
ing, 1977). В Финляндии репертуар типов песен
одних и тех же особей восточного соловья (Luscin-
ia luscinia) также меняется из года в год. Песня
данного самца в данном году может стать более
похожей на песню соседей, чем на его собствен-
ную песню в предыдущем году (Sorjonen, 1987).
Средняя продолжительность жизни каждого типа
песен индигового овсянкового кардинала (Passer-
ina cyanea) была оценена в 3.8 года (Payne et al.,
1981, 1988). Постоянство типов песен красноно-
гой вдовушки (Vidua chalybeata) зависит от того,
насколько они распространены. Редкие типы пе-
сен в последующие годы не сохраняются. Автор
предполагает, что самцы этого вида, практикую-
щего промискуитет и гнездовой паразитизм, ко-
пируют типы песен тех самцов, которые привле-
кают для спаривания наибольшее число самок.
Соответственно, именно такие песни сохраняют-
ся из года в год. Тем не менее уровень вариабель-
ности в исследуемой популяции был довольно
высоким. За 8 лет наблюдений в популяции со-
хранилась только половина всех типов песен,
причем в сильно измененной форме (Payne, 1985).

В популяции желтоголовой древесницы (Seto-
phaga occidentalis) диалект полностью сменился
спустя 13 лет после первоначального обследова-
ния. Новый тип песен не имел ничего общего
с песнями, распространенными в соседних попу-
ляциях, из чего авторы заключают, что новый
диалект сформировался непосредственно внутри
популяции и не был привнесен извне (Janes,
Ryker, 2013).

В ряде других исследований показано, что диа-
лектные особенности песни сохранялись гораздо
дольше. Граница между вокальными диалектами
и структура составляющих их типов песен у ры-
жешейной зонотрихии (Zonotrichia capensis) оста-
валась неизменной в течение 24 лет (Kopuchian
et al., 2004; García et al., 2015). Исследование че-
тырех популяций белобровой зонотрихии (Z. leu-
cophrys) в Калифорнии показало, что в двух круп-
ных популяциях из мест обитания, имеющих
непрерывное распространение на большой пло-
щади, типы песен местного диалекта не измени-
лись за 26 лет. В то же время в популяциях, среда
обитания которых занимала ограниченную пло-
щадь и была в значительной степени фрагменти-
рована, структура типов песен за то же время зна-
чительно изменилась (Harbison et al., 1999).

Долговременное сохранение диалекта описа-
но у коровьего трупиала (Molothrus ater) (O’Logh-
len et al., 2013). В одной из двух изученных попу-
ляций постоянство типов песен (свистовые песни
в полете) подтверждено на протяжении более чем
30 лет. Однако в другой популяции этот диалект
претерпел быстрые изменения, предположитель-
но вызванные тем фактом, что численность попу-
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ляции была подорвана несколькими суровыми
зимами. В результате в эту популяцию произошло
массовое вселение молодых особей, и “ошибки
копирования”, обычные при обучении послед-
них, широко распространились в популяции и
стали новой “языковой нормой” (O’Loghlen et al.,
2013).

У домовой чечевицы (Haemorhous mexicanus) за
37 лет все типы песен были полностью утрачены и
заменены другими (Ju et al., 2019). Тем не менее
половина типов элементов и слогов, входящих в
состав песен, все еще присутствовала десятиле-
тия спустя, хотя авторы утверждают, что любые
две сходные и притом относительно простые аку-
стические структуры могут быть гомологичными,
но могут возникнуть и независимо друг от друга.
Слоги, которые сохранились к 2012 г., были наи-
более широко распространены в 1975 г., хотя они,
как правило, не сохранили своей большой рас-
пространенности к 2012 году (Ju et al., 2019).

В течение трех десятилетий общая структура
песни саванной овсянки (Passerculus sandwichensis)
оставалась неизменной, однако три из четырех
ее сегментов продемонстрировали существенную
культурную эволюцию. Основные элементы ввод-
ного сегмента остались без изменений, но тихие
элементы, ранее исполнявшиеся в промежутках
между основными, с течением времени исчезли.
Наиболее существенные частотно-временные и
структурные изменения элементов произошли во
втором сегменте песни, причем в разные годы эти
изменения имели разную направленность. На-
против, сегмент “жужжание” (третий по счету от
начала песни) оставался постоянным на протя-
жении трех десятилетий. Заключительный сег-
мент песни (трель) также значительно изменил-
ся, причем его частотно-временные характери-
стики на протяжении всего периода наблюдений
менялись направленно в сторону уменьшения
(Williams et al., 2013). Согласно интерпретации ав-
торов, долгосрочная стабильность сегмента “жуж-
жание” может отражать его роль в определении
вида или диалекта певца точно так же, как конеч-
ные трели песен белобровой зонотрихии остава-
лись постоянными в популяции в течение 25 лет,
в то время как другие части песен менялись (Nel-
son et al., 2004).

В популяции среднего галапагосского вьюрка
(Geospiza fortis) многие типы песен сохранились
неизменными в течение 37 лет. Полагают, что
столь высокая стабильность репертуара в данном
случае объясняется специфической системой
обучения песне, когда молодые птицы копируют
пение исключительно своих отцов (Goodale, Po-
dos, 2010).

Репертуар самцов рыжебокой древесницы (Se-
tophaga pensylvanica) включает две категории пе-
сен: с заключительным звуком и без него. Песни

с заключительным звуком служат исключительно
для привлечения самок, песни без него использу-
ются в территориальных взаимоотношениях сам-
цов. На протяжение 19 лет репертуар песен без за-
ключительного звука в локальной популяции
полностью сменился, тогда как песни со звуком
остались практически без изменений. Установле-
но также, что песни с заключительным звуком
практически не подвержены географической из-
менчивости, тогда как песни без него варьируют в
разных популяциях (Byers et al., 2010).

Зяблик, безусловно, является “белой мышью”
европейской биоакустики. Его песня детально
изучена (Slater et al., 1980, 1984; Lynch, Baker, 1993,
1994; Böhner, Wistel-Wozniak, 1995; Lachlan, Slater,
2003; Lachlan et al., 2013; Cooper, 2020). В частно-
сти, зяблик известен как вид с конечным перио-
дом обучения песне продолжительностью около
13 месяцев, что дает возможность молодым пти-
цам обучаться пению только в первую весну жиз-
ни (Thorpe, 1958). Песня зяблика стала предме-
том трех долгосрочных исследований. Вариации
песен в популяции островного подвида (F. c. gen-
gler) исследовали в Англии в течение 18 лет (Ince
et al., 1980). Другое исследование проведено в
Германии в популяции континентального подви-
да (F. c. coelebs) также в течение 18 лет (Conrads,
1986). Наконец, на Звенигородской биостанции
МГУ (Московская обл.) сравнивали популяци-
онные репертуары песен зяблика, записанные с
промежутками в 4 и 38 лет (в 1978, 1982 и 2020 гг.)
(Ivanitskii et al., 2023).

В Германии один тип песни был записан в
1963/1964 г., а затем в 1983/1984 г. в нескольких
населенных пунктах, разбросанных на площади
примерно 15 км2. Спустя 18 лет этот тип песен со-
хранился повсеместно с незначительными вариа-
циями (Conrads, 1986). Другое исследование про-
ведено в популяции зябликов на юге Англии
также с интервалом в 18 лет. За этот период коли-
чество типов песен в популяции увеличилось с 23
до 35. Из 23 типов песен, записанных в 1960 г., во-
семь показали определенное сходство с песнями
1978 г., но только три из них сохранились с незна-
чительными изменениями (Ince et al., 1980).

Популяционные репертуары типов песен зяб-
лика, записанные в Московской обл. на Звениго-
родской биостанции МГУ в 1978 и 1982 годах,
лишь незначительно отличались друг от друга,
что указывает на их высокую устойчивость за этот
период. Между репертуарами, записанными в 1982
и 2020 годах, различий было гораздо больше.
В общей сложности восемь из 29 типов песен
(28%), идентифицированных в 1982 г., не найде-
ны в 2020 г., а пять из 26 типов песен (19%), обна-
руженных в 2020 г., были совершенно новыми по
сравнению с 1982 г. Все остальные типы песен,
записанные в 2020 г., были идентичны тем, что
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были записаны в 1982 г. Частота исполнения этих
типов песен в 1982 и 2020 годах также оказалась
сходной. К 2020 г. из репертуара популяции ис-
чезли в основном те песни, которые в 1982 г. ис-
полнялись ограниченным числом самцов. Эти
данные свидетельствуют о высокой долговремен-
ной сохранности репертуара типов песен в песне
местной популяции зяблика (Ivanitskii et al., 2023).

Таким образом, “выживаемость” типов песен
в Московской обл. оказалась значительно выше,
чем в Англии. Это можно объяснить различиями
в общей площади местообитаний и численности
зябликов в исследуемых популяциях. Стэнмер-
Грейт-Вуд (Сассекс, Великобритания), где Инс
и его коллеги (Ince et al., 1980) записывали зяб-
ликов, представляет собой изолированный парк
площадью всего 61 га (https://www.woodlandtrust.
org.uk/visiting-woods/woods/stanmer-great-wood/).
В 1978 г. здесь отметили 42 самца зяблика, и, по
мнению авторов, они записали почти всех пою-
щих самцов. Напротив, Звенигородская биологи-
ческая станция является частью сплошного лес-
ного массива площадью более 20 км2, который
ежегодно заселяется по меньшей мере несколь-
кими сотнями зябликов с высокой плотностью.
Вероятно, популяционный репертуар типов пе-
сен в таких больших популяциях гораздо более
стабилен, чем в небольших и изолированных по-
пуляциях, таких как, например, островные попу-
ляции зяблика (Lachlan et al., 2013). В целом, эти
данные свидетельствуют о том, что изменение осо-
бенностей песни, передаваемых по культурным
каналам, происходит быстрее в небольших попу-
ляциях, занимающих структурно фрагментиро-
ванные места обитания, чем в более многочис-
ленных популяциях, занимающих большие и
притом сплошные участки местообитаний (Har-
bison et al., 1999; Luther, Baptista, 2010).

Быстрые изменения среды обитания могут по-
влиять на точность филопатрии и, следовательно,
на скорость изменения вокальных паттернов у
перелетных видов певчих птиц. Паркер с соавто-
рами (Parker et al., 2022) обнаружили высокую
среднюю точность филопатрии у овсянкового
кардинальчика (Spiza americana) на относительно
стабильных пастбищах и гораздо более низкую
среднюю точность на близлежащих пахотных
землях, которые были нарушены методами веде-
ния сельского хозяйства в период размножения
птиц. Авторы обнаружили также более высокие
уровни среднего сходства песен и более медлен-
ные средние изменения в вокальной культуре на
лугах по сравнению с пахотными землями. Изме-
нения в землепользовании и пригодности среды
обитания были ответственны за массовые изме-
нения за 18-летний период как в размещении, так
и в структуре диалектов просянки (Miliaria calan-
dra) в Англии (Holland et al., 1996). Аналогичным
образом перемещение границ диалектов у белого-

ловой зонотрихии объясняют изменениями в
среде обитания (Trainer, 1983).

Места обитания зябликов на Звенигородской
биостанции, а также в прилегающих районах
Московской обл. претерпели глубокие изменения
из-за нашествия короеда-типографа (Ips typogra-
phus) в 2010–2014 годах. С тех пор здесь погибли
почти все старо-возрастные еловые насаждения.
К настоящему времени общий облик лесной рас-
тительности резко изменился на огромной терри-
тории Московской обл. (Комарова, 2015). Однако
даже такие масштабные изменения в структуре
среды обитания не привели к радикальным изме-
нениям в популяционном репертуаре песен зяб-
ликов (Ivanitskii et al., 2023).

Хорошо известная привязанность зябликов к
месту обитания как в оседлых, так и в мигрирую-
щих популяциях может быть важной причиной
высокой стабильности их популяционного ре-
пертуара (Mikkonen, 1983; Browne, 2004). Более
40% окольцованных взрослых зябликов в евро-
пейских популяциях возвращаются на свое преж-
нее место гнездования в следующем году, и по
меньшей мере 30% птиц-первогодков следующей
весной селятся не далее чем в 30 км от места сво-
его рождения (Соколов, 1986).

Несмотря на явное структурное сходство ти-
пов песен зяблика, исполнявшихся в 1982 и
2020 годах, эти типы песен, тем не менее, могут
вызывать различную реакцию у территориальных
самцов. Тип песни, записанный сегодня, может
выглядеть очень похожим на тип песни, записан-
ный 40 лет назад, если смотреть на его спектро-
графическое изображение (сонограмму), однако
птицы могут реагировать на эти типы песен по-
разному.

Например, в экспериментах с трансляцией,
проведенных Дерриберри (Derryberry, 2011), сам-
цы белобровой зонотрихии сильнее реагировали
на актуальные (записанные в год проведения экс-
периментов) местные песни и в меньшей степени –
на структурно сходные местные песни, записан-
ные в этой же популяции 33 года назад. В другой
серии экспериментов тем же автором установле-
но, что реакция самок на трансляцию актуальной
песни была выражена ярче, чем на структурно
очень сходную песню, записанную 24 года назад
(Derryberry, 2007).

В связи с долгосрочной стабильностью типов
песен большой интерес представляет недавно
опубликованная статья о пении южного соловья
(L. megarhynchos). Авторы проанализировали
14140 песен, записанных почти по всему ареалу
европейского подвида за 90 лет. В этой выборке
они выделили 1868 типов песен, которые разде-
лили на 9 категорий. Оказалось, что распределе-
ние типов песен по категориям не менялось в те-
чение всего этого времени на всем протяжении
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ареала. Что касается собственно типов песен, то
один из них сохранился без изменений в течение
всего периода наблюдений (с 1930 по 2019 гг.) и
еще шесть типов песен сохранились с 1960 по
2019 годы (Jäckel et al., 2022).

Синхронность изменений популяционных 
и индивидуальных репертуаров

Хотя изменения в птичьем пении на протяже-
нии многих лет привлекали значительное внима-
ние исследователей, данные о одновременной из-
менчивости пения в нескольких отдаленных по-
пуляциях одного и того же вида остаются крайне
ограниченными. Между тем немногие доступные
наблюдения указывают на поразительно быстрое
распространение вокальных инноваций на об-
ширных территориях. Ключевыми вопросами в
этом отношении являются: с какой скоростью
меняются отдельные элементы, слоги или типы
песен в пределах одной популяции и с какой ско-
ростью и на какое расстояние вокальные инно-
вации распространяются от одной популяции к
другой?

В литературе есть лишь несколько примеров
такого типа распространения песен. Например,
просянка в Великобритании образует отчетливые
вокальные диалекты, которые подвержены еже-
годным изменениям. Удивительно, что эти изме-
нения являются согласованными, т.е. охватыва-
ют всех самцов в популяции. Исследование инди-
видуально помеченных самцов показало, что ни
один из них не пел песню предыдущего года, даже
если он тогда успешно размножался (McGregor
et al., 1995). Наблюдали распространение нового
варианта песни белогорлой зонотрихии (Zonotri-
chia albicollis) по всей Канаде с запада на восток;
этот вариант заменил существующую песню при-
мерно за четыре десятилетия (Otter et al., 2020).
Синхронное увеличение минимальной частоты
пения за 30-летний период наблюдали в двух диа-
лектных группах белобровой зонотрихии, обита-
ющих в нескольких километров друг от друга.
Авторы полагают, что эти изменения были адап-
тивной реакцией на повышение уровня окружаю-
щего низкочастотного шума, возникающего от
движения автотранспорта (Luther, Baptista, 2010).

В этой связи представляют интерес результаты
многолетних исследований динамики пения во-
сточного соловья в городе Москве и Московской
обл. Исследование охватывало три популяции,
расположенные на расстоянии 50–100 км друг от
друга (город Москва, окрестности Звенигорода и
Пущина-на-Оке), и продолжалось в общей слож-
ности 11 лет. Изучена межгодовая изменчивость
частотно-временн́ых и структурных особенно-
стей гомологичных элементов в типах песен, на-
блюдаемых во всех трех изученных популяциях
на протяжении всего периода наблюдений. Выде-

лено два варианта динамики в вокальном репер-
туаре соловья. Первый вариант включает резкие
изменения, при которых некоторые типы песен
исчезали из репертуара популяции, а вместо них
появлялись другие. Второй вариант динамики
включал постепенные межгодовые изменения в
структуре самих типов песен (фразы, слоги, эле-
менты), “выживающих” из года в год на протяже-
нии всего периода наблюдений (рис. 1). Такие из-
менения происходили на удивление синхронно
не только у большинства самцов в каждой данной
популяции, но и охватывали большие территории
и проявлялись одновременно во всех трех попу-
ляциях. Поведенческие механизмы, лежащие в
основе столь быстрой передачи вокальных пат-
тернов между отдаленными популяциями, оста-
ются неисследованными. В качестве объяснения
выдвинута гипотеза о существовании голосового
обмена между соловьями в общих местах зимовки
(Ivanitskii et al., 2022).

Но самый впечатляющий пример быстрого
распространения вокальных инноваций по огром-
ной территории описан в песне кита-горбача
(Megaptera novaeangliae). Также как и у певчих
птиц, особенности песни этого вида китообраз-
ных передаются из поколения в поколение по
культурным каналам. Потребовалось всего два
года для того, чтобы типы песен из западной Ав-
стралии полностью заменили репертуар горбачей
к востоку от этого континента, а еще через два го-
да новые типы песен распространились по всей
юго-западной части Тихоокеанского бассейна,
что дало основание назвать такие быстрые изме-
нения “культурной революцией” (Garland et al.,
2011; Noad et al., 2000; Garland, McGregor, 2020).
Одной из причин широкого распространения но-
вых вокальных моделей у горбачей называют
культурный обмен в местах зимнего нагула, где
встречаются киты из разных популяций. Напри-
мер, у берегов северной Норвегии вместе прово-
дят зиму горбачи, размножающиеся у побережий
Западной Африки и в Карибском море. При этом
за время пребывания в водах Норвегии у китов
формируется общий диалект, с которым они от-
бывают весной к местам размножения (Tyarks
et al., 2022).

Межпопуляционный обмен особями, возмож-
но, является одной из причин быстрых синхрон-
ных изменений и возникновения сходства вока-
лизаций тихоокеанских популяций горбача, раз-
множение которых проходит у берегов Японии,
возле Гавайских о-вов и побережий Мексики
(Cerchio et al., 2001). Тем не менее, по мнению ав-
торов, расстояние между этими популяциями
слишком велико для постоянного эффективного
трансфера. Авторы предлагают альтернативную
гипотезу, согласно которой киты могут быть пред-
расположены к постепенному изменению опре-
деленных особенностей песни независимо от куль-
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турных влияний; изменение структурных эле-
ментов песни может регулироваться набором
гипотетических правил или возникать в соответ-
ствии с врожденным шаблоном. Следовательно,
преемственность песенных паттернов горбачей
по всему океанскому бассейну может быть обу-
словлена сочетанием механизмов, лишь частично
связанных с культурной передачей (Cerchio et al.,
2001).

Приведенные в обзоре данные свидетельству-
ют о весьма значительных сроках сохранения во-
кальных моделей (типов песен) в популяциях
певчих птиц. Скорость изменения популяцион-
ных и индивидуальных репертуаров выше у видов
с неограниченным по времени периодом запечат-
ления песни по сравнению с видами с фиксиро-
ванным по времени периодом запечатления. По-
пуляционный репертуар типов песен в многочис-
ленных популяциях, населяющих обширные и
сплошные местообитания, гораздо более стабилен,
чем в небольших и изолированных популяциях,
занимающих структурно фрагментированные
места обитания. При этом наибольшую сохран-
ность из года в год имеют самые распространен-
ные вокальные паттерны, тогда как редкие вари-
анты чаще исчезают из популяционного репер-
туара.

Скорость изменений популяционных репер-
туаров во многом зависит от источника вокаль-
ных инноваций. Если в этой роли преобладает
“вертикальная составляющая” (ошибки копиро-
вания, элементы импровизации), то можно ожи-
дать медленных изменений. Напротив, при “го-
ризонтальном” переносе возможно внедрение в
репертуар данной популяции совершенно новых
вокальных моделей, которые по тем или иным
причинам могут получить широкое распростра-
нение на новой территории (Mundinger, 1982; Ма-
рова и др., 2015).

Особый интерес, представляет феномен быст-
рых синхронных изменений вокальных репертуа-
ров у особей в популяциях, удаленных друг от
друга на большое расстояние. Причины, порож-
дающие этот феномен, нуждаются в дальнейших
исследованиях. Наиболее вероятной причиной,
как мы полагаем, может быть обмен вокальными
моделями на зимовках – разумеется в тех случаях,
когда самцы данного вида поют в зимний период.
Менее вероятной, но все же заслуживающей вни-
мания, выглядит гипотеза одновременного вселе-
ния большого числа мигрантов в изучаемые по-
пуляции, что у видов с открытым периодом обу-
чения может вызвать изменения в репертуаре
также и местных особей, заимствующих новые
вокальные модели.

Рис. 1. Межгодовая (2010–2018) изменчивость трех типов песен (А, B, C) восточного соловья. Все эти изменения про-
исходили синхронно в трех изученных популяциях (город Москва, окрестности Звенигорода и Пущино-на-Оке). По
вертикальным осям – частота, кГц; по горизонтальным осям – время, с.

0

2

4

6

8

10

1 2 3 4
0

2

4

6

8

10

1 2 3 4 0

2

4

6

8

10

1 2 3 4

0

2

4

6

8

10

1 2 3 4

0

2

4

6

8

10

1 2 3 4 1 2 3 4 1 2 3 4 5 65 6 7

5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5

А
2010

А
2014

А
2018

B
2010

B
2014

B
2018

C
2010

C
2014

C
2018



1124

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

ИВАНИЦКИЙ, МАРОВА

Судя по всему, между скоростью изменений
песни во времени и в пространстве имеется опре-
деленная зависимость. Сравним временную ди-
намику репертуаров и межпопуляционную из-
менчивость у восточного соловья и зяблика. В по-
пуляционном репертуаре соловьев из московской
популяции за 11 лет сохранились лишь семь из
21 типа песен, причем за это время с ними про-
изошли весьма значительные изменения. Напро-
тив, у зяблика на протяжении 40 лет почти поло-
вина типов песен сохранились практически без
изменений. На территории Московской и Туль-
ской областей отмечено пять вокальных диалек-
тов восточного соловья. При этом между север-
ным и южным, а также восточным и западным
диалектами не найдено ни одного общего типа
песен – при расстоянии между этими территори-
ями около 300 и 200 км, соответственно. Иную
картину мы видим на примере зяблика, у которо-
го типы песен имеют намного более широкое рас-
пространение. Так, между московской и курской
популяциями найдено восемь общих типов песен
при расстоянии между соответствующими тер-
риториями около 480 км, между популяциями
Москвы и Киева найдено 13 общих типов песен
при расстоянии между этими городами 750 км
(Кисляков, Иваницкий, 2017). О широком рас-
пространении типов песен зяблика, некоторые из
которых распространены практически по всей
лесной и лесостепной зоне Украины, пишут так-
же Яблоновская-Грищенко и Грищенко (2007).

Многие виды певчих птиц копируют песни с
удивительной точностью и минимальными ошиб-
ками в процессе обучения. Как показывает стати-
стическая модель культурных изменений с тече-
нием времени, теоретически это может повлечь
за собой сохранение вокальных традиций у пев-
чих птиц в течение многих сотен лет, что вполне
сопоставимо с продолжительностью существова-
ния традиций в человеческом обществе (Lachlan
et al., 2018). Проведенное нами исследование,
подтверждающее более чем сорокалетнюю ста-
бильность популяционного репертуара зяблика
(Ivanitskii et al., 2023), а также данные, получен-
ные о почти шестидесятилетней сохранности ти-
пов песен у южного соловья (Jäckel et al., 2022),
по-видимому, указывают на такую возможность.
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THE AVIAN SONG OVER TIME: VARIABILITY AND STABILITY
V. V. Ivanitskii1, *, I. M. Marova1

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: vladivanit@yandex.ru

Information is reviewed on the dynamics of bird singing over time, analyzing the rate of change in individual
and population repertoires, and considering the factors affecting the rate of such changes. The available data
indicate very significant periods of persistence of vocal patterns (song types) in songbird populations. The rate
of change in population and individual repertoires is higher in species with an unlimited period of imprinting
a song compared to species with a fixed period. The population repertoire of song types in numerous popu-
lations inhabiting vast and continuous habitats is more stable than in small and isolated populations occupy-
ing structurally fragmented habitats. The most common vocal patterns are the most conserved from year to
year, while rare variants often disappear from the population repertoire over time. Abnormal climatic phe-
nomena that cause significant changes in the age composition of populations contribute to rapid changes of
dialects. The cases of rapid synchronous changes in vocal repertoires in individuals in local populations, as
well as in populations separated from each other by a great distance, are considered in detail. The causes that
give rise to this need further research. The most likely reasons may be an exchange of vocal models at winter-
ing grounds or the simultaneous introduction of a large number of migrants into the study populations, which
in species with an open training period may cause changes in the repertoire of local individuals also borrowing
new vocal models.

Keywords: bird vocalization, temporal variations, bioacoustics
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В обзоре кратко изложена история развития подходов к исследованию территориального простран-
ства певчих воробьиных (Oscines), а также освещены ранее используемые и современные методы
его изучения. Исследование территориальности птиц длится более столетия, однако в этом направ-
лении до сих пор не только остаются малоизученные аспекты, но и не достигнуто единство мнений
в области терминологии и методов. Описание территориального пространства играет ведущую роль
в таких работах. В свою очередь, классическими объектами подобных исследований являются пев-
чие воробьиные, демонстрирующие территории с помощью пения и охраняющие их от вторжения
других особей. Существует довольно большое разнообразие предложенных определений терми-
на “территория”, отражающих разные концепции территориальности. При этом наиболее рас-
пространенной остается трактовка территории как охраняемого (в теории) и демонстрируемого
(на практике) пространства. Как правило, под этим пространством понимают некую площадь –
проекцию реальной территории на поверхность земли. Однако в последние десятилетия начали по-
являться публикации на тему исследования территорий как трехмерных (3D) структур. При реги-
страции территорий в полевых условиях наиболее эффективным остается метод картирования на
основе визуальных наблюдений за мечеными особями, который был адаптирован и для 3D-терри-
торий. Альтернативные подходы регистрации территорий, в т.ч. с помощью радиотелеметрии, име-
ют существенные недостатки. В отношении количественной обработки данных в последние деся-
тилетия наблюдаются уход от анализа территориального пространства исключительно как полиго-
на и переход к его анализу как кернел-изоплета. Такой подход позволяет не только формировать
представление о контурах территории, но и оценивать частоту использования разных точек про-
странства в ее пределах. Значимым достижением последних лет является адаптация методов кер-
нел-анализа для работы с трехмерными структурами. Можно сказать, что назрела необходимость
изучения территориальности птиц в 3D-среде. Подобные исследования кажутся весьма перспек-
тивными, поскольку могут позволить получить принципиально новые данные о таких явлениях,
как выбор биотопов и использование пространства, формирование пространственно-этологиче-
ской структуры поселений, разобщение территорий в условиях высокой плотности населения и
ограниченных ресурсов, внутри- и межвидовая конкуренция.
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Изучение использования пространства живот-
ными в целом и территориального пространства в
частности является одной из фундаментальной
задач этологии и экологии (Cooper et al., 2014; Ka-
math, 2020). Территориальность напрямую связа-
на с выживаемостью и воспроизводством разных
видов, ее исследование способствует пониманию
эволюции их поведения (Kamath, 2020). Выясне-
ние закономерностей освоения пространства и
поиск моделей, описывающих его использование
животными, необходимы для оценки их экологи-

ческих связей с другими видами и обоснованной
разработки природоохранных мер (Cantrell et al.,
2007; Anich et al., 2009). Охватывая не только
внутривидовые, но и межвидовые отношения,
территориальность оказывает влияние на макро-
экологические и макроэволюционные процессы
(Kamath, 2020).

Территориальность птиц (прежде всего, певчих
воробьиных) всегда являлась ключевым направ-
лением исследований территориальности живот-
ных в целом. Хотя это направление изучают уже
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более столетия, начиная с работ Говарда (Howard,
1920), в этой области до сих пор не только остают-
ся малоизученные аспекты, но и не достигнуто
единство мнений в сфере терминологии и мето-
дов исследований (Рябицев, 1993; Anich et al.,
2009; Kamath, 2020; Kamath, Wesner, 2020). Вари-
ативность понятий, описывающих территориаль-
ное пространство, может внести путаницу в об-
суждение и восприятие результатов, полученных
разными исследователями. Чтобы избежать этого,
необходимо в каждом исследовании особо огова-
ривать, что именно подразумевают авторы под
изучаемым пространством. Не менее важно при-
менять наиболее адекватные методы при изучении
пространства, используемого птицами. В частно-
сти, для этого можно воспользоваться сравни-
тельно недавно разработанными методами, поз-
воляющими анализировать трехмерные террито-
рии мелких воробьиных птиц (Cooper et al., 2014).
Послужить выбору оптимального метода для ре-
шения конкретных задач в рамках определенного
подхода к изучению территориального простран-
ства у птиц может систематизация представлений
о территории как таковой, а также о развитии ме-
тодов ее представления и анализа. Цель настоя-
щего обзора – отразить историю развития подхо-
дов к изучению территориального пространства у
птиц, охарактеризовать ранее используемые и со-
временные методы его изучения, а также осветить
перспективы использования новейших методов в
этой области, связанных с изучением трехмерных
территорий.

ОСОБЕННОСТИ ТЕРМИНОЛОГИИ

Начиная с первых работ, в которых была опи-
сана защита индивидуальных участков у птиц (How-
ard, 1920; Noble, 1939; Nice, 1941), территориаль-
ное пространство (territorial space), или террито-
рию (territory), преимущественно воспринимали
как некую охраняемую область (defended area).
При этом некоторые исследователи предлагали
альтернативные определения термина “террито-
рия”, стараясь ориентироваться не столько на
факт охраны участка, сколько на сам участок,
со всей совокупностью его ресурсов и функций.
В частности, Strassmann и Queller (2014) предлага-
ли рассматривать территориальность как форму
приватизации – временного перехода опреде-
ленной области во владение какой-либо особи
или пары. В период владения этой областью особь
(или пара) может ее использовать, а также кон-
тролирует и защищает. Соответственно, было пред-
ложено воспринимать территорию как своеоб-
разную собственность в виде области, которую
особь контролирует, использует и охраняет. Со-

гласно этой концепции, владелец территории,
как правило, не защищает конкретный вид ресур-
сов, а следует более общей стратегии, оберегая
всю территорию от вторжения представителей
своего или чужого вида.

Другим наиболее известным альтернативным
определением является понимание территории
как части участка обитания особи (или группы),
на котором эта особь (или группа) обладает пра-
вом первоочередного доступа к одному или не-
скольким ключевым ресурсам (Kaufmann, 1983).
Это определение повлекло за собой его различ-
ные вариации, которые могут быть объединены в
категорию определений территории как формы
место-специфичного доминирования (site-specif-
ic dominance) (Maher, Lott, 1995). По-видимому,
к той же группе определений следует отнести и
занимающую несколько обособленную позицию
концепцию Камата и Веснера (Kamath, Wesner,
2020), предлагающих рассматривать территори-
альность, обратившись к т.н. теории доступа (the-
ory of access) (Ribot, Peluso, 2003). Согласно этой
концепции, территорию следует воспринимать
как социальную структуру, организованную че-
рез отношения между особями, что ближе всего к
представлениям о социальном доминировании
(Kaufmann, 1983; Maher, Lott, 1995) и переклика-
ется с концепцией социально организованного
пространства (Панов, 1983).

Не умаляя возможных преимуществ альтерна-
тивных предложений, будет справедливым отме-
тить, что на данный момент наиболее распро-
страненным остается концептуальное определе-
ние территории как охраняемого пространства,
подразумевающее исключение возможных кон-
курентов (Рябицев, 1993; Maher, Lott, 1995). По-
добное определение территории некоторым ис-
следователям, начиная с Эмлена (Emlen, 1958),
кажется слишком категоричным и упрощающим
явление территориальности. Они считают, что
это определение сводит действия птиц лишь к за-
щите участка (Kamath, Wesner, 2020). При этом
высказываемые замечания все же представляют-
ся не полностью обоснованными. Как правило,
исследователи, работающие в рамках классиче-
ской концепции, сами ничего не говорят об ис-
ключительности защиты территорий и не отрица-
ют широкого разнообразия проявлений террито-
риального поведения вплоть до альтернативных
ему вариантов, таких как социальная иерархия
(Рябицев, 1993).

Не возводится в абсолют и необходимость
прямых столкновений при охране территории.
В частности, у певчих птиц препятствием для
конспецифичных особей к проникновению на
занятый участок могут быть не только факты
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активной охраны его границ, но и демонстри-
рование границ пением, а охраняемый и демон-
стрируемый участки, как правило, совпадают
(Fretwell, Lucas, 1969; Рябицев, 1993). Такое пони-
мание не противоречит концепции участка, охра-
няемого разными способами. Кроме того, имен-
но случаи пения на территории можно четко ре-
гистрировать, в то время как случаи охраны
границ посредством визуальных демонстраций и
прямой агрессии происходят реже и менее заметны,
в связи с чем могут быть упущены в ходе наблю-
дений. Поэтому при работе с певчими птицами в
качестве оперативного определения территории
(применяемого на практике) зачастую использу-
ют понятие территории как пространства, марки-
руемого пением (Рябицев, 1993; Maher, Lott, 1995).
Подобное определение можно успешно исполь-
зовать и при работе в популяциях с низкой плот-
ностью населения, в которых птицы могут рас-
пределяться по территориям, фактически их не
защищая. В таких случаях, по-видимому, в каче-
стве концептуального определения территории
приемлемо ее понимание как эксклюзивного
(а не именно защищаемого) участка (exclusive area).
Кроме того, предложенное оперативное опреде-
ление подходит и для случаев, когда территория
является областью место-специфичного домини-
рования.

В свою очередь под участком обитания (home
rahge, utilized area) подразумевают пространство,
которое особь (или пара) использует для любых
целей на протяжении исследуемого периода
(Burt, 1943). И хотя в некоторых работах этот тер-
мин до сих пор применяют как взаимозаменяе-
мый с понятием территории, большинство иссле-
дователей считают, что эти термины отражают
разные концепции (Рябицев, 1993; Leonard et al.,
2008; Anich et al., 2009; Whitaker, Warkentin, 2010).
Они рассматривают территорию как часть участ-
ка обитания, границы которой птицы маркируют
пением и защищают от конкурентных особей,
чему получены количественные подтверждения
(Ferry et al., 1981; Maciejok et al., 1995; Naguib et al.,
2001; Anich et al., 2009). На основании вышеизло-
женного, дальнейший текст основан на наиболее
признанном понимании территории как охраня-
емого (в теории) и демонстрируемого (на практи-
ке) пространства, нетождественному понятию
участка обитания.

ОЧЕРЧИВАНИЕ ТЕРРИТОРИЙ ПТИЦ 
КАК ПЛОСКОСТНЫХ ФИГУР НА ОСНОВЕ 

ВИЗУАЛЬНЫХ НАБЛЮДЕНИЙ

Как было отмечено выше, на протяжении всей
истории изучения территориальности птиц терри-

торию преимущественно воспринимали и ана-
лизировали как определенную площадь (защищае-
мую, демонстрируемую), следовательно, двухмер-
ный объект. При этом в наиболее упрощенном
виде территории визуализировали как некие об-
ласти, отображающие примерное положение ре-
альных территорий в пространстве (рис. 1). Такой
способ представления территорий подходит для ра-
бот, предполагающих изучение их числа на участ-
ке исследований и формирование общего пред-
ставления об их размещении (Рябицев, 1993) и не
требующих анализа конфигурации, размеров и
специфики взаимного расположения террито-
рий, включая их возможное перекрывание.

Гораздо более подробную информацию дают
методы на основе т.н. картирования территорий
(territory mapping, spot mapping), которые и при-
меняют многие орнитологи (Verner, 1985; Ряби-
цев, 1993; Bibby et al., 2000 и др.). Суть картирова-
ния территорий заключается в точном нанесении
на карту локаций наблюдаемой особи. Набор та-
ких локаций характеризует конфигурацию и раз-
мер территории. Чаще всего при этом территории
очерчивают по крайним точкам (рис. 2), отобра-
жая их как максимальновыпуклые (в русско-
язычной литературе) или минимальноконвекс-
ные (minimum convex polygons, MCP, в англо-
язычной литературе) полигоны (Mohr, 1947).

Неоднократно предпринимались попытки стан-
дартизации картирования территорий. В частности,
большую известность получил метод Одума–
Кюнцлера (Odum, Kuenzler, 1955), также предпо-
лагающий анализ территории как минимально-
конвексного полигона. Суть метода заключается
в определении т.н. максимум-территории по-
средством картирования мест положения поюще-
го самца непрерывно на протяжении от 0.5 до
3 часов дважды в день (утром и во второй полови-
не дня). Местоположение птицы необходимо от-
мечать точкой на карте участка через каждые
5 минут наблюдений или регистрировать каждое
более или менее заметное перемещение особи, но
так, чтобы в сумме в среднем получалось 12 точек
за час. После каждого часа наблюдений крайние
точки соединяют, получая выпуклый много-
угольник, который характеризует максимум-тер-
риторию, и площадь которого превышает пло-
щадь повседневно используемой территории.
С увеличением числа наблюдений будет достиг-
нут предельный уровень измерений, когда каж-
дая последующая часовая серия станет приводить
к увеличению площади не более чем на 1%. Этот
уровень, согласно методике, достаточен для пол-
ного определения площади территории и, как
правило, достигается в течение двух–трех дней.
При этом использование методики Одума-Кюнц-
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лера позволяет одновременно с изучением терри-
ториальности изучать активность пения в том
случае, если на карте регистрировать не только
точку пения самца, но и число песен, исполнен-
ных в данной точке, а также затраченный на это
отрезок времени (Зубцовский и др., 1993).

Метод Одума–Кюнцлера может быть модифи-
цирован с целью получения еще более точных
данных (Матанцева, Симонов, 2008; Матанцева,
2010). В частности, при отслеживании суточной
динамики территориального поведения время
фиксации точек-мест нахождения птиц следует
выбирать таким образом, чтобы на определенном
этапе годового цикла (например, демонстрации
территории до появления самки) были получены
точные (полноценные, согласно методике Оду-
ма–Кюнцлера) данные по каждому часу светлого
времени суток. Чтобы в течение сезона просле-
дить динамику песенной активности, а также из-
менение конфигурации, площади и положения в

пространстве каждой территории следует прово-
дить наблюдения в течение всего периода нахож-
дения птицы на участке исследований. Благодаря
таким подробным и продолжительным регистра-
циям может быть получена возможность опреде-
ления границ (и, соответственно, размеров и
пространственного положения) территорий на
разных этапах репродуктивного сезона.

Однако метод Одума–Кюнцлера является тру-
доемким, накопление локаций происходит срав-
нительно медленно, и сложно определить пре-
дельный уровень измерений в полевых условиях.
Поэтому многие исследователи стали использо-
вать варианты более активного картирования ло-
каций наблюдаемых особей с установленной ча-
стотой на протяжении определенного отрезка
времени. Частота локаций при этом довольно
высока – как правило, каждые 30 или 60 сек в за-
висимости от объекта исследований (например,
Barg et al., 2005; Cooper et al., 2014). Такие наблю-

Рис. 1. Территории, представленные в качестве областей, отображающих примерное положение реальных территорий
в пространстве (по: Рябицев, 1993). Территории овсянок-крошек в кустарниковой тундре при разной плотности
(стрелками показаны акустические связи) на стационаре Хановэй: А – 1982 г., B – 1983 г.

200 мА B

?

?
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дения, сопряженные с картированием, обычно
разделены более длительными временными ин-
тервалами. На русский язык название этого мето-
да можно перевести как метод прерывистого
взрывного картирования (от английского “burst
sampling” (Dunn, Gipson, 1977; Barg et al., 2005)).
Его преимущество заключается в возможности
регистрации большого числа локаций за корот-
кое время (Anich et al., 2009).

Картирование территории как полигона обыч-
но считают достаточно эффективным для оценки
ее размеров и конфигурации. Однако в последнее
время накапливаются сведения об ограниченно-
сти условий, в которых этот метод может быть
применен, и задач, для решения которых он мо-
жет быть использован (Anich et al., 2009; Cooper
et al., 2014; Matantseva, Simonov, 2023). В частно-
сти, одним из замечаний, высказываемых в отно-

шении методов на основе построения полигонов,
является отсутствие возможности оценить часто-
ту нахождения особи в разных точках простран-
ства, а также непропорциональное увеличение
обычно используемого пространства за счет реги-
страции единичных удаленных локаций (Cooper
et al., 2014; Matantseva, Simonov, 2023). Учесть ча-
стоту использования разных зон позволяют мето-
ды на основе оценки вероятности нахождения
особи в каждой точке пространства (utilization
distribution) (Van Winkle, 1975). Впоследствии этот
подход был реализован в получившем признание
кернел (kernel) – анализе (Belant et al., 2012). Та-
кие методы позволяют отображать территории не
как полигоны, а как плоскостные кернел-изопле-
ты, очерчивающие определенную долю преиму-
щественных локаций по каждой особи (как пра-
вило, 95% локаций). Именно такие методы все
чаще применяют в современных исследованиях

Рис. 2. Территории, представленные в качестве ми-
нимальноконвексных полигонов (по: Матанцева,
Симонов, 2012). Примеры расположения соседних
территорий славок относительно друг друга в пойме
лесной реки – наиболее плотно заселяемом место-
обитании в районе стационара “Маячино”.

100 м

100 м

S. atricapilla (2009 г.)

S. borin (2009 г.)

Рис. 3. Соотношение территории, очерченной как
минимальноконвексный полигон и как 95% кернел-
изоплет (по: Barg et al., 2005, лицензия на воспроизве-
дение рисунка № 5594590293863 (John Wiley and
Sons)). Границы территории самца голубоватой дре-
весницы (Setophaga cerulea), очерченные на основа-
нии ядерной оценки плотности распределения лока-
ций (fixed kernel density estimator) (затемненные обла-
сти) и как стороны минимальноконвексного
полигона (внешний контур, очерченный прямыми
линиями). Области, которые охвачены минимально-
конвексным полигоном и не перекрываются с грани-
цами кернел-изоплетов, приходились на участок
сплошного леса, но наблюдаемую особь никогда
здесь не отмечали.

0 50 100 м
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по территориальности животных (рис. 3). В част-
ности, для птиц некоторых видов доказано, что
оценка территорий методами кернел-анализа да-
ет гораздо более точные данные, чем ее оценка на
основании метода минимальноконвексных поли-
гонов (Barg et al., 2005).

КАРТИРОВАНИЕ ТЕРРИТОРИЙ
И РАДИОТЕЛЕМЕТРИЯ

Некоторые исследователи (например, Naguib
et al., 2001; Anich et al., 2009) считают использова-
ние радиотелеметрического прослеживания птиц
более показательным, чем картирование террито-
рий на основании визуальных наблюдений. До-
водом в пользу такого утверждения служит тот
факт, что в ходе визуальных наблюдений и ориен-
тации на голос птицы можно упустить часть тер-
ритории, если птица замолчит или быстро пере-
летит в область, из которой ее пение не слышно и
в которой саму птицу не видно, что особенно ак-
туально для лесных биотопов. Тем не менее ра-
диотелеметрия не нашла широкого применения в
оценке непосредственно конфигурации и разме-
ров территорий птиц (а не их участков обитания).
Прежде всего, это связано с тем, что радиотеле-
метрия отслеживает все перемещения меченой
особи и потому получаемые с ее помощью дан-
ные, как правило, соответствуют понятию участ-
ка обитания, а не собственно территории, кото-
рую следует маркировать по опеваемым или за-
щищаемым точкам (Wood, 1986; Bibby et al., 2000;
Millspaugh, Marzluff, 2001). Кроме того, на насто-
ящий момент погрешность оценки локации осо-
би методом радиотелеметрии слишком высока
для анализа маленьких опеваемых (или защищае-
мых) территорий певчих птиц. При этом постро-
ение минимальноконвексного полигона с учетом
ошибки локации (Дубинин, 2006) может быть
приемлемо тоже только для крупных участков
обитания. Для анализа маленьких территорий
мелких воробьиных увеличение точки локации до
круга с радиусом, равным ошибке локации, при-
ведет к непропорциональному увеличению очер-
чиваемой территории и исключит возможность
адекватной оценки возможного перекрывания
соседних территорий или нейтральной зоны меж-
ду ними.

Даже авторы, призывающие относиться к кар-
тированию территорий с осторожностью (Anich
et al., 2009), признают, что в некоторых случаях
этот метод может быть наиболее приемлемым.
В частности, он больше, чем радиотелеметрия,
подходит для птиц с маленькими территориями;
для птиц, хорошо заметных в открытых место-
обитаниях; для птиц, которые не могут быть по-

мечены передатчиками. Кроме того, картирова-
ние территорий гораздо менее дорогостоящий
метод, чем радиотелеметрия.

МЕТОДЫ ПРОВОКАЦИИ 
ПРИ ОЧЕРЧИВАНИИ 

ГРАНИЦ ТЕРРИТОРИЙ

Альтернативным приемом очерчивания тер-
риторий является использование различных про-
вокаций, стимулирующих птиц проявлять агрес-
сию, что дает основания для регистраций границ
территории по локациям этих проявлений (Dhondt,
1966; Graves, 2001 и др.). Метод использования
чучела в качестве провокатора для выявления
агрессивности хорошо известен, но имеет ряд
ограничений. Прежде всего, можно сделать за-
ключение лишь о наличии или отсутствии агрес-
сивности, и то не всегда, поскольку нет четких
критериев, по которым можно судить о полном
соответствии чучела его восприятию птицей как
особи своего вида (Рябицев, 1993). Кроме того, в
связи с относительной редкостью использования
этого метода накоплено мало данных для прове-
дения сравнительного анализа поведения птиц в
разных регионах.

Метод определения границ территорий с по-
мощью проигрывания песни (audio playback) мо-
жет быть использован самостоятельно или сов-
местно с демонстрацией чучела. Предполагается,
что при сочетании этих методов в разных местах
участка исследований возможно установить точ-
ные границы территорий индивидуально мече-
ных птиц за сравнительно короткое время. Пре-
имущества этих методов – сравнительно быстрый
сбор данных, позволяющий за один сезон не-
сколько раз описать расположение территорий на
одной и той же площади и оценить их возможные
смещения, а также возможность получить мате-
риалы по агонистическому поведению птиц в
разных частях их территорий и выявить непою-
щих особей (Dhondt, 1966; Graves, 2001). Однако
иногда птицы в ответ на трансляцию видовой
песни покидают пределы их обычных террито-
рий, что искажает получаемые данные (Wright,
2002) и является причиной того, что другие иссле-
дователи с осторожностью относятся к примене-
нию этого метода (Anich et al., 2009).

РЕГИСТРАЦИЯ ТРЕХМЕРНЫХ 
ТЕРРИТОРИЙ

До сих пор в большинстве орнитологических
исследований территориальные перемещения птиц
рассматривают преимущественно в двумерной
среде, без учета распределения особей по верти-
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кали. Конечно, некоторые исследователи уже до-
статочно давно указывали на тот факт, что терри-
тории лесных птиц представляют собой скорее не
двумерные, а трехмерные структуры (Williamson,
1971; Askins, 1987), однако единых подходов к
описанию и тем более количественной характе-
ристике этих структур до недавнего времени не
было.

Среди российских исследований, посвящен-
ных территориальности птиц, территории оцени-
вали как трехмерные пространства в работах Зуб-
цовского и Матанцева (Зубцовский, Матанцев,
1992; Зубцовский и др., 2006). В ходе этих иссле-
дований при регистрации территорий в качестве
демонстрируемых и защищаемых участков также
фиксировали высоту, на которой находилась пти-
ца в каждой отмечаемой точке. В этих исследова-
ниях и в продолжающих их работах сотрудников
Карельского научного центра РАН (Матанцева,
Симонов, 2008; Матанцева и др., 2017) было пока-
зано, что представление о территориях как о трех-
мерных пространствах может привести к получе-
нию новых данных о структуре поселений птиц.
В частности, было обнаружено, что в условиях
плотных поселений птицы одного вида при зна-
чимом перекрывании их территорий как проек-
ций на поверхность земли могут распределяться
по разным уровням высоты, таким образом раз-
деляя ограниченное пространство.

Подобные заключения о пространственном
(реже пространственно-временном) разделении
объема местообитаний, занимаемого разными осо-
бями, более широко представлены в концепции
экологических ниш (MacArthur, 1968; Schoener,
1974; Cheesson, 1991 и др.). В орнитологии анало-
гичные идеи отражены в работах по вертикальной
стратификации биотопов и распределению птиц
по разным ярусам растительности (Walther, 2002;
Acharya, Vijayan, 2017; Cooper et al., 2021; Pires
et al., 2022 и др.). Однако понятия экологических
ниш и вертикальной стратификации обычно
применяют по отношению к видам или, как ми-
нимум, группам организмов, а не к отдельным
особям, как в случае изучения индивидуальных
территорий, которые в подавляющем большин-
стве работ рассматриваются исключительно как
проекции на поверхность земли. Очевидно, что
для птиц, активно использующих объем место-
обитаний на разной высоте, подобный подход не
может дать достаточных сведений и нуждается в
модификации, в т.ч. с привлечением соответству-
ющих методов сбора и анализа данных.

В последние десятилетия начали появляться
публикации на тему собственно трехмерной (3D)
территориальности (3D territoriality) и 3D-ис-
пользования пространства (3D space use), а не

только вертикальной стратификации биотопов.
Такие исследования были проведены на живот-
ных, активно использующих объем местообита-
ний, прежде всего, на водных организмах (Ehren-
berg, Steig, 2003; Zhu, Weng, 2007; Lee et al., 2017;
Vivancos et al., 2017; Aspillaga et al., 2019; Matley
et al., 2021 и др.). Отдельные работы были посвя-
щены обитателям почвы (Bastardie et al., 2003),
прыгающим и летающим насекомым (Ahmed
et al., 2021; Chen et al., 2021), древесным млекопи-
тающим (Chandler et al., 2020). В перечисленных
публикациях были описаны различные подходы к
анализу использования 3D-пространства живот-
ными разных экологических групп, в т.ч. видо-
специфичные методы.

В орнитологии аналогичный подход начали
применять при изучении с помощью радиотеле-
метрии участков обитания крупных птиц, мечен-
ных радиопередатчиками (Tracey et al., 2014; Fer-
rarini et al., 2018). В свою очередь, в отношении
изучения маленьких 3D-территорий певчих воро-
бьиных, Купер, Шерри и Марра (Cooper et al.,
2014) предложили свой метод, позволяющий ре-
гистрировать, визуализировать и анализировать
3D-данные. Метод Купера–Шерри–Марра за-
ключается в регулярной регистрации определен-
ного числа локаций индивидуально маркирован-
ных птиц с указанием занимаемой ими высоты.
Эти регистрации проводят на протяжении опре-
деленного временнóго интервала в определенное
время суток. Анализ полученных материалов осу-
ществляют в виртуальной 3D-среде с использова-
нием алгоритмов, адаптированных для работы с
3D-данными (Cooper et al., 2014).

В ходе сбора материалов исследователи (Coo-
per et al., 2014) посещали каждый участок наблю-
дений не реже чем один раз в двое суток в первой
половине дня. Регистрация локаций осуществля-
лась каждые 30 сек в течение 10- или 15-минутного
интервала (burst sampling). Частота регистрации
локаций зависит от объекта исследований – ин-
тервал между регистрациями должен предостав-
лять птице достаточно времени, в течение кото-
рого она могла бы попасть в любую точку своей
территории (или участка обитания в зависимости
от цели исследований). Авторы работы проводи-
ли регистрацию локаций силами двух наблюдате-
лей с использованием заранее пронумерованных
флажков – один из наблюдателей отмечал место
нахождения птицы с выбранной частотой реги-
страции локаций, а другой – размещал флажки в
указанных точках таким образом, чтобы не бес-
покоить наблюдаемую птицу. Высоту определяли
визуально (±1 м) на основании консенсуса мне-
ний двух наблюдателей, ориентируясь на метки,
заранее размещенные на участках исследований.
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В конце каждого дня определяли координаты
флажков с помощью GPS (<1 м) и соотносили
данные о каждой регистрации высоты нахожде-
ния птицы с координатами пронумерованных
флажков. Число локаций, полученных для каж-
дой особи в течение дня, не превышало 20–30
в зависимости от выбранного интервала реги-
страций (Cooper et al., 2014).

Особая заслуга этих исследователей (Cooper
et al., 2014) заключается в выборе и разработке не-
обходимого статистического аппарата. Для созда-
ния и визуализации 3D-облаков точек в виде объ-
емных 95% кернел-изоплетов (рис. 4) авторы ис-
пользовали пакет “ks” (Duong, 2007) в среде R
(R Core Team, 2014). Для вычисления объемов
3D-территорий и их перекрываний были разра-
ботаны специальные алгоритмы обработки дан-
ных (Cooper et al., 2014). С целью оценки степени
перекрывания территорий и частоты посещения
перекрывающихся зон особями-владельцами со-
седних территорий были адаптированы для рабо-
ты с 3D-данными (Cooper et al., 2014) индексы пе-
рекрывания VI (Volume of Intersection Index – ин-
декс перекрывания областей) и UDOI (Utilisation
Distribution Overlap Index – индекс совместного
использования пространства) (Seidel, 1992; Fie-
berg, Kochanny, 2005).

Не менее значимо, что авторы (Cooper et al.,
2014) рассчитали эффективный размер выборки –
минимальный набор локаций, необходимый для

анализа 3D-территории. Известно, что для оцен-
ки участка методами кернел-анализа рекомендо-
вано получать не менее 30 локаций для формиро-
вания изоплета (Seaman et al., 1999). На основа-
нии этого критерия современные рекомендации
для характеристики двумерной (2D) территории
предписывают получить 40–70 локаций, а для
3D-территории изначально был утвержден порог
в 80–110 локаций (Cooper et al., 2014). В более
поздних работах минимальное число локаций для
характеристики 3D-территории воробьиных бы-
ло принято равным 90 (Powell et al., 2021).

Метод Купера–Шерри–Марра (Cooper et al.,
2014) на настоящий момент является уникальным
для решения подобных задач, и проведенные с
его помощью исследования единичны. В частно-
сти, первые работы с применением этого метода
были проведены при изучении территориально-
сти зимующих птиц и резидентов в условиях тро-
пиков (Cooper et al., 2014; Powell et al., 2021).
В пределах Палеарктического региона первое (и
на данный момент единственное) исследование
3D-территориальности воробьиных было прове-
дено на Северо-Западе России (Матанцева, Си-
монов, 2023; Matantseva, Simonov, 2023). Анализ
3D-территорий (несмотря на то, что он требует
больше временных и энергетических затрат, чем
традиционный анализ 2D-территорий) имеет ряд
неоспоримых преимуществ. Действительно, пти-
цы существуют в трехмерной среде, и поэтому ис-

Рис. 4. Соотношение территорий, очерченных как плоскостные и объемные 95% кернел-изоплеты (по: Cooper et al.,
2014,  лицензия на воспроизведение рисунка № 5597521017408 (Oxford University Press)). Перекрывание 95% кернел-
территорий (95% utilization distributions) двух соседних самцов горихвостковой древесницы (Setophaga ruticilla) (точки –
79 локаций, треугольники – 70 локаций), зимующих на Ямайке, в двух (слева) и в трех (справа) измерениях.
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следование всего объема анализируемого про-
странства дает о нем более полное представление,
чем изучение его плоскостной проекции. Кроме
того, подробный анализ использования особями
объемных территориальных пространств может
выявить особенности поведения и экологии птиц,
ускользающие при исследовании исключитель-
но проекций территорий на поверхность земли.
В частности, в перечисленных работах статисти-
чески показано, что исследование территорий
как трехмерных структур позволяет выявить про-
странственное разобщение особей (и соответ-
ственно, зон их активности, ресурсов), которое
не может быть отмечено в полной мере при иссле-
довании территорий как проекций на плоскость.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, теоретические основы и базо-

вые представления о территориальном простран-
стве птиц были достаточно хорошо освещены в
публикациях еще в конце XX века. Однако из-за
нечеткого разграничения используемых понятий
в исследованиях на эту тему до сих пор сохраня-
ются разночтения, затрудняющие анализ пред-
ставленных данных и их объединение под эгидой
единой концепции территориальности. Еще боль-
ше усугубляет эту ситуацию недостаток стандар-
тизации используемых методик.

В целом, на данный момент, несмотря на про-
должающуюся критику классической трактовки
термина “территория”, наиболее распространен-
ным остается понимание территории как охраня-
емого (в теории) и демонстрируемого (на практи-
ке) пространства. Традиционно этим простран-
ством является некая площадь – проекция
реальной территории на поверхность земли. Од-
нако в последнее время начали появляться пуб-
ликации на тему исследования территорий как
трехмерных структур.

В отношении регистрации территорий в поле-
вых условиях, несмотря на активное внедрение
методов радиотелеметрии, ведущие позиции со-
храняют визуальные наблюдения за индивиду-
ально маркированными особями. Метод карти-
рования территорий пока ничем не удалось заме-
нить. Более того, в модифицированном виде он
был адаптирован и для регистрации 3D-террито-
рий. Существуют разные подходы к стандартизации
визуальных наблюдений, но основные предъяв-
ляемые к ним требования – проводить их регу-
лярно, с фиксированным временем отслежива-
ния наблюдаемой особи и определенной часто-
той регистрации локаций. Также рассчитаны
пороги минимальной выборки, характеризую-
щей необходимое число регистраций для ана-

лиза 2D- и 3D-территорий. Другие методы вы-
явления границ территорий, в т.ч. провокации
птиц на проявление агрессивности, являются до-
полнительными средствами изучения охраняемого
пространства и не вошли в повсеместную орнито-
логическую практику.

Что касается методов количественной обра-
ботки данных по оценке размеров и конфигура-
ции территорий, то в последние десятилетия
наблюдается уход от анализа территорий исклю-
чительно как полигонов и переход к их анализу
как кернел-изоплетов. Такой подход позволяет
не только формировать представление о контурах
территории, но и оценивать частоту использова-
ния разных точек пространства в ее пределах.
Значимым достижением последнего времени яв-
ляется адаптация методов кернел-анализа для ра-
боты с трехмерными структурами.

Можно сказать, что назрела необходимость
изучения территориальности птиц в 3D-среде.
Подобные исследования кажутся весьма перспек-
тивными, поскольку могут позволить получить
принципиально новые данные о таких явлениях,
как выбор биотопов и использование простран-
ства, формирование пространственно-этологи-
ческой структуры поселений, разобщение терри-
торий в условиях высокой плотности населения и
ограниченных ресурсов, внутри- и межвидовая
конкуренция.
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A brief historical review is presented of the development of approaches to the study of the territorial space of
songbirds (Oscines), using both older and modern research methods. The study of bird territoriality lasts
more than a century, but there are still not only little-known aspects that remain in this direction, but also no
consensus on terminology and methods. The description of the territorial space plays leading roles in such
works. In turn, the classic objects of such research are songbirds demonstrating their territories by singing and
defending them from invasion by other individuals. There have been many definitions of the term “territory”
proposed, which reflect different concepts of territoriality. The most common definition of a territory thereby
is a defended (conceptually) and demonstrated (operationally) space. As a rule, this space is a certain area, a
projection of the real territory to the surface on the ground. In recent decades, however, publications have
appeared on the topic of exploring territories as three-dimensional (3D) structures. The most effective meth-
od of field registration of territories remains the territory mapping method based on visual observations of
tagged individuals, which has also been adapted for 3D-territories. Alternative approaches to the registration
of territories, including radio telemetry, have significant limitations. In terms of quantitative data-processing
methods, there has been a shift over the past decades from an analysis of territories as polygons to their anal-
ysis as kernel isopleths. This approach allows for not only the territory contours to be understood, but also the
frequency of the use of different points within its limits to be assessed. A significant achievement in the recent
years is the adaptation of the kernel methods to three-dimensional structures. It can be said that there is a
need to study the territoriality of birds in a 3D-environment. Such research seems very promising because it
can provide fundamentally new information on such things as habitat selection and space use, the formation
of the spatial and ethological structure of settlements, the separation of territories under high population den-
sities and limited resources, and both intra- and interspecific competition.

Keywords: passerine birds, space use, territoriality, methodology, terminology
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Сопоставлены особенности годовых циклов и экологии овсянковых птиц Нижнего Приобья и
п-ова Ямал. Годовые циклы овсянковых имеют много общего. Различия программ годового цикла
проявляются, преимущественно, в послегнездовой период. Это различия в возрасте начала постю-
венальной линьки, в ее полноте, типе контроля линьки (фотопериодический или эндогенный),
длительности линек, в степени совмещения послебрачной линьки с гнездованием, в степени совме-
щения миграционного состояния и линьки.
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Из обширного семейства Emberizidae в Север-
ной Евразии гнездятся 25–27 видов. Большая
часть, 22 вида, являются обитателями таежно-
степной зоны. В более северном регионе, лесо-
тундре и тундрах Субарктики, гнездятся 7 видов:
камышовая овсянка (Schoeniclus schoeniclus), по-
лярная овсянка (Sch. pallasi), овсянка-ремез (Ocyris
rusticus), овсянка-крошка (O. pusillus), дубровник
(O. aureola), подорожник (Calcarius lapponicus),
пуночка (Plectrophenax nivalis). Из этих видов
дубровник и овсянка-ремез только начинают
проникать из умеренных широт в Субарктику,
камышовая овсянка, полярная овсянка и овсянка-
крошка, лапландский подорожник освоили Суб-
арктику, подорожник проникает также в Аркти-
ку, а пуночка повсеместна на севере Субарктики,
на юге Арктики и освоила полярные пустыни
арктических островов. В силу такого распростра-
нения это очень интересная, для сравнительного
изучения адаптаций к высоким широтам группа
воробьеобразных птиц. На территории Северо-
Западной Сибири гнездовая и послегнездовая
экология северных овсянок достаточно изучена и
описана в повидовых очерках региональных сво-
док (не приводятся) и в отдельных статьях, вклю-
чая работы автора и коллег (Алексеева и др., 1992;
Рыжановский, 1986, 1997, 2008; Рябицев, 1993;
Рябицев, Рыжановский, 2022). Однако сравни-

тельный анализ экологии и годовых циклов всей
этой группы не проводился. Такое исследование
представляет несомненный интерес, т.к. виды ов-
сянок высоких широт различаются сроками се-
зонных явлений, гнездовой экологией, летними и
зимними ареалами и путями пролета. Задачей на-
стоящей статьи является объединение собранных
автором и коллегами по лаборатории ИЭРиЖ
УрО РАН материалов по экологии овсянок При-
обской лесотундры и полуострова Ямал для изу-
чения адаптаций этой группы к условиям высо-
ких широт при текущем глобальном изменении
климата.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Статья основана на результатах полевых на-

блюдений на Полярном Урале, в Нижнем Прио-
бье и на п-ове Ямал; на материалах, полученных
при прижизненной обработке птиц, пойманных
паутинными сетями и ловушками, на результатах
экспериментальных исследований, проведенных
в окрестностях г. Лабытнанги на стационаре
Октябрьский (66°40′ с.ш., 66°40′ в.д.). Полевыми
наблюдениями охвачена территория от долины
р. Собь (66°50′ с.ш., 66°30′ в.д.) в среднем ее тече-
нии, окрестностей г. Лабытнанги (66°35′ с.ш.,
66°40′ в.д.) в Приобье до широты фактории Там-

УДК 591.545.598.8
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бей (71°28′ с.ш.) на Северном Ямале в период с
1971 по 1990 гг. (рис. 1). Отловы птиц проводили в
среднем течении р. Собь в 1976–1978 гг., в долине
Нижней Оби (стационар Октябрьский) в 1978–
1990 гг. и 2002–2015 гг. Птиц отлавливали лучка-
ми на гнездах, паутинными сетями в кустах и по
берегам водоемов, а в 1979–1988 гг. на берегу про-
тока Выл-Посл стояла ловушка “рыбачинского”
типа, обращенная входом на юг весной и на север
во второй половине лета. Прижизненная обработка
отловленных птиц предусматривала регистрацию
веса, упитанности, пола, возраста, длины крыла,
описание состояния оперения. На других стацио-
нарах проводили наблюдения, картирование пар,
отыскивали гнезда.

Экспериментальные исследования проводили
на птицах, которые были взяты птенцами из гнезд
в возрасте 10–12 сут и выкормлены искусственно.
Эти особи содержались при разных фотоперио-
дических условиях до осени. В экспериментах
участвовали слетки камышевой овсянки (n = 12),
овсянки-крошки (n = 24), подорожника (n = 10),
пуночки (n = 8). Первые три вида мы брали из
гнезд в лесотундре, слетков пуночки взяли Сред-
нем Ямале, в пос. Бованенковский. Мы стреми-
лись сформировать группы особей короткого,
естественного и длинного дня для фотопериода
широты Полярного круга. Птиц короткого дня
выкармливали и содержали при фотопериоде
16С: 8Т. С середины июля светлую фазу сокраща-
ли на 30 мин каждые 5 дней. В конце августа пти-
цы этой группы жили при 12–13-часовом дне.
Птицы второй группы жили в вольере при есте-
ственном освещении: сначала при круглосуточ-
ном световом дне, затем (с середины июля) при
дне, сокращающемся на 7–8 мин в сутки. Птиц
третьей группы содержали в павильоне, где лам-
пы выключали ночью на 2 ч: до середины июля
птицы жили при круглосуточном освещении,
позднее – при фотопериоде 22С: 2Т. Но для пуно-
чек естественный фотопериод Среднего Ямала
был 24С : 0Т до середины августа, сокращали этот
период позднее. Регистрировали возраст начала
линьки, последовательность вступления в линьку
птерилий и их отделов, длительность линьки,
полноту линьки (число сменившихся перьев).

Описание состояния оперения проводили по
методике Носкова и Рымкевич (1977), Рымкевич
с соавторами (1990). Анализ весьма растянутого
процесса замены оперения требует его деления на
ряд этапов – стадий. У воробьиных птиц при пол-
ной линьке обычно выделяют 11 стадий, где ста-
дией считают период от выпадения одного махо-
вого пера до выпадения следующего махового.
Первые 9 стадий соответствуют замене первосте-
пенных маховых, на 10 и 11-й стадиях заменяются
второстепенные маховые и завершается рост кон-
турного оперения. При частичной линьке стадии,
не более 7, выделяли по участию в ней различных

птерилий (Гагинская, 1973). Среднепопуляцион-
ные даты начала, окончания и длительности ли-
нек определяли по средним для каждой стадии
линьки датам, используя формат линейного трен-
да Microsoft Excel 2002.

При обработке количественных материалов
использованы общепринятые статистические ме-
тоды программ Statistica 6.0 (StatSoft Ink. 1984–
2000). Источником сведений о летних среднесу-
точных температурах были данные по метео-
станциям Салехард (66°31′ с.ш., 66°36′ в.д.), Мыс
Каменный (68°51′ с.ш., 73°56′ в.д.), о-в Белый
(73°24′ с.ш., 72°30′ в.д.)

РЕЗУЛЬТАТЫ
Распространение и особенности миграций. В на-

стоящее время область нерегулярного гнездования
овсянки-ремеза и дубровника в Нижнем Прио-
бье и на восточном склоне Полярного Урала за-
канчивается на широте Полярного круга или не-
сколько севернее, в пределах лесотундры (Рябицев,
Рыжановский, 2022). Эти таежные виды перио-
дически встречаются в пойменных лесах долины
Оби, в окрестностях г. Лабытнанги находятся
гнезда или отлавливают молодых птиц (рис. 1).
Северная граница ареала полярных овсянок про-
ходит по тундрам Среднего Ямала (69° с.ш.), юж-
ная совпадает с северными границами первых двух
видов. Камышовая овсянка и овсянка-крошка
освоили п-ов Ямал до северного предела субарк-
тических тундр, до 70° с.ш. В Западной Сибири
ареалы подорожника и пуночки имеют общую
конфигурацию. По горным тундрам Урала юж-
ные границы проходят в районе 64°–65° с.ш., по
равнинам лесотундры по 66°–68° с.ш. Северные
границы ареалов лапландского подорожника на-
ходятся на южных арктических островах, пуноч-
ки гнездятся на всех островах и предпринимали
попытки гнездования на дрейфующих полярных
станциях близ Северного полюса (Успенский,
1969).

Осенью овсянки летят на юг (пуночки, подо-
рожники, камышовые овсянки) и на юго-восток
(овсянки-ремезы, дубровники, полярные овсян-
ки и овсянки-крошки). Начинают отлет дубров-
ники, заканчивают пуночки.

Биотопическое распределение. Виды предъяв-
ляют достаточно разные требования к окружаю-
щей среде. Овсянка-ремез в Средней Сибири
обитает на полянах в глухой тайге, дубровник –
на влажных закустаренных лугах и болотах (Ро-
гачева, 1988). Такие ландшафты есть в долине
Нижней Оби и севернее Полярного круга, но в
настоящее время эти овсянки там гнездятся эпи-
зодически.

Излюбленные места обитания камышовой ов-
сянки в лесотундре – высокие, предпочтительно
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Рис. 1. Район исследований и видовой состав овсянковых птиц подзон п-ова Ямал: I – арктические острова, II – арк-
тические тундры, III – субарктические тундры, IV – лесотундра и северная тайга.
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1–2 м, разреженные ивняки на болотах в поймах
рек, а также заросли ивняков по берегам озер,
стариц, речек, ручьев. Мы не встречали пар в пой-
менном парковом ольховнике и тем более в сме-
шанном лесу с полянами. В пойме Оби гнезда на-
ходили в местах, которые в период половодья бы-
ли покрыты водой. У некоторых пар в начале лета
гнездовые территории представляли собой про-
странство полузатопленных кочек и кустов ив,
освобождающееся от воды к концу насиживания.
В предгорьях Полярного Урала эти овсянки встре-
чаются по берегам небольших ручьев при нали-
чии высокорослых кустарников (Головатин, Пас-
хальный, 2005).

Характерный биотоп полярной овсянки – ку-
старниковая тундра с травяными болотами, сы-
рыми лугами, пятнами ивняковых зарослей. В ле-
сотундре пары регистрировались на участках, где
чередуются редколесья с кочкарниковыми тунд-
рами, озерками и болотами. Овсянки-крошки в
лесотундре предпочитают лиственничные редко-
лесья с густой порослью карликовой березки, в
тундровой зоне выбирали высокие кустарники из
ивы и карликовой березки по берегам озер, речек,
ручьев. У северного предела распространения они
населяют заросли кустарников и кустарнички в
поймах рек и ручьев. Лапландские подорожники
в лесотундре предпочитают участки крупнобуг-
ристой тундры и травяно-моховые, заболоченные,
с пятнами низких ерников вне лиственничных
редколесий. В тундровой зоне гнездятся повсюду,
за исключением оврагов, крутых склонов холмов,
сырых болот и кустарниковых зарослей. Пуночки
на Полярном Урале пуночки выбирают нагро-
мождения камней по соседству с плоскими участ-
ками (Головатин, Пасхальный, 2005); в субарк-
тических тундрах – антропогенный ландшафт
и береговые обрывы с нишами; в арктических
тундрах – морские и речные обрывистые берега,
кучи выброшенного плавника и мусора; на аркти-
ческих островах предпочитают каменистые тундры.

Уровень численности. Виды, распространение
которых в субарктической части Западной Сиби-
ри ограничено северной лесотундрой (дубровник
и овсянка-ремез), на широте Полярного круга
малочисленны, но постепенно их встречаемость
растет. Полярные овсянки на стационаре Харп в
разные годы и не регулярно гнездились с плотно-
стью 0.3–2.4 пар/км2. Для предгорий Полярного
Урала Головатин и Пасхальный (2005) приводят
плотность 0.3–0.6 пар/км2. На стационаре Хано-
вэй в пойменной части участка 1.6 км2 по одной
паре полярных овсянок гнездилось в 1984, 1987 и
1993 гг. – 0.6 пар/км2.

Плотность гнездования овсянок-крошек в ле-
сотундре может достигать 150 пар/км2, но обычно
она ниже. На учетной площадке стационара Ок-
тябрьский в течение 5 лет (1978–1982) овсянка-

крошка была на первом месте по обилию (114–
150 пар/км2, в среднем 129 ± 6.9). В 2002–
2004 гг. плотность гнездования снизилась до
31.6–55.2 пар/км2. До 100 пар/км2 было несколь-
ко севернее, в пойменном лесу р. Хадытаяха (Ря-
бицев, 1993). К северу, с выпадением древесной
растительности из речных долин плотность
гнездования снижается до 1.9–13.7 пар/км2 на
стационаре Хановэй (Рябицев, 1993) и возрастает
до 24.4–36.2 пар/км2 в районе пос. Бованенково
(Мониторинг …, 1997). Подобное распределение
с максимумами численности на северной границе
ареала и в центре его имеет место и в тундрах во-
доразделов. В травяно-моховых ивняках плакора
окрестностей пос. Бованенково максимальная
численность была 51 пар/км2, но в кустарниковых
тундрах водоразделов р. Юрибей учтено 2.9 пар/км2

(Головатин, Пасхальный, 2008). В окрестностях
стационара Октябрьский на плакоре в 1978 г. най-
ден один участок, представляющий собой заку-
старенную долину ручья, с отдельными листвен-
ницами, где учтено 17 пар на 20 га (85 пар/км2).
В других биотопах плакора лесотундры и в лист-
венничном редколесье с ерниковым подлеском
стационара Харп, овсянки-крошки гнездились с
плотностью, не превышавшей 20 пар/км2.

Средняя плотность гнездования камышовых
овсянок для двух учетных площадок в пойме
Мордыяхи в 1976 г. – 2.2 и 0.6 пары/км2. В ивня-
ках на плакоре птицы этого вида не встречены.
В районе пос. Бованенково (Мониторинг …, 1997),
в поймах, учтено 2.2 пар/км2. В окрестностях
стационара Хановэй пара камышовых овсянок
встречена только на маршруте в 1974 г., на учет-
ных площадках камышовых овсянок не было.
Несколько южнее, при обследовании долины
р. Юрибей, Головатин и Пасхальный (2008) на-
шли этих овсянок на всем протяжении реки,
причем не только в пойме, где они гнездились с
плотностью 1.2–4.4 пар/км2, но и на плакоре (0–
0.2 пар/км2). В долине Хадытаяхи в пойменном
лесу на 13 га в 1971 и 1973 гг. было по 3 пары, в
1972 г. – 1 пара (Данилов и др.,1984). В долинах
рек, стекающих с Полярного Урала, этих птиц
немного; в высокорослых кустарниках поймы
р. Лонготъеган восточного макросклона плотность
составляла 3.6 ± 2.6 пар/км2, на учетной площад-
ке в целом 0.04 ± 0.03 пар/км2 (Головатин, Пас-
хальный, 2005). На учетной площадке стационара
Октябрьский площадью 22 га в 1978 г. встречены
2 пары камышовых овсянок, в 1981 и 1982 гг. –
по паре, в 1979 и 1980 гг., 2002–2004 гг. их не бы-
ло. Но в приозерных ивняках стационара Харп в
1970–1984 гг., в 2002–2004 гг. овсянки регулярно
гнездились с плотностью 0.4–5 пар/км2, в сред-
нем – 3.3 пар/км. Таким образом, камышовые ов-
сянки на пространстве Приобской лесотундры,
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Южного и Среднего Ямала повсеместно мало-
численны при наличии пригодных для гнездова-
ния биотопов.

Лапландские подорожники в лесотундре окрест-
ностей стационара Харп были обычным видом
кочкарниковых и крупнобугристых тундр, где в
1971–1984 гг. плотность составляла 1.3–6.8 пар/км2,
но после 2000 г. прекратили встречаться в гнез-
довое время в этом районе. Отсутствовали они
(1 встреча на огромной обследованной террито-
рии) в тундре верхнего течения р. Байдарата в
2002 г., но О. Финш, посетивший этот район в
1876 г., отнес подорожников к “очень многочис-
ленным птицам” (Головатин, Пасхальный, 2003).
В бассейне р. Еркута (запад Южного Ямала) в
2005 г. зарегистрировано 11.3 пар/км2, в 2006 г. –
9.7 (Соколов, 2006). В верховьях Порсъяхи (во-
сток Южного Ямала) в 1976 г. на плакоре учтено
95 пар/км2, в пойме – 60.4 пар/км2 (Данилов и др.,
1984). В открытых биотопах долины р. Юрибей
учтено от 2.0 ± 0.2 до 30.4 ± 3.4 пар/км2 (Голова-
тин, Пасхальный, 2008). На учетной площадке
стационара Хановей в 1984–1993 гг. было 17.5–
42.5 пар/км2, а максимальная локальная плотность
на участке 10 га была 90 пар/км2 (Алексеева и др.,
1992; Рябицев, 1993). В субарктических тундрах
окрестностей пос. Бованенково на водоразде-
лах при маршрутных учетах регистрировали до
45.6 пар/км2, в поймах – 70.8 пар/км2, а на мо-
дельных площадках максимально – 40.9 пар/км2

(Мониторинг…, 1997). В пойме р. Ясавэйяха в
1975 г. на учетной площадке учтено 88.0, на пла-
коре 58.6 пар/км2. В районе пос. Сеяха учтено
14.7 пар/км2, у пос. Сабетта – 14.4–21.6 пар/км2

(Пасхальный, 2019). В арктических тундрах низо-
вьев рек Харасавэй, Тамбей, Сабеттаяха, мы на-
считывали 23–30 пар/км2 подорожников незави-
симо от ландшафта (пойма или плакор) (Данилов
и др., 1984). На учетной площадке 1 км2 стациона-
ра Яйбари в 1989–1992 гг. гнездилось от 21 до
30 пар подорожников (Рябицев, 1993). На о-ве Бе-
лый за весь сезон 2014 г. встретили только двух
поющих самцов (Дмитриев и др., 2015). На осно-
вании имеющегося материала можно предпола-
гать происходящее в последние годы смещение
южной границы ареала подорожников из лесо-
тундры в тундровую зону.

Пуночек в лесотундровых поселках и на фак-
ториях нет, но они есть высокогорных районах на
Полярном и Приполярном Урале, где плотность
пар менее 1 пар/км2 (Головатин, Пасхальный, 2005).
Подобная плотность в поселках подзоны кустар-
никовых тундр (до 2 пар/км2). Значительно боль-
ше пуночек в поселках типичных и арктических
тундр – до 16.5 пар/км2 (Пасхальный, 2004). На
о-ве Белый они многочисленны (Дмитриев и др.,
2015).

Прилет и гнездование. На широту Полярного
круга в окрестности г. Лабытнанги овсянки обыч-
но прилетали в следующей последовательности:
пуночки, камышовые овсянки, лапландские по-
дорожники, полярные овсянки, овсянки-крош-
ки, овсянки-ремезы. Сроки начала прилета в ле-
сотундру и субарктические тундры представлены
в табл. 1. В период 1971–2015 гг. чем ближе к на-
стоящему времени, тем раньше начинался прилет
камышовых овсянок, овсянок-крошек, подорож-
ников. С началом текущего века дата прилета
первых пуночек от конца марта–первой полови-
ны апреля достоверно сместилась на вторую по-
ловину апреля (Рыжановский, Гилев, 2020), но в
2021 и 2022 гг. прилет вновь начинался в первой
декаде апреля.

С продвижением к северу от Полярного круга
начало прилета переносится на более поздние да-
ты. На Средний Ямал пуночки, по опросным све-
дениям, прилетают в апреле (самцы)и в мае
(самки). Подорожники и овсянки-крошки на
стационаре Хановей появились в конце мая–на-
чале июня, полярные овсянки – в середине июня.
На стационаре Яйбари (Северный Ямал) первые
подорожники встречены 29.05.1994–9.06.1992,
в среднем 2 июня.

Первые пуночки прилетают в лесотундру при
отрицательных температурах, только в годы с
очень ранней и теплой весной прилет начинался
“по теплу”. Средняя многолетняя температура
начала прилета также низкая –9.7°С, в отличие
от других овсянок, начинающих прилет при сред-
ней многолетней температуре выше 0°С (табл. 1).
С. В тундры Среднего и Северного Ямала пуноч-
ки прилетают до начала таяния снега, прочие ви-
ды начинают прилет при температурах, несколь-
ко превышающих 0°С, но не достоверно ниже,
чем в лесотундре. Причем прилет подорожни-
ков на Северный Ямал начинался при темпера-
туре –3.0–0.9, в среднем 0.3°С (n = 4), что не-
сколько выше, чем температура прилета на Сред-
ний Ямал: –3.9–2.8, в среднем –1.0 (n = 7).

В лесотундру пуночки прилетают с растущими
гонадами, окончательное формирование которых
осуществляется, видимо, в гнездовом районе при
полярном дне (Данилов и др., 1984). Эксперимен-
ты по содержанию самцов камышовых овсянок,
пойманных в первые дни прилета, при жизни в
фотопериодических условиях более южных райо-
нов (14С : 10Т) свидетельствуют, что часть овся-
нок (3 из 7) для окончательного созревания гонад
нуждалась в дополнительной фотостимуляции
24-часовым днем, но большинство проходили ее
на подлете к Полярному кругу (Рыжановский,
2001) и были готовы к размножению. Максималь-
ных размеров гонады овсянок-крошек достигают
через неделю, после занятия гнездового участка и
держатся на этом уровне в течение декады, но в
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дополнительной фотостимуляции не нуждаются.
В стимуляции круглосуточным днем нуждается
часть прилетающих первыми самцов подорожни-
ков (Рыжановский, 2001). Полярные овсянки, в
связи с поздней миграцией, вероятно, прилетают
с гонадами, полностью готовыми к размножению.

Камышовые овсянки устраивали гнезда обыч-
но в сырых местах среди кустов ивняка, но нахо-
дили их и на зарастающих береговых отмелях.
Строительство гнезда на стадии завершения на-
блюдали 17 июня 1981, 22 июня 1984, 30 июня
1980. В лесотундре первое яйцо в контрольных
гнездах в разные годы откладывалось не ранее
17 июня, наиболее позднее начало откладывания
яиц – 3 июля. В 23 гнездах с полными кладками
было 4–6 яиц, в среднем – 5.13 ± 0.13. Гнезда по-
лярных овсянок находили после 6 июля с яйцами,
после 10 июля с птенцами. В кладке 3–5 яиц, в
среднем 4.43 ± 0.32 (n = 7). Основной период на-
чала откладывания яиц у овсянок-крошек в лесо-
тундре – вторая декада июня. Наиболее ранняя
дата появления первого яйца – 7.06.1980 г., наи-
более поздняя – 19.06.1978, средняя за 15 лет на-
блюдений – 16 июня. От начала прилета овсянок
в Приобье до начала яйцекладки в разные годы
проходило от 13 до 23 сут, в среднем 18.3 ± 1.4 сут
(n = 7). От момента занятия самцом участка до
появления первого яйца в гнезде, найденном на
этом участке, проходило 6–13, в среднем 9.2 ± 0.5
(n = 16) сут. На Среднем Ямале в 1983–1993 гг. яй-
цекладка начиналась не ранее 11 июня, не позд-
нее 25 июня, средняя дата 19 июня. С продвиже-
нием к северу от лесотундры на Средний Ямал,
выраженного смещения сроков яйцекладки не
выявлено. В гнездах с полной кладкой было от 2

до 9 яиц, в среднем 5.34 ± 0.01 (n = 554) Средний
размер кладки в Нижнем Приобье – 5.4 ± 0.07
(n = 167), в пойме Хадытаяхи среднее число яиц в
гнезде (n = 130) было 5.06 ± 0.13; на Среднем Яма-
ле (n = 166) – 4.91 ± 0.09. Такое сокращение вели-
чины кладки овсянки-крошки от широты Поляр-
ного круга к широте Среднего Ямала достоверно.

В лесотундре начало откладывания яиц подо-
рожниками в 1971–1974 гг. приходилось на 8–
15 июня, в 1984 г. – на 22 июня. На Среднем Яма-
ле в 1974, 1975 и 1982, 1983 гг. откладывание яиц
начиналось 14–20 июня, средняя дата – 18 июня,
а на Северном Ямале откладывание яиц в 1975,
1989–1995 гг. начиналось с 6 по 21 июня, средняя
дата – 17 июня. Выраженного смещения сроков
начала кладки к северу на пространстве Ямала
также нет. Яйцекладка у пуночек на Среднем и
Северном Ямале начиналась в сроки, близкие по-
дорожнику – во второй–третьей декадах июня.

В гнездах северных овсянок было от 2 до 7 яиц.
Минимальная средняя кладка найдена у поляр-
ной овсянки, максимальная у пуночек (табл. 2).
В гнездах лапландского подорожника количество
яиц было достоверно меньше, чем у овсянки-
крошки. Наблюдается достоверное увеличение
числа яиц в кладке подорожников от лесотундры
к тундрам Среднего и Северного Ямала и, напро-
тив, достоверное сокращение кладки овсянки-
крошки от лесотундры к тундрам Среднего Ямала.

Для ряда видов предпринимались попытки
выделения температурных порогов начала яйце-
кладки (Haartman, 1954; Анорова, 1976; Wiehe,
1979), однако их значения существенно варьиро-
вали как по годам (Зимин, 1988), так и с измене-
нием широты (Järvinen, Linden, 1980; Järvinen,

Таблица 1. Сроки начала прилета овсянок в Северо-Западную Сибирь и температура воздуха

Примечания. Для каждого вида над чертой – пределы колебаний, под чертой – среднее.

Вид

Приобская лесотундра Средний Ямал

число лет первые
даты прилета

температура
первых дат
прилета, °С

число лет первые
даты прилета

температура
первых дат
прилета°С

Schoeniclus
schoeniclus

21 – – –

Sch. pallasi 3 4

Ocyris pusillus 33 9

Calcarius
lapponicus

23 7

Plectrophenax
nivalis

39 – Апрель–май –

−3.05 7.06
12.05

− −3.6 11.7
3.1

−1.06 11.06
7.06

− −0.1 5.7
3.5

−15.6 26.6
21.6

−0.1 2.5
1.8

−14.05 7.06
26.05

− −5.9 11.7
2.5

−28.5 19.6
7.6

−0.3 3.1
1.4

−18.05 10.06
2.06

− −10.9 8.1
1.0

−25.5 7.6
1.06

− −
−

3.9 2.8
1.0

−24.03 2.05
7.04

− −
−

25.9 2.9
9.7
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Таблица 2. Величина кладки в лесотундре и тундрах Ямала

Примечания. + – вид гнездится, прочерк – вид не гнездится. Жирным шрифтом выделено достоверное увеличение
или сокращение числа яиц в гнезде вида из пары “север–юг”.

Вид Приобская 
лесотундра

Кустарниковые
тундры

Мохово-лишайниковые
тундры Арктические тундры

Schoeniclus
schoeniclus

5.13 ± 0.13
n = 23

+ – –

Sch. pallasi 4.43 ± 0.32
n = 7

+ – –

Ocyris pusillus 5.42 ± 0.06
n = 388

4.91 ± 0.09
n = 166

– =

Calcarius
lapponicus

4.65 ± 0.14
n = 29

4.94 ± 0.11
n = 66

5.6 ± 0.09
n = 25

5.06 ± 0.07
n = 172

Plectrophenax
nivalis

+ + + 5.11 ± 0.33
n = 9

1983). Существенные вариации температурных
порогов начала размножения отмечены и у обсле-
дованных видов. В лесотундре в разные годы эта
температура (выше 0°С) была следующей: камы-
шовая овсянка 5.0–21.8, в среднем 15.1°С (n = 5);
подорожник 7.8–18.2, в среднем 10.9°С (n = 5): ов-
сянка-крошка 4.7–19.6, в среднем 10.7°С (n = 11).

К северу температура начала яйцекладки сни-
жается. В тундрах Среднего Ямала яйцекладка
начинается при температурах (выше 0°С): овсян-
ка-крошка 0.7–4.3, в среднем 1.8°С (n = 5), подо-
рожник 0.5–2.9, в среднем 1.2°С, а в тундрах Се-
верного Ямала подорожники начинали кладку
при 0–3.8, в среднем 1.4°С (n = 6), пуночки в те-
чение двух лет – при 1.0 и 5.0°С.

У камышовых овсянок и овсянок-крошек
кладку насиживают поочередно самец и самка, у
подорожников и пуночек – только самки. Дли-
тельность насиживания от последнего яйца до
первого птенца у камышовых овсянок 11, 12,
12 сут, у овсянок-крошек 9–10 сут, в среднем
9.1 ± 0.1 (n = 6), у подорожников 9–13, в среднем
10.8 ± 0.7 (n = 6), у пуночек 12 и 13 сут. В отличие
от птенцов овсянки-крошки, которые, при бес-
покойстве, уходят из гнезда до полного развора-
чивания кисточек кроющих тела и закрытия апте-
рий в возрасте старше 8 сут, птенцы полярной ов-
сянки, камышовой овсянки и подорожника сидят
в гнезде до покрытия аптерий перьями – 10–
12 сут. Пуночки могут сидеть в гнезде до 15 сут,
чаще 12–13 сут.

Послегнездовые кочевки. Камышовые овсянки
в окрестностях стационара Октябрьский в после-
гнездовой период были малочисленны. До начала
сентября 1978–1982 гг. были окольцованы 42 мо-
лодые птицы, из них 3 (7.1%) пойманы повторно
через 5, 10 и 14 сут, т.е. послегнездовые переме-

щения (ювенальная миграция) могут чередовать-
ся с длительными остановками.

Период ухода из гнездового района у овсянки-
крошки весьма растянут. На стационаре Октябрь-
ский из 103 молодых, окольцованных в гнездах и
пойманных или встреченных на контрольной
территории позднее, треть (38) ушли с участка
(прекратили встречаться и отлавливаться) до
25-дневного возраста, т.е. до распадения вывод-
ков. Из оставшихся овсянок, в возрасте 26–30 сут
участок покинули 28 (27.2%), в возрасте 31–35 сут
ушли 19 птиц (18.4%), в возрасте 36–40 сут –
13 птиц (12.6%) и в 41–50 сут – 5 птиц (4.8%). Та-
ким образом, в послегнездовом разлете (ювеналь-
ной миграции) участвует только часть молодых
овсянок, другие покидают гнездовой район в
процессе трофических перемещений и некото-
рые находятся в окрестностях гнезда до включе-
ния в послелиночную миграцию. Отмечена при-
вязанность последних к локальному, площадью
0.15–0.88, в среднем 0.49 ± 0.1 га (n = 10), участку.
Взрослые птицы, размножавшиеся на участке и
благополучно выкормившие птенцов, судя по по-
вторным отловам, не покидали гнездовой район
до включения в послебрачную миграцию в конце
августа (Рыжановский, 1997).

На стационаре Харп из 17 меченных в гнездах
слетков лапландского подорожника на гнездовых
участках поймано шесть птиц в возрасте 23–29 сут,
средний возраст 25.8 сут. Поскольку позднее их
не отлавливали, а взрослые птицы продолжали
встречаться в районе гнезд до середины августа,
можно заключить, что распадение выводков за-
вершается к 30-суточному возрасту, а период
ювенальной миграции короткий, совмещается с
началом линьки, и в этой миграции участвуют все
молодые птицы. Кочевки подорожников по лесо-
тундре и южной тундре мало заметны, но в тунд-
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рах Среднего Ямала в августе стаи этих птиц весь-
ма обычны. Столь же обычны на Среднем Ямале
в конце августа стаи пуночек, но без выселения в
южную тундру и лесотундру до похолоданий.

Линька. В течение первого года жизни овсянки
региона имеют последовательно постювеналь-
ную линьку, предбрачную линьку, послебрачную
линьку. В последующие годы имеют место пред-
брачная и послебрачная линьки.

Количество линяющих перьев (полнота линь-
ки) в процессе постювенальной линьки у моло-
дых птиц разных видов несколько различается.
У всех видов овсянок не заменяются рулевые и
маховые перья, но заменяется контурное опере-
ние головы и туловища, выросшие в гнездовое
время – центральные ряды птерилий и дорастают
периферические ряды перьев на этих птерилиях.

Наиболее существенные межвидовые вариа-
ции полноты линьки отмечены в крыловой пте-
рилии. Максимальная полнота линьки характерна
для овсянки-крошки: заменяются все или часть
больших, средних и малых верхних кроющих
второстепенных маховых, карпальное кроющее,
кроющие крылышка, иногда маховые крылышка,
верхние и нижние кроющие кисти. Нередко заме-
няются средние верхние кроющие первостепен-
ных маховых, большие и средние нижние крою-
щие маховых (табл. 3).

У камышовой овсянки для всех птиц отмечена
замена больших верхних кроющих второстепен-
ных маховых, обычно – внутренних, но у части
птиц – всех; всех средних и малых верхних крою-
щих второстепенных маховых, верхних и нижних
кроющих кисти. У большинства птиц заменяются
также средние верхние кроющие первостепенных
маховых и кроющие крылышка, у трети особей –
карпальное кроющее. Из нижних кроющих у ча-
сти птиц обновляются средние нижние кроющие
второстепенных маховых и нижние кроющие
третьестепенных маховых; отмечены одиночные
случаи линьки всех нижних кроющих крыла
(табл. 3). Близкая, по объему полнота линьки ха-
рактерна для овсянки-ремеза (Рымкевич, 1990).

Лапландские подорожники заменяли одно из
внутренних больших верхних кроющих второсте-
пенных маховых (чаще – 19-е), все средние и ма-
лые верхние кроющие второстепенных маховых,
кроющие крылышка, верхние и нижние крою-
щие кисти, нижние кроющие третьестепенных
маховых, верхние и нижние кроющие пропатаги-
альной складки. У большинства подорожников
обновляются средние верхние кроющие перво-
степенных маховых, все или только проксималь-
ные средние нижние кроющие второстепенных
маховых (табл. 3).

Молодые пуночки Среднего Ямала заменяли
все средние верхние кроющие первостепенных
маховых, все малые и средние кроющие второсте-

пенных маховых, проксимальные (15–19-е) боль-
шие верхние кроющие второстепенных маховых,
верхние и нижние кроющие кисти, кроющие
пропатагиальной складки, нижние кроющие тре-
тьестепенных маховых и средние нижние крою-
щие второстепенных маховых (табл. 3).

Судя по двум осмотренным молодым поляр-
ным овсянкам, постювенальная линька в нашем
регионе имеет минимальную полноту – заменя-
лись центральные ряды брюшной, спинной, пле-
чевой птерилий. Частичная линька характерна и
для дубровников, но протекает она на Дальнем
Востоке, во время остановки в линочной части
ареала в процессе ювенальной миграции (Рымке-
вич, 1983).

Основные показатели постювенальной линь-
ки камышовой овсянки, овсянки-крошки, подо-
рожника и пуночки, полученные при содержании
этих птиц в клетках с возраста, старше 10 сут,
приведены в табл. 4. Линька овсянки-крошки и
подорожника начинается в возрасте 18–26 сут и
не зависит от фотопериодических условий содер-
жания, возраст начала постювенальной линьки у
видов контролируется эндогенно. Видимо, так же
контролируется начало линьки у камышовой ов-
сянки, т.к. начинается этот процесс в возрасте
23–29 сут, различия средних не достоверны. Но
линька пуночек при 24-часовом полярном дне
начиналась в более позднем возрасте (33–44 сут),
чем при короткодневном фотопериоде (29–31 сут),
что позволяет предполагать фотопериодический
контроль возраста начала линьки.

Темпы постювенальной линьки всех видов за-
висят от фотопериодических условий (табл. 4).
Линька затягивается при длиннодневном фото-
периоде, сокращается при коротком дне. При
этом линька подорожников и пуночек при фото-
периоде Арктики (север ареала) длилась относи-
тельно короткое время, максимально 1.5 месяца,
в отличие от камышовой овсянки и овсянки-
крошки, для которых при фотопериоде Среднего
Ямала (также север ареала) характерна линька
продолжительностью более двух месяцев.

Послебрачная линька полная у овсянки-ре-
меза, камышовой овсянки, овсянки-крошки, по-
дорожника и пуночки. Дубровники заменяют,
предположительно, все оперение при промежу-
точной остановке в Восточной Азии, продолжая
миграцию на юг в новом наряде. Послебрачная
линька полярных овсянок в лесотундре до начала
августа не начиналась, но в Средней Сибири осе-
нью ловили овсянок, закончивших полную по-
слебрачную линьку (Чернышов, 2011). Вероятно,
она протекает в августе-сентябре высокими тем-
пами.

Установлено (Рыжановский, 1997) совмеще-
ние начала линьки с докармливанием слетков
возраста старше 13 сут самцами и самками овся-
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Таблица 3. Полнота постювенальной (1), послебрачной (2) и предбрачной (3) линек овсянковых Нижнего Приобья
и п-ова Ямал

Примечания. ● – линяет у всех особей, ○ – линяет у части особей все или часть перьев отдела, прочерк – не линяет. 
Отделы птерилий: ПМ – первостепенные маховые, ВМ – второстепенные маховые, ТМ – третьестепенные маховые, ВКХ –
верхние кроющие хвоста, НКХ – нижние кроющие хвоста, БВКПМ – большие верхние кроющие первостепенных маховых,
СВКПМ – средние верхние кроющие первостепенных маховых, БВКВМ – большие верхние кроющие второстепенных ма-
ховых, СВКВМ – средние верхние кроющие второстепенных маховых, МВКВМ – малые верхние кроющие второстепенных
маховых, ВК проп. – верхние кроющие пропатагиальной складки, К. К. – карпальное кроющее, М. Ал. – маховые крылыш-
ка, К. Ал. – кроющие крылышка, ВКК – верхние кроющие кисти, НКК – нижние кроющие кисти, БНКПМ – большие ниж-
ние кроющие первостепенных маховых, СНКПМ – средние нижние кроющие первостепенных маховых, БНКВМ – большие
нижние кроющие второстепенных маховых, СНКВМ – средние нижние кроющие второстепенных маховых, НКТМ – ниж-
ние кроющие второстепенных маховых.

Птерилии, 
отделы 

птерилий

Schoeniclus schoeniclus Ocyris pusillus Schoeniclus pallasi Calcarius lapponicus Plectrophenax nivalis

1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3 1 2 3

Головная ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ● ●
Брюшная ● ● – ● ● – ● ● – ● ● – ● ● –

Спинная ● ● – ● ● – ● ● – ● ● – ● ● –

Плечевая ● ● – ● ● – ● ● – ● ● – ● ● –

Бедренная ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

Голенная ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

Анальная ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

Рулевые – ● – ● ● – – ● – – ● – – ● –

ВКХ ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

НКХ ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

ПМ – ● – – ● – – ● – – ● – – ● –

ВМ – ● – – ● – – ● – – ○ – – ● –

ТМ – ● – – ● – – ● – – ● – ○ ● –

БВКПМ – ● – – ● – – ● – – ● – – ● –

СВКПМ ○ ● – ○ ● – – ● – ○ ● – ● ● –

БВКВМ ○ ● – ● ● – – ● – ○ ● – ○ ● –

СВКВМ ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

МВКВМ ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

ВК проп. ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

К. К. ○ ● – ● ● – – ● – ● ● – – ● –

М. Ал. – ● – – ● – – ● – – ● – – ● –

К. Ал. ○ ● – ● ● – – ● – – ● – – ● –

ВКК ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

НКК ● ● – ● ● – – ● – ● ● – ● ● –

БНКПМ ○ ● – ○ ● – – ● – – ● – – ● –

СНКПМ ○ ● – ○ ● – – ● – – ● – – ● –

БНКВМ ○ ● – ○ ● – – ● – ○ ● – – ● –

СНКВМ ○ ● – ○ ● – – ● – ○ ● – ● ● –

НКТМ ○ ● – ○ ● – – ● – – ● – ● ● –
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нок-крошек; возраста 14–28 сут самцами камы-
шовых овсянок; возраста 25–29 сут самками по-
дорожников. Продолжается послебрачная линька
овсянок-крошек в вольере при естественном дне
широты Полярного круга 39–50 сут, в среднем
43.8 ± 1.0 сут (n = 5), а среднесезонная, за 5 лет,
длительность линьки в природе по уравнениям
регрессии (Pimm, 1976) была 34–55 сут, в среднем
42.5 сут. Камышовые овсянки по результатам
осмотров 18 птиц в природе линяли в среднем
46 сут, подорожники в природе (n = 46) – 30 сут.
Пуночки в вольере при фотопериоде лесотундры
линяли 51–65 сут, в среднем 57.8 ± 2.0 сут (n = 7), но
в Гренландии продолжительность послебрачной
линьки у пуночек была 28 сут (Green, Summers,
1975).

Отлет из лесотундры начинают овсянки-крош-
ки (вторая декада августа–первая декада сентяб-
ря) и, вероятно, полярные овсянки, продолжают
камышовые овсянка и подорожники (третья де-
када августа – вторая декада сентября). Пуночки
летят через лесотундру, начиная с третьей декады
сентября, при отрицательных температурах и по

снегу. Температура для последней встречи овсян-
ки-крошки в Приобье: 1.1–14.3, в среднем 6.3°С
(n = 15), камышовой овсянки: от –3.9 до +10.2 в
среднем +2.9°С (n = 22), подорожника: 1.1–10.1, в
среднем 5.7°С (n = 7), пуночки: от –9.6 до +1.2, в
среднем –2.6°С (n = 15).

Зимний период северных овсянок включает зи-
мовку продолжительностью 2–3 месяца, неболь-
шую по полноте (головная птерилия) предбрач-
ную линьку (Witherby, 1938; по: Дементьев, 1954;
наши данные), переходящую в предбрачную ми-
грацию. Несмотря на разные регионы зимовок,
от лесостепи до тропиков, сроки зимних явлений
у овсянок достаточно общие, что подтверждается
нашими данными при содержании в неволе ов-
сянок-крошек, камышовых овсянок и подорож-
ников.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Данилов (1966) выделял следующие направле-

ния адаптаций птиц к условиям Субарктики и
Арктики: внутривидовую дифференциацию с

Таблица 4. Возраст начала (сут) и длительность (сут) постювенальной линьки при короткодневном (I), есте-
ственном (II) и длиннодневном (III) фотопериодах

Вид Число особей Фотопериод Возраст Длительность

Schoeniclus
schoeniclus

5 I

5 II

5 III

Ocyris
pusillus

9 I

5 II

14 III

Calcarius
lapponicus

3 I

4 II

4 III

Plectrophenax
nivalis

3 I

5 II

−
±

23 27
25.3 0.9

−
±

46 50
47.2 0.9

−
±

24 26
24.8 0.4

−
±

48 53
50.5 1.6

−
±

25 29
26.0 0.8

−
±

52 63
58.3 3.6

−
±

18 23
21.2 0.5

−
±

37 40
38.7 0.8

−
±

20 22
20.4 0.4

−
±

41 46
43.7 0.8

−
±

20 26
20.1 0.2

−
±

58 70
61.8 2.4

−
±

19 25
22.3 2.1

−
±

39 48
43.1 3.1

−
±

20 22
21.5 0.5

−
±

45 53
48.8 2.5

−21 23
22.0

−
±

43 46
44.3 0.6

−
±

29 32
30.7 1.3

−
±

37 40
39.3 1.0

−
±

33 44
37.4 1.9

−
±

48 51
49.6 0.6
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формированием субарктических подвидов и по-
пуляций; повышение резистентности к низким
температурам среды, повышение пороговых зна-
чений чувствительности к освещенности; сокра-
щение длительности основных сезонных явле-
ний: прилета, гнездования, линьки, отлета. Эти
позиции распространяются и на северных овсянок.

Два вида, лапландский подорожник и пуноч-
ка, являются настоящими субарктами с ареалами
“основных” подвидов С. l. lapponicus и Pl. n. vlaso-
wae от Скандинавии до Чукотки и Камчатки.
У камышовой овсянки из 11 подвидов лесотундру
и субарктические тундры освоили Sch. sch. schoe-
niclus и Sch. sch. passerinus. Полярная овсянка фор-
мы Sch. p. polaris освоила субарктические тундры
Сибири, несмотря на то, что существуют более
южные подвиды. Только овсянка-крошка север-
ных подвидов не имеет при освоении Субарктики
вплоть до арктических тундр (Коблик и др., 2006).
Таким образом, адаптации северных овсянок к
высоким широтам имеют глубокий характер,
включающий формирование подвидов и видов.

Жуков (2013) при анализе пределов распро-
странения птиц в тундрах Западной Сибири от-
мечал сходство северной границы ареала овсян-
ки-крошки с изотермой июля ±6°С, камышовой
и полярной овсянок ±7°С. Граница овсянки-ре-
меза и дубровника близка изотерме июля ±13°С,
подорожника ±2°С, пуночки ±0°С. При этом
изотермы июля в горных тундрах Приполярного
Урала, где пролегает южная граница ареала пу-
ночки и подорожника, равна ±10°С, на равнине
пуночки гнездятся севернее изотермы ±9–11°С,
подорожники и полярные овсянки севернее ±13–
15°С. Южные климатические границы камышо-
вой овсянки и овсянки-крошки, овсянки-ремеза
и дубровника в Западной Сибири пролегают в
районе изотерм июля ±18–20°С, т.е. в умеренных
широтах.

Отмечу, что на северном пределе распростра-
нения овсянки-ремеза и дубровника, на широте
Полярного круга, период среднесуточных поло-
жительных температур в 2001–2010 гг. длился
118–159 сут, в среднем 132.2 сут. В тундрах Сред-
него Ямала, где находятся пределы распростране-
ния камышовой, полярной овсянок и овсянки-
крошки, этот период длится 89–118 сут, в среднем
110 сут. На о-ве Белый, на пределе ареала ла-
пландского подорожника, положительные тем-
пературы в 2001–2010 г. длились 88–115 сут,
в среднем 107 сут. На пределе ареала пуночек, на
северных арктических островах, относительно
теплый период длится менее 2-х месяцев. По-
скольку краткость периода положительных тем-
ператур и низкие летние температуры ограничи-
вают продвижение овсянок в северные тундры,
текущее потепление климата поспособствует
дальнейшему освоению овсянками Субарктики.

Полярный день, с учетом рефракции солнеч-
ных лучей, на широте Полярного круга длится
месяц, с 07.06 по 07.07, т.е. первая дата совпадает
с завершением прилета лесотундровых овсянок,
вторая дата – с моментом вылупления птенцов.
В подзоне субарктических тундр полярный день
длится с середины мая до середины августа, в арк-
тических тундрах и на островах с начала мая до
октября, т.е. весь период или большая часть пери-
ода пребывания овсянок на пределе ареала проте-
кает при 24-часовом дне. Поэтому, летняя часть
годового цикла (на юге Субарктики в меньшей
мере, на севере Субарктики в большей мере), ве-
роятно, не находится под контролем фотоперио-
дической реакции.

Согласно экспериментальным данным (Рыжа-
новский, 1997), темпы постювенальной линьки
северных овсянок, частично или полностью так-
же контролируются эндогенно (внутренним рит-
мом), что обеспечивает быстрое ее окончание при
полярном дне. Только линька овсянки-крошки
продолжается при 24-часовом дне (на севере Суб-
арктики) 2 месяца, остальные виды линяли более
высокими темпами – 40–50 сут. В Арктике, в
связи с необходимостью отлета пуночек в конце
сентября–первой половине октября, но до нача-
ла темных ночей в середине октября, их линька
должна протекать ускоренными эндогенно кон-
тролируемыми темпами. В связи с этим интерес-
на 28-суточная продолжительность послебрач-
ной линьки, у пуночек в Гренландии. Авторы
исследования (Green, Summers, 1975) при обсуж-
дении темпов линьки предполагали, что к северу
они возрастают, т.к. в Гренландии, в отличие от
Исландии, пуночки утрачивают способность ле-
тать в связи с бурной линькой маховых. Это ука-
зывает на дальнейшее приспособление к более
короткому сезону в более высоких широтах. До-
статочно высокие темпы послебрачной линьки
сохраняются при круглосуточном дне и отвечают
на сокращение дня.

Меньшая полнота постювенальной линьки
наблюдается у субарктов, лапландского подорож-
ника и пуночки, при сравнении с овсянкой-
крошкой и камышовой овсянкой. Сокращение
полноты у субарктов вполне понятно – короткое
лето субарктических и арктических тундр требует
быстрого завершения линьки, что возможно при
небольшом количестве линяющих перьев.

Певчие птицы северной тайги с целью преодо-
ления дефицита времени весенне-летней части
годового цикла реализуют ряд сокращений и сов-
мещений отдельных фаз годового цикла (Зимин,
1988). В Субарктике они также имеют место. Со-
кращается длительность явлений предгнездового
периода: прилета, занятия гнездовых участков,
созревания гонад у части самцов. Но освоение
Субарктики не привело к сокращению периодов
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насиживания и выкармливания, от откладки пер-
вого яйца до вылета последнего птенца проходит
менее месяца, как и в умеренных широтах.
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ECOLOGY AND ANNUAL CYCLES OF BUNTINGS (EMBERIZIDAE, AVES)
IN NORTHWESTERN SIBERIA AS A REFLECTION OF ADAPTATIONS 

TO THE SUBARCTIC AND ARCTIC
V. N. Ryzhanovskiy*, **

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 620144 Russia
*e-mail: ryzhanovskiy@ya.ru

**e-mail: ryzhanovsky@ipae.uran.ru

Annual cycles in buntings have a lot in common. The differences in the programs of the annual cycle are
mainly manifested in the post-nesting period. These differences lie in timing the onset of the post-juvenile
molt, the type of molt control (photoperiodic or endogenous), the duration of molts, the degree of the com-
bination of the post-marital molt with nesting, the combination of the migration state and molt. The arrival,
the occupation of nesting sites, and the maturation of the gonads are shortened in the pre-nesting period. The
development in the Subarctic does not lead to reduced periods of incubation and feeding, and it takes less
than a month from laying the first egg to the departure of the last chick, like in temperate latitudes.
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Деятельность человека порождает новые глобальные процессы, в том числе изменения ареалов, вы-
званные трансформацией ландшафтов, биологическими инвазиями и изменениями климата. В хо-
де расширения ареала происходит освоение видом или популяцией новых пространств – колониза-
ция. Исследование причин и процессов, сопровождающих колонизацию, а также ее последствий
бурно развивается в последние 20 лет на стыке между такими областями биологии, как: простран-
ственная экология, экология перемещений, экология инвазий, теория метапопуляций, поведенче-
ская экология, эволюционная экология, популяционная генетика, теория персональности. В своем
обзоре мы суммируем теоретические представления и эмпирические исследования, нацеленные на
поиск ответов на два главных вопроса: что отличает колонистов от их сородичей и в чем специфика
демографических и генетических процессов, протекающих на волне экспансии популяции?

Ключевые слова: колонизация, расширение ареалов, расселение, генетическая структура, демогра-
фия, персональность
DOI: 10.31857/S0044513423100033, EDN: PUWBAN

“Варвар, который сумел постичь Равенну, и
женщина-европейка, отдавшая предпочтение пу-
стыне, могут показаться антагонистами. Однако
же оба они оказались пленниками тайного порыва,
порыва куда более глубокого, нежели доводы разума,
и оба повиновались этому порыву, которого не суме-
ли бы даже объяснить”.

(История воина и пленницы, Х. Борхес)
Колонизация, т.е. освоение новых пространств

(см. Словарь) – неотъемлемая часть эволюцион-
ной истории любого биологического вида, а в со-
временном, быстро меняющемся на наших глазах
мире мы можем наблюдать ее воочию. Любые
эволюционные или экологические изменения и
инновации в популяциях, будь то формообразо-
вание, возникновение новых культурных тради-
ций или колонизация новых территорий, начина-
ются с отдельных особей. Сам собой возникает
вопрос: отличаются ли колонисты (первопроход-
цы, первопоселенцы, см. Словарь) от других сво-
их сородичей? И если да, то чем? Или же колони-
сты – это случайная выборка из материнской по-
пуляции (см. Словарь)? Не менее интересен и
важен вопрос о последствиях колонизации на по-
пуляционном уровне, а именно: в чем специфика
процессов, протекающих на волне экспансии (см.
Словарь) ареала и в популяциях колонистов, в

сравнении с резидентными популяциями? В своем
обзоре мы суммируем теоретические представле-
ния и эмпирические исследования, нацеленные
на поиск ответов на эти вопросы. Кроме того, мы
обсудим методологические проблемы исследова-
ния процесса колонизации.

Исследование колонизации – это междисци-
плинарная область биологии с очень широким
кругом вопросов и методологических подходов.
В своем обзоре мы ограничимся обсуждением двух
тем: (1) фенотипическими (индивидуальными)
особенностями колонистов и (2) последствиями
колонизации на популяционном уровне, а имен-
но их демографическими, генетическими и эво-
люционными аспектами. Вопросы об экологиче-
ских последствиях на уровне сообществ, экоси-
стем, ландшафтов, биоценозов мы оставляем за
скобками, отсылая к соответствующим книгам и
обзорам (см., например, Clobert et al., 2012; Дгебу-
адзе, 2014). Мы не будем подробно рассматривать
непосредственные (экологические) и отдаленные
(эволюционные) причины эмиграции. Преиму-
щества и недостатки переселения на новые тер-
ритории, как и влияние внешних условий в при-
нятии решения “уйти или остаться” – это специ-
альные области (см., например, Bowler, Benton,
2005; Matthysen, 2012; Edelaar et al., 2017). Хотя
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они прямо связаны с исследованием колониза-
ций, мы оставляем их за рамками поставленных
нами вопросов: нас интересуют не внешние драй-
веры, а индивидуальные фенотипические отли-
чия, которые могут влиять на принятие решения
уйти, успех переселения и освоения пустующих
пространств при прочих равных условиях. Пред-
положение о том, что разная склонность к даль-
ним перемещениям – это внутренне присущее
индивидуальное свойство, обосновано и теорети-
чески, и практически (Clobert et al., 2001; Ronce,
2007; Matthysen, 2012; Chuang, Peterson, 2016).
Этим аспектом мы и ограничимся.

Колонизацию и связанные с ней феномены
исследуют у самых разных организмов и даже на
клеточном уровне. Обсуждая конкретные приме-
ры, мы сосредоточимся, в основном, на позво-
ночных, изученных в этом отношении в значи-
тельно меньшей степени, чем беспозвоночные
(прежде всего, членистоногие), быстрый жизнен-
ный цикл которых и маленький размер позволя-
ют исследовать их в экспериментальных популя-
циях (Miller, Inouye, 2013; Chuang, Peterson, 2016;
Williams et al., 2019).

ПОЧЕМУ НУЖНО ИССЛЕДОВАТЬ 
КОЛОНИЗАЦИЮ?

Мы живем в быстро изменяющемся мире во
многом благодаря человеческой деятельности,
которая порождает новые процессы, в т.ч. изме-
нения ареалов видов в результате антропогенной
трансформации ландшафтов, биологических ин-
вазий и изменения климата (Формозов, 1959; Ди-
несман, Савинецкий, 2000; Алимов и др., 2004;
Хляп, Варшавский, 2010; Kokko, López-Sepulcre,
2006; Дгебуадзе, 2014; Markov et al., 2019; Sage,
2020). Расширение ареалов на видовом уровне
как предмет исследований в биогеографии нераз-
рывно связано с процессами на индивидуальном
и популяционном уровнях: расселением отдель-
ных особей в свободные местообитания, вызыва-
ющим экспансию популяции и формирование
колоний на новых территориях. Перемещения
особей в пространстве – ключевой процесс в ди-
намике метапопуляций и включает три составля-
ющие: эмиграцию, миграцию и иммиграцию
(вселение в уже занятое местообитание) или ко-
лонизацию (вселение в свободное местообита-
ние) (Ims, Yoccoz, 1997) (см. Словарь). Термин
«колонизация» как освоение незанятых место-
обитаний и формирование новых популяций в
явном виде был впервые введен Левинсом в его
модели метапопуляции (Levins, 1969) и получил
широкое распространение в популяционной био-
логии вслед за пониманием пятнистой структуры
фрагментированных ландшафтов и популяций
(метапопуляций) (Hanski, 1994; Hanski, Gaggiotti,
2004).

Исследование механизмов, а также экологиче-
ских и эволюционных последствий колонизации
стало особенно популярным в последние 10–20 лет.
Сейчас эта тема продолжает бурно развиваться на
стыке между такими областями биологии, как:
пространственная экология, экология перемеще-
ний, экология инвазий, теория метапопуляций,
поведенческая экология, эволюционная эколо-
гия, популяционная генетика, теория персональ-
ности (personality), теория темпа жизни (pace-of-
life theory) (Ims, Yoccoz, 1997; Hanski, Gaggiotti,
2004; Pavlov et al., 2006; Réale et al., 2007; Clobert
et al., 2009; Amundsen et al., 2012; Chuang, Peterson,
2016; Rajora, 2019). Изучение колонизации важно
не только с фундаментальной точки зрения, но
также имеет большое значение для решения при-
кладных задач управления видами, находящими-
ся под угрозой исчезновения, с одной стороны,
а с другой – видами, имеющими экономическое
и медицинское значение (Welles, Dlugosch, 2019).

Освоение популяциями новых пространств за-
висит от склонности и способности особей к пе-
ремещению из одного места в другое, иначе гово-
ря, расселению (см. Словарь) (Holt, 2003; Kokko,
López-Sepulcre, 2006; Welles, Dlugosch, 2019). Рас-
селение – одна из самых фундаментальных черт
жизненного цикла любого организма, которая
влияет на динамику и эволюцию пространствен-
но структурированных популяций, поток генов,
распространение видов и их способность осваи-
вать новые благоприятные условия (Наумов,
1955; Clobert et al., 2001, 2009; Bowler, Benton,
2005; Dobson, 2013). В контексте глобальных из-
менений (изменение климата, деградация и фраг-
ментация ландшафтов, биологические инвазии)
расселение на дальние дистанции (см. Словарь) –
это ключевой механизм, позволяющим видам ре-
агировать на изменяющиеся условия окружаю-
щей среды (Cote et al., 2010). Вместе с тем экспан-
сия ареалов и колонизация должны иметь важные
экологические и эволюционные последствия, в
частности способствуя пространственной и гене-
тической дифференциации популяций, микроэ-
волюционным процессам и выработке адаптаций
(Nichols, Hewitt, 1994; Bowler, Benton, 2005; Le
Galliard et al., 2012; Orsini et al., 2013; Welles, Dlu-
gosch, 2019). Таким образом, колонизация объ-
единяет в себе процессы разных пространствен-
но-временных масштабов на индивидуальном и
популяционном уровнях: эволюционные процес-
сы, приводящие к разнокачественности особей
по склонности к расселению и способности к
освоению новых пространств, процессы годового
и жизненного циклов (расселение как сезонное
явление и как стадия развития), формирование
жизненной тактики и стратегии в новых экологи-
ческих и социальных условиях за счет фенотипи-
ческой пластичности или отбора, а также популя-
ционную динамику.
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Несмотря на хорошо развитую теорию, меха-
низмы колонизации, а также процессы, протека-
ющие в популяциях колонистов на краю расши-
ряющихся ареалов, слабо изучены по сравнению
с динамикой резидентных материнских популяций
(см. Словарь), особенно среди позвоночных
(Kokko, López-Sepulcre, 2006; Chuang, Peterson,
2016; Welles, Dlugosch, 2019). Для того чтобы по-
нять, какие фенотипические признаки влияют на
тенденцию и способность особей к расселению и
освоению новых территорий, с одной стороны, и
какие демографические и генетические процессы
происходят на волне экспансии – с другой, необ-
ходимо связать теоретические представления с
эмпирическими исследованиями процесса коло-
низации, которых не хватает. Смещение ареалов
и инвазии в ныне быстро меняющихся условиях
среды открывают такие возможности (Kokko,
López-Sepulcre, 2006; Rajora, 2019).

ИНДИВИДУАЛЬНЫЙ УРОВЕНЬ: 
ФЕНОТИПИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ 

КОЛОНИСТОВ
Предполагают, что склонность и способность

к расселению и, соответственно, колонизации
обусловлены индивидуально устойчивыми ха-
рактеристиками: поведенческими, физиологиче-
скими, нейрофизиологическими и морфологиче-
скими признаками, генетически обусловленны-
ми и/или формирующимися в процессе развития.
Если эти признаки или какие-то из них оказыва-
ются скоррелированы (что далеко не всегда уда-
ется обнаружить, см. ниже), то они образуют
“синдром расселения” (dispersal syndrome, см. Сло-
варь) (Clobert et al., 2001, 2009; Ronce, 2007; Cote
et al., 2010; Matthysen, 2012; Ronce, Clobert, 2012;
Chuang, Peterson, 2016).

Начало этим представлениям положило боль-
шое экспериментальное исследование Майерс и
Кребса (Myers, Krebs, 1971). Исходя из идеи о том,
что популяции животных представляют собой со-
вокупность разнокачественных особей, они срав-
нили оседлых и расселившихся на искусственно
освобожденные участки полевок двух видов (Mi-
crotus pennsylvanicus и Microtus ochrogaster) по цело-
му набору признаков (масса тела, пол, возраст,
репродуктивный статус, исследовательская ак-
тивность, активность в открытом поле и агрес-
сивность) и обнаружили существенные различия
между резидентами и переселенцами. С развити-
ем исследований персональности у животных (см.
Словарь) в последние два десятилетия, и особен-
но в последние годы, интерес к этой теме быстро
растет. Появляются теоретические обоснования,
модели и новые данные о том, что при прочих
равных условиях успех расселения определяется
индивидуальными особенностями, и успешно
расселяющиеся особи, обеспечивающие экспан-
сию популяции, – это не случайное подмноже-

ство фенотипов материнской популяции (Bowler,
Benton, 2005; Ronce, 2007; Clobert et al., 2009; Ch-
uang, Peterson, 2016; Markov, Ivanko, 2022). При
этом большинство эмпирических исследований
проведено в экспериментальных условиях, тогда
как в природных популяциях отдельные призна-
ки синдрома расселения до сих пор были показа-
ны лишь для небольшого числа видов (Duck-
worth, Badyaev, 2007; Sih et al., 2004; Bowler, Ben-
ton, 2005; Ronce, 2007; Cote et al., 2010; Debeffe
et al., 2014).

Физические характеристики

Расселение, а тем более перемещения на даль-
ние расстояния с пересечением матрикса, т.е. не-
пригодных местообитаний, с последующим все-
лением в уже занятые или свободные от сородичей
местообитания (колонизация) связаны с рисками
и требуют значительных энергетических затрат.
Исходя из этих соображений, одним из важных
фенотипических признаков переселенцев счита-
ют хорошее физическое состояние, в частности
крупный размер и большую массу тела (Cote et al.,
2010; Chuang, Peterson, 2016). Физические конди-
ции важны, как на первом этапе переселения –
эмиграции, чтобы вынести тяготы дальнейшего
пути, так и на последнем – на момент иммигра-
ции в конкурентную среду или колонизации не-
знакомого пространства. Понятно, что затраты
на перемещение, вселение и освоение нового
участка могут ослабить физическое состояние на-
столько, что оно в итоге окажется хуже, чем у
оставшихся в материнской популяции резиден-
тов, но достаточным, чтобы успешно закрепиться
на новом месте. Поэтому, строго говоря, сравни-
вать физические кондиции иммигрантов или ко-
лонистов с резидентами (см. Словарь) не всегда
корректно. Например, у полуденных песчанок
(Meriones meridianus) не было выявлено различий
в массе тела между колонистами и резидентами
материнской популяции с учетом пола и возраста
(Чабовский и др., 2023). Однако неясно, говорит
ли отсутствие различий о том, что будущие коло-
нисты исходно не отличались от резидентов.

Тем не менее, поскольку физические парамет-
ры – удобные и легкие в измерении характери-
стики особи, сравнительных исследований, ко-
торые их оценивают корректно, т.е. на разных
стадиях расселения, довольно много. Например,
у сусликов Spermophilus beldingi расселяющиеся
зверьки на момент эмиграции были тяжелее, чем
не расселяющиеся (Holekamp, Sherman, 1989).
В экспериментальном исследовании зеленые ля-
гушки (Rana clamitans) которые колонизировали
искусственно созданные пустые пруды, отлича-
лись более крупным размером от резидентов, на-
селяющих пруды – источники эмиграции. Более
того, размер тела увеличивался с дистанцией от
материнской популяции, указывая, что более
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крупные лягушки более успешны в колонизации
на дальних расстояниях (Searcy et al., 2018). Дру-
гой пример – инвазия жаб-аг (Rhinella marina) в
Австралии, где на волне экспансии было больше
длинноногих особей (Phillips et al., 2006). Размер
тела и конечностей может коррелировать с локо-
моторной активностью, так что более крупные
особи, вероятно, способны преодолевать бóль-
шие расстояния. Тогда на волне распространеия
теоретически можно ожидать более крупных осо-
бей по сравнению с обитателями центральных
областей (Chuang, Peterson, 2016), подтверждени-
ем чему служат рассмотренные нами примеры
эмпирических исследований.

Индивидуальные особенности поведения

Начиная с первых работ, посвященных син-
дрому расселения как совокупности устойчивых
фенотипических признаков, основное внимание
уделяли поведенческим особенностям расселяю-
щихся особей (Myers, Krebs, 1971; Bekoff, 1977).
С развитием теории персональности у животных
и с экспоненциальным ростом числа эмпириче-
ских данных на эту тему в самых разных областях
биологии в последние 20 лет (Васильева, 2021;
Laskowski et al., 2022), эта теория стала одной
из главных и в исследованиях расселения, коло-
низации, экспансии ареалов и инвазий (Clobert
et al., 2001, 2009; Ronce, 2007; Ronce, Clobert, 2012;
Carere, Gherardi, 2013; Chuang, Peterson, 2016;
Duckworth et al., 2018).

Чаще всего склонность к расселению и спо-
собность к колонизации у представителей разных
таксонов (беспозвоночные, рыбы, рептилии, пти-
цы и млекопитающие) связывают с общей актив-
ностью, исследовательской активностью и сме-
лостью (или шире – рискованным поведением,
risk-taking behaviour) вместе (как “синдромом ис-
следователя”) или по отдельности (Duckworth,
Badyaev, 2007; Cote et al., 2010; Le Galliard et al.,
2012; Debeffe et al., 2014; Chuang, Peterson, 2016;
Duckworth et al., 2018). Например, у европейской
косули (Capreolus capreolus) расселившиеся особи
исходно демонстрировали более высокий уро-
вень исследовательской активности и энергети-
ческого обмена по сравнению с филопатричными
(Debeffe et al., 2014). Домовые мыши (Mus muscu-
lus) с более высокой исследовательской активно-
стью впоследствии расселялись раньше менее ак-
тивных в этом отношении (Krascow, 2003). Рыжие
полевки-колонисты (Myodes glareolus) демонстри-
ровали более высокий уровень подвижности и ак-
тивности, чем оседлые полевки в материнских
популяциях (Ebenhard, 1987). Однако связь “син-
дрома исследователя” с расселением подтвержда-
ется не всегда. Например, у полевок Microtus penn-
sylvanicus и Microtus ochrogaster расселившиеся
самцы демонстрировали более низкую исследо-
вательскую активность, чем резиденты, при том,

что сам признак был высоко индивидуально
устойчив и воспроизводим в последовательных
тестах (Myers, Krebs, 1971). У обыкновенной гам-
бузии (Gambusia affinis) “синдром исследователя”,
объединяющий скоррелированные и устойчивые
во времени индивидуальные признаки (общую
активность, исследовательское поведение и сме-
лость), не был связан с дистанцией расселения
(Cote et al., 2010а).

Один из знаменитых примеров в этой области –
серия работ по результатам многолетнего изуче-
ния расселения в зависимости от индивидуаль-
ных различий в поведении у больших синиц
(Parus major) в природной популяции в Нидер-
ландах (Verbeek et al., 1994; Dingemanse et al., 2003;
van Oers et al., 2004; Fidler et al., 2007). Сначала ав-
торы показали, что исследовательская актив-
ность и смелость (склонность к рискованному
поведению) особей коррелируют друг с другом.
Более того, оказалось, что оба эти признака –
устойчивые индивидуальные характеристики, из-
менчивость которых в последовательных тестах у
одной особи меньше, чем их изменчивость между
разными особями (Verbeek et al., 1994). Корреля-
ция индивидуально устойчивых поведенческих
признаков – надежный критерий  поведенческо-
го синдрома (Sih et al., 2004). Далее было показа-
но, что в природной популяции исходный уро-
вень исследовательской активности молодых и их
родителей коррелирует с дистанцией натального
расселения и выше у иммигрантов, чем резиден-
тов (Dingemanse et al., 2003). Затем, проведя в ла-
боратории отбор синиц в четырех поколениях,
авторы получили две линии – активно исследую-
щих и смелых птиц, а также птиц несмелых, с
низким уровнем исследовательской активности –
и доказали, что эти признаки генетически связа-
ны и наследуемы (van Oers et al., 2004). И нако-
нец, они нашли генетическую основу межинди-
видуальной изменчивости исследовательской ак-
тивности, показав, что ее уровень определяется
полиморфизмом гена дофаминового рецептора,
Drd4, некоторые варианты однонуклеотидных за-
мен в котором коррелируют со склонностью к по-
иску новизны и рискованному поведению (Fidler
et al., 2007). Впрочем, более позднее исследова-
ние, хотя и подтвердило зависимость между по-
лиморфизмом Drd4 и исследовательской актив-
ностью в той же популяции синиц, не обнаружи-
ло ее в трех других популяциях, что запутывает
представления о связи Drd4 со склонностью к
расселению (Korsten et al., 2010). Тем не менее с
полиморфизмом гена дофаминового рецептора
связывают и дистанцию расселения людей из
Африки: чем выше частота аллелей 2R и 7R в по-
лиморфном участке гена в популяциях разных
народов, тем дальше они расселились за пределы
Африки (Matthews, Butler, 2011). Та же законо-
мерность показана для племен Южной Америки,
где частота аллелей “поиска новизны” гена Drd4
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коррелировала не только с дистанцией расселе-
ния, но и с образом жизни в недавнем прошлом:
среди некогда охотников и собирателей она была
выше, чем у племен, занимавшихся сельским хо-
зяйством (Tovo-Rodrigues et al., 2010).

Связь расселения с агрессивностью и социа-
бельностью как чертами персональности иссле-
дована хуже, а результаты исследований более
разнородны и противоречивы (Le Galliard et al.,
2012). С одной стороны, менее агрессивные особи
с большей вероятностью будут вытеснены за пре-
делы поселения или популяции в результате ло-
кальной конкуренции за ресурсы или партнеров.
С другой стороны, агрессивность должна способ-
ствовать успешному закреплению в новой попу-
ляции или сообществе, обеспечивая более высо-
кую конкурентоспособность на внутри- и межви-
довом уровнях (Clobert et al., 2009; Cote et al., 2010;
Chuang, Peterson, 2016). Так, у западных сиалий
(Sialia mexicana) агрессивность и склонность к
расселению – это устойчивые индивидуальные
признаки, связанные фенотипически и генетиче-
ски. В результате, на волне расширения ареала
более агрессивные птицы встречаются чаще, об-
легчая дальнейшую колонизацию и вытеснение
местного близкого вида (Duckworth, Badyaev,
2007; Duckworth, Kruuk, 2009). При этом на фено-
тип колониста влияют материнские эффекты, а
именно порядок откладки яиц, который опреде-
ляет изменчивость выросших птенцов в агрессив-
ности и склонности к расселению. Самцы, вы-
лупляющиеся из первых отложенных самкой яиц
в кладке (“ранние самцы”), крупнее, более агрес-
сивны и расселяются далеко, в отличие от более
мелких, миролюбивых и филопатричных самцов,
вылупляющимися последними (“поздние сам-
цы”). Более того, когда ресурсы ограничены, а
конкуренция за места гнездования высокая, сам-
ки производят больше “ранних самцов”-потен-
циальных эмигрантов и колонистов и, наоборот, –
больше филопатричных “поздних самцов”, когда
конкуренция низкая. В основе этой цепочки по-
следовательных эффектов, влияющих на фено-
тип потомства, лежит гормональный фон матери,
задаваемый внешними условиями (конкуренци-
ей за ресурсы), а ее следствием – эмиграция и ко-
лонизация новых территорий агрессивными пти-
цами с последующим снижением агрессивности в
череде поколений колонистов в условиях низкой
конкуренции в колониях (Duckworth, 2009; Duck-
worth et al., 2015). Более высокая агрессивность
расселяющихся особей отмечена также у полевок
разных видов, хотя и не у всех (Le Galliard et al.,
2012a). В нескольких исследованиях была найде-
на генетическая основа корреляции между агрес-
сивностью и расселением (Zera, Brisson, 2012).
В частности, у макак-резусов и домовых мышей
было обнаружено, что склонность к расселению
связана с заменами в полиморфном некодирующем
участке гена транспортера серотонина SLC6A4,

контролирующего агрессивное поведение (Trefi-
lov et al., 2000; Krackow, Konig, 2008).

Более редки исследования роли социабельно-
сти как индивидуальной черты поведения в рас-
селении и колонизации, а их результаты еще
более противоречивы. Бекофф в 1977 г. (Bekoff,
1977) предложил “гипотезу социальной сплочен-
ности” (the social cohesion hypothesis), которая
предсказывала, что более социализированные, бо-
лее интегрированные в социальное окружение
особи будут менее склонны к расселению. Она
была подтверждена при исследовании желтобрю-
хих сурков (Marmota flaviventris), у которых самки,
более вовлеченные в социальные взаимодействия
в группе, впоследствии покидали группу с мень-
шей вероятностью, чем самки, избегающие парт-
неров по группе (Blumstein et al., 2009). Самки
красно-серых полевок (Myodes rufocanus), рассе-
лившиеся на бóльшие дистанции, активнее избе-
гали конспецификов после расселения, чем более
филопатричные самки (Ims, 1990). Низкая социа-
бельность коррелировала с дистанцией расселе-
ния у обыкновенной гамбузии, так что на волне
экспансии было больше асоциальных особей
(Cote et al., 2010а). Недавний обзор имеющихся
немногочисленных работ показывает, что в це-
лом более социабельные особи более склонны к
филопатрии (Taborsky, 2021), однако исключения
из этого правила не редки (Clobert et al., 2009;
Cote et al., 2010; Le Galliard et al., 2012).

В целом, можно заключить, что эмпирические
данные подтверждают, хотя и далеко не всегда,
что устойчивые генетически обусловленные ин-
дивидуальные поведенческие признаки (черты
персональности) определяют склонность и спо-
собность особей к расселению и могут играть
свою роль в экспансии популяций и колониза-
ции. К этим признакам, прежде всего, относятся
общая активность, исследовательская активность
и смелость, часто формирующие синдром связан-
ных признаков, что предполагает наличие некой
единой основы (Sih et al., 2004). Роль социабель-
ности и агрессивности в определении склонности
и способности к расселению остается неясной,
возможно в силу очень разных мотивационных
основ и того, и другого поведения, меняющихся в
зависимости от ситуации. Кроме того, оценки
агрессивности и социабельности в тестах и сами
тесты значительно менее стандартизированы, чем
измерения активности, исследовательского пове-
дения или смелости в стандартных тестах откры-
того поля, тестах на новизну, испуг или выход из
укрытия – обычных и довольно унифицирован-
ных процедур в исследованиях персональности
(Krebs et al., 2019; Laskowski et al., 2022). Вариа-
бельность процедур и способов оценки поведен-
ческих признаков может вносить свой вклад в не-
однородность и противоречивость результатов.

Несмотря на значительный интерес к теме и
ее востребованность, исследований роли персо-
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нальности в расселении, колонизации и экспан-
сии ареалов до сих пор очень мало, и в основном
это экспериментальные данные (Chuang, Peter-
son, 2016). Причина понятна: непросто наблюдать
за расселением особей и распространением попу-
ляции в природе и одновременно оценивать ин-
дивидуальные поведенческие особенности рези-
дентов и мигрантов. Более того, для этого надо
оказаться в нужном месте в нужное время. Свя-
занная с этим проблема – необходимость повтор-
ных измерений особей до и после расселения
или, хотя бы, до расселения. В ином случае труд-
но, если возможно, связать разницу в поведении
между колонистами и резидентами материнской
популяции с разницей в их индивидуальных свой-
ствах, а не в условиях “на родине” и “в колонии”.
Например, в цитированной выше работе про
больших синиц (Dingemanse et al., 2003) остается
неясным, связана ли бóльшая исследовательская
активность, показанная в стандартном тесте им-
мигрантами по сравнению с местными резиден-
тами, с исходно присущим им, еще до расселе-
ния, любопытством или это результат повышен-
ной мотивации к исследованию в новой среде?
Справедливости ради, надо отметить, что авторы
в другой своей работе (van Oers et al., 2004) дока-
зали наследуемость любопытства у больших си-
ниц. В обзоре 20 сравнительных исследований
персональности у резидентов и переселенцев (Cote
et al., 2010) поведение переселенцев до расселения
было оценено в 13 работах, после расселения –
в 10 и лишь в 4 как до, так и после расселения.
Таким образом, неоднородность и противоречи-
вость результатов исследований персональности
в связи с расселением и колонизацией во многом
проистекают из дефицита и методологических
трудностей наблюдений, особенно в природных
популяциях.

Уровень глюкокортикоидов, 
стресс-реактивность и поведение

Межиндивидуальные различия в поведении –
признаки персональности – могут быть связаны
на проксимальном уровне с индивидуальными
различиями в гормональном ответе на стресс
(Clobert et al., 2009; Ronce, Clobert, 2012). В част-
ности, в нескольких работах проверяли, как со-
относится стресс-реактивность с такими особен-
ностями поведения, как смелость и исследова-
тельская активность, которые в свою очередь
связывают со склонностью и способностью к рас-
селению и колонизации (Koolhaas et al., 1999; Car-
ere et al., 2003; Cote et al., 2010). Например, у сме-
лых и активно исследующих особей большой си-
ницы (Parus major) уровень кортикостерона после
социального стресса повышался меньше, чем у
робких и мало исследующих птиц (Carere et al.,
2003). Более низкие уровни глюкокортикоидов в
экскрементах были зарегистрированы у смелых

особей суслика Ричардсона (Urocitellus richard-
sonii), в то время как исследовательская актив-
ность не зависела от концентрации глюкокорти-
коидов (Clary et al., 2014).

Вместе с тем расселяющиеся особи могут де-
монстрировать более высокую стресс-реактив-
ность. Связь между уровнем подъема кортикосте-
рона в ответ на стрессор и исследовательской ак-
тивностью была проверена в популяции домового
воробья (Parus domesticus), в Кении, где он захва-
тывает новые области. Оказалось, что и уровень
исследовательской активности, и сила реакции
на стресс увеличивались с дистанцией от центра
популяции к переднему краю ее распространения
(Liebl, Martin, 2012). Авторы считают, что повы-
шенная стресс-реактивность помогает осваивать
новые пространства, позволяя лучше идентифи-
цировать, различать и запоминать стрессоры в
незнакомой среде.

Было также обнаружено, что склонность к рас-
селению может зависеть от уровня гормонов
стресса у матери (Meylan, Clobert, 2005; Cote et al.,
2010). Например, у живородящих ящериц (Lacerta
vivipara) хронически высокий уровень кортико-
стерона у матери негативно сказывался на рассе-
лении потомства, ухудшая его физическое состо-
яние (Meylan et al., 2002). В другом недавнем ис-
следовании грызунов (Kameneva et al., 2022) была
обнаружена обратная закономерность. Было по-
казано, что стресс, испытываемый матерью, по-
вышает уровень серотонина в плаценте и плоде,
что приводит к сокращению размера медулы над-
почечников, вызывая устойчивые и необратимые
изменения в поведении у потомства. Дети таких
матерей демонстрировали более низкие уровни
агрессивности, территориальности, возбудимо-
сти и стресс-реактивности. Более того, сокраще-
ние размера медулы у мигрантов по сравнению с
резидентами было обнаружено в природной по-
пуляции красной полевки (Clethrionomys rutilus)
на фоне пика численности, т.е. высокого уровня
внутрипопуляционного стресса.

Таким образом, глюкокортикоиды могут влиять
как на поведенческий профиль (агрессивность,
активность, социабельность), так и на склон-
ность к расселению и, тем самым, потенциально
служат проксимальным механизмом, связываю-
щим персональность со склонностью к расселе-
нию и колонизации (Cote et al., 2010). Тем не ме-
нее связь уровня глюкокортикоидов с поведенче-
ским синдромом расселения обнаруживается
далеко не всегда (Ronce, Clobert, 2012). Напри-
мер, у мухоловок-белошеек (Ficedula albicollis)
уровень кортикостерона не коррелировал ни с ре-
акцией на новизну, ни с агрессивностью, ни с
решительностью – скоррелированными инди-
видуальными признаками, характерными для
расселяющихся особей (Garamszegi et al., 2012a).
Схожие отрицательные результаты получены в
природной популяции суслика Белдинга (Urocitel-
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lus beldingi) (Dosmann et al., 2015). Общая актив-
ность, исследовательская активность и смелость
демонстрировали устойчивые межиндивидуаль-
ные различия и коррелировали друг с другом,
формируя поведенческий синдром. Уровень глю-
кокортикоидов также был индивидуален, т.е. де-
монстрировал устойчивость и различался между
особями, однако он не коррелировал ни с одним
из поведенческих признаков. Авторы приходят к
заключению, что индивидуальные поведенческие
признаки относительно консервативны и незави-
симы от состояния особи.

Очевидно, что исследование стресс-реактив-
ности, которая может определять черты персональ-
ности и склонность к расселению, – чрезвычайно
трудная задача, что объясняет противоречивость
данных. Во-первых, уровень глюкокортикоидов
очень изменчив и, хотя показано, что он может
быть индивидуален (Dosmann et al., 2015), оце-
нить его устойчивость как индивидуальное свой-
ство очень трудно, поскольку он зависит от мно-
жества внешних и внутренних факторов. Это тре-
бует выверенных высоко стандартизированных
условий, чего трудно добиться не только в при-
родных, но и в экспериментальных популяциях.

Возникает вопрос – насколько универсальны
и устойчивы признаки синдрома расселения? Как
они меняются, если меняются, на протяжении
жизни, и в какой степени они видоспецифичны?
Значительная часть набора признаков, определя-
ющих склонность и способность к расселению и
колонизации, была сформирована a priori, исходя
из теоретических соображений и здравого смыс-
ла: крупный размер, смелость, высокая актив-
ность и подвижность, любопытство, агрессив-
ность и пр. Соответственно их считают достаточно
универсальными для разных таксонов. Более то-
го, пусть и не всегда, но эти признаки удается об-
наружить при исследовании разных организмов –
от членистоногих до млекопитающих (Clobert
et al., 2009, 2012; Ronce, Clobert, 2012; Chuang, Pe-
terson, 2016), что подкрепляет представление об
их универсальности. С другой стороны, результа-
ты, полученные при исследовании разных видов,
противоречивы (см. выше), а в значительной ча-
сти работ не удалось показать различия между
расселяющимися особями или колонистами и ре-
зидентами (Chuang, Peterson, 2016). Это подверга-
ет сомнению всеобщую универсальность призна-
ков, связанных с расселением, и предполагает,
что они могут быть видоспецифичны. Однако
нам неизвестны специальные сравнительные ис-
следования на эту тему. Сравнительных исследо-
ваний персональности и поведенческих синдро-
мов вообще очень мало, а мета-анализ показал,
что степень выраженности синдромов видоспе-
цифична (Garamszegi et al., 2012). Можно ожи-
дать, что, имея общие черты, синдром расселения
и синдром колониста (см. ниже) или отдельные
их признаки будут варьировать в зависимости от

биологии вида, в частности от жизненной страте-
гии, социальности, параметров годового цикла,
темпа жизни.

Существование устойчивых генетически обу-
словленных индивидуальных признаков, связан-
ных со склонностью к расселению и колониза-
ции, сейчас вызывает мало сомнений, хотя их да-
леко не всегда удается обнаружить (Chuang,
Peterson, 2016). Другой вопрос – насколько они,
как и другие черты персональности, пластичны и
могут меняться в зависимости от стадии онтоге-
неза, текущего состояния особи, контекста и
условий (Clobert et al., 2009). Ответ – пластичны
(например, межиндивидуальная изменчивость
объясняет менее 40% общей изменчивости пове-
дения (Bell et al., 2009)), но степень пластичности
тоже индивидуальна, так что устойчивость пове-
дения в сочетании с ее пластичностью формиру-
ют “поведенческие нормы реакции особей” (be-
havioural reaction norms of individyals) (Dingemanse
et al., 2010; O’Dea et al., 2022).

ПОПУЛЯЦИОННЫЙ УРОВЕНЬ
Демографические аспекты колонизации

Теория и некоторые эмпирические исследова-
ния говорят, что состав колонистов – это не слу-
чайная выборка из материнской популяции, а их
особенности могут специфически влиять на про-
странственно-временнýю динамику популяций.
И наоборот: популяционные процессы в колони-
ях могут вызывать изменения в жизненных цик-
лах населяющих их особей (Ronce, 2007; Clobert
et al., 2009; Amundsen et al., 2012; Chuang, Peterson,
2016). Однако динамика демографической струк-
туры в процессе колонизации и последствия сме-
щения демографического состава популяции
колонистов для ее устойчивости изучены на
практике плохо, что связано с недостатком пря-
мых наблюдения за процессом колонизации в ре-
альном времени (Welles, Dlugosch, 2019).

Половозрастная структура
Обычно считают, что молодые особи более

склонны к расселению, потому что менее конку-
рентоспособны по сравнению с взрослыми (Hamil-
ton, May, 1977; Шилов, 1998), и, оставляя место
недавнего рождения, они теряют меньше, чем
взрослые, имеющие постоянный и давно освоен-
ный, “проверенный жизнью” участок (Clark, 1994).
Поэтому можно ожидать, что среди колонистов
будет больше молодых. Однако связь между воз-
растом и расселением не такая однозначная. На-
пример, для разных видов полевок показано, что
ни доля эмигрантов, ни дистанция расселения не
зависит от возраста (Le Galliard et al., 2012a).

Дифференцированное по полу расселение вно-
сит свой вклад в смещение состава популяции ко-
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лонистов. Так, у млекопитающих, как правило,
чаще и дальше расселяются самцы, тогда как сам-
ки более филопатричны (Greenwood, 1980). Соот-
ветственно, теоретически можно ожидать, что
филопатрия самок будет смещать соотношение
полов в популяциях колонистов в пользу самцов
(Bowler, Benton, 2005; Clobert et al., 2012; Li, Kok-
ko, 2019). Строго говоря, это ожидание оправдано
лишь отчасти: большая или меньшая склонность
самцов и самок к расселению в первую очередь
будет определять соотношение полов среди эми-
грантов, т.е. на первом этапе расселения. Тогда
как половой состав колонистов зависит, кроме
того, от дифференцированного по полу успеха на
последующих этапах (в процессе перемещения и
вселения в новое местообитание) (Bowler, Benton,
2009), которые изучены значительно хуже (Le
Galliard et al., 2012a).

Кроме того, соотношение полов среди коло-
нистов может определяться разной склонностью
самцов и самок к перемещению на короткие или
длинные дистанции. Расселение самцов у млеко-
питающих традиционно связывают с конкурен-
цией за партнеров и избеганием инбридинга: при
условии, что самки филопатричны, выселение
самцов с натального участка увеличивает доступ к
неродственным самкам, снижая конкуренцию
(Greenwood, 1980; Wolff, 1994). При этом доступ-
ность неродственных самок будет увеличиваться
сразу по мере увеличения расстояния от наталь-
ного участка, минимизируя риск инбридинга уже
на небольших дистанциях даже в пределах на-
тального поселения (Batova et al., 2021). Самки, в
отличие от самцов, конкурируют в большей сте-
пени не за партнеров, а за ресурсы (корм и/или
места размножения – Andersson, 1994) и сильнее
зависят от родственных связей (Wolff, 1994). По-
этому склонность к расселению у них выражена
меньше: выселение с родного участка разрывает
родственные связи и совсем не гарантирует до-
ступ к большему количеству ресурсов, по сравне-
нию с количеством уже имеющихся. Однако, ес-
ли локальная плотность и конкуренция за ресур-
сы очень высоки, то переселение может оказаться
выгодным. При этом подходящие условия с боль-
шей вероятностью можно найти на дальних рас-
стояниях, в другом поселении или в вакантном
местообитании. Таким образом, причины рассе-
ления на короткие и длинные дистанции разли-
чаются, определяя различия между полами в ди-
станции расселения (Ronce et al., 2001; Rousset,
Gandon, 2002). Для самцов теоретически должно
быть более характерно расселение на короткие
дистанции, обеспечивающее избегание инбри-
динга, а для самок – расселение на дальние ди-
станции, позволяющее избегать переуплотнения
и конкуренции за ресурсы, способствуя тем са-
мым колонизации новых местообитаний (Ronce
et al., 2001; Fontanillas et al., 2004; Lawson Handley,
Perrin, 2007). Поэтому самок называют “колони-

зирующим полом” (Kerth, Petit, 2005; Gauffre et al.,
2009).

Эти теоретические соображения были под-
тверждены на практике. Например, у поссумов
Trichosurus vulpecula перемещения между поселе-
ниями были более характерны для самцов, тогда
как в колонизации свободных местообитаний
самцы и самки участвовали в равной степени (Ji
et al., 2001). Среди грызунов у видов, способных
быстро восстанавливать численность после депо-
пуляции, значительный вклад в заселение сво-
бодных местообитаний вносят беременные сам-
ки, в отличие от видов, не способных к быстрому
восстановлению (Щипанов, 2003). В экспери-
ментальном исследовании обыкновенной полев-
ки (Microtus arvalis) (Gauffre et al., 2009) было по-
казано, что самцы, хотя и расселялись значитель-
но чаще самок, перемещались в основном внутри
поселений и реже между поселениями (рассто-
яние между поселениями в среднем равнялось
12.7 км). Расселяющиеся самки, наоборот, в по-
давляющем большинстве случаев сменяли посе-
ление и очень редко оседали в его пределах. Одна-
ко большая, чем у самцов, склонность самок к пе-
ремещениям на дальние расстояния не всегда
находит подтверждение. Так, анализ полоспеци-
фичных генетических маркеров у землероек Sorex
antinorii показал обратную зависимость дистан-
ции расселения от пола: расселение на дальние
расстояния было сильно смещено в пользу сам-
цов, тогда как на локальном уровне чаще расселя-
лись самки (Yannic et al., 2012). У белозубок Croc-
idura russula расселение внутри популяции также
было смещено в сторону самок, однако между по-
пуляциями оно было сбалансировано между по-
лами (Fontanillas et al., 2004).

Таким образом, дифференцированная по полу
склонность к расселению, зависимая от дистан-
ции, разный успех расселения у самцов и самок, а
также стохастические эффекты (Miller et al., 2011;
Miller, Inouye, 2013) приводят к тому, что соотно-
шение полов на переднем крае экспансии может
быть сильно смещено в сторону того или иного
пола или может быть примерно равным. Были
предложены математические модели экспансии
популяций в зависимости от степени полового
диморфизма в расселении, которая определяет
соотношение полов на волне распространения и,
соответственно, скорость ее движения (Miller
et al., 2011; Shaw et al., 2018). Эти теоретические
модели были подтверждены в исследовании рас-
ширения ареала у бабочек, смоделированного в
экспериментальных условиях. При этом оказа-
лось, что при смещении расселения в сторону са-
мок скорость распространения популяции увели-
чивалась, нивелируя стохастические колебания
в соотношении полов в зоне экспансии (Miller,
Inouye, 2013). Согласно результатам упомянутого
выше экспериментального исследования обык-
новенных полевок, несмотря на то, что самки пе-
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ремещались на бóльшие расстояния, среди имми-
грантов все равно было больше самцов, посколь-
ку они расселялись интенсивнее (Gauffre et al.,
2009). В основном исследования соотношения
полов на волне экспансии носят теоретический
характер, реже – экспериментальный, а прямых
наблюдений в природных популяциях практиче-
ски нет.

Размножение, динамика популяции 
на волне экспансии и особенности 

жизненного цикла колонистов

Сильное смещение соотношения полов в
пользу того или иного пола в сочетании с низкой
плотностью на волне экспансии может негативно
влиять на интенсивность размножения, рост и
распространение популяции колонистов за счет
демографического эффекта Олли – дефицита
партнеров противоположного пола (Courchamp
et al., 1999; Gascoigne et al., 2009; Miller et al., 2011;
Li, Kokko, 2019). Трудность найти партнера может
замедлить, отложить или вовсе остановить экс-
пансию популяции. Этот эффект усиливается
особенностями брачных отношений: у моногам-
ных видов выбор партнеров сильно ограничен, и
в этом отношении виды с полигиноандрией име-
ют большое преимущество и более успешны в ко-
лонизации при прочих равных условиях (Shaw
et al., 2018). Учитывая, что у животных с конвен-
циональными половыми ролями самки, как пра-
вило, – лимитирующий пол (Andersson, 1994),
смещение полов в сторону самок в популяции ко-
лонистов ускоряет экспансию популяции (Miller,
Inouye, 2013).

Низкая плотность, ниже емкости среды – не-
отъемлемая черта популяции на границе расши-
ряющегося ареала, и сама по себе, безотноси-
тельно смещенного соотношения полов, может
сдерживать экспансию в результате действия по-
пуляционного эффекта Олли (Allee et al., 1949;
Courchamp et al., 1999, 2008; Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). В соответствии с прин-
ципом Олли падение плотности ниже критиче-
ского порога нарушает отрицательную обратную
связь между плотностью и ростом численности.
В этом случае низкая плотность приводит не к ро-
сту, а к дальнейшему падению численности по
принципу положительной обратной связи, что
может привести либо к фиксации численности на
очень низком уровне (слабый эффект Олли), ли-
бо к коллапсу популяции (сильный эффект Олли,
Courchamp et al., 1999). Если на переднем крае
волны экспансии плотность оказывается ниже
критического значения, эффект Олли будет сдер-
живать распространение популяции (Chuang, Pe-
terson, 2016). Из этого следует простое правило:
экспансия популяции свидетельствует об отсут-
ствии сильного эффекта Олли на ее границах.

Однако если низкая плотность на волне рас-
пространения не достигает пороговой низкой ве-
личины, можно ожидать обратного эффекта –
интенсивного размножения, роста и дальнейшей
экспансии популяции, поскольку негативное
влияние плотности на рост численности, харак-
терное для насыщенного особями ядра популя-
ции, будет ослаблено (“escape from negative density
dependence”). Положительный эффект низкой
плотности будет действовать до тех пор, пока чис-
ленность не достигнет емкости среды, или иные,
внешние, факторы, например, пресс конкурен-
тов, хищников или паразитов не остановит экс-
пансию (Burton et al., 2010; Chuang, Peterson, 2016;
Williams et al., 2019).

Например, у полуденных песчанок (Meriones
meridianus), расширяющих сейчас свой ареал в
Калмыкии в связи с новым циклом опустынива-
ния (Суркова и др., 2022), фертильность самок в
зоне экспансии оказалась выше, а состав населе-
ния моложе, чем в материнской популяции (Ча-
бовский и др., 2023). Более высокая продуктив-
ность песчанок-колонистов может быть обуслов-
лена как более интенсивным размножением, так
и лучшей выживаемостью молодых за счет ослаб-
ленной конкуренции, меньшего пресса хищни-
ков и паразитов, что считают одной из причин
эмиграции животных из материнских популяций
(Chuang, Peterson, 2016). Действительно, песчан-
ки в колониях были практически свободны от
блох в отличие от резидентов в материнской по-
пуляции, где зараженность составляла 20–30%,
что говорит не только о низкой паразитарной на-
грузке, но и низком риске развития эпизоотий.
Высокая фертильность самок и молодость попу-
ляции колонистов на волне экспансии свидетель-
ствуют о том, что она не испытывает негативных
последствий низкой численности (эффект Олли),
и хорошо объясняют ее быстрый рост и распро-
странение (Чабовский и др., 2023).

Градиент плотности в расширяющихся попу-
ляциях (высокая плотность в насыщенных место-
обитаниях в ядре, и низкая, ниже емкости среды
в зоне колонизации) создает условия, благопри-
ятствующие разным жизненным стратегиям, r
или K (MacArthur, Wilson, 1967; Reznick et al.,
2002), в разных частях популяции: r-стратегии с
быстрым жизненным циклом, высокой продук-
тивностью и низкой конкурентоспособностью в
зоне экспансии и альтернативной K-стратегии в
насыщенном ядре популяции (Burton et al., 2010;
Amundsen et al., 2012). Таким образом, в теории
“синдром колониста” (см. Словарь) должен объ-
единять, с одной стороны, склонность к расселе-
нию, а с другой – особенности жизненного цик-
ла, связанные с обитанием в ненасыщенных ме-
стообитаниях: раннее развитие и созревание,
а также высокую плодовитость, что определяет
быстрый рост популяции колонистов (Ronce,
Clobert, 2012). Эти теоретические соображения



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

КОЛОНИЗАЦИЯ: ИНДИВИДУАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 1161

были подтверждены в некоторых моделях и ред-
ких эмпирических исследованиях.

Используя индивидуально-ориентированную
модель, Бертон с соавторами (Burton et al., 2010)
показали, что эффект низкой плотности в зоне
экспансии приводит к отбору на склонность к
расселению и одновременно к формированию
признаков r-стратегии: увеличению вклада в ре-
продукцию за счет снижения конкурентоспособ-
ности. В ядре расширяющейся популяции или в
пределах стационарного ареала склонность к рас-
селению и интенсивность размножения падают, а
конкурентоспособность растет, в соответствии с
K-стратегией.

Изучение колонизации озер европейской ря-
пушкой (Coregonus albula) в Норвегии в течение
20 лет показало, что рыбы в популяции колони-
стов были мельче, моложе, росли медленнее, со-
зревали раньше, были более плодовиты, а смерт-
ность среди них была выше, чем в популяции-
источнике (Amundsen et al., 2012). При этом с
течением времени, размер и скорость роста коло-
нистов уменьшались в отличие от обитателей
материнской популяции. Эти результаты согла-
суются с теоретическими моделями, предсказы-
вающими, что низкая плотность и низкая конку-
ренция на краю расширяющегося ареала должны
благоприятствовать r-стратегии и быстрому тем-
пу жизни: большим затратам на репродукцию за
счет меньших затрат на соматические нужды
(Burton et al., 2010; Amundsen et al., 2012).

Генетические и эволюционные 
последствия колонизации

Следующий важный вопрос – какие генетиче-
ские процессы вызывает расширение ареалов и
колонизация новых пространств? Как экспансия
вида влияет на генетическую структуру популя-
ции, ее динамику и дифференциацию? Изучение
генетических процессов, происходящих во время
расширения ареала и в результате инвазий, поз-
воляет понять эволюционные последствия этих
событий, которые происходят все чаще и чаще
(Chuang, Peterson, 2016; Welles, Dlugosch, 2019).

Расширение ареала может приводить к воз-
никновению градиентов частот аллелей ней-
тральных локусов, способствовать распростране-
нию редких вариантов на колонизированных тер-
риториях, формировать генетическую структуру
видов, приводить к смешению генотипов и воз-
никновению новых адаптаций (Excoffier et al.,
2009). До сих пор большая часть наших знаний о
том, как генетическая структура изменяется во
времени и пространстве при расширении ареала,
была получена из моделей, симуляций и экспери-
ментов в микро- и мезомире (Williams et al., 2019).
Для того чтобы проверить действие этих законо-
мерностей в природных популяциях, которые ор-

ганизованы более сложно, необходимы эмпири-
ческие исследования, которых не хватает (Graciá
et al., 2013; Welles, Dlugosch, 2019).

Недавние достижения в популяционной гено-
мике и необходимость понять и объяснить про-
цессы расширения ареалов видов и их последствия
стимулировали дальнейшее развитие специаль-
ной области знаний – генетики колонизации,
возникшей более 50 лет назад (Baker, Stebbins,
1965; Lewontin, 1965). Ее основная задача – выяв-
ление механизмов, лежащих в основе генетиче-
ской дифференциации популяций и эволюцион-
ных изменений в процессе колонизации (Rajora,
2019; Welles, Dlugosch, 2019). Генетика колониза-
ции предсказывает, что распространение геноти-
пов из исходных популяций на новые территории
часто должно быть связано со значительными из-
менениями генетической структуры, вызванны-
ми дрейфом (эффектами основателя и бутылоч-
ного горлышка, серфинга аллелей), а также адап-
тациями к новой среде (Baker, Stebbins, 1965; Nei
et al., 1975; Excoffier et al., 2009; Barrett, 2015). По-
нимание генетических и эволюционных аспектов
колонизации играет центральную роль в решении
многих открытых вопросов биологии распростра-
няющихся и инвазивных видов, в частности во-
проса о том, какие факторы могут способствовать
или препятствовать успеху колонистов. Эти во-
просы обычно касаются роли, которую играет
каждый из основных механизмов эволюции (от-
бор, поток генов, генетический дрейф и мутации)
в формировании фенотипов колонистов в новой
среде обитания (McEachern et al., 2011; Welles,
Dlugosch, 2019).

Теория популяционной генетики колониза-
ции хорошо разработана и ставит много важных и
до сих пор открытых вопросов на каждом этапе
процесса колонизации (Welles, Dlugosch, 2019):

– Каковы масштабы эффектов бутылочного
горлышка, основателя и инбридинга в уже укоре-
нившихся популяциях колонистов?

– Смешиваются ли генотипы из разных источ-
ников, и существует ли поток генов между разны-
ми линиями колонистов?

– Какие адаптации возникают на волне рас-
пространения популяции?

Дрейф
Как в процессе основания колонии, так и в

процессе ее дальнейшей экспансии небольшой
эффективный размер популяции, низкое генети-
ческое разнообразие и/или инбридинг на волне
распространения могут вызвать сильный дрейф
генов. Прохождение через бутылочное горлышко
во время колонизации и серийные эффекты ос-
нователя могут уменьшать генетическое разнооб-
разие, способствовать инбредной депрессии (Nei
et al., 1975; Frankham, 1995; Williams et al., 2019) и
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препятствовать способности популяции адапти-
роваться к изменениям окружающей среды
(Frankham et al., 1999; Hale, Briskie, 2007). Поэто-
му вопрос о том, какова сила этих эффектов и до-
статочна ли она для того, чтобы препятствовать
успешной колонизации и/или адаптации коло-
нистов к новым условиям – один из важных во-
просов современной экологии и генетики коло-
низаций (Welles, Dlugosch, 2019).

Математические и имитационные модели рас-
пространения популяции подтверждают, что рас-
ширение ареала может создавать градиенты ча-
стот аллелей, вызванные повторяющимися эф-
фектами основателя при ограниченном потоке
генов и в отсутствие смешения генотипов (Excof-
fier et al., 2009). Обычно эти эффекты изучают с
помощью методов исторической демографии по
их генетическим следам в прошлом, методов мо-
делирования или в экспериментальных популя-
циях (Williams et al., 2019). Прямые исследования
эффектов дрейфа в природных популяциях до, во
время и после прохождения через демографиче-
ское бутылочное горлышко, основанные на ис-
пользовании подробных генетических и демогра-
фических характеристиках резидентов и имми-
грантов, очень редки даже для резидентных
популяций (McEachern et al., 2011).

В своем исследовании расселения людей из
Африки Deshpande et al. (2009) обнаружили, что
уменьшение числа основателей усиливает сово-
купный эффект бутылочного горлышка, что ис-
тощает генетическое разнообразие, которое резко
падает по оси расширения ареала. Экспансия ры-
жих полевок (Myodes glareolus) в Северной Ирлан-
дии сопровождалась снижением аллельного раз-
нообразия и гетерозиготности вдоль оси расши-
рения ареала в результате последовательных
эффектов основателя и стохастических процес-
сов (White et al., 2013). Таким образом, уменьше-
ние генетического разнообразия вдоль простран-
ственной оси – один из признаков расширения
ареала и индикатор его направления. Вместе с тем
модели показывают, что положительная связь
между плотностью и расселением, способствую-
щая постоянному притоку иммигрантов из пере-
уплотненного ядра популяции, может ослаблять
дрейф, увеличивая генетическое разнообразие на
волне экспансии (Birzu et al., 2019).

Другой эффект генетического дрейфа во время
колонизации – это “аллельный серфинг” (см.
Словарь), при котором частота исходно редких
аллелей (или мутаций), оказавшихся случайно на
переднем крае волны экспансии, растет в соот-
ветствии с силой дрейфа, а не отбора. В этом
случае гомозиготность будет расти, а потеря гене-
тического разнообразия может вызвать генети-
ческий дрейф в том же направлении, что и коло-
низация. Тогда исходно редкие аллели, даже
вредные, будут распространяться дальше и могут
зафиксироваться, что будет снижать приспособ-

ленность популяции колонистов и маскировать
признаки локальной адаптации (Hallatschek, Nel-
son, 2008; Excoffier et al., 2009; Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). При этом на разных
участках волны экспансии могут быть подхваче-
ны разные аллели и тогда генетическая диффе-
ренциации на переднем крае усиливается (Excof-
fier, Ray, 2008; Peischl et al., 2015). Соответственно,
с расширением ареала должен увеличиваться и
индекс фиксации для всей популяции (Excoffier
et al., 2009).

Исследование эффектов серфинга аллелей важ-
но как для понимания закономерностей гене-
тической дифференциации популяций и эволю-
ционных процессов в ходе колонизации, так и
механизмов устойчивости и распространения по-
пуляций инвазивных видов (Welles, Dlugosch,
2019). Тем не менее теоретически хорошо обосно-
ванные эффекты аллельного серфинга во время
колонизации исследовали в единичных эмпири-
ческих работах (Chuang, Peterson, 2016; Williams
et al., 2019). В частности, аллельный серфинг на-
блюдали в популяциях рыжих полевок (White
et al., 2013, см. выше) и черепах Testudo graeca из
северной Африки, колонизировавших северо-
восток Испании (Graciá et al., 2013). Авторы обна-
ружили снижение генетического разнообразия
вдоль оси расширения ареала в Испании, кли-
нальную изменчивость частот аллелей, распро-
странение исходно редких африканских аллелей,
которые стали обычными в краевых популяциях,
и большую пространственную дифференциацию
генетической структуры в зоне экспансии по
сравнению с исходным ареалом – признаки ал-
лельного серфинга.

Негативные последствия эффектов основате-
ля, прохождения через бутылочные горлышки,
последствия аллельного серфинга в процессе ко-
лонизации могут быть ослаблены потоком генов
между разными генетически дифференциро-
ванными популяциями колонистов, притоком
иммигрантов из ядра популяции и смешением ге-
нотипов (admixture), происходящих из разных
материнских популяций. Все в целом и по отдель-
ности будет способствовать восстановлению раз-
нообразия, утраченного на фронте распростране-
ния в результате дрейфа (Blackburn et al., 2015;
Welles, Dlugosch, 2019). Поток генов между коло-
низирующими популяциями, происходящими из
разных исходных популяций, может сильно вли-
ять на генетику и успех колонистов (Sakai et al.,
2001; Kolbe et al., 2004; Lavergne, Molofsky, 2007).
Более того, теоретически, поток генов в сочета-
нии со смешением генотипов колонистов из по-
пуляций с разным происхождением может обес-
печить очень благоприятные генетические ком-
бинации (Welles, Dlugosch, 2019).
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Отбор

Переселение в новые местообитания – важное
условие для успешного размножения, и поэтому
склонность и способность особей к расселению
может подвергаться сильному отбору на краю
ареала и эволюционировать (Kokko, López-Sepul-
cre, 2006). Один из признаков, способствую-
щих расселению, – крупный размер тела и более
длинные конечности, позволяющие перемещать-
ся дальше и быстрее. Эти теоретические сообра-
жения были подтверждены до сих пор немного-
численными примерами эволюции признаков,
связанных с расселением, в процессе колониза-
ции новых областей. Так, в популяции кустарни-
ковых сверчков на фронте расширяющегося аре-
ала в Соединенном Королевстве больше длинно-
крылых особей, способных к более длительным
перелетам, что еще сильнее способствует распро-
странению популяции (Simmons, Thomas, 2004).
Пашенные полевки (Microtus agrestis), колонизи-
рующие острова Стокгольмского архипелага,
крупнее, а их конечности длиннее относительно
размера тела, чем у полевок на материке. Оба па-
раметра увеличиваются с дистанцией от материка
и генетически обусловлены (Forsman et al., 2011).
В исследовании процесса колонизации кумжой
(Salmo trutta – один из самых инвазивных в мире
видов) островов архипелага Кергелен в Индий-
ском океане, который прослежен от самого нача-
ла в течение 60 лет, было обнаружено, что рыбы,
заселяющие пустые реки, крупнее, чем в мате-
ринских популяциях, однако в следующих поко-
лениях размер уменьшается. Крупный размер
рыб-первопоселенцев связывают с их большей
способностью к расселению, а последующее
уменьшение размера – с отбором в условиях по-
степенно растущей плотности (Aulus-Giacosa et al.,
2021).

Знаменитый пример быстрой эволюции, свя-
занной с расширением ареала, – жабы-аги (Bufo
marinus), завезенные в Австралию и быстро рас-
пространившиеся по континенту. На переднем
крае волны экспансии больше длинноногих жаб,
и они успешнее расселяются (Phillips et al., 2006).
Более того, у жаб последующих генераций, иду-
щих за первопроходцами, задние ноги короче
(Hudson et al., 2016). Такая пространственная сор-
тировка (spatial sorting, см. Словарь) фенотипов
должна приводить к тому, что склонные к рассе-
лению особи, оказавшиеся на переднем крае экс-
пансии, скрещиваются между собой. В результате
частота фенотипов колонистов на переднем крае
возрастает, что увеличивает скорость распростра-
нения популяции (Shine et al., 2011) и способству-
ет дальнейшей эволюции признаков, связанных
со способностью к расселению, по принципу по-
ложительной обратной связи (Chuang, Peterson,
2016; Williams et al., 2019). Действительно, с 1940-х
до ранних 2000-х скорость распространения аг

выросла в пять раз, а длина ног у потомков жаб на
переднем крае увеличивалась (Phillips et al., 2007;
Phillips, 2009), формируя следующее поколение с
еще большей способностью к расселению и уси-
ливая пространственную сортировку фенотипов.
Этот пример демонстрирует так называемый “эф-
фект олимпийской деревни”, предполагающий,
что у выдающихся спортсменов, оказавшихся в
едином пространстве именно в силу своих спо-
собностей, будут рождаться дети с еще бóльшими
способностями (Chuang, Peterson, 2016).

Таким образом, на краю расширяющегося аре-
ала как сила дрейфа, так и отбора может усили-
ваться или снижаться, а их баланс определяет из-
менчивость формы (крутая/пологая) и скорости
движения волны экспансии (Williams et al., 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ: МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ 
ПРОБЛЕМЫ

Исследование механизмов и последствий ко-
лонизации популяциями новых областей – очень
интересная, важная и востребованная тема в раз-
ных областях биологии. Колонизация – это есте-
ственный, пусть часто и спровоцированный че-
ловеком эксперимент, все чаще происходящий
на наших глазах. Зона экспансии – это природная
лаборатория, позволяющая проверить теоретиче-
ские соображения и открыть новые закономерно-
сти и механизмы динамики и эволюции популя-
ций, а также адаптаций организмов. Однако это
очень трудное направление исследований и в от-
ношении усилий и затрат времени, и методоло-
гии, и научной удачи. Неудивительно, что, не-
смотря на огромный интерес и востребованность,
эта область во многом остается теоретической, а
основными инструментами до сих остаются мо-
дели и эксперименты, тогда как исследований в
природе крайне мало (Chuang, Peterson, 2016; Ra-
jora, 2019; Welles, Dlugosch, 2019; Williams et al.,
2019). На методологических проблемах изучения
природных популяций мы и остановимся в за-
ключение.

Повторные измерения
Первая и трудно разрешимая проблема, ослож-

няющая интерпретацию результатов, – потреб-
ность в повторных измерениях необходимых па-
раметров (индивидуальных или популяцион-
ных), которые надо получить на разных стадиях
расселения/колонизации (до, во время и после)
на относительно больших пространственных мас-
штабах.

Условия (экологические и социальные) в ма-
теринской популяции и в колониях разные. Со-
ответственно, требования к качествам резидентов
и колонистов различаются – собственно, эту раз-
ницу мы и хотим оценить. Однако расселение
включает три этапа, и на каждом этапе (эмигра-



1164

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

ЧАБОВСКИЙ и др.

ция, перемещение, иммиграция/колонизация)
требования к индивидуальным качествам, как и
издержки, которые платят особи, разные, хотя и
взаимосвязаны (Bonte et al., 2012; Cote et al., 2017).
Иными словами, фенотип эмигранта (склон-
ность уйти, а не остаться) не обязательно соответ-
ствует фенотипу иммигранта/колониста (способ-
ности преодолеть расстояние и в конечном итоге
закрепиться на новом месте), тогда как многие
модели ошибочно ставят знак равенства между
эмигрантом и иммигрантом (Cote et al., 2017).
Т.е., иммигрант – это, конечно, эмигрант, но не
всякий эмигрант становится иммигрантом/коло-
нистом, и свойства выборки колонистов не равны
свойствам выборки эмигрантов. Например, низ-
кая агрессивность (низкая конкурентоспособ-
ность) способствует выселению (эмиграции), но
мешает вселению (иммиграции) и освоению но-
вой среды. Поэтому сравнивать фенотип состояв-
шихся колонистов с фенотипом резидентов мате-
ринской популяции на предмет их склонности к
расселению – один из подходов в практических
исследованиях колонизации, строго говоря, нельзя:
колонисты – это те эмигранты, что дошли, а ис-
ходно эмигранты могли быть случайной выбор-
кой из резидентов.

Кроме того, индивидуальные свойства, необ-
ходимые на разных стадиях расселения, могут
быть сложно связаны между собой. Например,
эволюция, направленная на снижение затрат на
перемещение (т.е. лучшей способности преодо-
левать расстояние), способствует выработке боль-
шей склонности к эмиграции и наоборот. Однако
эта взаимосвязь нелинейна (Travis et al., 2012).
Разная природа затрат и рисков на разных этапах
расселения может приводить к эволюции разных
стратегий; например, расселения на короткие
или длинные дистанции в зависимости от степе-
ни фрагментации ландшафта. При этом в одном и
том же сильно фрагментированном ландшафте
могут быть эффективны и могут стабильно сосу-
ществовать обе стратегии (Cote et al., 2017). Оце-
нивая свойства колонистов по отношению к
“контрольной” группе оседлых резидентов мате-
ринской популяции, мы получаем итоговый фе-
нотип успешного переселенца с неизвестной
стратегией, не имея возможности выделить в нем
черты, которые важны на каждом из трех этапов
процесса расселения и которые могут входить в
противоречие друг с другом. Иначе говоря, зная
только свойства колонистов, мы не можем пред-
сказать, кто ими станет, а кто нет, заранее, до
эмиграции или во время перемещения.

Другая проблема – собственно различие усло-
вий в материнской популяции и на новом месте.
Фенотип – это результат взаимодействия геноти-
па со средой, поэтому мы не можем сказать, отли-
чаются ли колонисты от резидентов (если отлича-
ются), потому что они разные, или потому что
условия разные. Например, любопытство коло-

нистов может быть вызвано незнакомой средой, а
не присущей им исходно склонностью к исследо-
ванию, которая и подвигла их на эмиграцию, по-
могла переселиться и освоиться на новом месте.

Третья проблема связана с пониманием персо-
нальности как устойчивых в разных контекстах и
воспроизводимых во времени индивидуальных
поведенческих характеристик. Тестирование на
персональные качества обязательно требует по-
вторных измерений, чтобы можно было уста-
новить, что межиндивидуальная изменчивость
какого-либо поведения превышает внутриинди-
видуальную (Dingemanse, Dochtermann, 2013) –
тогда и только тогда это поведение можно считать
индивидуально устойчивым и отражающим пер-
сональность (Dingemanse, Wright, 2020). Иными
словами, более любопытная и/или смелая или бо-
лее стресс-реактивная особь в материнской попу-
ляции должна сохранить это качество и в коло-
нии, и эта воспроизводимость должна быть про-
демонстрирована. В ином случае мы не сможем
отнести различия фенотипов резидентов и коло-
нистов к индивидуальным свойствам.

Для того чтобы решить все три проблемы, не-
обходимо и, вероятно, достаточно сравнивать вы-
борки фенотипов на всех стадиях переселения, но
как минимум на начальной, т.е. до эмиграции, и
на конечной – в колонии. Для того чтобы этого
достичь, надо, во-первых, наблюдать колониза-
цию в реальном времени, а во-вторых, проводить
массовое индивидуальное мечение, что необы-
чайно трудно, хотя и выполнимо. Примером мо-
жет быть работа по расселению больших синиц,
в которой за 7 лет наблюдений удалось получить
227 возвратов расселившихся птиц – 5% от всех
помеченных птенцов (Dingemanse et al., 2003).
Неудивительно, что таких работ почти нет.

Наблюдения в реальном времени
Наблюдение за колонизацией в реальном вре-

мени решает и другие проблемы, хотя такие на-
блюдения, как мы видели, очень редкое событие
и чаще используют реконструкции, сравнивая
прошлое и настоящее состояние популяции или
ядро популяции и ее периферию уже после коло-
низации на временнóм срезе. Если мы хотим по-
нять, чем отличаются колонисты от резидентов,
то, сравнивая ядро популяции с зоной экспансии,
которая уже состоялась, мы сталкиваемся с двумя
проблемами. Первая заключается в том, что в
этом случае мы не может отделить колонистов-
первопроходцев, т.е. тех, кто готов и способен
освоить свободные от сородичей области, от
иммигрантов – последователей колонистов (см.
Словарь). Вторая проблема заключается в том,
что после состоявшейся колонизации невозмож-
но отличить первое поколение колонистов от их
потомков. Смешение колонистов и иммигрантов,
а также поколений колонистов спутывает оцен-
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ки. Для того чтобы решить эти проблемы, нужно
оказаться на самом переднем крае волны колони-
зации, в идеале заранее предусмотрев возможные
ее пути. Это позволит не реконструировать собы-
тия (что не всегда получается), а наблюдать и
фиксировать их, параллельно собирая нужный
набор параметров. Понятно, что для этого нужно
определенное везение или тонкий расчет, а также
долговременный мониторинг: примеров про-
должающихся экспансий, колонизаций, инвазий
много – просто надо выбрать нужное место и
нужное время. Нам удалось это сделать, наблюдая
в течение почти 30 лет за динамикой популяции
полуденной песчанки в Калмыкии, что открыло
перспективу для исследования синдрома колони-
ста (Суркова и др., 2022; Чабовский и др., 2023).

Долговременные наблюдения за колонизаци-
ей в реальном времени от ее начала и до формиро-
вания устойчивой укоренившейся популяции
дают дополнительные преимущества, позволяя
разделить эффекты процессов, происходящих в
разных временных масштабах – от индивидуаль-
ного жизненного цикла до формирования адапта-
ций. Оперируя временным срезом, т.е. сравнивая
обитателей колоний с резидентами и найдя между
ними какие-то различия, как отделить фенотипи-
ческую пластичность от генетически обусловлен-
ной изменчивости? Как узнать, высокая фертиль-
ность колониста – это исходное его свойство,
следствие низкой плотности в колонии или изме-
нения в параметрах жизненной стратегии, вы-
званные быстрой эволюцией в условиях низкой
конкуренции? Помочь могут геномные исследо-
вания, однако возможности ретроспективного
анализа достаточно ограничены (Welles, Dlu-
gosch, 2019). Возможность наблюдать за появле-
нием, формированием, движением и развитием
колоний в череде поколений позволяет отслежи-
вать изменения индивидуальных и популяцион-
ных показателей, динамику демографической и
генетической структуры, микроэволюционные
процессы и адаптации, как например, в много-
летних исследованиях колонизации у жаб-аг
(Phillips et al., 2007; Phillips, 2009), сиалий (Duck-
worth et al., 2018) или кумжи (Aulus-Giacosa et al.,
2021) и некоторых других рассмотренных нами
видов. Тогда можно будет отделить индивидуаль-
ные свойства от влияния среды и оценить, на-
сколько эти свойства устойчивы или зависимы от
условий. Например, если уровень глюкокортико-
идов у колонистов будет падать с увеличением
возраста колонии, значит высокий уровень стрес-
са у первопоселенцев определялся новизной об-
становки, а не исходно присущей им высокой
стресс-реактивностью.

Прослеживая историю колоний в череде поко-
лений, можно будет ответить на вопросы о насле-
дуемости признаков, свойственных колонистам.
С увеличением возраста колонии (и, соответствен-
но, плотности) частота фенотипов колонистов

должна снижаться, как, например, у кумжи (Au-
lus-Giacosa et al., 2021). Другой пример – запад-
ные сиалии, у которых агрессивные птицы более
склонны к расселению, и именно они заселяют
новые области. При расселении внутри старых,
давно сформировавшихся популяций репродук-
тивный успех агрессивных птиц ниже, чем у ме-
нее агрессивных филопатричных особей, тогда
как в новых популяциях этот успех выше. Однако
с увеличением возраста колонии репродуктив-
ный успех агрессивных птиц – фенотипа, осно-
вавшего колонию, снижается. Соответственно,
падает частота агрессивного фенотипа колони-
ста, и общая агрессивность внутри популяции
снижается, благоприятствуя миролюбивым фи-
лопатричным птицам (Duckworth, 2012). Для того
чтобы получить такие поразительные результаты,
нужны долговременные исследования либо ши-
рокий набор популяций с известным возрастом.

Исследование колонизации – захватывающая
тема, интересная и важная как для науки, так и
для прикладных целей. До сих пор в основном ее
разрабатывают в теоретических моделях или в
экспериментальных условиях, но есть удивитель-
ные примеры наблюдений за природными попу-
ляциями, открывающие новые перспективы в по-
нимании механизмов и последствий расселения,
экспансии видов, колонизаций и инвазий. Мето-
дологические трудности чрезвычайно востребо-
ванных исследований природных популяций ве-
лики, но преодолимы. Преимущество дают на-
блюдения за колонизацией в реальном времени,
однако они требуют многолетнего мониторинга.
Кроме того, часто невозможно проследить про-
шлое колонистов, и это серьезная методологи-
ческая проблема. Вместе с тем наблюдения за
развитием уже сформировавшихся колоний в
сравнении с материнскими популяциями очень
продуктивно для понимания синдрома колони-
ста, а также демографических, генетических и
эволюционных процессов на волне распростра-
нения популяции.

СЛОВАРЬ
Колонизация – освоение новых, свободных от

конспецификов областей и формирование в них
новых поселений (колоний). Возникновение ко-
лоний может происходить как внутри, так и за
пределами ареала вида или границами популя-
ции. В последнем случае колонизация приводит к
расширению ареала вида или, соответственно, к
экспансии популяции в пределах ареала. Процесс
колонизации протекает на индивидуальном и по-
пуляционном уровнях и на разных временных
масштабах. Расселение особей (см. Словарь) обес-
печивает колонизацию, а популяционные про-
цессы на волне экспансии (см. Словарь) и в
сформировавшихся колониях влияют на демо-
графическую и генетическую структуру и могут
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приводить к фенотипической изменчивости и/или
специфическим адаптациям.

Расселение – перемещение, приводящее к по-
току генов в пространстве, часто из места рожде-
ния к месту размножения (натальное расселение,
natal dispersal) или из места размножения к месту
следующего размножения (breeding dispersal).
Процесс расселения подразумевает смену “места
жительства” и включает три стадии: выселение
(departure), или эмиграция, перемещение (transience,
transfer) и вселение (оседание – settlement) (Ronce,
2007; Clobert et al., 2009). Новое место жительства
может располагаться в пределах той же популя-
ции (поселения) и тогда особь остается ее рези-
дентом, в другой популяции (иммигрант) или в
свободном от конспецификов местообитании
(колонист).

Расселение на длинные дистанции (long-distance
dispersal) предполагает выселение особи за преде-
лы географической области распространения по-
пуляции (geographic range) и/или генетического
окружения (genetic neighbourhood) – области, про-
порциональной дистанции расселения потомства,
в пределах которой скрещивание может быть слу-
чайным внутри одного поколения (Jordano, 2017).
Размер области генетического окружения может
быть больше размера географической области
распространения и наоборот. Расселение на
длинные дистанции – относительно редкое явле-
ние и часто предполагает пересечение матрикса –
непригодных местообитаний (Baguette et al.,
2013). Расселение на короткие дистанции происхо-
дит в пределах генетического окружения (Jorda-
no, 2017). Расселение на длинные дистанции, как
правило, необходимое условие колонизации (Ronce
et al., 2001).

Материнская (или родительская) популяция –
популяция-источник эмиграции (source popula-
tion) в терминах теории метапопуляций (Hanski,
Gaggiotti, 2004).

Колонисты в узком смысле это первопоселен-
цы или первопроходцы, эмигранты из ядра или
периферии популяции, осевшие в свободных от
конспецификов местообитаниях, первооснова-
тели колоний. Иммигранты в контексте колони-
зации – эмигранты, переселившиеся в уже осво-
енные сородичами местообитания, т.е. присо-
единившиеся к колонистам-первооснователям
поселений (Clobert et al., 2009). Колонисты в ши-
роком смысле – это все обитатели колоний, объ-
единяющие первопроходцов (колонистов в узком
смысле) и иммигрантов, а также потомков тех и
других. На практике выделить колонистов в уз-
ком смысле среди населения колонии очень труд-
но (см. текст). Резиденты – обитатели материн-
ской (родительской) популяции (поселения).

Волна экспансии (распространения) (wave of ex-
pansion) – поток особей, движущийся из ядра или
периферии популяции за ее границу на новые

территории. Волна экспансии включает: передний
край, или фронт (leading edge, front), край (edge) –
фронт и примыкающие к нему сзади демы, а так-
же срединную область (intermediate region) – об-
ласть за краем волны до ядра популяции) (Ch-
uang, Peterson, 2016). Форма волны (высокая и
крутая или мелкая и пологая), влияя на баланс
дрейфа и отбора, определяет характер и скорость
генетических процессов в зоне колонизации (Wil-
liams et al., 2019). Если расселение на длинные ди-
станции происходит достаточно часто, то популя-
ция будет распространяться не сплошной вол-
ной, а “прыжками”, формируя отдельные более
или менее изолированные поселения – очаги
дальнейшего распространения (Nichols, Hewitt,
1994; Markov, Ivanko, 2022).

Персональность (личность, персоналия, тем-
перамент) (personality) – совокупность индиви-
дуальных черт поведения устойчивых во времени и
в разных контекстах, внутриндивидуальная из-
менчивость которых меньше, чем межиндивиду-
альная. К основным признакам персональности
относят смелость (решительность), любопытство
(исследование), агрессивность, активность и со-
циабельность (Réale et al., 2007).

Поведенческий синдром (behavioural syndrome) –
совокупность скоррелированных между собой ин-
дивидуальных персональных поведенческих при-
знаков. Например, смелость часто коррелирует с
любопытством и агрессивностью.

Синдром расселения (dispersal syndrome) – со-
вокупность скоррелированных между собой фе-
нотипических черт (морфологических, поведен-
ческих, физиологических и др.), свойственных
расселяющимся особям и отличающих их от ре-
зидентов (Ronce, Clobert, 2012). Развитие иссле-
дований персональности (см. Словарь) позволило
предположить, а в некоторых случаях и доказать
индивидуальную устойчивость и генетическую
обусловленность совокупности поведенческих при-
знаков, связанных со склонностью и способно-
стью к расселению (Chuang, Peterson, 2016) (см.
текст).

Синдром колониста объединяет, с одной сторо-
ны, признаки синдрома расселения (см. Словарь),
а с другой – особенности жизненного цикла, воз-
никшие в результате фенотипической пластично-
сти или адаптаций в условиях ненасыщенных ме-
стообитаний: ранние развитие и созревание, а
также высокая плодовитость и другие признаки
r-стратегии (Ronce, Clobert, 2012).

Серфинг аллелей (allele surfing) – при экспан-
сии популяции частота исходно редких аллелей
или мутаций, оказавшихся на переднем крае, мо-
жет  увеличиться в результате дрейфа. Тогда ред-
кие аллели будут распространяться дальше с вол-
ной и могут зафиксироваться, чего не произошло
бы в ядре популяции, где их частота крайне низ-
ка. На разных участках волны могут быть подхва-
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чены разные аллели и, таким образом, будет уси-
лена генетическая дифференциация популяции
колонистов и всей популяции в целом.

Пространственная сортировка (spatial sorting) –
упорядоченное распределение в пространстве
фенотипов колонистов вдоль оси распростране-
ния популяции с преобладанием таких феноти-
пов на краю волны экспансии, что приводит к
преимущественному скрещиванию колонистов
между собой, способствуя дальнейшей эволюции
связанных с расселением признаков и распро-
странению популяции с возрастающей скоростью.
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Установлены хронографические изменения некоторых краниологических промеров у крапчатого
суслика, лисицы и волка в середине ХХ–начале ХХI столетий. Эти изменения представляют собой
их временные отклонения от средних размеров в сторону увеличения. Через несколько поколений
происходит возврат к исходным значениям. Размеры черепа крапчатого суслика и лисицы увеличи-
ваются “скачкообразно” у особей одного поколения, а их возврат к исходным значениям происхо-
дит постепенно у особей нескольких следующих поколений. Хронографические изменения разме-
ров черепа крапчатого суслика и лисицы коррелируют с изменениями показателей размножения и
численности. Размеры черепа соответствуют определенным фазам численности. Увеличенные раз-
меры черепа лисицы и волка наблюдаются на фазах выхода численности из депрессии и начала
ее роста. Вероятной причиной хронографических изменений является соматический гетерозис,
обусловленный в естественных условиях обитания чередованием преобладающих типов спарива-
ния (аутбридинг и инбридинг). Они являются результатом массовых перегруппировок особей при
глубоких сокращениях численности от природных или антропогенных воздействий.

Ключевые слова: хронографические изменения краниометрических признаков, Spermophilus suslicus
Guld., Vulpes vulpes L., Canis lupus L., соматический гетерозис
DOI: 10.31857/S0044513423100069, EDN: QWVPOE

Под хронографической изменчивостью пони-
мают изменения морфофизиологических особен-
ностей популяции во времени. Различия морфо-
логических признаков у особей, принадлежащих
к разным последовательно появляющимся поко-
лениям, были установлены у насекомоядных (Ша-
рова, 1983; Сергеев и др., 1990), грызунов (Лоб-
ков, 1978; Раменский и др., 1988; Раменский и др.,
1993), хищных (Раменский, 1983; Раменский
и др., 1985; Госьков, Корытин, 2016; Корытин,
2018; Yom-Tov, 2003; Yom-Tov et al., 2003, 2007) и
человека (Волкова, 1988). Такая изменчивость в
ряду поколений может быть обусловлена колеба-
ниями условий онтогенеза молодых особей, не-
одинаковой обеспеченностью их ресурсами в раз-
ные годы, влиянием климатических изменений и
др. Однако большинство исследований выполне-
ны только на музейных коллекциях без учета эко-
логических условий существования популяций в
разные временные периоды, что не всегда доста-
точно для обоснованных выводов. Некоторые ав-
торы (Госьков, Корытин, 2016; Корытин, 2018;
Yom-Tov. et al., 2003) считают, что необходимы

дополнительные исследования, которыми могут
быть продолжительные полевые наблюдения за
изменениями среды обитания, структуры про-
странственных группировок и их влиянием на
постнатальное развитие особей.

Цель настоящего исследования − сравнитель-
ное изучение хронографических изменений раз-
меров черепа трех видов млекопитающих в по-
следние десятилетия ХХ и в начале ХХI столетий
в Северо-Западном Причерноморье, выявление
закономерностей этого явления и обоснование
его вероятной причины.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектами изучения являются: крапчатый
суслик (Spermophilus suslicus Guld.), лисица (Vulpes
vulpes L.) и волк (Canis lupus L.). Использовали
сборы и материалы полевых исследований эколо-
гии крапчатого суслика, собранные автором в
1970–2010 гг. в Северо-Западном Причерноморье
(Овидиопольский и Коминтерновский районы

УДК 599.742.17-147.14(470.5)
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Одесской обл., Украина), и краниологические
коллекции Зоологического музея Одесского на-
ционального университета имени И.И. Мечни-
кова. Черепа лисиц и волков добыты охотниками
на территориях Одесской обл. (33314 км2), смеж-
ного с ней с востока Вознесенского района Нико-
лаевской обл. (6181 км2) Украины и примыкаю-
щей с запада Приднестровской Молдавской Рес-
публики (4163 км2) в 1950–2019 гг.

Исследованные поселения сусликов находи-
лись, в основном, в фазе формирования и после-
дующего развития, заканчивавшегося пиком чис-
ленности. Они располагались на посевах много-
летней кормовой культуры люцерны (Medicago
sativa L.). Период ее культивации на одном месте
обычно составлял 3–5 лет, после чего поле распа-
хивалось под другие культуры, а неподалеку за-
кладывался новый посев. Размеры полей, засе-
ленных сусликами, колебались от 20 до 100 га. Со-
временное земледелие не создает условия для
длительного существования сусликов на других
посевных культурах, в т.ч. на полях зерновых и
пропашных культур. Лишь посевы многолетних
бобовых трав обеспечивают многолетнее обита-
ние сусликов на одном месте и образование коло-
ниальных поселений путем размножения неболь-
шого количества иммигрантов. В результате раз-
множения их и их потомков за несколько лет
плотность населения достигала двух–трех сотен
особей, зимующих на 1 гектаре в наиболее засе-
ленных участках поля.

Изученные виды размножаются один раз в те-
чение года весной в сжатые сроки. Период рожде-
ния молодых занимает 1–1.5 месяца. Поэтому
возрастные различия между поколениями хоро-
шо выражены, что позволяет различать возраст-
ные группы молодых (0+) и взрослых (1+ и более)
особей с большой достоверностью. Возраст крап-
чатого суслика определяли по степени стертости
предкоренных и коренных зубов верхней челю-
сти (Петровский, 1961; Лобков, 1999). Молодых
лисиц (0+) от лисиц старшего возраста (1+ и бо-
лее) отличали по отсутствию обнажений дентина
на М1 и по дополнительным критериям: стира-
нию резцов и зарастанию швов на черепе (Клеве-
заль, 2007). Возраст волков определяли по мето-
дике Гурского (1973).

Чтобы исключить влияние возрастной струк-
туры населения на средние показатели, измеряли
черепа только молодых особей (0+). Ранее уста-
новлено, что до 9-месячного возраста различия
в индивидуальных скоростях роста волков еще
преобладают над эффектом года рождения и по-
этому черепа прибылых до этого времени мало
пригодны для сравнений (Раменский и др., 1985).
У всех исследованных видов период размножения
в регионе приходится на март–начало апреля.
Молодые суслики пробуждаются от зимней спяч-

ки в возрасте 10–11 месяцев, а прибылые лисицы
и волки, добываемые в декабре–марте, оказыва-
ются старше 9 месяцев. К этому времени заверша-
ется интенсивный рост, индивидуальные различия,
связанные со сроками рождения нивелируются, и
размеры черепа уже отражают морфологические
особенности поколения. Поэтому для исследова-
ния измеряли черепа молодых особей в возрасте
9–12 месяцев. В связи с тем, что для сусликов, ли-
сиц и волков характерен половой диморфизм в
размерах, все измерения проводили для самцов и
самок отдельно.

Использовали общепринятые краниологиче-
ские промеры: кондилобазальную длину, скуло-
вую ширину, межглазничную ширину и заглаз-
ничную ширину (Бобринский и др., 1965). Изме-
рения всех черепов проведены лично автором с
точностью до 0.1 мм с использованием одного и
того же штангенциркуля, что исключает возмож-
ные технические ошибки и неточности, связан-
ные с индивидуальными особенностями измере-
ний разными исследователями. Измерены черепа
645 самцов и 450 самок крапчатого суслика в воз-
расте 11–12 месяцев, 1084 самцов и 937 самок ли-
сиц (0+), 31 самца и 20 самок волка (0+). Для того,
чтобы иметь возможность сравнивать изменения
краниологических показателей в ряду поколений
у разных видов млекопитающих разность между
максимальными и минимальными средними зна-
чениями кондилобазальной длины черепа, выра-
жали в процентах от максимального значения.

Различия в скорости роста молодых сусликов
изучали по изменениям длины тела, измеренной
от кончика носа до основания хвоста (см) в раз-
ные промежутки времени в течение июня–июля
в разных поселениях. Плотность населения сус-
ликов устанавливали подсчетом зимовочных нор
“веснянок”, открывающихся на учетных площад-
ках, площадью 0.5–1 га, расположенных в наибо-
лее заселенных местах поселений, в течение всего
периода весеннего пробуждения от зимней спяч-
ки. Данные о численность лисицы и волка в Одес-
ской области взяты из отчетов Государственного
комитета статистики Украины. Плодовитость
самок крапчатого суслика оценивали по количе-
ству эмбрионов у одной самки, для чего осмотре-
ли 237 беременных самок. Коэффициент упитан-
ности сусликов выражали отношением веса тела в
граммах к его длине в сантиметрах (г/см). Назва-
ния поселений сусликов даны по названиям на-
селенных пунктов, расположенных поблизости.

Статистическая обработка материалов вклю-
чала процедуру проверки результатов измерений
на соответствие закону нормального распреде-
ления с помощью критерия Шапиро-Уилка, и
использование методов одномерной статистики
(Лакин, 1990). Для проведения статистических
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расчетов использован пакет прикладных про-
грамм Stadia 7.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Крапчатый суслик

Наиболее показательным промером, отражаю-
щим хронографические изменения черепа крапча-
того суслика, является его кондилобазальная дли-
на (Лобков, 1978). Так как размеры черепа, как
правило, отражают размеры тела, то по кондило-
базальной длине и другим промерам черепа мож-
но судить и о величине особей. Первые родивши-
еся на новом месте суслики отличаются от своих
родителей особенно крупными размерами. Особи
последующих поколений постепенно мельчают.
Это явление отмечалось нами на протяжении
40 лет исследований в более чем 30 поселениях на
посевах люцерны, где мы собирали материал
(Лобков, 1978, 1999). Многолетние непрерывные
наблюдения в каждом из них не всегда удавались
в результате преждевременной распашки посевов
и по др. причинам. Поэтому для иллюстрации
хронографических изменений размеров черепа в
ходе развития поселения крапчатого суслика мы
выбрали те поселения, которые ежегодно облав-
ливались нами в течение 5 лет их существования,
из которых имелись большие выборки, достаточ-
ные для достоверных оценок морфологической
специфики поколений, и сформировали из них
некое сводное поселение. Для этого объединили
промеры кондилобазальной длины, скуловой, ме-
жглазничной и заглазничной ширины черепа

особей первых, а также всех последующих, рож-
денных в этих поселениях поколений, и вычисли-
ли средние значения для самцов и самок каждого
поколения. Первое поколение представляли все-
лившиеся мелкие особи-основатели поселения.
Второе поколение самых крупных особей состав-
ляли их прямые потомки. Следующие поколения
(3, 4 и 5) появлялись с интервалом в один год до
распашки посева и выселения сусликов. Два поля
после 5 лет культивации люцерны были отведены
для коттеджного строительства и выведены из се-
вооборота. Люцерну прекратили скашивать, но
застройка поля не проводилась. Это дало возмож-
ность наблюдать за размерами особей следующих
6–10 поколений дополнительно еще 5 лет. Изме-
нения средних показателей кондилобазальной
длины и скуловой ширины черепа в череде поко-
лений в ходе развития поселения крапчатого сус-
лика представлены на рис. 1, 2.

На графиках видно, что суслики-основатели
поселения (1 поколение) представлены мелкими
особями. Их потомки отличаются наибольшим
значениями кондилобазальной длины и скуловой
ширины черепа. Особи последующих поколений
постепенно мельчают, приближаясь по величине
к сусликам-основателям поселения. Такой ха-
рактер временных изменений размеров черепа
сходен для самцов и самок, что свидетельствует о
закономерности этих изменений для всего насе-
ления. Различия между максимальными и мини-
мальными значениями наиболее крупных родите-
лей 2-го поколения и их потомков 5-го поколения
достоверны у самцов и самок для кондилобазаль-

Рис. 1. Изменения средней кондилобазальной длины черепа самцов и самок крапчатого суслика в череде последова-
тельно рождающихся поколений годовалых особей и тренды изменений в ходе формирования поселения на посеве
люцерны.
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ной длины черепа (р ≤ 0.001) и для скуловой ши-
рины, но при меньшем уровне значимости (р ≤ 0.01).
Аналогично, но недостоверно изменяется вели-
чина других промеров – межглазничной и заглаз-
ничной ширины (Лобков, 1978).

Лисица
На территории Одесской и сопредельной Ни-

колаевской областей, представленных преимуще-
ственно полевыми угодьями, лисица обитает по-
всеместно. Северная часть указанной территории
располагается в лесостепной зоне, а остальная
часть – в степной. Поскольку условия обитания
лисиц могут различаться и по-разному влиять на
процессы роста черепа в разных зонах, сравнили
изменения краниологических промеров отдельно
у лисиц Бессарабии (междуречье р. Дунай и
р. Днестр), южной части междуречья р. Днестр и
р. Южный Буг и его северной части и обнаружили
сходные изменения кондилобазальной длины че-
репа в ряду последовательно появляющихся по-
колений с наибольшим пиком во всех случаях у
лисиц, рожденных в 1989 г. Поэтому для увеличе-
ния выборок объединили все три группы лисиц
в одну.

Хронографические изменения кондилобазаль-
ной длины и скуловой ширины черепа лисиц 9–
12-месячного возраста за 36-летний период пред-
ставлены на рис. 3 и 4. Наибольшая величина
этих промеров отмечена у самцов и у самок, рож-
денных в 1989 г. У последующих трех поколений
этот показатель снижался. Различия между мак-

симальным в 1989 г. и минимальным в 1993 г. зна-
чениями кондилобазальной длины черепа досто-
верны для самцов (р ≤ 0.001) и самок (р ≤ 0.05).
Менее значимо изменились средние значения
скуловой ширины у самцов (р ≤ 0.01) и у самок
(р ≤ 0.05). Межглазничная ширина и заглазнич-
ная ширина изменялись недостоверно (табл. 1, 2).
У всех остальных поколений средние значения
кондилобазальной длины и скуловой ширины
колебались менее значительно, и различия между
ними не были достоверными.

Волк

Ввиду небольшого количества черепов сред-
ние значения промеров черепа для каждого поко-
ления будут малодостоверными. Поэтому исполь-
зовали сравнение групповых показателей промеров
черепа особей, рожденных во второй половине
ХХ столетия с промерами особей, рожденных в
начале ХХI столетия (табл. 3, 4).

Различия средних значений кондилобазаль-
ной длины и скуловой ширины черепа самцов
между первой и второй группами существенны
(р ≤ 0.001).

Различия средних значений кондилобазаль-
ной длины и скуловой ширины черепа самок
между первой и второй группами тоже суще-
ственны (р ≤ 0.002).

Рис. 2. Изменения средней скуловой ширины черепа самцов и самок крапчатого суслика в череде последовательно
рождающихся поколений годовалых особей и тренды изменений в ходе формирования поселения на посеве люцерны.
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Влияние некоторых факторов на изменения 
величины особей

Крупные размеры взрослых особей могут фор-
мироваться в ходе их постнатального развития
воздействием разных факторов. Ранее рассмотре-
ны влияние качества, доступности и обилия кор-
мов на рост молодых животных, прямое и опосре-
дованное воздействие глобального потепления,
плотности населения и др. (Мина, Клевезаль,
1976; Meiri et al., 2009; McNab, 2010; Yom Tov, Gef-
fen, 2011). Для выявления возможных причин, ко-
торые могли обусловливать изменения размеров
особей изученных видов, мы проанализировали
основные факторы, оказывающие влияние на
рост организма и способные вызывать соответ-
ствующие увеличения или уменьшения размеров
взрослых животных.

Трофический фактор

Влияние трофического фактора на изменения
величины особей у крапчатого суслика, вероятно,
следует исключить. На протяжении всего срока
культивации люцерны обеспеченность сусликов
одинаковым по качеству зеленым кормом избы-
точна. С полей в летний сезон 2–3 раза скашива-
ется несколько тонн зеленой массы с гектара.

Увеличения размеров хищников некоторые
авторы связывают с улучшением питания в по-
следние десятилетия, обусловленного появлени-
ем свалок пищевых отходов и развитием расте-
ниеводства в Израиле (Yom-Tov, 2003; Yom-Tov Y.,
Yom-Tov S., 2012), c увеличением количества тру-
пов животных, погибших на автомагистралях и
повышением численности дичи в Европе (Yom-
Tov, 2003). У лисиц влияние обеспеченности кор-

Рис. 3. Изменения средней кондилобазальной длины черепа одновозрастных (0+) молодых самцов и самок лисицы в
череде последовательно рождающихся поколений и тренды изменений на территории Одесской и Николаевской об-
ластей.
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Таблица 1. Промеры черепа прибылых самцов лисицы Северо-Западного Причерноморья

n – количество промеренных черепов.

Группы самцов
по годам 

рождения,
показатель

Кондилобазальная 
длина

Скуловая 
ширина

Межглазничная 
ширина

Заглазничная
ширина

n мм n мм n мм n мм

1989 28 149.3 ± 0.6 23 80.3 ± 0.36 35 29.4 ± 0.24 36 22.4 ± 0.22
1993 12 142.9 ± 1.2 12 78.6 ± 0.35 12 28.7 ± 0.45 12 21.6 ± 0.28

t 4.75 3.50 1.36 2.05
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мом в период роста лисят, вероятно, может ока-
зывать некоторое влияние на размеры взрослых
особей. В 1989, 1999 и в 2004 гг. в Одесской обл.
отмечены случаи массового размножения мыше-
видных грызунов (Русев, 2013; наши данные). Од-
нако, если в 1989 г. кондилобазальная длина чере-
па рожденных в этот год лисиц оказалась наи-
большей у обоих полов, то у самцов, рожденных в
1999 и 2004 гг., она была тоже повышенной, но ее
величина у самок, в отличие от самцов, оказалась
относительно небольшой. В Северо-Западном
Причерноморье лисята в период интенсивного
роста не имеют ограничений в корме, т.к. в их ра-
цион, кроме мелких млекопитающих входят мно-
гочисленные ящерицы, насекомые и раститель-

ные корма. Экскременты лисиц иногда полно-
стью состоят из хитина жуков, остатков плодов
шелковицы (Morus nigra L.), вишни магалебки
(Prunus mahaleb L.), а позднее из косточек алычи
(Prunus cerasifera Ehrh.) и терна (Prunus spinosa L.).
У двух, добытых в сентябре молодых лисиц, же-
лудки были наполнены исключительно сверчка-
ми (Gryllus campestris L.). Поэтому различия в раз-
мерах лисиц колебаниями обеспеченности кор-
мами в регионе однозначно объяснить нельзя.

Кормовая база волков в Северо-Западном
Причерноморье в 1950–1960-х гг. была хуже, чем
в последующий период. В те годы сельское хозяй-
ство еще восстанавливалось после войны, недо-

Рис. 4. Изменения средней скуловой ширины черепа одновозрастных (0+) молодых самцов и самок лисицы в череде
последовательно рождающихся поколений и тренды изменений на территории Одесской и Николаевской областей.
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Таблица 2. Промеры черепа прибылых самок лисицы Северо-Западного Причерноморья

n – количество промеренных черепов.

Группы самок
по годам 

рождения,
показатель

Кондилобазальная 
длина

Скуловая 
ширина

Межглазничная 
ширина

Заглазничная
ширина

n мм n мм n мм n мм

1989 17 141.4 ± 1.13 17 75.9 ± 0.48 16 28.0 ± 0.43 17 22.7 ± 0.30
1993 11 137.9 ± 0.89 11 73.7 ± 0.67 11 27.4 ± 0.50 11 22.4 ± 0.40

t 2.55 2.59 0.91 0.67
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статочно было развито животноводство, а дикие
копытные (кабан и косуля) начали заселять реги-
он только в 1960-е гг. С 1990-х гг. промышленное
животноводство пришло в упадок, но появились
частные предприниматели, скупавшие скот у на-
селения для продажи на мясо. Отходы выбрасы-
вали за пределами населенных пунктов, и они
служили доступным кормом для лисиц и волков.
Поэтому в ХХI столетии обеспеченность волков
кормами в рассматриваемом регионе была доста-
точной и не могла ухудшать развитие прибылых
особей. Однако средние значения некоторых про-
меров их черепа оказались меньшими, по сравне-
нию со значениями тех же промеров одновоз-
растных волков рождения 1950–1960-х гг., оби-
тавших не в лучших условиях. Поэтому влияние
трофического фактора нельзя считать решающим
в определении размеров и прибылых волков.

Влияние климатических факторов 
на постнатальное развитие особей

Установлено, что размеры черепа и тела в сере-
дине и во второй половине ХХ столетия увеличи-
вались на фоне глобального потепления климата
у американской куницы (Martes аmericana Turtor)
на Аляске (Yom-Tov et al., 2008) лисицы и барсука
(Meles meles L.) в Дании (Yom-Tov et al., 2003), ли-
сицы на северо-востоке Европы (Корытин, 2018),
выдры (Lutra lutra L.) в Норвегии (Yom-Tov et al.,
2006), японской мыши (Apodemus speciosus Temm.)
и полевки Пратта (Eothenomys smithii = E. kageus)
в Японии (Yom-Tov, Yom-Tov, 2004). Но у рыси

(Lynx lynx L.) на Аляске (Yom-Tov et al., 2006) и
оленьего хомячка (Peromyscus maniculatus Wagner)
в Северной Америке (Guralnick et al., 2020) эти
показатели в этот же период снижались. Поэтому
однозначно оценивать влияние глобального по-
тепления на изменения размеров особей нельзя.
Считают, что это влияние может проявляться
косвенно, улучшая доступность и качество кор-
мов для растущих индивидов. Повышенные ми-
нимальные температуры окружающей среды уве-
личили доступность пищи и экономию энергии
для мышей, а также потребовали изменения ра-
циона у полевок (Yom-Tov, Yom-Tov, 2004). Гло-
бальное потепление климата может увеличивать
продуктивность биоценозов или, снижая глубину
и сроки залегания снегового покрова, делать бо-
лее успешной охоту хищных зверей (Yom-Tov et al.,
2007).

У крапчатого суслика непосредственное влия-
ние погодных факторов на рост молодых в пост-
натальном онтогенезе исключается, о чем свиде-
тельствуют результаты наблюдений за соседними
поселениями на посевах люцерны, расположен-
ными поблизости и испытывающими одинаковое
воздействие погодных условий. Поселения на по-
лях люцерны у с. Таирово располагались на рас-
стоянии 200 м друг от друга на ровной горизон-
тальной поверхности, однако средние показатели
кондилобазальной длины особей в этих поселе-
ниях различались при р ≤ 0.001 (табл. 5). Различия
размеров сусликов в одни и те же годы, испыты-
вающих одинаковое воздействие метеоусловий,
свидетельствуют о других, более значимых фак-

Таблица 3. Промеры черепа прибылых самцов волка Северо-Западного Причерноморья

n – количество промеренных черепов.

Группы самцов
по годам 

рождения,
показатель

Кондилобазальная 
длина

Скуловая 
ширина

Межглазничная 
ширина

Заглазничная
ширина

n мм n мм n мм n мм

1950–1984 16 236.5 ± 0.99 18 135.1 ± 1.59 17 43.3 ± 0.85 18 41.6 ± 0.51
2002–2014 12 222.1 ± 2.0 13 124.9 ± 1.62 13 41.9 ± 0.74 13 41.2 ± 0.44

t 6.43 5.22 1.31 1.0

Таблица 4. Промеры черепа прибылых самок волка Северо-Западного Причерноморья

n – количество промеренных черепов.

Группы самок
по годам 

рождения,
показатель

Кондилобазальная 
длина

Скуловая 
ширина

Межглазничная 
ширина

Заглазничная
ширина

n мм n мм n мм n мм

1955–1969 11 224.6 ± 2.12 10 127.5 ± 1.65 11 41.2 ± 0.77 12 41.2 ± 0.53
2003–2018 9 209.7 ± 2.22 9 117.9 ± 1.74 9 40.4 ± 0.97 9 39.6 ± 0.88

t 4.85 3.99 0.61 1.60



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

О ЗАКОНОМЕРНОСТЯХ И ПРИЧИНЕ 1179

торах влияния на постнатальное развитие особей
крапчатого суслика, чем температурные и другие
погодные факторы. Поэтому потепление климата
не может вызывать однонаправленное изменение
морфологических признаков во всех поселениях
сусликов.

Влияние паразитов и заболеваний 
на онтогенез особей

У крапчатого суслика соседней Молдавии за-
раженность гельминтами весной более чем в 3 раза
выше, по сравнению с летом, когда происходит
интенсивный рост молодых. Наибольшая интен-
сивность инвазирования диких животных гельмин-
тами отмечена на не возделываемых неудобьях
(Андрейко, 1973). Высокая зараженность скреб-
нями Moniliformis moniliformis отмечалась и нами у
сусликов, обитающих в естественных биотопах.
Но сельскохозяйственные угодья имеют обеднен-
ную фауну паразитов, т.к. ежегодная вспашка по-
стоянно нарушает циклы развития гельминтов и
членистоногих. На новых посевах люцерны, ко-
торые заселяют суслики, отсутствуют старые но-
ры, где обычно сохраняются гнездовая фауна па-
разитов и связанные с ней возбудители трансмис-
сивных заболеваний. Они могут формироваться
со временем из тех немногих экземпляров, кото-
рые переносятся мигрирующими особями. 4–5 лет
существования поселения на поле люцерны не-
достаточно для образования значительных очагов
трансмиссивных инфекций, которые могут вы-
зывать массовые заражения особей. Поэтому сус-
лики, обитающие в полевых угодьях, отличаются
от особей, постоянно живущих в естественных
биотопах, низкой зараженностью экто- и эндопа-
разитами и переносимыми ими инфекционными
заболеваниями. Причиной замедления роста мо-
лодых особей третьего и последующих поколе-
ний, рожденных на посевах люцерны, инвазии и
инфекции быть не могут.

Для лисиц региона в 1990–2015 гг. не отмечено
массовых заболеваний зудневой чесоткой, незна-
чительные вспышки которой наблюдались в се-
редине 1980-х гг. (Греков и др., 2005), и в конце
второго десятилетия текущего столетия (наши
данные). У туш волков, поступавших в зоологиче-
ский музей, признаков кожных заболеваний, а

также истощения не отмечали. Зараженность па-
разитами в период исследований не могла приво-
дить к замедлению развития молодых особей ука-
занных видов.

Влияние изменений плотности населения 
и численности в ходе популяционных циклов 

и заселения новых территорий
Плотность населения играет важную роль в

процессах популяционной динамики, регулируя
кормовые и другие ресурсы, вызывая стрессовые
состояния, которые могут влиять на рост и разви-
тие молодых. У крапчатого суслика в первые годы
после заселения поля, засеянного люцерной, плот-
ность населения низкая (2–5 особей/га), а разме-
ры особей первых поколений наиболее велики.
Увеличенные размеры кондилобазальной длины
черепа самцов и самок отмечены у особей первых
(2–3) поколений, рожденных в начале формиро-
вания поселения, при еще низкой плотности
населения. Но при вторичном ее снижении, обу-
словленном уменьшением рождаемости, значения
кондилобазальной длины черепа у последующих
поколений сусликов не увеличиваются (рис. 5).

Плотности населения лисиц и волков в период
постнатального онтогенеза молодых не достига-
ют таких величин, при которых особи вынуждены
тесно контактировать друг с другом или конку-
рировать между собой за ресурсы. Выводковые
норы лисиц даже в период высокой плотности
1990-х гг. располагались на удалении 2–3 км одна
от другой (наши данные), а логова волков были
разделены значительными расстояниями (Гур-
ский, 1978). Отсутствие контактов между моло-
дыми особями в период раннего онтогенеза не со-
здает таких стрессовых ситуаций или конкурент-
ных отношений, которые могли бы угнетающе
влиять на физиологические процессы роста и
развития щенков. Однако колебания численно-
сти у них тоже сопровождаются соответствующи-
ми изменениями кондилобазальной длины чере-
па (рис. 6, 7).

Увеличения размеров наблюдаются у первых
поколений мелких млекопитающих, рождающихся
на фазе подъема численности. На фазе ее пика и
снижения особи последующих поколений мель-
чают, в результате т.н. эффекта Читти (Boonstra,

Таблица 5. Различия кондилобазальной длины черепа у годовалых самцов и самок крапчатого суслика, обитающих
в соседних поселениях, в 2007 г.

Пол Поселения Кондилобазальная длина, мм Количество особей t

Самцы
Таирово 42.4 ± 0.17 28

4.9
Таирово 1 40.5 ± 0.34 9

Самки
Таирово 40.9 ± 0.13 29

4.6
Таирово 1 40.0 ± 0.14 28
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Рис. 5. Изменения кондилобазальной длины черепа самцов и самок крапчатого суслика, тренды изменений и дина-
мика плотности зимовочных нор в ходе формирования поселения.
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Krebs, 1979). На синхронизацию хронографиче-
ских изменений морфологических признаков с
фазами цикла численности у песца (Alopex lago-
pus L.), белки (Sciurus vulgaris L.), рыжей полевки
(Clethrionomys glareolus Schreb.) и канадской рыси
указывают Шиляева (1974), Раменский (1983),
Михеева (1985), Чепраков (2019), Yom-Tov с соав-
торами (2007). Численность волка в СССР увели-
чивалась в 1930-е–1940-е гг., а потом перешла в
глубокую депрессию, продолжавшуюся в Северо-
Западном Причерноморье до начала 1970-х гг.
(Смирнов, 1983; Волох, 2016). Наиболее крупные
особи в указанном регионе рождались на фазе
глубокой депрессии и в начале выхода из нее во
второй половине прошлого столетия. На следую-
щих фазах пика и спада численности в первые де-
сятилетия ХХI столетия рождались более мелкие
особи (см. рис. 7).

С начальной фазой популяционного цикла
многих млекопитающих, который всегда начина-
ется с небольшого количества особей, заселение
животными новых территорий происходит сход-
но. Увеличения размеров особей в новых место-
обитаниях известны у ондатры (Ondatra zibeticus L.),
бобра (Castor fiber L.), соболя (Martes zibbelina L.)
(Раменский и др., 1988; Монахов, 1984) в начале
акклиматизационного “взрыва”. Причиной этого
на фазе нарастания численности может являться
не сформированность биоценотических отноше-
ний с местной паразитофауной, болезнями, вра-

гами, конкурентами за ресурсы и др. (Чесноков,
1989), которые впоследствии ограничивают не
только дальнейшее увеличение численности, но и
оказывают угнетающее влияние на постнаталь-
ный рост молодых особей. Поэтому формирова-
ние биоценотических связей может приводить и к
уменьшению размеров тела взрослых особей. Но
у крапчатого суслика достоверное уменьшение
промеров черепа происходит уже спустя несколь-
ко лет после заселения посева люцерны, где био-
ценотические отношения изначально отсутствуют
в связи с предшествующими ежегодными вспаш-
ками почвы и сменой полевых культур. Эти отно-
шения вряд ли успевают сложиться за первые го-
ды существования поселения и вряд ли оказывать
влияние на постнатальное развитие сусликов.

Влияние гетерозиса на изменения 
размеров особей

Временнóе увеличение размеров особей и пло-
довитости свойственно такому явлению, как ге-
терозис (соматический и репродуктивный). Он
проявляется у потомков первого поколения от
родителей, происходящих из разных т.н. инбред-
ных линий или групп особей, которые образуют-
ся в результате родственных скрещиваний в не-
скольких поколениях (Иванова, Кравченко, 1967).
У сусликов и других видов млекопитающих обра-
зованию инбредных групп особей в разных частях

Рис. 7. Изменения кондилобазальной длины черепа самцов и самок волка и тренды этих изменений на фоне колеба-
ний его численности (по данным ГКС Украины “2ТП-Охота”) в Одесской обл., Украина.
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пространственных группировок способствует осед-
лое обитание. Скрещивание особей из разных ин-
бредных групп происходит при увеличении по-
движности и перегруппировках населения, вы-
званных разрушением местообитаний или после
глубокого снижения численности в результате
природных или антропогенных воздействий. Та-
кие перегруппировки установлены у серых сур-
ков (Marmota baibacina) (Бибиков, 1967), многих
видов мелких грызунов (Шилова, 1993) и одичав-
ших лошадей (Equus ferus caballus L.) (Спасская
и др., 2016). Родительские пары образуются из
особей, ранее проживавших далеко друг от друга
и относящихся к разным инбредным группам.
В результате размножения таких неродственных
родителей появляется аутбредное потомство с
проявлениями соматического и репродуктивного
гетерозиса. Известно, что гетерозис проявляется
только в первом поколении, причем только в бла-
гоприятных условиях обитания, а в последующих
поколениях затухает (Иванова, Кравченко, 1967).

В пользу гипотезы о влиянии на рост молодых
гетерозиса, которое начинается уже на ранних
стадиях развития (Иванова, Кравченко, 1967),
свидетельствуют различия в величине молодых
особей крапчатого суслика уже в период выхода
из выводковой норы. В формирующихся поселе-
ниях на посевах люцерны молодые крапчатые
суслики в месячном возрасте крупнее своих сверст-
ников, обитающих неподалеку в давно сформи-
рованных поселениях на пастбище. Питательность
растений люцерны и степных пастбищных трав
в кормовых единицах почти не различается, по-
этому кормовая база не могла влиять на рост и
развитие сеголеток. Но различия в длине тела со-
храняются и в середине лета после завершения
интенсивного роста (табл. 6). Они обусловливают
различия в промерах черепа годовалых сусликов
следующей весной.

В первой половине июля 1973 г. коэффициен-
ты упитанности сеголеток в этих поселениях тоже
различались. У самцов в поселении “Дальник”
этот показатель составил 9.2 ± 0.6 г/см, n = 39,
в поселении “Новая Долина” – 12.8 ± 0.4 г/см,
n = 18, а у самок соответственно – 8.8 ± 0.01 г/см,

n = 27 и 12.6 ± 0.03 г/см, n = 19. Скорость жирона-
копления у половозрелых особей первых поколе-
ний, рожденных в формирующихся поселениях
на посевах люцерны выше, чем у последующих
поколений (Лобков, 1999), что может свидетель-
ствовать о физиологической специфике этих по-
колений, обусловленной гетерозисом.

В пользу гипотезы о влиянии гетерозиса сви-
детельствует и то, что изменения размеров проис-
ходят одновременно и однонаправленно с изме-
нениями воспроизводства в череде поколений.
Плодовитость самок крапчатого суслика наи-
большая у наиболее крупных особей, рожденных
в фазу увеличения численности, а у особей после-
дующих поколений этот показатель снижается
(рис. 8). Так же в ряду поколений снижается вы-
живаемость молодых особей и увеличивается эм-
бриональная смертность (Лобков, 1999), а пока-
затели плодовитости положительно коррелируют
с показателями кондилобазальной длины черепа
самцов и самок (коэффициенты корреляции со-
ответственно 0.82 и 0.69).

Установлено, что подъем численности лисиц
начинается при увеличении среднего числа эм-
брионов, повышении доли участвующих в раз-
множении самок, увеличении выживаемости во
всех возрастных группах, в том числе и у сеголе-
ток (Корытин, 2019). Увеличение численности
лисиц в Одесской области происходило с середи-
ны 1980-х гг. до конца ХХ столетия. Можно пред-
положить, что и в Одесской обл. наибольшее уве-
личение кондилобазальной длины черепа у сам-
цов и самок, рожденных в 1989 г. на фазе подъема
численности, сопровождалось повышением рож-
даемости и выживаемости прибылых. У суслика
положительная связь плодовитости с кондилоба-
зальной длиной черепа более очевидна, но и у ли-
сиц она, вероятно, тоже существует. Это допол-
нительно свидетельствует в пользу генетической
обусловленности хронографической изменчиво-
сти, при которой соматический гетерозис обычно
сочетается с репродуктивным. Практика селек-
ции домашних животных убедительно доказала
роль гетерозиса в увеличении некоторых полез-
ных признаков аутбредных особей. Поэтому есть

Таблица 6. Различия в длине тела между молодыми крапчатыми сусликами, отловленными в расположенных
неподалеку поселениях “Дальник” и “Новая Долина” в период выхода из выводковых нор и после окончания
расселения в 1973 г.

Пол
“Дальник” “Новая Долина”

t
Сроки отлова Всего, особей Длина тела, мм Сроки отлова Всего, особей Длина тела, мм

Самцы
29–31.05

28 142.5 ± 2.01
2–3.06

38 181.3 ± 2.54 11.9
Самки 24 144.0 ± 2.46 27 175.6 ± 2.9 7.9

Самцы
8–9.07

39 187.1 ± 1.72
11–12.07

18 210.6 ± 1.56 9.92
Самки 27 179.8 ± 1.23 19 200.8 ± 2.47 7.61
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все основания предполагать, согласно принципу
аналогии, что и среди диких млекопитающих из-
менения краниологических промеров могут быть
обусловлены этим явлением.

На рис. 9 сравнили относительные показатели
изменений кондилобазальной длины черепа у го-
довалых самцов и самок крапчатого суслика и ли-
сицы у нескольких последовательно рождающих-
ся поколений. Кривые на графике очень сходные,
что может свидетельствовать о сходных законо-
мерностях и причинах этого явления. И у сусли-
ков, и у лисиц наибольшее увеличение размеров
происходит у самцов и самок только одного поко-
ления, рожденных от мелких родителей исходно-
го поколения. Особи каждого из трех последующих
поколений уменьшаются в размерах, и со време-
нем приближаются к размерам прародителей.

Хронографические изменения размеров чере-
па и тела наблюдаются у особей, принадлежащих
к разным систематическим группам млекопита-
ющих (насекомоядным, грызунам, хищным). Об
общности процессов, происходящих в их популя-
циях, косвенно свидетельствуют сходные величи-
ны изменения кондилобазальной длины черепа
от минимальных до максимальных значений в хо-
де временных изменений. Для сравнения исполь-
зовали относительные показатели различий, вы-
раженные в процентах от максимальных значе-
ний (табл. 7).

О влиянии внутрипопуляционных факторов
на хронографическую изменчивость особей сви-
детельствуют результаты наблюдения за различи-
ями кондилобазальной длины черепа у годовалых

сусликов, одновременно обитающих в разных по-
селениях на посевах люцерны. Расстояния между
поселениями по прямой составляли от 0.2 до
40 км. А в широтном направлении все они распо-
лагались в 20 км полосе с юга на север. Кормовые
и погодные условия были примерно одинаковые.
Различались только стадии развития поселений,
зависящие от сроков посева люцерны. Наиболее
крупные особи обитали в молодых, только начи-
нающих формироваться поселениях Сухой ли-
ман, Мизикевича и Таирово (табл. 8).

Различия между значениями кондилобазаль-
ной длины черепа самцов одного года рождения
достоверны при р ≤ 0.001. Соответственно разли-
чались и размеры черепов самок из рассмотрен-
ных поселений.

ОБСУЖДЕНИЕ

Новое поселение сусликов на посевах люцер-
ны образуется немногими иммигрантами из раз-
ных частей материнского поселения, где смена
нескольких поколений сформировала многочис-
ленные инбредные группы особей. Родительские
пары на вновь заселяемой территории образуют-
ся преимущественно самцами и самками, проис-
ходящими из разных инбредных групп. Поэтому
проявление гетерозиса у их потомков ожидаемо.
Увеличение размеров лисиц, рожденных в 1989 г.,
произошло после глубокой депрессии численно-
сти в середине 1980-х гг. и в начале ее подъема.
То же относится и к волку. Наиболее крупные
размеры особей отмечены в период выхода из глу-

Рис. 8. Изменения средней плодовитости годовалых самок и кондилобазальной длины черепа в череде последователь-
но рождающихся поколений крапчатого суслика в ходе формирования поселения на люцерне.
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бокой депрессии численности, для которой ха-
рактерны перегруппировки населения и рожде-
ние аутбредных потомков. Изменения системы
спариваний отражаются на росте и размерах взрос-
лых особей. Возможно, наблюдаемая связь хро-
нографических изменений морфологических при-
знаков с изменениями воспроизводства и скоро-
сти роста молодых сусликов при отсутствии
влияния на этот процесс иных факторов обуслов-
лена гетерозисом.

Несомненно, существуют и другие причины
временного увеличения размеров особей, пред-
ложенные разными исследователями (см. выше).
Но у рассмотренных видов в Северо-Западном
Причерноморье в ХХ и ХХI столетиях они оче-
видно связаны со сменами преобладающих типов
спаривания, при которых повышение частоты
аутбредных спариваний, приводит к появлению
многочисленных потомков с проявлениями со-
матического гетерозиса. Влияние глобального
потепления, изменений кормовой базы и другие
факторы могут действовать опосредованно, вы-
зывая или, наоборот снижая миграционную ак-
тивность, что влияет на структуру спариваний и
влечет проявления гетерозиса, в той или иной
степени. Масштабные лесные пожары и летние
засухи вынуждают животных к массовым переме-
щениям в поисках корма и пригодных мест оби-
тания. В результате увеличиваются гетерозигот-
ность потомков и вероятность проявления гете-
розиса у некоторых из них. А улучшение условий

обитания, наоборот, ведет к повышению оседлости.
Вероятность аутбредных спариваний уменьшается,
а с ней и вероятность проявлений гетерозиса.

Количество потомков с проявлениями гетеро-
зиса зависит от частоты аутбредных спариваний в
популяции. Особенно многочисленными в соста-
ве населения они становятся после глубоких де-
прессий численности (как у лисицы и волка) или
массовых вынужденных перемещений особей
(как у сусликов), когда большинство родитель-
ских пар производят крупных аутбредных потом-
ков с проявлениями гетерозиса. Соответственно
их доле в годовом приросте увеличиваются и
средние показатели размеров особей одного по-
коления. При небольшом количестве крупных
особей увеличение средних значений признаков
малозаметно, а различия между поколениями мо-
гут быть недостоверными.

Исследования хронографической изменчиво-
сти нередко основываются на коллекционных
материалах, собранных в разные фазы популя-
ционных циклов. Поэтому тренды морфологиче-
ских изменений иногда оказываются разнона-
правленными. Раменский и соавторы (1985),
изучавшие изменения кондилобазальной длины
черепа одновозрастных волков Украины и Мол-
давии, сравнивали выборки волков, добытых на
фазе пика и спада численности в 1930–1950 гг.
(мелкие особи), с выборками волков, добытых, в
основном, в 1960-е гг. на фазе депрессии числен-
ности и выхода из нее (крупные особи). Есте-

Рис. 9. Изменения кондилобазальной длины черепа (в % от максимальных значений) в череде последовательно рож-
дающихся поколений лисицы и крапчатого суслика.
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ственно, что тренд изменений промеров черепа
на этом промежутке времени оказался положи-
тельным, что дало им основание говорить об
увеличении размеров одновозрастных волков в
ХХ столетии. Но следующий цикл численности,
начавшийся в Одесской обл. в 1970-е гг. и закан-
чивающийся в настоящее время, обусловил умень-

шение размеров волков, рожденных на фазе пика
и последующего снижения численности, сравни-
тельно с волками, рожденными в период депрес-
сии и начала нового цикла численности. Поэтому
тренд изменений кондилобазальной длины чере-
па у самцов и самок на данном отрезке времени
оказался отрицательным (см. рис. 7).

Таблица 7. Различия между минимальными и максимальными средними значениями кондилобазальной длины
черепа (в % от максимального значения) у некоторых видов млекопитающих

* Наши расчетные данные по материалам статей указанных авторов.

Пол Различия средних значений, % Источник данных

Суслик крапчатый

Самцы 5.7
Наши данные

Самки 5.9

Ондатра

Самцы 6.3
Раменский и др., 1993*

Самки 5.3

Бобр

Пол не указан 4.6 Язан, 64*

Лисица

Самцы 5.0
Наши данные

Самки 4.8

Самцы 3.7
Yom-Tov et al., 2013

Самки 3.9

Песец

Самцы 4.2
Раменский, 1983*

Самки 2.0

Волк

Самцы 5.8
Наши данные

Самки 6.7

Пол не указан 6.7 Раменский, 1982*

Таблица 8. Различия между средними значениями кондилобазальной длины черепа годовалых самцов крапча-
того суслика одного года рождения в поселениях на посевах люцерны, находящихся на разных стадиях форми-
рования

Годы рождения поколений Поселение Кондилобазальная длина, мм Количество особей

1982

Сухой лиман 42.4 ± 0.29 12

Сычавка 1 40.9 ± 0.12 47

Сычавка 2 40.0 ± 0.14 32

1986

Мизикевича 42.05 ± 0.13 43

Дальник 40.8 ± 0.12 59

Григорьевка 40.6 ± 0.11 87

2007
Таирово 42.4 ± 0.17 28

Таирово 1 40.5 ± 0.34 9
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Хронографические изменения морфологиче-
ских признаков у изученных видов млекопитаю-
щих, обычно представляют временное отклоне-
ние от их средних размеров в сторону увеличения,
которое через несколько поколений сменяется
возвратом к исходным значениям. К общим зако-
номерностям хронографических изменений раз-
меров черепа следует отнести синхронность про-
явления у самцов и самок. Изменения наиболее
выражены в значениях кондилобазальной длины
и скуловой ширины черепа, которые могут вы-
ступать индикаторами этих изменений. Увеличе-
ния размеров черепа происходят “скачкообразно” у
особей преимущественно одного поколения, а их
возврат к исходным значениям происходит по-
степенно у особей нескольких следующих поко-
лений. Увеличение размеров тела начинается уже
на ранних стадиях постнатального онтогенеза и
сказывается на величине взрослых особей. Хро-
нографические изменения не постоянны и об-
ратимы, увеличения значений морфологических
признаков у особей одних поколений сменяются
их уменьшением у особей следующих поколений.
Они синхронизированы с фазами популяцион-
ных циклов.

Причиной хронографических изменений мор-
фологических признаков у млекопитающих мо-
жет выступать соматический гетерозис. В есте-
ственных условиях обитания гетерозис обуслов-
лен сменой преобладающих типов спаривания,
вызванной массовыми перегруппировками осо-
бей в результате глубоких сокращений численно-
сти от природных и антропогенных воздействий.
Гетерозис, как эффект аутбредных спариваний,
относится к проявлениям генетических процессов,
происходящих в популяциях разных видов мле-
копитающих. У многих из них глубокое снижение
численности проявляется сходно, приводя к раз-
рушению сложившейся пространственно-это-
логической структуры, обусловливающей фор-
мирование инбредных групп особей, и вынуждая
сохранившихся одиночных самцов и самок пере-
мещаться далеко за пределы мест постоянного
обитания в поисках партнеров для размножения.
Если впоследствии численность восстанавлива-
ется, то это происходит в результате размноже-
ния, как правило, неродственных родителей. Их
потомки первого поколения развиваются в спе-
цифических условиях избыточного обеспечения
ресурсами и отсутствия внутривидовых взаимо-
отношений, что необходимо для проявления ге-
терозиса. Поэтому и у других, не рассмотренных
выше видов млекопитающих, сходные хроногра-
фические изменения морфологических призна-
ков могут быть обусловлены этим явлением.
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ON THE PATTERNS AND CAUSES OF CHRONOGRAPHIC VARIABILITY 
OF MORPHOLOGICAL CHARACTERISTICS IN SOME MAMMALS: 

THE ORDERS RODENTIA AND CARNIVORA
V. A. Lobkov*

Mechnikov Odessa National University, Odessa, 65058 Ukraine
*e-mail: zoomuz2017@gmail.com

Chronographic variations in some craniological features in the Spotted ground squirrel, the Red fox and the
Wolf in the middle of the 20th to early 21st centuries have been established. They represent their temporary
deviations from the average size towards an increase which, after several generations, is replaced by a return
to the original values. The influence of trophic and climatic factors, parasites, diseases and population den-
sities during the development of young individuals is considered. Chronographic changes in the condylobasal
length and zygomatic width of the skull are established as temporary and reversible, increases in their values
being replaced by their decreases. Increases in the size of the skull of the Spotted ground squirrel and the Red
fox occur “suddenly” in individuals of one generation, and their return to the initial values occurs gradually
in individuals of several subsequent generations. Chronographic variations in the size of the skull of the Spot-
ted ground squirrel and the Red fox correlate with changes in reproduction rates and some other varying fac-
tors. They correspond to certain phases of population abundance. Increased sizes of the Red fox and Wolf
skulls are observed in the phases of quitting a depression to the beginning of a population growth. The prob-
able causes of chronographic changes lie in somatic heterosis, caused in natural habitats by the alternation of
the prevailing mating types (inbreeding or outbreeding), these being due to massive rearrangements of indi-
viduals as a result of deep population reductions from natural or anthropogenic impacts.

Keywords: skull, variation, Spermophilus suslicus Guld., Vulpes vulpes L., Canis lupus L., somatic heterosis
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Некогда широко распространенный в аридных сообществах, кулан в настоящее время находится
под угрозой исчезновения. В статье рассматривается географическое распространение кулана в го-
лоцене на основе фаунистических данных из 70 местонахождений. На имеющемся материале сде-
лана попытка проследить изменения северной границы ареала вида. Показано, что с неолита–энео-
лита кулан широко представлен на всей территории региона и его распространение оставалось
практически неизменным до конца эпохи бронзы. Северная граница ареала достигала северного
предела степной зоны. Начиная с 1 тыс. до н. э. находки кулана в степных районах исчезают, что
указывает на снижение численности вида и, вероятно, на сокращение ареала кулана в южном на-
правлении. Изменение северной границы обитания совпало с климатическими изменениями в пу-
стынно-степной зоне и трансформацией хозяйственного уклада населения региона. Становление
кочевого скотоводства повлекло за собой увеличение конкуренции между куланом и домашним
скотом за кормовые ресурсы и доступ к источникам воды. Резкий рост антропогенного воздействия
во второй половине 19–начале 20 вв. привел к дальнейшему сокращению поголовья кулана и его
окончательному исчезновению в дикой природе Казахстана.

Ключевые слова: кулан, ареал, аридные сообщества, голоцен, Казахстан
DOI: 10.31857/S0044513423090106, EDN: RZJRXB

Кулан (Equus hemionus Pallas 1775) – один из
последних, наряду с киангом (Equus kiang Moor-
croft 1841), видов лошадей (Equus), сохранив-
шихся в аридных ландшафтах Евразии в диком
состоянии. В недавнем прошлом географическое
распространение кулана охватывало обширные
открытые пространства Передней, Средней, Юж-
ной и Центральной Азии, а также юго-востока
Европы, но впоследствии численность вида резко
сократилась, и ареал распался на изолированные
фрагменты. К середине 20 в. кулан уже считался
исчезнувшим на всей территории Средней Азии и
Казахстана. Лишь небольшая дикоживущая по-
пуляция уцелела на юго-востоке Туркменистана,
где в 1941 г. с целью ее сохранения создан Бадхыз-
ский заповедник. Автохтонные популяции сохра-
нились также в Монголии и северном Китае,

Иране и Индии; в Казахстане, Узбекистане и ряде
других государств куланы впоследствии были ре-
интродуцированы (Kaczensky, Rustamov, 2015).
В Казахстане реинтродуцирован туркменский
подвид кулана (E. h. kulan Groves et Mazák 1967).
В 1953 г. на о-в Барсакельмес в Аральском море
были завезены первые особи из Бадхыза, а с 1980-
х гг. начались работы по акклиматизации живот-
ных в других частях Казахстана (Pereladova et al.,
2002). К настоящему моменту кулан внесен в
Красные Книги государств, в фауне которых он
представлен, а также в Красный список Между-
народного Союза Охраны Природы как вид, чис-
ленность и ареал которого сильно ограничены.

Выявление и соблюдение достаточных усло-
вий для сохранения кулана и оценка перспектив

УДК 599.723.2-152.2(574)"627
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увеличения численности его населения входят в
круг приоритетных задач природоохранной дея-
тельности в Казахстане. Несмотря на необходи-
мость новых и пересмотра известных знаний о
вымирающем виде, в изучении истории кулана
еще существуют значительные пробелы, в част-
ности, слабо изучены особенности географиче-
ского распространения вида в недалеком геоло-
гическом прошлом – плейстоцене и голоцене.
На данный момент подробно описана северная
граница ареала, реконструированная только для
последних столетий (Афанасьев, 1960; Гептнер
и др., 1961; Банников, 1981). Попытки системати-
зации ископаемого материала и изучения есте-
ственного ареала кулана предпринимались ранее
(Кожамкулова, 1978, 1981). География имевшихся
на тот момент остеологических находок показала,
что ареал вида в плейстоцене и голоцене был зна-
чительно шире, нежели в современности, а его
контуры испытывали постоянную динамику. Не-
достаточность фактического материала не позво-
лила детально исследовать эти изменения в разные
эпохи. Археологические раскопки, проведенные
за последние годы в Казахстане, позволили со-
брать значительный фаунистический материал,
происходящий из хорошо стратифицированных
и датированных местонахождений. В связи с по-
лучением новых данных мы выполнили обзор и
анализ всей известной на данный момент инфор-
мации о находках кулана в голоцене этой аридной
области Азии, что позволит создать теоретиче-
скую основу для проведения мероприятий по со-
хранению кулана. Этот вид имеет ограниченные
численность и ареал, а также нуждается в допол-
нительной защите, которая должна строиться на
знании экологии вида и, в частности, историче-
ской экологии.

Территория Казахстана занимает северо-запад-
ную часть восстановленного для последних сто-
летий ареала кулана и является, на наш взгляд,
ключевой в вопросах распределения популяций и
динамики границ географического распростра-
нения вида в прошлом. Край ареала характеризу-
ется менее благоприятными для вида условиями
существования, поэтому оценив изменения в рас-
пространении копытного, происходившие в этой
части ареала, мы сможем приблизиться к выясне-
нию основных причин его исчезновения в дикой
природе.

Целью настоящего исследования является
изучение региональных особенностей географи-
ческого распространения кулана в Казахстане за
несколько последних тысячелетий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал. Регион исследования включает арид-

ные зоны Казахстана. Преобладающая часть
остеологического материала по изучаемому виду

копытных происходит из культурных слоев ар-
хеологических памятников разного типа – посе-
лений, городищ, стоянок и святилищ. Находки
кулана в них – это погребенные в культурном
слое кухонные остатки, т.е. скопления фрагмен-
тированных костей добытых и утилизированных
человеком животных. Такой материал не только
дает представление о присутствии промысловых
животных в регионе, но и позволяет косвенно
оценить колебания их численности через интен-
сивность добычи древним населением. В работе
использованы оригинальные и опубликованные
данные (табл. 1) по 70 археологическим памятни-
кам с находками кулана.

В работе учтены изображения кулана на петро-
глифах урочища Тамгалы, относящиеся к эпохе
средней бронзы (Рогожинский, 2011). Наскаль-
ные росписи этого объекта содержат сцены охоты
человека на диких животных, в том числе на ло-
шадей. Изображения последних предстают в двух
вариантах. В первом изображении можно рас-
познать лошадь, вероятно, дикую, с очерченной
гривой, оволосенным не менее чем наполовину,
хвостом и короткими или вовсе не прорисован-
ными ушами. Второй тип изображения, в кото-
ром четко распознается кулан, демонстрирует
животное с длинными ушами и хвостом, покры-
тым длинными волосами только в нижней трети.
В данном случае детали рисунка отражают мор-
фологические признаки, по которым определяет-
ся вид.

Все исследованные местонахождения являют-
ся археологическими памятниками, поэтому в
работе используется археологическая схема пери-
одизации современной геологической эпохи –
голоцена: мезолит (10300–8000 л. н.), неолит
(8000–5000 л. н.) и энеолит (5000–4000 л. н.), эпо-
ха бронзы и переходный период (4000–2800 л. н.),
ранний железный век и эпоха Великого переселе-
ния народов (2800–1600 л. н.), средневековье
(1600–300 л. н.), новое время (300–100 л. н.). Не-
сколько костей с Западного, Центрального, Юж-
ного и Юго-восточного Казахстана представляют
собой случайные находки, собранные с поверх-
ности грунта, и их точный возраст неизвестен
(р. Каргалы, р. Карабутак, р. Урал, Уш-Кудук,
п-ов Кентубек, Тасты). Такие находки учитыва-
лись в анализе лишь для оценки общих границ
обитания вида. Полученные с помощью субфос-
сильного материала результаты были дополнены
известными в литературе сведениями о встречах
куланов в регионе исследования в течение 18–20 вв.

Методы. Ввиду того, что в течение голоцена в
Казахстане, кроме кулана, обитала еще дикая ло-
шадь (Equus ferus Boddaert 1785), исследование
оригинального материала предварено дифферен-
циацией этих видов. Таксономическая принад-
лежность костных остатков лошадей устанавли-
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Таблица 1. Точки находок костных остатков кулана на территории Казахстана

№ Местонахождение с.ш.° в.д.° Хроноинтервал Источник

Неолит и энеолит

1 Токтаул 48.5 66.4 6–5 тыс. до н. э. Артюхова, Мамиров, 2016
2 Кара-Мурза 6 52.3 65.5 6–5 тыс. до н. э. Гайдученко и др., 2007
3 Екидин 24 49.3 66.9 5 тыс. до н. э. Гайдученко и др., 2007
4 Караунгур 42.2 69.4 5 тыс. до н. э. Макарова, 1973
5 Железинка 53.3 75.2 5 тыс. до н. э. Ахинжанов и др., 1992
6 Шидерты 3 51.4 74.4 3 тыс. до н .э. Мерц, 2002
7 Каинды 3 50.1 66.5 3 тыс. до н. э. Калиева, Логвин, 1997
8 Кожай 1 49.2 67.5 3 тыс. до н. э. Калиева, Логвин, 1997
9 Кумкешу 1 50.7 64.5 3 тыс. до н. э. Калиева, Логвин, 1997

10 Деркул I 51.1 51.2 3 тыс. до н. э. Косинцев, Варов, 1996
11 Караганда XV 49.5 73.5 3 тыс. до н. э. Ахинжанов и др., 1992
12 Малые Барсуки, пески 47.0 61.1 3 тыс. до н. э. Ахинжанов и др., 1992
13 Белкарагай I 52.1 63.4 3 тыс. до н. э. Косинцев, 2015
14 Бестамак 52.1 64.4 3 тыс. до н. э. Оригинальные данные*
15 Токтаул 48.5 66.4 3–2 тыс. до н. э. Артюхова, Мамиров, 2016

Бронзовый век

16 Мыржык 48.2 71.0 20–8 вв. до н. э. Ахинжанов и др., 1992
17 Улутауское 48.4 66.5 20–8 вв. до н. э. Макарова, 1976
18 Тургень 43.2 77.3 20–8 вв. до н. э. Haruda, 2018
19 Серектас 47.5 82.3 20–8 вв. до н. э. Haruda, 2018
20 Темиркаш 50.1 72.7 20–8 вв. до н. э. Haruda, 2018
21 Тасбас 45.8 79.1 20–8 вв. до н. э. Haruda, 2018
22 Конезавод I 53.2 63.5 20–8 вв. до н. э. Гайдученко, 2015
23 Чаглинка 54.1 69.3 20–8 вв. до н. э. Ахинжанов и др., 1992
24 Каркаралинское 49.4 75.4 20–8 вв. до н. э. Макарова, 1977
25 Тарангул 50.5 57.5 20–8 вв. до н. э. Байтлеу, Шагирбаев, 2021
26 Айтман 45.3 55.2 18–15 вв. до н. э. Косинцев и др., 2020
27 Семиозерное II 52.2 64.8 18–16 вв. до н. э. Гайдученко, 2005
28 Токсанбай 45.5 56.3 18–13 вв. до н. э. Макарова, Нурумов, 1999
29 Бауржан-Аяк 51.4 49.5 15–14 вв. до н. э. Оригинальные данные*
30 Новоникольское I 54.3 68.4 15–11 вв. до н. э. Макарова, 1980
31 Акимбек 49.2 75.3 15–11 вв. до н. э. Оригинальные данные**
32 Атасу 47.5 72.0 15–11 вв. до н. э. Макарова, 1977
33 Тамгалы 44.3 76.6 14–12 вв. до н. э. Рогожинский, 2011
34 Шуулдак V 48.3 58.5 13–10 вв. до н. э. Оригинальные данные***

35 Сарлыбай III 48.3 59.9 13–10 вв. до н. э. Оригинальные данные***

36 Кент 49.1 75.5 13–9 вв. до н. э. Оутрам, Каспаров, 2007

37 Талдысай 48.1 67.1 13–9 вв. до н. э. Гайдученко, 2013

38 Бакыбулак 48.3 74.3 10–8 в. до н. э. Бейсенов, Ломан, 2009

39 Бугулинское 49.1 73.2 10–8 в. до н. э. Макарова, 1977

40 Донгал 49.1 75.5 10–8 в. до н. э. Гайдученко, Ломан, 2015

41 Суык-Булак 49.5 75.3 10–8 в. до н. э. Макарова, 1977
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валась сравнительно-морфологическими методами.
В основе видовой диагностики лошадей лежат не
столько качественные признаки, сколько коли-
чественные соотношения, отражающие опреде-
ленные пропорции в строении элементов скелета,
прежде всего костей конечностей (Громова, 1949,
1963; Eisenmann, Beckouche, 1986). Надежность ви-
довой идентификации костных фрагментов опре-
деляется принадлежностью кости к элементам
скелета, по признакам которых принципиально
возможна дифференциация видов, степенью ее
сохранности и фрагментации. Так, для анализа

отбираются целые кости конечностей или их
фрагменты с неповрежденными суставными кон-
цами. Кулан и дикая лошадь принадлежат к раз-
ным подродам рода Equus, что позволяет доста-
точно надежно диагностировать эти виды. До-
машняя форма лошади, находки которой также
встречаются в археозоологическом материале, по
диагностическим признакам не отличается от ди-
кой формы. Видовая идентификация находок ку-
лана из 25 памятников, рассматриваемых в насто-
ящей работе, выполнена авторами; в отношении
еще 7 памятников проведена ревизия результатов

Примечания. Автор определений: * Пластеева Н.А., ** Гайдученко Л.Л., *** Косинцев П.А., **** Шагирбаев М.С.

Ранний железный век

42 Талды-Булак 2 43.2 77.1 8 в. до н. э.–4 в. н. э. Haruda, 2018
43 Тузусай 1 43.2 77.1 8 в. до н. э.–4 в. н. э. Haruda, 2018
44 Цыганка 8 43.2 77.1 8 в. до н. э.–4 в. н. э. Haruda, 2018
45 Акпан 46.2 56.3 5–4 вв. до н. э. Косинцев, Бачура, 2014
46 Бабиш мола 44.3 63.1 5–2 вв. до н. э. Утубаев, Шагирбаев, 2022
47 Кызылуйик 46.2 56.3 4–2 вв. до н. э. Косинцев, 2017
48 Байте 3 44.3 54.2 4–1 вв. до н. э. Антипина, Ольховский, 2000
49 Кулан 42.6 72.4 1–5 вв. н. э. Карачаровский, 1949

Средневековье и новое время

50 Каракабак 44.3 51.2 3–6 вв. н. э. Оригинальные данные****
51 Жезды 45.4 56.4 9–11 вв. н. э. Косинцев и др., 2020
52 Джанкент 45.4 61.6 10 в. н. э. Гайдученко, 2014
53 Талапты 43.3 71.2 10–11 вв. н. э. Аbымбек, Шаgырбаев, 2022
54 Кастек 43.0 75.6 10–13 вв. н. э. Оригинальные данные*, ****
55 Шенгельды 43.6 77.3 10–13 вв. н. э. Савельева, Шагирбаев, 2020
56 Рахат 43.2 77.2 10–12 вв. н. э. Оригинальные данные****
57 Актобе 43.1 74.0 11–12 вв. н. э. Аbымбек, Шаgырбаев, 2021
58 Койлык 45.4 80.2 12–13 вв. н. э. Оригинальные данные****
59 Хан-Ордасы 48.4 66.4 12–15 вв. н. э. Оригинальные данные*
60 Аспара 42.5 73.3 13–14 вв. н. э. Оригинальные данные****
61 Шаруашылык 43.4 71.1 13–14 вв. н. э. Оригинальные данные****
62 Кышкала 44.4 65.1 14 в. н. э. Оригинальные данные****
63 Культобе 43.2 68.2 18 в. н. э. Шагирбаев и др., 2021
64 Шымкент 42.2 69.4 18-19 вв. н. э. Шагирбаев и др., 2021

Сборы с поверхности

65 Тасты 44.5 69.1 Голоцен Кожамкулова, 1969
66 п-ов Кентубек 46.4 78.5 Голоцен Кожамкулова, 1978
67 р. Карабутак 50.4 57.6 Голоцен Кожамкулова, Назымбетова, 2017
68 Уш-Кудук 50.3 50.2 Голоцен Кожамкулова, 1969
69 р. Каргалы 50.5 72.5 Голоцен Кожамкулова, 1969
70 р. Урал 51.3 52.2 Голоцен Верещагин, Громов, 1952

№ Местонахождение с.ш.° в.д.° Хроноинтервал Источник

Таблица 1. Окончание
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определений предшественников и получены но-
вые данные, дополнившие уже известные (номе-
ра памятников в табл. 1 – 7, 8, 9, 14, 28, 37, 52).

Визуализация данных выполнена в программе
QGIS 3.16.14.

Физико-географическая характеристика регио-
на исследования. Природа Казахстана, за исклю-
чением высокогорных районов, характеризуется
континентальным и засушливым климатом. Ко-
личество атмосферных осадков, типы почв и пре-
обладающих растительных сообществ меняются в
градиенте с севера на юг. В рельефе преобладают
равнинно-низкогорные области, крупные гор-
ные массивы – Тянь-Шань, Джунгарский Ала-
тау, Тарбагатай и Алтай – расположены на юге и
юго-востоке. Через равнинную часть страны про-
ходят лесостепная, степная, полупустынная и пу-
стынная зоны. Границы между зонами степей и
полупустынь, полупустынь и пустынь достаточно
расплывчаты и проявляются в уменьшении числа
мезофильных видов (Афанасьев, 1960). Полупу-
стынная зона является переходной и иногда рас-
сматривается как пустынная, или аридная, степь.

Лесостепная зона занимает небольшой уча-
сток на севере Республики и входит в пределы За-
падно-Сибирской низменности. Степи составля-
ют значительную часть Казахстана, простираясь
от нижнего течения р. Урала на западе до Алтая на
востоке и охватывая Подуральское плато, Тургай-
ское плато и Казахский мелкосопочник (Вилесов
и др., 2009). Количество атмосферных осадков
в степной зоне в среднем за год составляет 250–
350 мм (Chibilyov, 2000). Зима с устойчивым снеж-
ным покровом длится с ноября по март; макси-
мум осадков, как и в лесостепной зоне, приходится
на июнь–июль (Вилесов и др., 2009). Основная
растительность представлена ксерофильными
злаками, преимущественно видами Stipa spp., Fes-
tuca spp., Helictotrichon spp., полынью Artemisia spp.
(Вилесов и др., 2009; Rachkovskaya, Bragina, 2012).
Более половины всей площади равнин приходит-
ся на пустынные ландшафты. Ежегодное количе-
ство атмосферных осадков не превышает 270 мм в
полупустынной зоне (Lioubimtseva, Cole, 2006) и
200 мм в пустынной зоне. Зима продолжается, в
среднем, 3–4 месяца, атмосферные осадки рас-
пределены более или менее равномерно в течение
года (Вилесов и др., 2009). Для этих ландшафтов
характерна полукустарничковая растительность,
наиболее развиты полынно-саксаульные сообще-
ства видов Artemisia spp. и Haloxylon spp., а также
различные виды солянок Salsola spp. (Вилесов
и др., 2009).

Вероятно, границы между природными зона-
ми не были постоянны в голоцене, однако отсут-
ствие необходимых палеогеографических рекон-
струкций исключает возможность учета их сме-
щений. Предполагая, что этими изменениями

можно пренебречь, мы принимаем в работе при-
родные зоны в нынешних пределах. Информация
о границах современных природных зон взята с
сайта The nature conservancy (http://maps.tnc.org).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Кулан известен в исследуемом регионе с плей-

стоцена (Кожамкулова, 1978, 1981). Однако мало-
численность его местонахождений как плейсто-
ценового, так и раннеголоценового возраста не
дает возможности провести реконструкцию ареа-
ла вида и его обилия в фауне Казахстана в течение
вышеуказанных периодов. Для эпохи неолита и
энеолита (8000–4000 л. н.) известны 15 археоло-
гических памятников с костными остатками ку-
лана (рис. 1) из северных, центральных, южных и
западных районов Казахстана. Можно предполо-
жить, что кулан в неолите–энеолите был доста-
точно широко распространен в регионе, а север-
ная граница его ареала достигала, как минимум,
52°–53° с.ш.

Общее число точек с находками кулана для по-
следующей эпохи бронзы (4000–2800 л. н.) – 26, и
расположены они в разных районах Казахстана.
Согласно анализу полученных данных, в эпоху
бронзы ареал кулана в Казахстане не демонстри-
ровал масштабных изменений, и его северная
граница совпадала, вероятно, с северным преде-
лом степей, приблизительно на 54° с.ш. Наибо-
лее поздние находки датируются отрезком 3000–
2800 л. н. (табл. 1) и получены из культурных слоев
поселений, расположенных в Казахском мелко-
сопочнике.

Все 8 местонахождений раннего железного ве-
ка (2800–1600 л. н.), в материалах которых опре-
делены кости кулана, находятся в пустынной зо-
не. Из степной зоны находки вида нам неизвест-
ны; к северу, в лесостепи кулан также не обитал
(Косинцев, 1988). Следует отметить, что боль-
шинство археологических памятников раннего
железного века в степной зоне Казахстана пред-
ставляет собой погребальные объекты – могиль-
ники, кости кулана в которых никогда не встреча-
лись, а число поселенческих комплексов невели-
ко. Остеологический материал из этих поселений
представлен, в основном, костями домашних жи-
вотных (Бейсенов и др., 2017, 2018). Маленький
объем выборки не позволяет установить точное
расположение северной границы ареала кулана в
этот период. В южных районах – от плато Устюрт
и Приаралья на западе и до восточной оконечно-
сти оз. Балхаш и хребта Тарбагатай на востоке –
кулан обитал и, по-видимому, был здесь обычен.
Например, в коллекциях из археологических сто-
янок, расположенных на плато Устюрт, домини-
руют кости диких животных, в основном кулана
и сайгака (Косинцев и др., 2020). Это позволяет
предположить наличие специализированной охоты
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на диких копытных, в т.ч. на кулана, у древнего
населения Устюрта.

Костные остатки кулана отмечаются в 15 ар-
хеологических памятниках, относящихся к пери-
оду от средневековья до нового времени (1600–
100 л. н.). Все памятники находятся в пустынной
и полупустынной зонах. В средневековье ареал
кулана достигал на севере, как минимум, 48° с.ш.,
т.е. центральных районов Казахстана. Очевидно,
что в пустынных сообществах вид обитал непре-
рывно в течение голоцена вплоть до своего исчез-
новения в дикой природе.

ОБСУЖДЕНИЕ
В течение неолита и энеолита кулан был ши-

роко распространен в регионе, являясь одним из
фоновых видов копытных. Его костные остатки
фиксируются в археологических памятниках, рас-
положенных в разных частях Казахстана. В степ-
ную зону вид проникал до 52°–53° с.ш., а точки
находок, расположенные севернее, на террито-
рии России, единичны (Гасилин и др., 2021). От-
сюда следует, что северная граница ареала в Ка-
захстане являлась естественной границей распро-
странения кулана к востоку от р. Урала. В это
время кулан был обилен к югу от исследуемого
региона – в Средней Азии. Так, в археологиче-
ских памятниках Туркменистана второй полови-

ны 6 тыс. до н. э. массовость костных остатков
кулана указывает на то, что он был одним из наи-
более добываемых видов диких копытных (Кас-
паров, 2006), хотя в отложениях более раннего
времени его находок еще нет. В голоценовых ме-
стонахождениях Узбекистана находки кулана
достаточно многочисленны, по меньшей мере, с
6 тыс. до н. э. (Холматов, 2014). Вероятно, на всей
этой территории сложились благоприятные усло-
вия для расселения вида, которые позволили ему
занять обширные аридные пространства и про-
двинуться на север до лесостепи. В эпоху бронзы
расположение северной границы ареала в Казах-
стане было достаточно стабильным и, как и в
предыдущие периоды, она достигала примерно
54° с.ш., т.е. севера степной зоны. Можно заклю-
чить, что в лесостепи кулан не обитал, населяя
лишь пустынную, полупустынную и степную зоны.

Начиная с раннего железного века находки ку-
лана в степной зоне не отмечаются. Небольшой
фактический материал этого периода не позволя-
ет с уверенностью судить о действительных гра-
ницах обитания копытного в этот период, однако
на основании косвенных свидетельств можно
предположить значительные изменения на север-
ном пределе ареала. Исчезновению кулана в сте-
пи предшествовало сокращение его добычи: еще
в конце эпохи бронзы, 3300–2800 л. н., немного-
численные кости кулана встречаются лишь в по-

Рис. 1. Голоценовые находки (1–70) кулана на территории Казахстана: I – неолит и энеолит, II – бронзовый век, III –
ранний железный век, IV – средневековье и новое время, V – голоцен; А – лесостепная зона, Б – степная зона, В –
полупустынная зона, Г – пустынная зона, Д – зона предгорий. Номера находок соответствуют номерам в табл. 1.
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ловине археологических памятников Казахского
мелкосопочника с находками диких копытных,
таких как сайгак, благородный олень, косуля, ар-
хар (Косинцев и др., 2020а). На наш взгляд, этот
факт отражает уменьшение численности куланов
в центральных районах Казахстана.

Тенденция сокращения числа находок кулана
наблюдалась и в сопредельных с Казахстаном ре-
гионах. Массовость костных остатков кулана в
памятниках Нижнего Поволжья (Vybornov et al.,
2018) позволяет считать его обычным видом пу-
стынно-степной зоны в течение неолита и энео-
лита (8000–4000 л. н.), но уже в последующую
эпоху бронзы распространение вида в Поволжье
сокращается, и этот тренд продолжается до исто-
рического нового времени. В памятниках раннего
железного века костные остатки кулана редки и
отмечаются лишь в ряде местонахождений пу-
стынной зоны Прикаспия (Shishlina et al., 2008;
Очир-Горяева, Кекеев, 2013), а для последующей
эпохи средневековья нам известны лишь две точ-
ки его находок – из низовьев р. Волги (Цалкин,
1967) и р. Дона (Верещагин, 1971). Заходить сюда
куланы могли из пустынных районов северного и
восточного Прикаспия. В Восточной Европе
позднее 3000 л. н. кулан стал редок (Бибикова,
1963; Динесман, 1982), а в Зауралье и далее на во-
сток до Алтая кулан вовсе не встречался.

В Средней Азии динамика ареала имела разно-
направленный характер. В археологических па-
мятниках Туркменистана, начиная с раннего же-
лезного века, кулан уже не встречается, несмотря
на репрезентативный объем изученного материа-
ла (Ермолова, 1970; Lhuillier, Mashkour, 2017).
В Узбекистане, напротив, кости кулана фиксиру-
ются в поселениях вплоть до средневековья (Цал-
кин, 1966; Батыров, 1983; Lhuillier, Mashkour, 2017).

На основании остеологических данных и кос-
венных свидетельств мы заключаем, что, начиная
с 1 тыс. до н. э., произошло либо сокращение аре-
ала кулана (северная граница ареала отступила к
югу), либо заметное снижение численности вида
на северном пределе его обитания. Этот процесс
совпал с климатическими изменениями в Евра-
зии и переходом населения евразийских степей к
передвижному скотоводству как основной форме
хозяйствования.

Палеоклиматические реконструкции указыва-
ют, что вслед за выраженной аридизацией, имев-
шей место в финале эпохи средней бронзы, с на-
чалом позднего бронзового века в пустынно-
степной зоне происходят похолодание (Panyush-
kina, 2012) и увеличение влажности климата, а
также связанный с этим рост количества осадков
в зимний период (Борисов и др., 2018). Нараста-
ние общей влажности климата в степной зоне Ка-
захстана фиксируется и в раннем железном веке.
К 7 в. до н. э. состояние увлажненности было

близко современному, а всю вторую половину
1 тыс. до н. э. увлажненность была выше совре-
менной (Таиров, 2003). Увеличение количества
осадков, особенно в зимний период, и частые от-
тепели, в результате которых образуется ледяная
корка на поверхности земли, приводят к тому, что
в пустынно-степной зоне копытным становится
труднее добывать себе корм (Банников, 1981).
На наш взгляд, климатические изменения могли
повлечь за собой кратковременное снижение
численности куланов в степи, однако они не яв-
ляются главной причиной изменения северной
границы ареала. Осцилляции среднегодовой тем-
пературы и количества осадков имели место в те-
чение неолита и энеолита (Таиров, 2003), однако
не приводили к формированию долговременного
тренда на сокращение ареала.

Другим фактором, способным оказать влия-
ние на распространение кулана, могла стать хо-
зяйственная деятельность человека в аридных
зонах. Основным видом хозяйства местного на-
селения Западного и Центрального Казахстана в
раннем железном веке становится круглогодич-
ное кочевание (Байпаков, Таймагамбетов, 2006).
Имеющиеся фаунистические данные указывают
на то, что среди домашних животных в Централь-
ном Казахстане преобладали овцы, которые со-
держались на подножном корме круглый год
(Бейсенов и др., 2017, 2018).

Ограниченность и неравномерное распределе-
ние пищевых ресурсов в аридных сообществах
приводят к сезонной миграции диких животных.
В поисках корма куланы преодолевают значи-
тельные расстояния (Joly et al., 2019). При этом
многокилометровые миграции в степную зону
были присущи только северным популяциям ви-
да. Позднюю осень и зиму куланы проводили в
пустынной зоне с ее невысоким снежным покро-
вом, а весной откочевывали на север, к летним
пастбищам (Афанасьев, 1960; Гептнер и др., 1961;
Банников, 1981). С переходом к передвижному
скотоводству рост поголовья скота и круглого-
дичное использование пастбищ могли увеличить
конкуренцию за кормовые ресурсы и доступ к ис-
точникам воды, от которых зависит размещение
куланов, и, таким образом, могли препятствовать
возвращению последних в степную зону в весен-
не-летний период. Скотоводы размещали свои
стада у открытых водоемов, важность которых
возрастала в летнее время, тем самым вынуждая
диких зверей занимать менее пригодные участки.
В результате сокращались регулярность и даль-
ность кочевок кулана в степную зону, которые
впоследствии не выходили за пределы полосы по-
лупустынь и пустынь. Конкуренция за места во-
допоев между куланом и домашним скотом отме-
чалась и в последнее столетие. Так, Банников
(1953) во время наблюдений за копытными в
Монголии пришел к выводу, что человек, лишая



1196

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

ПЛАСТЕЕВА и др.

кулана доступа к водоемам, оказывает косвенное
влияние на состояние его популяции. Сокраще-
ние ареала кулана в Монголии произошло за счет
восточных районов, в которых все доступные во-
доемы были заняты человеком. На западе этой
страны, где число водоемов больше, и они остава-
лись доступны, численность куланов не сокраща-
лась. Известно также (Соломатин, 1973), что ов-
цы составляют наиболее существенную конку-
ренцию куланам и последние никогда не
подходят к водопою, занятому скотом.

Таким образом, оптимум ареала кулана в Ка-
захстане приходился на полупустынную и пу-
стынную зоны, где он непрерывно обитал в тече-
ние большей части голоцена и, как неоднократно
отмечалось, имел здесь более высокую числен-
ность (Банников, 1953; Гептнер и др., 1961). Зона
злаковых степей представляла собой периферию
ареала, в которой куланы появлялись во время се-
зонных миграций, тогда как в пределах полупу-
стынной и пустынной зон животные жили более
или менее оседло. Зимой копытные держались
преимущественно в полосе пустынь, а к лету от-
кочевывали на север, в степи. При этом дальность
летних заходов увеличивалась в засушливые го-
ды. Такие заходы обычно не выходили за пределы
51°–52° с.ш. (Гептнер и др., 1961). Численность
животных в периферийной части ареала была не-
устойчивой: в энеолите и эпоху бронзы кулан был
типичным, или фоновым, видом, но с началом
раннего железного века, по-видимому, стал здесь
спорадичен. Отдельные животные могли захо-
дить в степную зону в более поздние эпохи, но
их численность здесь, вероятно, оставалась до-
статочно низкой. Такая ситуация сохранялась
вплоть до недавнего времени. В качестве примера
можно отметить, что, описывая встречи куланов в
северных районах Казахстана, исследователи 18–
19 вв. не отмечали их многочисленности. Это, в
свою очередь, позволяет предположить заходы
отдельных животных или небольших семейных
групп. Наличие больших табунов куланов фикси-
ровалось лишь для Центрального Казахстана
(Рычков, 1762).

В целом, восстановленная для последних ве-
ков граница ареала выглядела следующим обра-
зом. Во второй половине 18 в. куланы отмечались
в основном на левобережье р. Урала, хотя есть
сведения о встречах животных на его правом бе-
регу, за р. Баксай (Кириков, 1966). Об эпизодиче-
ских встречах куланов в Северном Прикаспии
(по берегам р. Урала и р. Эмбы) также пишет
Рычков (1762). Заходы куланов здесь продолжа-
лись вплоть до второй половины 19 в. Согласно
данным Кирикова (1966), в 1870-е гг. появление
куланов в последний раз фиксировали на левом
берегу р. Урала напротив форпоста Редутского
(ныне – Махамбетский р-н Атырауской обл. Ка-
захстана). В более поздние годы животные здесь

уже не появлялись. В 1870–1890-е гг. куланы
встречались не далее отрогов Мугоджар (Кири-
ков, 1966). Далее на восток граница восстанов-
ленного ареала кулана проходила по северу Ка-
захстана, вероятно, до 51°–52° с.ш. (Гептнер и др.,
1961). До середины 19 в. распространение куланов
достигало северной границы Казахского мелко-
сопочника: животные отмечались у р. Нуры (Герн,
1891), заходили на возвышенность Кокшетау и
горы Ерейментау (Рычков, 1762) и даже появля-
лись в районе современного г. Павлодара (Туров,
2007). Здесь граница, вероятно, поворачивала на
юг до р. Аягоз и северного берега оз. Балхаш, где
огромные стада куланов отмечались местным на-
селением до середины 19 в. (Никольский, 1885).
Куланы в Семиречье, или Жетысу, совершали се-
зонные миграции, кочуя либо вдоль оз. Балхаш,
либо проникая летом на север до гор Чингиз-Тау
(Никольский, 1885). Кроме того, есть сведения,
что в первой половине 19 в. куланы могли встре-
чаться и севернее, в районе оз. Зайсан. Так, “ди-
ких ослов-джигетаев” встретил И. Кириллов,
двигавшийся “по северному и восточному бере-
гам оз. Зайсан и по Иртышу вверх от этого озера”
(Кириков, 1966). Далее на юг граница достигала
отрогов Заилийского Алатау. Очевидно, куланов,
обитавших в Илийской долине, имел в виду и Ал-
фераки (1891), который указывает в своей работе,
что “куланы … водятся значительно западнее
Хоргоса и, говорят, в большом числе”.

Во второй половине 19 в. кулан уже не появ-
лялся на северных пределах своего прежнего рас-
пространения даже во время сезонных миграций.
По сообщениям, к середине столетия кулан оби-
тал в казахстанских степях приблизительно до
46° с.ш., по берегам Каспийского и Аральского
морей (Эверсман, 1850), а к концу столетия кула-
ны отмечались лишь на территории Центрально-
го и Южного Казахстана, где совершали сезон-
ные кочевки из пустыни Бетпак-Дала к р. Сарысу
(Герн, 1891). В литературе имеются указания на
заходы животных в Предалтайскую, Барабин-
скую и Кулундинскую степи во время сезонных
миграций из северного Казахстана в 18–19 вв.
(Гептнер и др., 1961), однако эта информация
приводится без ссылок на первоисточник. По-
добные забеги не подтверждаются известными
зоогеографическими сведениями исторического
нового времени. Так, Паллас (1786) в своих замет-
ках о путешествии по юго-востоку Западной Си-
бири в 1771 г. кулана не упоминает. Не сообщает о
куланах и Гмелин (2003), который совершал по-
ездку по Алтаю в 1734 г.

К началу 20 в. куланы исчезли на большей ча-
сти Казахстана и встречались лишь на плато
Устюрт, п-ове Мангышлак и в Прибалхашье.
Дольше всего они продержались в южном При-
балхашье, но и здесь к концу 1930-х гг. их больше
не встречали (Афанасьев, 1960). Определяющей
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причиной исчезновения кулана в диком состоя-
нии послужила опосредованная деятельность
человека, в частности, трансформация природ-
ной среды и вытеснение животных с привычных
участков. Небольшие, географически изолиро-
ванные популяции более уязвимы к антропоген-
ному воздействию, эпизоотиям, массовому бра-
коньерству, что в итоге привело к их вымиранию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Северная граница естественного ареала кулана

в Казахстане не была стабильной в течение голо-
цена. В неолите–энеолите кулан был представлен
на всей территории страны, и его распростране-
ние оставалось практически неизменным до кон-
ца эпохи бронзы. Граница его обитания достигала
северной окраины степной зоны. Существенные
изменения ареала начались в 1 тыс. до н. э. – ку-
ланы исчезли или стали редки в степной зоне.
Эти изменения, на наш взгляд, стали опосредо-
ванным следствием развития в регионе кочевого
скотоводства. Оптимум ареала кулана находился
в пустынной и полупустынной зонах, где вид не-
прерывно обитал в течение голоцена.

Со второй половины 19 в. куланы перестали
встречаться на большей части своего историче-
ского ареала в Казахстане, а уже в первой трети
20 в. в диком состоянии вид окончательно исчез.
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The Asiatic wild ass is one of the last wild, free-roaming equid species left in Northern Eurasia. Once wide-
spread across Asia and Eastern Europe, the wild ass is presently listed as a near-threatened species on the
IUCN Red List. The conservation of this species is one of important issues of wildlife ecology, while investi-
gating its prehistoric range may provide some perspective into its current distribution and abundance. How-
ever, the data available on its past distribution are limited to the last few centuries. We review the available
information using both published and unpublished sources to document the sub-fossil sites in Kazakhstan
where bones of the species have been reported. Our analysis reveals 70 such sites of Holocene age ranging
from Neolithic to modern years. The past range in the Neolithic-Eneolithic and Bronze Age extended from
the steppe zone in the north to the desert zone in the south of Kazakhstan. In the Iron Age, remains of Equus
hemionus became absent from the fossil record in the northern and central parts of Kazakhstan, thus suggest-
ing a decreased range or abundance of the equid. This coincided with climate changes that occurred during
the Bronze–Iron Age transition and the development of nomadic pastoralism. Since the Iron Age human so-
cieties in western and central Kazakhstan were predominantly nomadic herders, and livestock impacts on re-
sources could have limited the wild ass distribution. An increased anthropogenic disturbance in 19–20 cen-
turies could eventually have led to population decline in Asiatic wild ass and its extinction in the wild.
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