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Серия сообщений посвящена исследованию фауны микротурбеллярий (Plathelminthes, Rhabdito-
phora) Богучанского водохранилища (нижний участок р. Ангара, Восточная Сибирь). В Сообщении 2
приведены сведения о трех видах из семейств Provorticidae Beklemischev 1927, Macrostomidae Benden
1870, Microstomidae Luther 1907. Видовое разнообразие червей этих семейств в р. Ангара и в озере
Байкал практически не изучено. До начала нашего исследования из Ангары были известны единич-
ные находки только трех видов с весьма неинформативными рисунками таксономически важных
признаков, сделанные более 90 лет назад. При исследовании нижнего участка р. Ангара нами были
обнаружены представители еще трех видов: Macrostomum johni Young 1972, Microstomum rogozini
Timoshkin et Krivorotkin 2023, Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n. Стилеты особей вида
M. johni из р. Ангара и озера Байкал практически одинаковы по строению и размерам со стилетами
особей типовой серии из Великобритании. Вид M. rogozini является одним из наиболее распростра-
ненных видов микростомид, обитающих в прибрежной зоне озера Байкал, стилеты обнаруженных
в Ангаре особей идентичны байкальским. Обнаруженный вид байкалеллий по строению стилета
сходен с Baicalellia baicali Nasonov 1930 и Baicalellia nigrofasciata Nasonov 1930, однако описания дан-
ных видов не позволяют объективно сравнивать их с обнаруженным нами видом. Поэтому оба упо-
мянутых названия следует рассматривать как nomen nudum, а обнаруженных червей – отнести к но-
вому для науки виду, B. nasonovi. Несмотря на значительное географическое разобщение, стилеты
байкальских и богучанских особей M. johni, M. rogozini и B. nasonovi идентичны по строению и раз-
мерам. Аналогично случаю с калипторинхиями (которым посвящено первое сообщение), находки
байкальских провортицид и микростомид на столь отдаленном участке реки расширяют представ-
ления об ареале найденных видов и демонстрируют возможность их расселения в водоемах, гидро-
графически связанных с Байкалом. Даны иллюстрированные описания богучанских и байкальских
особей M. johni, M. rogozini и B. nasonovi sp. n.; проведено сравнение с байкальскими особями, обоб-
щены сведения по распространению. Кроме того, приведен полный список микротурбеллярий
р. Ангара. Список включает 35 видов разной степени изученности, принадлежащих к девяти се-
мействам.

Ключевые слова: Macrostomum johni, Microstomum rogozini, Baicalellia nasonovi, Ангара, Байкал, список
видов
DOI: 10.31857/S0044513423110090, EDN: XCHETG

В фауне р. Ангара и оз. Байкал имеется ряд
групп микротурбеллярий (кроме неплохо иссле-
дованных калипторинхий; см. Timoshkin, 2004),
разнообразие которых известно исключительно
по публикациям первой половины прошлого сто-
летия. К числу слабоизученных относятся и груп-
пы, найденные нами в нижнем течении Ангары:

Provorticidae Beklemischev 1927, Macrostomidae
Benden 1870 и Microstomidae Luther 1907. Пред-
ставители семейства Provorticidae впервые были
обнаружены в Ангаре около века назад О.А. Си-
биряковой, которая описала вид Dalyellia opaca
Sibiriakova 1929, собранный в окрестностях г. Ир-
кутска (Сибирякова, 1929). К сожалению, само

УДК 595.123
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описание и схематичность рисунка не дают воз-
можности сделать утверждение о принадлежно-
сти этих червей к роду Dalyellia. В дальнейшем
Н.В. Насонов описал семь новых для науки ви-
дов, включенных в выделенный им род Baicalellia
Nasonov 1930 (Nasonov, 1930). Из семи видов шесть
эндемичны для Байкала, а один найден в нена-
званном озере близ пос. Посьет (Россия), которое
посредством р. Гладкая связано с Японском мо-
рем. В той же публикации он включил ранее опи-
санный из Финского залива вид Provortex brevitu-
bus Luther 1918 в род Baicalellia (Luther, 1918). Поз-
же, обнаруженный в р. Ангара вид также был
перенесен в этот род и получил название Baicalel-
lia opaca (Sibiriakova 1929) (Ruebush, Hayes, 1939).
В дальнейшем новые виды байкалеллий были об-
наружены в мелководной зоне морей и океанов
различных регионов планеты: в Тихом океане
близ штата Орегон (Karling, 1986), в заливе Аляс-
ка (Ax, Armonies, 1990), в т.ч. близ провинции
Британская Колумбия (Stephenson et al., 2018); в
Баренцевом (Иоффе, Селиванова, 1988), Балтий-
ском (Fenchel, Jansson, 1966; Luther, 1962, 1963),
Северном (Armonies, 1986; Tulp, 1974) и Белом
морях (Мамкаев и др., 2001), а также в других ме-
стах. Все перечисленные находки байкалеллий в
морских и пресноводных экосистемах дают инте-
ресную картину географического ареала рода.
Байкалеллии, наряду с представителями хоботко-
вых червей и просериат, формируют группу бай-
кальских микротурбеллярий, предположительно,
морского генезиса (Тимошкин, 1994, 2010). На
данный момент род Baicalellia включает 23 вида
(Tyler et al., 2023); такое разнообразие частично
достигнуто благодаря упразднению родов Corono-
pharynx Luther 1962 и Canetellia Ax 1956 и переносу
их представителей в род Baicalellia (Stephenson
et al., 2018). Соответственно, диагноз рода был из-
менен и, согласно Stephenson et al. (2018), к байка-
леллиям относятся Provorticidae с глазами и бо-
чонкообразной глоткой (край которой иногда
снабжен отростками), расположенной в передней
части тела, удлиненными желточниками, соеди-
ненными с каудально расположенными яичника-
ми, парными семенниками, иногда соединенны-
ми передней поперечной комиссурой, трубчатым
стилетом; имеются копулятивная и семенная
бурсы; половое отверстие расположено в задней
трети тела. Род и его диагноз явно нуждаются в
новой ревизии, но эти задачи выходят за рамки
настоящего сообщения. Несмотря на разнообразие
видов рода, из оз. Байкал и р. Ангара по-прежне-
му известно лишь семь видов. При обследовании
Богучанского водохранилища и оз. Байкал нами
был обнаружен вид байкалеллий, который по
строению кутикулярного стилета отличается от
известных видов рода. На данный момент време-
ни не существует точных сведений о возможных
гидрографических связях Байкала с морями или

океанами, за исключением рек Ангаро-Енисей-
ского бассейна. Следовательно, зоогеография и
происхождение рода Baicalellia являются интерес-
нейшими загадками общей биологии, на которые
пока нет ответа.

Представители семейств Macrostomidae и Mi-
crostomidae в Байкале и р. Ангара изучены весьма
слабо. Имеются лишь краткие сведения, сопро-
вождаемые очень схематичными рисунками, о
находке в Ангаре двух видов: Macrostomum tuba
Graff 1882 и Microstomum sp. (Сибирякова, 1929).
При этом точность определения M. tuba ставится
под сомнение самой О.А. Сибиряковой, по при-
чине некоторых отличий, однако по строению ку-
тикулярного простатического стилета она была
“склонна отнести” червей к виду M. tuba. О.А. Си-
бирякова приводит схематичный рисунок стилета
найденной особи M. tuba, однако форма стилета
на рисунке скорее напоминает таковую у Mac-
rostomum johni Young 1972, нежели форму стилета
M. tuba. В той же статье приведены сведения об
обитании в р. Ангара вида Microstomum sp., ко-
торый по сообщению О.А. Сибиряковой “имеет
некоторое сходство” с Microstomum giganteum
Hallez 1878. При этом указано, что найденные
особи имеют отличия во внутреннем строении,
но малое количество материала не позволило ав-
тору описать вид как новый. Сведения о строении
кутикулярного стилета отсутствуют. В связи с
этим мы предполагаем, что обнаруженные нами
микростромиды принадлежат к другому виду.

Цель данной статьи – привести новые сведе-
ния о редких и слабоизученных представителях
микротурбеллярий из семейств Provorticidae,
Macrostomidae и Microstomidae из Богучанского
водохранилища и оз. Байкал, а также описать Ba-
icalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n.

Материалы и методы со схемой мест отборов
проб в Богучанском водохранилище, с основны-
ми методами приготовления и исследования то-
тальных препаратов приведены в первом сообще-
нии (Кривороткин и др., 2023). Схема измере-
ний стилетов Macrostomum johni Young 1972,
Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin (в пе-
чати) и Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorot-
kin sp. n. представлена на рис. 1.

Надотряд Macrostomorpha Doe 1986
Семейство Macrostomidae Benden E. 1870

Род Macrostomum Schmidt 1848
Macrostomum johni Young 1972 

(рис. 1–4)
М а т е р и а л. Включает несколько десятков

особей. Приведенное ниже описание основано на
шести фиксированных экземплярах и одном ис-
следованном прижизненно.
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Р. Ангара, Богучанское водохранилище (три
особи). Особи № 1–3: ТПФБ № BR_12–080716:
№ 1: x = 33, y = 85; № 2: x = 32, y = 87; № 3: x = 32,
y = 89, от 8 июля 2016 г., 6 км ниже Усть-Илим-
ской ГЭС: 20 м от правого берега, 58°00′45.4 N,
102°42′58.4 E, гл. 9 м, песок с илом.

Озеро Байкал (четыре особи). Особь № 4:
ТПФБ № M_1–100613: x = 31, y = 92, от 10 июня
2013 г., залив Лиственничный, мелководье напро-
тив мыса Березовый, 51°50′49.7 N, 104°54′29.2 E,
гл. 3.6 м, камень 4. Особи № 5–6: ТПФБ № M_2–
100613: № 5: x = 30, y = 96; № 6: x = 31, y = 96, со-
браны там же, где и особь № 4, камень 5.

Особь № 7 исследована прижизненно (рис. 2),
собрана 8 августа 2005 г., близ пос. Большие
Коты, напротив стационара ЛИН СО РАН,
51°53′59.1 N, 105°03′48.8 E, гл. 4 м, камни.

Микрофотографии. Коллекция микрофото-
графий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙ-
КАЛ И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Macrostomor-
pha”: папка “Macrostomidae”: папка “BR_Mac-
rostomum_johni”: папки “BR_MJ № 1” – “BR_MJ
№ 3”; 15 фотографий; папка “Macrostomidae”:
папка “Macrostomum_johni”: папки “MJ № 1” –
“MJ № 4”; 17 фотографий.

О п и с а н и е. Длина тела 745–1085 мкм (в
среднем 890 мкм, n = 5), ширина 395–705 мкм (в
среднем 575 мкм, n = 5). Глаза имеются (рис. 2A).
Глотка в передней четверти тела. Рабдиты палоч-

ковидные, длиной до 20 мкм, собраны в группы.
Стилет в виде трубки, диаметр которой плавно
уменьшается к дистальному концу; сама трубка
имеет плавный изгиб в центральной части (рис. 3A–
3O), стилет заканчивается мощным подковооб-
разным утолщением (в объеме утолщение в виде
шлема, частично покрывающего выводное отвер-
стие), в основании которого расположено оваль-
ное выводное отверстие (рис. 4A–4F). Дистальный
кончик стилета с утолщением также плавно изо-
гнут, вследствие чего выводное отверстие в неко-
торых ракурсах выглядит округлым (рис. 4D).
Судя по серийным прижизненным микрофото-
графиям, стилет этого вида имеет слабую спира-
левидную изогнутость в дистальной трети (рис. 2B,
2C). Длина трубки стилета (рис. 1A, b) достигает
110–140 мкм (в среднем 120, n = 6). Используемый
в первоописании вида параметр – длина по пря-
мой линии от латеральной части воронки (вблизи
изгиба) до дистальной части стилета (рис. 1A, c) –
составляет 85–120 мкм (в среднем 100 мкм, n = 5).
Воронка стилета круглая, ее диаметр, в зависимо-
сти от степени сформированности стилета, ва-
рьирует в пределах 25–50 мкм (в среднем 40 мкм,
n = 6) (рис. 1A, a). Дистальную часть стилета из-
меряли по схеме, изображенной на рис. 4A. Вы-
водное отверстие (рис. 4A, a) овальное, с наиболь-
шим диаметром 5–8 мкм (в среднем 6 мкм, n = 6).
Максимальная продольная ширина утолщения от
дистального края выводного отверстия до ди-

Рис. 1. Схемы измерений стилетов особей: A – Macrostomum johni Young 1972, B – Microstomum rogozini Timoshkin et Kriv-
orotkin 2023, C – Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n. Масштаб 50 мкм.
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стального края стилета (рис. 4A, b) варьирует в
пределах 5–9 мкм (в среднем 7 мкм, n = 6). Трубка
стилета достигает наименьшей ширины в 6–
8 мкм (в среднем 7 мкм, n = 6) на участке около
середины выводного отверстия (рис. 4A, c), затем
ширина стилета увеличивается до 7–10 мкм
(в среднем 9 мкм, n = 6) (рис. 4A, d). Этот пара-
метр является максимальной поперечной шири-
ной дистального утолщения стилета.

С р а в н е н и е. По строению кутикулярного
стилета особи данного вида наиболее сходны с
M. johni, но у особей из Великобритании изгиб
стилета (по отношению к продольной его оси) бо-
лее резкий и составляет около 90°, в то время как
стилет обнаруженных нами особей плавно ис-
кривлен. Однако основные размеры трубки сти-
лета и выводного отверстия практически одина-
ковы. У “наиболее половозрелых” особей M. johni
из Великобритании длина по прямой линии от
края воронки (вблизи изгиба) до дистального
конца стилета варьирует в пределах 80–100 мкм,

как и у обнаруженных нами M. johni. Согласно
микрофотографии стилета из первоописания, об-
щая длина трубки M. johni достигает 120 мкм.
Стилет такой же длины и у особей, обнаруженных
нами в Ангаре и Байкале.

Стилеты особей из Ангары и оз. Байкал прак-
тически одинаковы по строению и размерам, все
различия вызваны разницей в степени поло-
возрелости найденных особей.

П р и м е ч а н и я. Согласно нашим наблюде-
ниям, особи данного вида являются широко рас-
пространенными в озере Байкал. На мелководье
напротив мыса Березовый (близ залива Листвен-
ничный) вид встречался в пробах круглогодично.

В кишечнике обнаружен науплий гарпактико-
иды шестой стадии развития, многочисленные
коловратки (до пяти особей) рода Mytilina Bory de
St. Vincent 1826 и диатомовые водоросли.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Оз. Ллин Квеллин
(Llyn Cwellyn), Северный Уэльс, Великобрита-
ния (Young, 1972); оз. Байкал, залив Лиственнич-
ный, мелководье напротив мыса Березовый (гл.
3.6 м); р. Ангара, Богучанское водохранилище,
близ Усть-Илимской ГЭС (гл. 9 м). Обитатель ка-
менистых и песчаных грунтов.

Имеются сведения об обитании этого вида в
пресных водах Бразилии (Gamo, Leal-Zanchet,
2004). При внешнем сходстве стилеты евроазиат-
ских особей практически в 2–2.5 раза длиннее
стилетов южноамериканских особей M. johni (45–
50 мкм).

Отряд Dolichomicrostomida Janssen, Vizoso, Schulte, 
Littlewood, Waeschenbach & Scharer 2015

Семейство Microstomidae Luther 1907
Род Microstomum Schmidt 1848

Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin 2023 
(рис. 1, 5)

М а т е р и а л. Четыре особи с полностью
сформированными стилетами.

Р. Ангара, Богучанское водохранилище (одна
особь). Особь № 1: ТПФБ № BR_161–210716: x =
= 32, y = 92, от 21 июля 2016 г., 5 км ниже плотины
Богучанской ГЭС, 58°43′51.2 N, 099°04′37.1 E,
гл. 1 м, песок и гравий с легкой примесью ила.

Озеро Байкал (3 особи). Все собраны близ
пос. Большие Коты. Особь № 2: ТПФБ № M_1–
120808, x = 19, y = 92, от 12 августа 2008 г., напро-
тив скалы Два Брата, 51°89′58.6 N, 105°05′56.7 E,
гл. 3.4 м, UWITEC 1, песок. Особи № 3–4: ТПФБ
№ M_2–120 808: № 3: x = 11, y = 91; № 4: x = 14,
y = 93, та же проба, что и особь № 2.

Микрофотографии. Коллекция микрофотогра-
фий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙКАЛ
И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Macrostomorpha”:
папка “Microstomidae”: папка “BR_Microstomum_

Рис. 2. Macrostomum johni Young 1972, микрофотогра-
фии живой особи, слегка придавленной покровным
стеклом: A – внешний вид; B, C – стилет. Масштаб,
мкм: A – 500; B, C – 100.
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rogozini”: папка “BR_M № 1”; 4 фотографии; папка
“Microstomidae”: папка “Microstomum_rogozini”:
папки “M № 2” – “M № 4”; 19 фотографий.

К р а т к о е  о п и с а н и е. Длина тела 475–
750 мкм (в среднем 620 мкм, n = 4), ширина 340–
580 мкм (в среднем 465 мкм, n = 4). Тело состоит
из одного, максимум – из двух зооидов. На ТПФБ
глаза отсутствуют. Полностью сформирован-
ный стилет половозрелых особей в виде штопо-
рообразно закрученной трубки, имеющей
3.5 витка (рис. 5A–5G, 5J–5M). Общая длина

трубки стилета (рис. 1B, b) варьирует в пределах
135–153 мкм (в среднем 144 мкм, n = 4). Прокси-
мальное отверстие стилета округлое, без утолще-
ний по периметру, диаметром 11–16 мкм (в сред-
нем 13 мкм, n = 4) (рис. 1B, a). Выводное отвер-
стие в виде желоба, расположено на дистальном
полувитке (рис. 5H, 5I), в длину достигает около
15 мкм.

С р а в н е н и е. Стилеты особи из Ангары и
особей из озера Байкал имеют одинаковое строе-
ние и размеры.

Рис. 3. Macrostomum johni Young 1972, стилеты особей из Богучанского водохранилища (A, B, F, G, K, L) и озера Байкал
(C–E, H–J, M–O): A, B –особь № 1; C–E – особь № 4; F, G – особь № 2; H–J – особь № 5; K, L – особь № 3; M–O –
особь № 6. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 4. Macrostomum johni Young 1972, схема измерения
и строение дистального отдела стилетов особей из
Богучанского водохранилища (C, E) и озера Байкал
(B, D, F): A – схема измерений дистального утолще-
ния (a–d см. в тексте), B – особь № 4, C – особь № 2,
D – особь № 5, E – особь № 3, F – особь № 6. Мас-
штаб 10 мкм.
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П р и м е ч а н и я. Ранее нами приведено по-
дробное описание вида из озера Байкал (Криво-
роткин, Тимошкин, 2023).

Р а с п р о с т р а н е н и е. Оз. Байкал, близ пос.
Большие Коты, мелководье напротив скалы Два
брата (гл. 2.5–3.4 м); р. Ангара, 5 км ниже плоти-
ны Богучанской ГЭС (гл. 1 м). Обитатель песча-
ных грунтов.

Отряд Rhabdocoela Ehrenberg 1831

Подотряд Dalytyphloplanida Willems, Wallberg, 
Jondelius, Littlewood, Backeljau, 

Schockaert & Artois 2006

Семейство Provorticidae Beklemischev 1927

Подсемейство Kirgisellinae Luther 1962

Род Baicalellia Nasonov 1930

Baicalellia nasonovi Timoshkin et 
Krivorotkin, sp. n. 

(рис. 1, 6–10)

М а т е р и а л. Обнаружено несколько десят-
ков особей из прибрежной зоны оз. Байкал и
р. Ангара, в типовую серию включено 10 особей
из оз. Байкал.

Р. Ангара, Богучанское водохранилище (четы-
ре особи).Особи № 1–4: ТПФБ № BR_9–070716:
№ 1: x = 24, y = 90; № 2: x = 24, y = 92; № 3: x = 24,
y = 91; № 4: x = 23, y = 92, от 7 июля 2016 г., 6 км
ниже Усть-Илимской ГЭС: центр, 58°01′06.9 N,
102°42′34.5 E, гл. 7 м, серый песок.

Озеро Байкал (10 особей). Голотип № 143:
ТПФБ № R_1–300482: x = 29, y = 84.5, от 30 апре-
ля 1982 г., мелководье напротив истока Ангары,
гл. 0.3 м, камни. Паратипы № 1, 7: ТПФБ № R_1–
030582: № 1: x = 35, y = 88; № 7: x = 33, y = 98, от
3 мая 1982 г., то же место, что и голотип. Парати-
пы № 2–6, тот же препарат, что и голотип: № 2:
x = 28, y = 85; № 3: x = 25.5, y = 89.5; № 4: x = 30.5,
y = 87.5; № 5: x = 29, y = 84; № 6: x = 28, y = 81. Па-
ратипы № 8–9: ТПФБ № 4–260821: № 8: x = 44,
y = 94; № 9: x = 42, y = 92, от 26 августа 2021 г., озе-
ро Байкал, пос. Большие Коты, мелководье на-
против студенческой столовой биостанции ИГУ,
51°90′32.0 N, 105°06′87.5 E, гл. 0.5 м, камень с об-
растаниями нитчатых водорослей.

Микрофотографии. Коллекция микрофотогра-
фий “МИКРОТУРБЕЛЛЯРИИ ОЗЕРА БАЙКАЛ
И ЕГО БАССЕЙНА”: папка “Dalytyphloplanida”:
папка “Provorticidae”: папка “BR_Baicalellia_na-
sonovi”: папки “BR_BN № 1”–“BR_BN № 4”;
18 фотографий; папка “Dalytyphloplanida”: папка
“Provorticidae”: папки “Holotype № 143”, “H№143_
Paratype № 1” – “H№143_Paratype № 9”; 38 фото-
графий.
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Т и п о в о е  м е с т о н а х о ж д е н и е –
оз. Байкал, западное побережье Южной котлови-
ны, устье р. Ангара.

О п и с а н и е. Длина тела 620–1435 мкм (в
среднем 975 мкм, n = 8), ширина 375–1035 мкм
(в среднем 690 мкм, n = 8). Черви сильно пигмен-
тированы как минимум со спинной стороны,
пигмент темно-красного, оранжево-красного цве-
та. Согласно архивным записям и рисункам Ти-
мошкина О.А., пигментация спины равномер-
ная, без поперечных белых полос, как у других
видов. Имеются два глаза. Глотка фиксирован-

ных особей округлая, у особи № 3 (не из типовой
серии) диаметром 315 × 340 мкм, ее диаметр мо-
жет достигать 1/3–1/2 от длины тела. Стилет в
виде искривленной конусовидной трубки. Про-
дольная ось стилета расположена под углом око-
ло 45° по отношению к плоскости основания сти-
лета. На вершине “воронка стилета” косо срезана
и заканчивается каплевидным выводным отвер-
стием; дистальный конец воронки заострен. Вы-
водное отверстие с наибольшим диаметром 20–
30 мкм (в среднем 25 мкм, n = 4). Длина дисталь-
ного отростка (измерялась по прямой линии от

Рис. 5. Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin 2023, стилеты особей из Богучанского водохранилища (A–C) и озе-
ра Байкал (D–M): A–C – особь № 1; D–F – особь № 2; G–I – особь № 3; H, I – строение дистальной части стилета,
стрелкой показано щелевидное выводное отверстие; K–M – особь № 4. Масштаб, мкм: A–G, J–M – 50; H, I – 10.
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центра выводного отверстия до кончика от-
ростка) составляет около 15–21 мкм (в среднем
18 мкм, n = 4). При виде сбоку (рис. 9E–9H) ши-
рина выводного отверстия достигает 8–12 мкм
(в среднем 10.5 мкм, n = 9), а измерение длины
отростка невозможно. У всех исследованных осо-
бей острие стилета направлено вправо относи-
тельно продольной оси стилета. Это создает опре-
деленные сложности при микроскопировании
стилета, если он на препарате расположен сбоку:
его заостренный кончик может быть невидим, а
дистальный конец заканчивается глубокой выем-
кой (рис. 6–7, 9E–9H). Дистальная часть стилета
имеет слабовыраженную штопоровидную изо-
гнутость. Основание стилета представляет собой
хорошо выраженный овально-яйцевидный обо-
док с заострением в форме треугольника. Макси-
мальная ширина ободка стилета в районе заостре-
ния 16–28 мкм (в среднем 20 мкм, n = 5) (рис. 1C, b).
Больший диаметр проксимального отверстия сти-

лета 60–68 мкм (в среднем 65 мкм, n = 8) (рис. 1C, a),
меньший – 52 мкм. Длина стилета от центра ос-
нования до центра выводного отверстия (рис. 1C, c)
составляет 64–81 мкм (в среднем 70 мкм, n = 10).
Стенки трубки стилета тонкие и гладкие, несколько
толще в области основания, которое имеет ясно
выраженную складчатость (рис. 6A–6I, 7A–7I).

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Сти-
леты нового вида отдаленно напоминают стилеты
Baicalellia baicali Nasonov 1930 и Baicalellia nigro-
fasciata Nasonov 1930 из оз. Байкал. Оба вида обла-
дают стилетами в виде короткой трубки (по ри-
сункам – несколько скошенной под углом) дли-
ной около 60 мкм. Схема промеров длины
стилета автором не приведена, а на рисунках от-
сутствует масштаб. Возможно, указанная длина –
это расстояние по прямой линии от наиболее
проксимального до наиболее дистального участка
стилета, а не длина самой трубки.

Рис. 6. Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n., стилеты особей из Богучанского водохранилища: A–C – особь
№ 1, D–F – особь № 2, G–I – особь № 3. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 7. Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n., стилеты особей из Богучанского водохранилища (A–C) и
оз. Байкал (D–I): A–C – особь № 4, D–F – паратип № 8, G–I – паратип № 9. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 8. Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n., микрофотографии дистального отдела стилетов особей из Бо-
гучанского водохранилища (A–C) и оз. Байкал (D): A – особь № 1, B – особь № 2, C – особь № 3, D – паратип № 8.
Масштаб 10 мкм.
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Насонов Н.В. описывает стилет B. baicali сле-
дующим образом: “Der Penis hat die Form einer
kurzen Röhre, die zur Basis erweitert und im Gipfel
schwach gebogen ist. Der Rand der Öffnung ist schräg
abgeschnitten. Die Länge des Penis bei grösseren Ex-
emplaren beträgt 0.06 mm” (Половой орган имеет
форму короткой трубки, расширяющейся у осно-
вания и слегка изогнутой наверху. Край отвер-
стия срезан под углом. Длина полового члена у
более крупных экземпляров составляет 0.06 мм).
Стилет B. nigrofasciata описан как: “Der Penis hat
die Form einer kurzen, geraden Röhre, ist zur Basis
schwach erweitert und bildet keine Biegung” (Поло-
вой орган в виде короткой прямой трубки, слегка
расширенной у основания и не образующей из-
гиба).

Очевидно, что данные описания стилетов
кратки, а приведенные в статье рисунки стилетов
(равно, как и схемы строения полового аппарата)
крайне схематичны (рис. 10A, 10B). Отметим, что

Рис. 9. Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin sp. n., стилеты (A, B, E–F) и их фрагменты (B, C) особей типовой се-
рии из оз. Байкал: A – голотип, B – паратип № 1, C – паратип № 2, D – паратип № 3, E – паратип № 4, F – паратип
№ 5, G – паратип № 6, H – паратип № 7. Масштаб 50 мкм.
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Рис. 10. Baicalellia baicali Nasonov 1930 (A) и Baicalellia
nigrofasciata Nasonov 1930 (B), фрагменты оригиналь-
ных схематических рисунков половой системы с
изображениями стилетов (по: Nasonov, 1930). Мас-
штаб в оригинале отсутствует.
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Таблица 1. Таксономический состав микротурбеллярий р. Ангара с местами обнаружения

№ Таксон Место обнаружения (источник)

Семейство Stenostomidae Vejdovsky 1880

1 Stenostomum leucops (Duges 1828) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

Семейство Macrostomidae Beneden 1870

2 Macrostomum tuba? Graff 1882 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

3 Macrostomum johni Young 1972 Богучанское водохранилище, 
ниже Усть-Илимской ГЭС

Семейство Microstomidae Luther 1907

4 Microstomum sp. Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

5 Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin 
2023

Район Богучанского водохранилища, 
ниже плотины Богучанской ГЭС

Семейство Typhloplanidae Graff 1905

6 Castrada (Castrada) anopla Sibiriakova 1929 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

7 Castrada (Castrada) luteola Hofsten 1907 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

8 Castrada (Castrada) visibilis Sibiriakova 1929 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

9 Mesostoma sp. Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

10 Olisthanella caeca Sibiriakova 1929 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

11 Olisthanella tricirrata Sibiriakova 1929 Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

12 Olisthanella truncula (Schmidt 1858) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

Семейство Dalyelliidae Graff 1905

13 Microdalyellia (Gieysztoria) dubitativa 
(Sibiriakova 1929)

Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

14 Microdalyellia armigera (Schmidt 1862) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

Семейство Provorticidae Beklemischev 1927

15 Baicalellia opaca (Sibiriakova 1929) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

16 Baicalellia nasonovi Timoshkin et Krivorotkin Богучанское водохранилище, 
ниже Усть-Илимской ГЭС

Семейство Koinocystididae Meixner 1924

17 Koinocystis fluvialis (Sibiriakova 1929) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

Семейство Polycystididae Graff 1905

18 Gyratrix hermaphroditus (Ehrenberg 1831) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929)

19 Opisthocystis angarensis (Sibiriakova 1929) Район г. Иркутска (Сибирякова, 1929); 
ниже Иркутской ГЭС и на мелководье напротив 
района Академгородок (Тимошкин и др., 2010)

20 Opisthocystis curvistylus Timoshkin 1986 Богучанское водохранилище, 
район близ р. Верхняя Речка и р. Нижняя Речка 
(Кривороткин и др., 2023)

21 Opisthocystis wilkei wilkei Timoshkin 2010 Ангарское море (Тимошкин и др., 2010)

Семейство Rhynchokarlingiidae Timoshkin 2004

22 Cohenella sidelevae? Timoshkin 2004 Ниже Иркутской ГЭС (Тимошкин и др., 2010)

23 Cohenella microstylus Timoshkin 1986 Ниже Усть-Илимской ГЭС (Тимошкин и др., 2010)
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типовой материал B. baicali и B. nigrofasciata не
был выделен автором, материал утерян.

К сожалению, на основе оригинального опи-
сания Насонова Н.В. точная идентификация обо-
их упомянутых выше видов (и их сравнение с дру-
гими байкальскими видами) не представляется
возможной. Таким образом, по нашему мне-
нию, этим видам следует присвоить статус nomen
nudum.

П р и м е ч а н и я. В кишечнике обнаружены
диатомовые водоросли и щетинки олигохет.

Р а с п р о с т р а н е н и е. Оз. Байкал, мелково-
дье напротив пос. Большие Коты (гл. 0.5 м) и на-
против устья р. Ангара (гл. 0.3 м); р. Ангара, Богу-
чанское водохранилище, близ Усть-Илимской
ГЭС (гл. 4–7.5 м). Обитатель обрастаний нитча-
тых водорослей, песчаных и каменистых грунтов.
Способен свободно плавать в воде среди расти-
тельности. Судя по архивным материалам, со-
бранным за период 1982–2021 гг., вид является
одним из наиболее распространенных в мелко-
водной зоне оз. Байкал.

Э т и м о л о г и я. Вид назван в часть Насонова
Николая Викторовича, академика, доктора наук,
профессора, широко известного зоолога, одно-
го из первых исследователей микротурбеллярий
оз. Байкал.

На данный момент в р. Ангара отмечено 35 ви-
дов микротурбеллярий (табл. 1), принадлежащих
к 9 семействам: Stenostomidae Vejdovsky 1880
(1 вид), Macrostomidae (2 вида), Microstomidae
(2 вида) Typhloplanidae Graff 1905 (7 видов), Daly-
elliidae Graff 1905 (2 вида), Provorticidae (2 вида),
Koinocystididae Meixner 1924 (1 вид), Polycystidi-
dae Graff 1905 (4 вида) и Rhynchokarlingiidae
Timoshkin 2004 (14 видов). Из них один вид опре-
делен до семейства, два до рода, а идентификация
двух видов находится под сомнением.

В целом, данный список является предвари-
тельным, поскольку все обнаруженные Сибиря-
ковой О.А. ангарские виды требуют новых нахо-
док и подтверждения видовой принадлежности
на современном уровне. К сожалению, большин-
ство таксонов видового ранга, описаны Сибиря-
ковой О.А. весьма кратко, изображения стилетов

24 Cohenella rudenkoi Timoshkin 2010 Ниже Иркутской ГЭС (Тимошкин и др., 2010); 
ниже Усть-Илимской ГЭС (Тимошкин и др., 2010; 
Кривороткин и др., 2023)

25 Cohenella semernoyi Timoshkin 2004 Ниже Иркутской ГЭС и ниже Усть-Илимской ГЭС 
(Тимошкин и др., 2010)

26 Coulterella vainolai Timoshkin 2004 Ниже Иркутской ГЭС (Тимошкин и др., 2010)

27 Linella hamolaminae Timoshkin 
et Krivorotkin 2022

Богучанское водохранилище, ниже Усть-Илимской 
ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

28 Mariareuterella baekmanae (Timoshkin 1986) Богучанское водохранилище, ниже Усть-Илимской 
ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

29 Mariareuterella sibiriakovae Krivorotkin 
et Timoshkin 2023

район Богучанского водохранилища, ниже плотины 
Богучанской ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

30 Rhynchokarlingia pentastylus Krivorotkin 
et Timoshkin 2023

Богучанское водохранилище, ниже Усть-Илимской 
ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

31 Rhynchokarlingia zemskayae Timoshkin 2004 Богучанское водохранилище, ниже Усть-Илимской 
ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

32 Rhynchokarlingiidae sp. Ангарское море (Тимошкин и др., 2010)

33 Riedelella dmitrievae Timoshkin 2004 Богучанское водохранилище, район близ пос. Новая 
Кежма и район близ р. Верхняя Речка и р. Нижняя 
Речка (Кривороткин и др., 2023)

34 Riedelella kravtsovae Timoshkin 2004 Богучанское водохранилище, район близ пос. Новая 
Кежма и район близ р. Верхняя Речка и р. Нижняя 
Речка (Кривороткин и др., 2023)

35 Riedelella microdentata Krivorotkin 
et Timoshkin 2023

Богучанское водохранилище, ниже Усть-Илимской 
ГЭС (Кривороткин и др., 2023)

№ Таксон Место обнаружения (источник)

Таблица 1.  Окончание
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даны крайне схематично, что в большинстве слу-
чаев не позволяет провести их точную видовую
идентификацию. Типовой материал не выделял-
ся. По нашему мнению, крайне необходимо про-
вести современные исследования, направленные
на изучение таксономического разнообразия и
экологии микротурбеллярий р. Ангара.

Буквенные обозначения на рисунках: in – ки-
шечник, oc – глаза, ov – яичники, ph – глотка, st –
стилет, t – семенники, vs – семенной пузырек.
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This is the second contribution in series devoted to the study of the microturbellarian fauna (Plathelminthes,
Rhabditophora) of the Boguchansky Reservoir, lower section of the Angara River, eastern Siberia. It provides
information on the taxonomy, the structure of the male copulatory organ, and zoogeography of one species
each from the families Provorticidae Beklemischev 1927, Macrostomidae Benden 1870, and Microstomidae
Luther 1907. The faunas of these worms in the Angara River and Lake Baikal are still poorly studied. Three
species from these families were recorded and described more than 90 years ago from the Angara River before
our study, but the original descriptions were accompanied by highly schematic and non-informative sketches
which do not allow us to perform exact species identifications and comparisons, as a rule. In the research pro-
cess of the lower section of the Angara River, we found representatives of further three species: Macrostomum
johni Young 1972, Microstomum rogozini Timoshkin et Krivorotkin 2023, and Baicalellia nasonovi Timoshkin
et Krivorotkin, sp. n. The stylets of M. johni from the Angara River and Lake Baikal were revealed to be almost
identical in structure and size to those of specimens of the type series from Great Britain. M. rogozini is one
of the most common species of Microstomidae that inhabits the coastal zone of Lake Baikal. The stylet struc-
ture of Baicalellia species resembles that of Baicalellia baicali Nasonov 1930 and Baicalellia nigrofasciata Na-
sonov 1930, but their available descriptions do not allow us to make reliable comparisons with the species
found. Therefore, we propose to consider both these names as nomina nuda and attribute those individuals to
B. nasonovi, a species new to science. Despite rhe significant geographic isolation, the stylets of Baikal and
Boguchan specimens are identical in structure and size. Similarly to Kalyptorhynchian species (see contribu-
tion 1), the discovery of provorticids and microstomids of Baikal origins in such a remote section of the An-
gara River considerably expands their distributions and demonstrates their capacities to colonize water bodies
hydrographically connected to Lake Baikal. Illustrated descriptions of Boguchan and Baikal specimens of
M. johni, M. rogozini and B. nasonovi, comparisons with the most similar species and zoogeographic infor-
mation are given. In addition, a complete checklist of the Angara River microturbellarian fauna known so far,
one currently including 35 species from nine families, is presented.

Keywords: taxonomy, Macrostomum johni, Microstomum, Baicalellia nasonovi, Angara, Baikal, species list
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Проведено гистологическое и электронно-микроскопическое исследование половой системы сам-
ца скребня Acanthocephalus tenuirostris. Установлено, что организация и строение органов половой
системы исследованного скребня в целом сходны с таковыми, характерными для представителей
класса Palaeacanthocephala. В ее составе выявлены парные семенники с семяпроводами (которые
затем объединяются в общий семяпровод), шесть цементных желез, сумка Сэффтигена, копулятив-
ная бурса и пенис. Дистальная часть семяпровода, сумка Сэффтигена, бурса и основание пениса
окружены генитальной оболочкой. Показано, что оболочки органов половой системы образованы
группами миофиламентов, погруженными в волокнистый межклеточный материал, по всей веро-
ятности являющийся производным мышечной ткани. Наиболее мощные мышечные пучки обнару-
жены в составе генитальной оболочки. Не удалось подтвердить существующее мнение о симпласти-
ческой организации органов мужской половой системы скребней.

Ключевые слова: акантоцефалы, мужская половая система, семенники, цементные железы, Acantho-
cephalus tenuirostris
DOI: 10.31857/S0044513423110041, EDN: HGXCPN

Согласно существующим представлениям, муж-
ская половая система скребней состоит из парных
(в редких случаях одного) семенников, выводных
протоков, цементных желез, сумки Сэффтигена,
пирамидных желез, копулятивной бурсы и пениса
(Parshad, Crompton, 1981). Бóльшая часть органов
системы, за исключением семенников и прокси-
мальной части выводных протоков, окружены ге-
нитальной оболочкой (Miller, Dunagan, 1985). Эта
схема, однако, носит общий характер, и для раз-
ных таксонов скребней описаны особенности как
в количестве тех или иных органов, так и в харак-
тере их организации, например в организации це-
ментных желез (Van Cleave, 1949; Parshad, Cromp-
ton, 1981). Противоречивы и сведения о строении
стенок органов, включая выводные протоки. Так,
генитальная оболочка и оболочка сумки Сэффти-
гена рассматриваются как “сложный комплекс
кольцевых мускулов” (Miller, Dunagan, 1985), то-
гда как, согласно данным других исследователей,
семенники окружены соединительной тканью,
которая связывает их с лигаментом (Parshad,
Crompton, 1981).

При изучении тканевой организации женской
половой системы скребня Acanthocephalus tenuirostris
мы обнаружили, что выводные пути, включая мат-
ку, образованы своеобразной двухслойной тка-
нью, внутренний слой которой представлен цито-
плазмой с органоидами, а наружный – включает
миофиламенты. Эта ткань, как и клетки субпо-
верхностной мускулатуры, в дополнение к сокра-
тительной функции имеют и функцию синтеза
межклеточного материала. Кроме того, было об-
наружено, что стенка матки не является сплош-
ным образованием, а состоит из “блоков” этой
ткани с выраженными межклеточными простран-
ствами между ними. Вероятно, сходными харак-
теристиками обладают и элементы мужской по-
ловой системы. С целью проверки этого предпо-
ложения, а также уточнения особенностей ее
тканевой организации нами проведено изучение
мужской половой системы скребня Acanthocepha-
lus tenuirostris.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Самцы скребней были получены в результате

неполного гельминтологического вскрытия во-

УДК 576.895.133
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сточносибирских хариусов (Thymallus arcticus pal-
lasii Valenciennes in Cuvier et Valenciennes 1848)
(по: Черешнев и др., 2005), которые были отлов-
лены в среднем течении р. Буюнда – правого при-
тока р. Колыма. Для гистологических исследова-
ний скребней фиксировали в 70% спирте, обезво-
живали в спиртах возрастающей концентрации и
заключали в парапласт. Для электронно-микро-
скопических исследований объекты фиксирова-
ли в 2% растворе глутарового альдегида на 0.1 М
фосфатном буфере (pH 7.4), постфиксировали в
2% растворе тетраоксида осмия на 0.2 М фосфат-
ном буфере, обезвоживали в спиртах восходящей
концентрации, контрастировали в 1% растворе
уранилацетата на 70% спирте и заключали в смесь
Эпона и Аралдита.

Гистологические срезы изготовляли на сан-
ном микротоме МС-2, окрашивали гематокси-
лин-эозином и исследовали в световом микро-
скопе Olympus CX41 с использованием фотокамеры
Olympus E-420. Полутонкие срезы окрашивали
смесью (в соотношении 1 : 1) 1% метиленового
синего и 1% кристаллического фиолетового. Ис-
следования проводили на том же микроскопе с
помощью той же фотокамеры. Ультратонкие
срезы получали с помощью микротома PT-PC
(США), исследования проводили с использова-
нием трансмиссионного электронного микро-
скопа JEM1400PLUS и фотокамеры SIS Veleta.
Всего было исследовано семь самцов скребня
A. tenuirostris.

Полученные фотографии обрабатывали с по-
мощью комплекта программ CorelDRAW 20.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Половую систему самца скребня A. tenuirostris
можно условно разделить на 3 части: парные се-
менники с отходящими от них семяпроводами
(vasa efferentia), три пары цементных желез в со-
вокупности с протоками и задняя треть половой
системы, органы которой окружены генитальной
оболочкой (термин введен Kaiser (1893)) (рис. 1A).
Обобщающая схема задней трети репродуктив-
ной системы самца скребня представлена на ри-
сунке 1B.

У исследованных самцов обнаружены два се-
менника, располагающихся в передней половине
тела вдоль его продольной оси последовательно
один за другим (рис. 1A). На гистологических сре-
зах семенники окрашиваются в неяркий красно-
малиновый цвет. Семенник имеет форму эллип-
соида, его размеры составляют 343–454 × 208–
216 мкм (в среднем 400 × 210 мкм). Оболочка его
состоит из двух слоев. Внутренний слой, более
тонкий, толщиной 0.6 мкм, электронно-плотный,
предположительно имеет мышечную природу.
Наружный слой оболочки, толщиной 2.1 мкм,

представлен рыхло организованными волокнами
межклеточного материала, которые имеют едва
заметную поперечную исчерченность (рис. 2A, 2C).

От каждого семенника идет отдельный семя-
провод (vas efferens) (рис. 2C). В составе стенки
семяпровода определяются три слоя. Внутренний
слой, обращенный к просвету семяпровода, тол-
щиной 0.6 мкм, представляет собой вакуолизиро-
ванную мускулатуру с многочисленными тонки-
ми отростками, которые направлены в просвет
семяпровода и между которыми наблюдаются
сперматозоиды (2C). Средний слой стенки семя-
провода, толщиной 0.7 мкм, образован филамен-
тами межклеточного материала. Структурно этот
слой напоминает наружный слой оболочки се-
менника. Третий слой стенки семяпровода пред-
ставлен мышечной тканью, которая на его на-
чальном участке представлена отдельными мел-
кими образованиями, но затем их протяженность
увеличивается, и слой становится сплошным, до-
стигая 2.1 мкм в толщину, а на его наружной по-
верхности располагается рыхлый слой межкле-
точного материала, толщиной 0.5 мкм. В стенке
семяпровода мы обнаружили одно ядро вытяну-
той формы, размерами 41 × 11.5 мкм, с одним яд-
рышком, диаметром 8.6 мкм (рис. 2B). После про-
никновения в генитальную оболочку семяпроводы
сливаются в единый проток (vas deferens).

Цементные железы, размерами в среднем 210  ×
× 140 мкм, располагаются позади семенников и
окрашиваются на гистологических препаратах в
более яркий красно-оранжевый цвет, на полутон-
ких срезах – в ярко-синий. На одном срезе мы
могли наблюдать до шести цементных овальных
желез, слегка деформированных от взаимного
сдавливания (рис. 1A, 3A). Каждая из желез орга-
низована в виде симпласта и включает до семи-
восьми ядер, диаметром до 15 мкм (рис. 3A), рас-
полагающихся преимущественно по периферии
железы. Цитоплазма желез на электронных мик-
рофотографиях выглядит как относительно гомо-
генная масса умеренной электронной плотно-
сти с небольшими уплотнениями (рис. 3C, 3D).
Секрет в виде электронно-плотных слегка угло-
ватых гранул, диаметром около 1 мкм, образует
скопления до нескольких десятков на срезе
(рис. 3D).

Каждая цементная железа окружена двухслой-
ной оболочкой. Ее внутренний слой окружает же-
лезу полностью и представлен рыхлой хлопьевид-
ной субстанцией, напоминающей межклеточный
материал (рис. 3C, 3D). Внешний слой оболочки
более плотный, не сплошной и выявляется в виде
узких протяженных участков мышечной ткани, с
поверхностью которых связаны элементы меж-
клеточного материала (рис. 3C).

Протоки цементных желез (рис. 1A) проника-
ют в генитальную оболочку, расширяются, обра-
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Рис. 1. Общий вид мужской половой системы скребня Acanthocephalus tenuirostris. A – световая микроскопия. Масштаб
100 мкм; B – обобщенная схема задней трети мужской половой системы, выделенной прямоугольником на рис. 1A.
Bl – нижняя часть бурсы, Bи – верхняя часть бурсы, Cg – цементные железы, Cr – цементные резервуары, Gsh – гени-
тальная оболочка, P – пенис, Sp – сумка Сэффтигена, T – семенники, Teg – тегумент, Vd – vas deferens. Белыми стрел-
ками показаны протоки цементных желез.
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Рис. 2. Семявыводящие пути скребня Acanthocephalus tenuirostris. Электронная микроскопия. A – оболочка семенника,
B – ядро в стенке семяпровода (vas efferens), C – семяпровод (vas efferens). Стрелкой показан внутренний слой оболоч-
ки семенника. Двойной белой скобкой обозначен внешний слой оболочки семенника, белой скобкой – внешний слой
стенки семяпровода, черной – средний слой стенки семяпровода, звездочками – внутренний слой стенки семяпрово-
да. Масштаб, мкм: A – 1, B – 10, C – 5.
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зуя цементные резервуары, диаметром до 85 мкм,
и открываются в пенис. Резервуары полностью
заполнены гранулами секрета за исключением
небольших просветов (рис. 1A, 3A, 4A, 4E).

Бóльшая часть органов задней трети репродук-
тивной системы, располагающихся позади це-
ментных желез (протоки цементных желез, об-
щий семяпровод (vas deferens) с семенным пу-
зырьком, сумка Сэффтигена и проксимальная
часть пениса), окружены генитальной оболочкой
(рис. 1A, 4A). Представляется, что эта оболочка не
является сплошной и организована в виде свое-
образных “блоков”. В ее дистальной части “бло-
ки” характеризуются меньшей толщиной и боль-
шей протяженностью (рис. 4C) по сравнению с
проксимальной (рис. 4D, 4E). В каждом “блоке”
определяются два слоя: наружный, мышечный,
толщиной в среднем 5.3 мкм, и внутренний, ци-
топлазматический, толщина которого варьирует
в широких пределах, на отдельных участках до-
стигая 12.6 мкм (рис. 4B–4E). Мышечный слой
представлен миофиламентами. Миофиламенты
имеют типичную для сократительных элементов

скребней организацию (содержат электронно-
плотные септы, отделяющие группы филаментов
друг от друга) и ориентированы в кольцевом на-
правлении. Цитоплазматический слой содержит
многочисленные митохондрии; на полутонком
срезе в этом слое обнаружено ядро, диаметром
14.2 мкм по большей его оси (рис. 3B). Между
“блоками” наблюдаются просветы от 0.2 до 1.4 мкм,
содержащие рыхлый межклеточный материал
(рис. 4B, 4D, 4E). Такой же материал покрывает
мембрану, окружающую “блоки”.

Сумка Сэффтигена располагается в верхней
части генитальной оболочки и заполнена хлопье-
видным материалом умеренной электронной плот-
ности, на полутонких срезах окрашивающимся
в бледно-голубой цвет (рис. 3A). Стенка сумки
сплошная, но, как и стенка генитальной оболоч-
ки, двухслойная и образована внешним мышеч-
ным и внутренним цитоплазматическим слоями
(рис. 4C).

Стенка семенного пузырька по своей структу-
ре сходна со стенкой семяпровода, но заметно
уступает ей по толщине и также образована моди-

Рис. 3. Цементные железы самца скребня Acanthocephalus tenuirostris. A – общий вид (световая микроскопия); B – ядро
в цитоплазматическом слое генитальной оболочки (фрагмент рис. 3A, выделенный прямоугольником); C, D – цемент-
ные железы (электронная микроскопия). Cg – цементные железы, Gsh – генитальная оболочка, Sg – секреторные гра-
нулы, Sp – сумка Сэффтигена, Teg – тегумент. Звездочкой обозначены цементные резервуары, черной стрелкой пока-
зан внешний слой оболочки цементной железы, белыми стрелками – внутренний слой. Белыми стрелками с двойным
наконечником показаны ядра в цементных железах. Масштаб, мкм: A – 50, B – 20, C – 5, D – 10.
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фицированной мышечной тканью и межклеточ-
ным материалом. Семенной пузырек полностью
заполнен сперматозоидами (рис. 5A), жгутики ко-
торых имеют характерную формулу микротрубо-
чек 9 × 2 + 2.

Пенис представляет собой вытянутый канал c
мышечной стенкой, в который впадают семяпро-
вод (vas deferens) и протоки цементных желез

(рис. 4A, 5B). Этот канал пронизывает верхнюю
часть бурсы и открывается в ее полость.

Бурса (копулятивная бурса по: Parshad, Cromp-
ton, 1981) является конечным органом мужской
половой системы и представляет собой полост-
ной орган, незамкнутый сверху и снизу. Стенки
верхней и нижней частей бурсы (термины по:
Asaolu, 1981) морфологически различаются. Стенка
верхней части бурсы состоит из рыхлой вакуоли-

Рис. 4. Генитальная оболочка самца скребня Acanthocephalus tenuirostris. A – общий вид нижней трети мужской половой
системы скребня (световая микроскопия, гистологический препарат); B – “блоки” генитальной оболочки (световая
микроскопия); C – верхняя часть генитальной оболочки; D, E – “блоки” генитальной оболочки (электронная микро-
скопия). Cr – цементные резервуары, Gsh – генитальная оболочка, P – пенис, Sp – сумка Сэффтигена, Teg – тегумент,
Vd – vas deferens. Звездочками показаны промежутки между “блоками” генитальной оболочки. Масштаб, мкм: A – 50;
В, С – 10; D – 5; E – 2.

A B E

D

C

Gsh

Vd

Cr

Gsh
Gsh

Sp

Gsh

Gsh

Gsh

Gsh
Gsh

Gsh

*

*

*
*

P

Teg

Cr Gsh



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 11  2023

ТКАНЕВАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ МУЖСКОЙ ПОЛОВОЙ СИСТЕМЫ 1223

Рис. 5. Органы нижней трети мужской половой системы скребня Acanthocephalus tenuirostris. A – стенка семяпровода
(vas deferens); B – фрагмент пениса; C, D, E, F – нижняя часть бурсы на разных увеличениях (A, B, E, F – электронная
микроскопия; С – световая микроскопия; D – световая микроскопия, гистологический препарат). Bl – нижняя часть
бурсы, Bu – верхняя часть бурсы, N – ядра в нижней части бурсы, Teg – тегумент, Wp – стенка пениса. Черными оди-
нарными стрелками показаны “мышечные стойки” верхней части бурсы, двойными – половое отверстие самца. Бе-
лыми одинарными стрелками показаны – поперечные срезы жгутиков сперматозоидов, белыми двойными – попе-
речные срезы предполагаемого поперечно-полосатого слоя стенки бурсы, включающего инвагинаты наружной мем-
браны. Белой скобкой обозначена стенка семяпровода (vas deferens). Масштаб, мкм: A – 2, В – 10, C – 20, D – 50,
E – 5, F – 1.
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зированной ткани, пересеченной многочислен-
ными узкими сгущениями ее содержимого (мы-
шечными “стойками” по: Asaolu, 1981) (рис. 5D).
Толщина этой стенки составляет в среднем 18.2 мкм.
Стенка нижней части бурсы тоньше и не превы-
шает в толщину 15 мкм (рис. 5С, 5D). Она пред-
ставляет собой модифицированный тегумент, о
чем свидетельствуют срезы его поперечно-поло-
сатого слоя, включающего инвагинаты наружной
мембраны (рис. 5F), а также многочисленные яд-
ра, по форме и размерам аналогичные ядерным
фрагментам тегумента (рис. 5D, 5E). Стенки обе-
их частей стенки бурсы подстилаются узким мы-
шечным слоем.

ОБСУЖДЕНИЕ
Предварительные результаты изучения общей

морфологии самцов скребней были опубликованы
нами ранее (Давыденко, Никишин, 2018, 2018а).
Мужская половая система скребня Acanthocepha-
lus tenuirostris по своим количественным и каче-
ственным характеристикам сходна с таковой дру-
гих представителей класса Palaeacanthocephala
(Петроченко, 1956; Miller, Dunagan, 1985). В ее со-
ставе определяются парные семенники, парные
семяпроводы (vasa efferentia), которые после про-
никновения через генитальную оболочку слива-
ются в единый семяпровод (vas deferens), цемент-
ные железы, сумка Сэффтигена, копулятивная
бурса и пенис.

Для некоторых скребней, в частности видов
рода Acanthocephalus, включая и исследованный
нами вид, описаны случаи односеменниковости
(монорхизма), что рассматривается либо как па-
тология (Петроченко, 1956), либо как результат
слияния семенников (Bullock, 1962). В нашем ис-
следовании у всех исследованных самцов обнару-
жено по два семенника, заключенных в двухслой-
ную оболочку. Внешний слой оболочки является
межклеточным материалом, состоящим, предпо-
ложительно, из коллагеновых волокон, о чем сви-
детельствует их легкая поперечная исчерченность.
Структура внутреннего слоя не определяется. По-
скольку у скребней отсутствует соединительная
ткань и функцию синтеза межклеточного матери-
ала выполняют исключительно клетки мускула-
туры (Никишин, 2004), можно предположить,
что межклеточный материал оболочки семенни-
ка, а также других оболочек органов половой си-
стемы синтезируется мышечными элементами,
входящими в состав их стенок. Таким образом,
внутренний слой оболочки семенников, по всей
вероятности, представляет собой модифициро-
ванные мышечные элементы. Не удалось под-
твердить мнение о том, что оболочка семенника
является выростом стенки лигамента, как это бы-

ло отмечено у скребня Moniliformis moniliformis
(Asaolu, 1981).

Согласно имеющимся данным, сперматозои-
ды у скребней, представляющих разные классы,
различаются по строению, причем основное раз-
личие заключается в ультраструктуре жгутика.
Так, у представителей класса Eoacanthocephala
микротрубочки жгутика организованы по форму-
ле 9 × 2 + n, где n варьирует от 0 до 5 (Marchand,
Mattei, 1977). У подавляющего большинства ви-
дов из двух других классов формула жгутика ти-
пичная для “двигательных” ресничек − 9 × 2 + 2
(Foata et al., 2012; и др.) за исключением некото-
рых представителей видов Illiosentis furcatus, Pom-
phorhynchus laevis и Leptorhynchoides plagicephalus
(Palaeacanthocephala), у которых центральные
микротрубочки единичные или отсутствуют
(Marchand, Mattei, 1976; Carcupino, Dezfuli, 1995;
Foata et al., 2004, 2012a). У исследованных нами
скребней микротрубочки организованы по фор-
муле 9 × 2 + 2, характерной для большинства Pa-
laeacanthocephala. При этом в ряде публикаций в
формуле жгутиков или ресничек не указывается,
что периферические элементы состоят из двой-
ных трубочек, и это, на наш взгляд, может приве-
сти к путанице.

При изучении мужской половой системы
скребней особое внимание исследователей при-
влекали цементные железы и продуцируемый
ими секрет (Dezfuli, 2000; Dezfuli et al., 1998,
2001). Количество цементных желез является ро-
довым признаком и, согласно литературным дан-
ным (Van Cleave, 1949), для рода Acanthocephalus
оно равно шести. Наши исследования подтвер-
ждают этот факт. Все цементные железы органи-
зованы в виде симпластов, и в этом отношении
они сходны с железами взрослых скребней Acan-
thocephalus anguillae (Dezfuli et al., 2001) и Pompho-
rhynchus laevis (Dezfuli et al., 1998, 1999). Во всех
этих случаях, а также у исследованных нами
скребней ядра цементных желез характеризуются
значительными размерами, тем не менее некото-
рые авторы рассматривают эти ядра как ядерные
фрагменты (Dezfuli et al., 1998). В то же время в
цементных железах исследованных скребней мы
не обнаружили признаков дегенерации ядер, ко-
торые были отмечены у других видов (Dezfuli
et al., 1998, 2001).

При этом цементные резервуары были полно-
стью заполнены гранулами секрета, что может
свидетельствовать о предшествующей интенсив-
ной его выработке. Таким образом, секреторная
активность цементных желез у исследованных
скребней может быть связана с их возрастом или
же носит периодический характер и регулируется
по принципу обратной связи.
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Согласно данным литературы, цементные же-
лезы окружены волокнистой оболочкой, связан-
ной с лигаментом (Asaolu, 1981; Dezfuli et al., 1998,
2001; и др.); при этом авторы не указывают на воз-
можный источник формирования этой оболочки.
У исследованных скребней в составе оболочек
всех органов мужской половой системы (включая
цементные железы), помимо волокнистого (фиб-
розного) материала, нами обнаружены мышеч-
ные элементы. Ранее нами была показана роль
субповерхностной мускулатуры скребней в син-
тезе межклеточного материала (Никишин, 2004).
Можно предполагать, что фиброзный материал,
обнаруженный в составе оболочек внутренних
органов скребней, также образуется именно мы-
шечными элементами, входящими в состав этих
оболочек. Однако мы не смогли подтвердить
связь оболочек цементных желез, равно как и
оболочек других органов половой системы иссле-
дованных скребней, с лигаментом. В то же время
отрицать эту связь также нет оснований, посколь-
ку лигамент, как было показано на ультратонком
уровне, содержит в своем составе мышечные эле-
менты (Кусенко, Никишин, 2017). В оболочках
цементных желез исследованных скребней мы-
шечный компонент представлен протяженными
группами миофиламентов неопределенного на-
правления.

Особый интерес представляет морфология ге-
нитальной оболочки. В имеющейся у нас литера-
туре отсутствуют сведения о тонкой морфологии
генитальной оболочки у представителей класса
Palaeacanthocephala. У Moniliformis moniliuformis
(Archiacanthocephala) генитальная оболочка пред-
ставляет собой стенку из кольцевых мышц с вклю-
чением “крупных вакуолярных пространств”
(Asaolu, 1981). У исследованных нами скребней
генитальная оболочка образована крупными “бло-
ками”, окруженными рыхлым межклеточным
материалом. Каждый “блок” включает пучок цир-
кулярных миофиламентов, расположенный в
его внешней части, и цитоплазму, занимающую
остальную часть “блока”. Отметим, что организа-
ция дистальной и проксимальной частей гени-
тальной оболочки несколько различается. Этот
факт вскользь упоминается в работе Miller и Dun-
agan (1985). Возможно, эти различия обусловле-
ны сокращением образующих ее мышц: на имею-
щихся у нас препаратах мышцы проксимальной
части сокращены, тогда как мышцы дистальной
части расслаблены. Только в одном из “блоков”
было обнаружено ядро, поэтому невозможно опре-
делить, является ли ткань, образующая гениталь-
ную оболочку, симпластом. Тем не менее состав
ее из отдельных элементов (“блоков”) не позво-
ляет рассматривать ее как симпласт или синци-

тий. Такой же вывод был сделан при изучении
морфологии матки самок скребней A. tenuirostris,
описанной нами ранее (Давыденко, Никишин,
2022). Обсуждение функции генитальной оболоч-
ки в имеющейся у нас литературе отсутствует.
Можно лишь предполагать, что, имея в составе
своей стенки относительно мощные мышечные
элементы, генитальная оболочка способствует
выведению в половые пути содержимого семен-
ного пузырька и резервуаров цементных желез.

Организация стенки бурсы у исследованных
скребней в целом совпадает с таковой скребня
Moniliformis moniliformis (Dunagan, Miller, 1978;
Asaolu, 1981). Согласно данным этих авторов,
стенка бурсы образована вакуолизированной мы-
шечной тканью, пересеченной многочисленны-
ми “мышечными стойками” (Asaolu, 1981). У ис-
следованных нами скребней мышечные элемен-
ты образуют внутренний слой стенки верхней
части бурсы, тогда как характер вакуолизирован-
ной ткани внешнего слоя и пересекающих его по-
лосок материала определить не удалось. Стенка
нижней части бурсы у исследованных скребней,
вероятно, является модифицированным продол-
жением тегумента, о чем свидетельствуют срезы
инвагинатов наружной мембраны, характерных
для поперечно-полосатого слоя тегумента. Как и
тегумент, стенка нижней части бурсы подстила-
ется мышечными элементами.

Полученные результаты подтверждают выска-
занное ранее мнение о мускулатуре скребней как
ткани, которая выполняет не только сократитель-
ную функцию, но и синтезирует межклеточный
материал (Никишин, 2004). При этом если ранее
обе функции связывались с субповерхностной
мускулатурой, то полученные здесь результаты
позволяют распространить это мнение и на мы-
шечные элементы, входящие в состав органов
мужской половой системы. В то же время полу-
ченные результаты не позволили подтвердить су-
ществующее мнение о симпластической органи-
зации тканей внутренних органов скребней (Ве-
стхайде, Ригер, 2008). Необходимы дальнейшие
специальные исследования с целью проверки и
уточнения этого мнения.
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TISSUE ORGANIZATION OF THE MALE REPRODUCTIVE SYSTEM 
OF THE ACANTHOCEPHALAN, ACANTHOCEPHALUS TENUIROSTRIS 

(PALAEACANTHOCEPHALA, ECHINORHYNCHIDA)
T. V. Davydenko1, *, V. P. Nikishin1, **

1Institute of the Biological Problems of the North, Far East Branch, Russian Academy of Sciences, 
Portovaya Str. 18, Magadan, 685000 Russia

*e-mail: sesha17@mail.ru
**e-mail: nikishin@ibpn.ru

Histological and electron microscopic studies of the male reproductive system of the acanthocephalan,
Acanthocephalus tenuirostris show that its organization and structure are generally similar to those character-
istic of representatives of the class Palaeacanthocephala. In its composition, paired testes with sperm ducts,
which are combined into a common vas deferens, six cement glands, Sefftigen’s pouch, a copulatory bursa
and a penis are identified. The distal part of the vas deferens, Sefftigen’s pouch, the bursa and the base of the
penis are surrounded by the genital sheath. The shells of the organs of the reproductive system are shown to
be formed by fragments of muscle tissue immersed into fibrous intercellular material, which most likely is a
derivative of muscle tissue. The most powerful muscle bundles were found in the genital sheath. It appears
impossible to confirm the existing opinion concerning a symplastic organization of the organs of the repro-
ductive system in male acanthocephalans.

Keywords: anatomy, testes, cement glands, Acanthocephalus tenuirostris
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Based on adults collected from leaf litter of a secondary semi-evergreen tropical forest in Mexico, two new
oribatid mites (Oribatida) are described: Epilohmannia mexicana sp. n. (Epilohmanniidae) and Plateremaeus
bifurcatus sp. n. (Plateremaeidae).
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The oribatid mite (Acari, Oribatida) fauna of Mex-
ico is insufficiently studied (e.g., Palacios-Vargas, Ig-
lesias, 2004; Vázquez-González et al., 2016; Subías,
Shtanchaeva, 2021). During a taxonomic identifica-
tion of species from the families Epilohmanniidae and
Plateremaeidae collected from Mexico, I found two
new species belonging to the genera Epilohmannia
Berlese 1910 and Plateremaeus Berlese 1908. The main
goal of this paper is to describe these new species.

Epilohmannia was proposed by Berlese (1916), with
Lohmannia cylindrica Berlese 1904 as type species.
At present, the genus comprises 47 species and nine
subspecies, which have a cosmopolitan distribution
except the Antarctic region (Subías, 2022, online ver-
sion 2023; Liu et al., 2023). Subías (2022) included the
subgenus Neoepilohmannia Bolen et McDaniel 1989
(species with aggenital neotrichy) into Epilohmannia.
The main generic traits were summarized by Wallwork
(1962), Shtanchaeva (1996), and Corpuz-Raros (2010).
The identification keys to selected species of Epi-
lohmannia were provided by Bayoumi and Mahunka
(1976), Shtanchaeva (1996), Balogh and Balogh (2002),
Akrami and Bayartogtokh (2022).

Plateremaeus was proposed by Berlese (1908), with
Damaeus ornatissimus Berlese 1888 as type species. At
present, the genus comprises 10 species, which are dis-
tributed in the Tropical and Subtropical areas (Ermi-
lov, Yurtaev, 2023). The main generic traits were sum-
marized by Paschoal (1987). An identification key to
the known species of Plateremaeus was provided by
Ermilov and Yurtaev (2023).

Prior to this study, three species of Epilohmannia
and four species of Plateremaeus had been recorded
from Mexico (Palacios-Vargas, Iglesias, 2004; Vázquez-

González et al., 2016; Subías, 2022, online version
2023): E. lenkoi Balogh, Mahunka 1977; E. minuta
Berlese 1920; E. sculpturata Balogh, Mahunka 1980;
P. berlesei Balogh, Mahunka 1978; P. costulatus Ba-
logh, Mahunka 1978; P. ornatissimus (Berlese 1888);
and P. sedovi Ermilov, Yurtaev 2023.

METHODS
O b s e r v a t i o n  a n d  d o c u m e n t a t i o n. For

measurement and illustration, specimens were
mounted in lactic acid on temporary cavity slides. All
measurements are in micrometers. Body length was
measured in lateral view, from the tip of the rostrum to
the posterior edge of the notogaster; other structures
were oriented to avoid parallax errors. Notogastral
width refers to the maximum width in dorsal aspect. Se-
tal lengths were measured perpendicular to their long ax-
es, accounting for curvature. Formulas for leg solenidia
are given in square brackets according to the sequence
genu-tibia-tarsus. Drawings were made with a camera lu-
cida using a Leica DM 2500 light microscope.

T e r m i n o l o g y  a n d  c o n v e n t i o n s. Mor-
phological terminology used herein mostly stems from
the following papers on Epilohmanniidae and Platere-
maeidae (e.g., Aoki, 1965; Norton et al., 1978; Ermi-
lov, Starý, 2021; Ermilov, Yurtaev, 2023). Leg setal no-
menclature follows Norton (1977); for overview see
Norton and Behan–Pelletier (2009).

A b b r e v i a t i o n s. Prodorsum: P = propodolater-
al apophysis; ro, le, in, bs, ex = rostral, lamellar, inter-
lamellar, bothridial, and exobothridial setae, re-
spectively. Notogaster: c, d, e, f, lp, h, p = setae; ia, im,
ip, ips = notogastral lyrifissures; gla = opisthonotal
gland opening. Gnathosoma: a, m, h = subcapitular

УДК 595.4
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setae; or = adoral seta; d, l, sup, inf, cm, acm, ul, su,
vt, lt = palp setae; ω = palp solenidion; cha, chb =
cheliceral setae; Tg = Trägårdh’s organ. Epimeral and
lateral podosomal regions: 1a–1j, 2a–2g, 3a–3g, 4a–
4k = epimeral setae; eI = supracoxal seta; Sp = poste-
rior tubercle of parastigmatic enantiophysis; dis = dis-
cidium. Anogenital region: g, ag, an, ad = genital, ag-
genital, anal, and adanal setae, respectively; ian, iad =
anal and adanal lyrifissure, respectively. Legs: Tr, Fe,
Ge, Ti, Ta = trochanter, femur, genu, tibia, and tarsus,
respectively; d, l, v, bv, ev, ft, tc, it, p, u, a, s, pv, pl = se-
tae; ω, σ, ϕ = solenidia.

TAXONOMY
Epilohmannia mexicana Ermilov sp. n. 

(Figs 1, 2)
M a t e r i a l. Holotype (♀) and one paratype (♀):

Mexico, 20°41′20.3″ N, 87°02′54.3″ W, Quintana
Roo, Municipio de Solidaridad, vicinities of Playa del
Carmen, leaf litter under trees and bushes in second-
ary semi-evergreen tropical forest (unknown data and
collector; collection of the Tyumen State University
Museum of Zoology, Tyumen, Russia).

The holotype and one paratype are deposited in the
collection of the Tyumen State University Museum of

Fig. 1. Epilohmannia mexicana sp. n., adult (not shown: gnathosoma, legs): a – dorsal view, b – ventral view. Scale bar 100 μm.
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Fig. 2. Epilohmannia mexicana sp. n., adult: a – subcapitulum, ventral view; b – palp, left, antiaxial view; c – chelicera, right,
antiaxial view; d – leg I, right, antiaxial view; e – leg IV, left, antiaxial view. Scale bar, μm: a–c – 20; d, e – 50.

e
d

b

a

c

cha

chb

a

m

h

or1
3 2

�

�

�

�'' ul''
su

ul'

vt''
lt''

acm

�'

�

cm

d

sup

�2

�3

�1



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 11  2023

TWO NEW SPECIES OF ORIBATID MITES 1231

Zoology, Tyumen, Russia. All specimens are pre-
served in 70% solution of ethanol with a drop of glyc-
erol.

D i a g n o s i s. Body length: 615–645. Body sur-
face sparsely foveolate; additionally, median and later-
al surfaces of prodorsum striate. Rostral seta short,
setiform, roughened; lamellar, interlamellar and ante-
rior exobothridial setae medium-sized, setiform,
barbed; posterior exobothridial seta short, needle-
form; bothridial seta long, with slightly observed fusi-
form head, barbed. Notogastral setal alveolus f1 pres-
ent, the remaining setae setiform, barbed (h3 shortest,
p3 short, other setae medium-sized). Palp trochanter +
+ femur + genu + tibia with two setae, tarsus with
seven setae. Epimeral and anogenital setae setiform,
barbed; 19 pairs of aggenital setae.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length:
645 (holotype), 615 (paratype); body width: 300 (ho-
lotype), 285 (paratype).

Integument. Body color medium brown. Surface
densely microporose and sparsely foveolate; addition-
ally, median and lateral surfaces of prodorsum, an-
terolateral surface of notogaster, lateral surface of all
epimeres, and anterodorsal surface of chelicera with
striae.

Prodorsum. Rostrum protruding, narrowly round-
ed. Rostral seta (15) setiform, thin, roughened; lamel-
lar (45–52), interlamellar (82–86) and anterior exo-
bothridial (45–49) setae setiform, barbed; posterior
exobothridial seta (11) needleform; bothridial seta
(90–94) with slightly observed fusiform head, barbed.

Notogaster. Notogastral seta f1 represented by alve-
olus, other setae (h3: 11; p3: 19–22; c1, c2, c3: 49–52;
others: 41–45) setiform, barbed.

Gnathosoma. Subcapitulum size: 124 × 101; subca-
pitular setae (26–30) setiform, barbed; adoral seta or1
(26–30) bifurcate, barbed; or2 (26–30) and or3 (34–
37) setiform, barbed. Palp length: 67; trochanter, fe-
mur, genu, and tibia fused, with two setae; genutibial
suture completely absent; tarsus with seven setae and
one solenidion; postpalpal seta (4) spiniform. Cheli-

cera length: 139; seta cha (6) needleform, chb (22) seti-
form, smooth.

Epimeral and lateral podosomal regions. Epimeral
setal formula: 3–1–3–3; setae (3c: 32–34; 1a, 1c, 2a,
3a: 11–15; others: 19–26) setiform, barbed. Supracox-
al seta (7) simple.

Anogenital region. Genital (17–19), aggenital (19–
22), anal (an1, an2: 34–37; an3: 28–30), and adanal
(ad1, ad2: 45–49; ad3: 37–41) setae setiform, barbed;
3c inserted on strong tubercle; 19 pairs of aggenital
setae.

Legs. Claw of pretarsi large, slightly barbed dorsal-
ly, with small ventral spine at base. Formulas of leg se-
tation and solenidia: I (1–6–5–6–23) [2–1–3],
II (1–6–5–6–15) [1–1–2], III (2–3–5–5–13) [1–
1–0], IV (2–3–4–5–11) [1–1–0]; homologies of se-
tae and solenidia indicated in Table 1. Famulus spini-
form, inserted posterolaterally to solenidion ω1; both
setae p absent on tarsi II–IV; solenidia ω1 on tarsus I,
ω1, ω2 on tarsus II and σ' on genu I bacilliform, ω3 on
tarsus I rod-like, other solenidia setiform or subflagel-
late.

R e m a r k s. In having strong aggenital neotrichy
(more than 10 pairs) Epilohmannia mexicana sp. n.
is similar to the following species: E. crassisetosa Er-
milov et Anichkin 2012; E. jacoti Liu et J. Chen 2023;
E. maurii Fernández 1978; E. ovata Aoki 1961; E. pilo-
sa Li et Chen 1990; E. taeda (Bolen et McDaniel
1989); and E. vicina Fujikawa 2008. However, the new
species differs from the previously known ones in the
presence of striae on the median and lateral surfaces of
the prodorsum.

E t y m o l o g y. The species name (mexicana) re-
fers to the country of origin, Mexico.

Plateremaeus bifurcatus Ermilov sp. n. 
(Figs 3, 4)

M a t e r i a l. Holotype (♂) and six paratypes (♂♂):
Mexico, 20°41′26.2″ N 87°03′35.9″ W, Quintana Roo,
Municipio de Solidaridad, vicinities of Playa del Car-
men, leaf litter under trees and bushes in secondary
semi-evergreen tropical forest (unknown data and col-

Table 1. Leg setation and solenidia of adult Epilohmannia mexicana sp. n.

Notes. Roman letters refer to normal setae (except ε – famulus); Greek letters refer to solenidia; dϕ and dσ – seta and solenidion coupled;
single prime (') designates seta on the anterior and double prime ('') – seta on the posterior side of a given leg segment; parentheses refer
to a pair of setae.

Leg Tr Fe Ge Ti Ta

I v' d, , , (v), bv'' (l), (v), σ', dσ'' (l), , (v), dϕ (ft), (tc), (p), (u), (a), s, (pv), (v1), (v2), (pl), (l),

, ε, ω1, ω2, ω3

II v' d, , , (v), bv'' (l), (v), dσ (l), , (v), dϕ (ft), (tc), (u), (a), s, (pv), (v), (l), ω1, ω2

III l ', v' d, l ', ev' (l), (v), dσ (l), (v), dϕ (ft), (tc), (u), (a), s, (pv), (v)

IV l ', v' d, l ', ev' l ', (v), dσ (l), (v), dϕ (ft), (tc), (u), (a), s, (pv)

a'l b'l b''l

b''l

a'l b'l b''l
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lector; collection of the Tyumen State University Mu-
seum of Zoology, Tyumen, Russia).

The holotype and six paratypes are deposited in the
collection of the Tyumen State University Museum of
Zoology, Tyumen, Russia. All specimens are pre-
served in 70% solution of ethanol with a drop of glyc-
erol.

D i a g n o s i s. Body length: 570–600. Cerotegu-
ment thick, comprising microgranular, bacillar and
shortly filamentous structures; surface with dense
granulate microsculpturing. Prodorsal enantiophysis
absent. Propodolateral apophysis bifurcate. Bothridial
seta very long, subflagellate. Notogaster with four
pairs of setiform, indistinctly roughened setae (lp, p1,

p2, p3). Epimeral setal formula: 10–7–7–11; setae me-
dium-sized, setiform, indistinctly roughened (except
minute, needleform 1e, 2a, 3a). Anogenital setae me-
dium-sized (except short medial genital setae) seti-
form, indistinctly roughened; seven pairs of genital se-
tae present; five or six pairs of anal setae; adanal setae
ad2 and ad3 located close to anal aperture. Leg tibiae
III, IV with small dorsodistal triangular tooth.

D e s c r i p t i o n. Measurements. Body length: 568
(holotype), 570–600 (paratypes); body width: 315
(holotype), 300–315 (paratypes).

Integument. Body color dark brown. Body and legs
covered by thick layer of gel-like cerotegument com-
prising microgranular, bacillar and shortly filamen-

Fig. 3. Plateremaeus bifurcatus sp. n., adult (not shown: gnathosoma, legs): a – dorsal view, b – ventral view. Scale bar 100 μm.
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Fig. 4. Plateremaeus bifurcatus sp. n., adult: a – subcapitulum, ventral view; b – palp, left, paraxial view; c – chelicera, left, parax-
ial view; d – leg I, right, antiaxial view; e – leg IV, left, antiaxial view. Scale bar, μm: a, c – 25; b – 10; d, e – 50.
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tous structures; notogastral setae with cerotegument.
Surface with dense granulate microsculpturing.

Prodorsum. Rostrum broadly rounded. Enantio-
physis absent. Propodolateral apophysis large, thorn-
like, bifurcate. Rostral (94–101) and lamellar (75–86)
setae setiform, indistinctly roughened; interlamellar
seta (7–9) spiniform, smooth; bothridial seta (165–
177) subflagellate, indistinctly roughened; exoboth-
ridial seta absent.

Notogaster. Dorsal side f lat. Exuvial scalps absent
in all specimens. Humeral process not developed.
Four pairs of setiform, indistinctly roughened setae
(lp, p1, p2, p3: 45–49) present.

Gnathosoma. Subcapitulum size: 131–135 × 94;
mentum with transverse ridge; subcapitular (a, m: 34–
37; h: 64–67) and adoral (19–22) setae setiform,
barbed; h thickest. Palp length: 94–97; setation: 0–2–
1–3–8(+ω); postpalpal seta (7) spiniform, indistinct-
ly roughened. Chelicera length: 131–135; seta cha
(64–67) setiform, barbed, chb (30–32) setiform,
shortly ciliate in mediodistal part.

Epimeral and lateral podosomal regions. Epimeral
setal formula: 10–7–7–11; setae 1e, 2a, 3a (6) needle-
form, others (1b: 60–67; 1c: 77–86; 1d: 86–94; oth-
ers: 34–45) setiform, indistinctly roughened. Para-
stigmatic tubercle Sa absent, Sp slightly developed.
Discidium broadly rounded.

Anogenital region. Genital (two pairs of median se-
tae: 11; others: 22–26), aggenital (24–26), anal (24–
26), and adanal (45–49) setae setiform, indistinctly
roughened; seven pairs of genital setae present; five
pairs (two paratypes with six pairs) of adanal setae
present; adanal setae ad2 and ad3 located close to anal
aperture.

Legs. Median claw large, lateral claws thin, all
slightly barbed dorsally. Trochanter IV with large dor-
sodistal triangular process; tibiae III, IV with small
dorsodistal triangular tooth. Porose area and saccule
not observed on segments. Formulas of leg setation
and solenidia: I (1–9–3–4–20) [1–2–2], II (1–9–
3–5–14) [1–1–2], III (4–5–3–4–13) [1–1–0], IV
(3–5–3–4–10) [0–1–0]; homologies of setae and so-
lenidia indicated in Table 2. Famulus on tarsus I sunk-
en in cup-like cuticular deepening; both setae p absent

on tarsi II–IV; solenidion ϕ1 on tibia I subflagellate;
other solenidia rod-like or thickened.

R e m a r k s. Plateremaeus bifurcatus sp. n. differs
from all other species of the genus in having a bifurcate
(versus simple) propodolateral apophysis and in
the absence (versus presence) of notogastral setae of
h-row.

E t y m o l o g y. The species name (bifurcatus) re-
fers to the bifurcate propodolateral apophysis.
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Представлены результаты изучения в 1989–2019 гг. биологии размножения ипатки (Fratercula cornic-
ulata) на о-ве Талан, расположенном в Тауйской губе Охотского моря. Оценка численности ипатки,
произведенная в начале 1990-х и 2007, 2008 гг. (90–100 и 75–112 тыс. особей, соответственно), не по-
казала ее динамику, вследствие того, что были использованы различные методические приемы,
однако данные по плотности гнездования в эти периоды указывали на ее повышение более чем на
30%. В последующие годы на поверхности модельных осыпей были зафиксированы более высокие
показатели плотности птиц. С учетом этих данных, максимальная численность ипатки на острове
может составить 166 тыс. ос. В зависимости от ледовой обстановки даты начала откладки яиц варьи-
ровали между 6 июня в 1990 и 17–18 июня в 1987, 1999 и 2001 гг. (средняя многолетняя 11 июня).
Вылупление птенцов в разные годы начиналось в период с 17 по 29 июля (средняя многолетняя
22 июля). Однодневные птенцы весили от 35 до 53 г (в среднем 47.2). Средний вес месячных птенцов
в 1999–2006 гг. составлял 145–329 г, при индивидуальном разбросе от 80 до 410 г. Средний возраст
сходящих молодых птиц составил 44.7 сут. Первых из них отмечали в разные годы в конце августа и
в начале сентября. По косвенным оценкам наиболее активно сход птиц проходит с 10 по 20 сентября
и заканчивается в конце сентября–начале октября. Средний вес слетков, пойманных на пути сле-
дования к морю в 1987, 1988, 1989 и 1991 гг., составил 349, 338, 347 и 318 г, соответственно. Длина
крыла варьировала от 153 до 156 мм. Успех размножения ипаток варьировал от 10.3 до 90.5% (в сред-
нем 56.4%), успех инкубации – от 19.8 до 95.2% (в среднем 75.5%), успех птенцового периода –
от 26.7 до 100% (в среднем 74.6%). В многолетнем аспекте успех размножения чаще всего был доста-
точно высоким, за исключением 2001, 2009–2012 и 2014, 2015 гг., когда этот показатель у птиц был
ниже среднемноголетней оценки. Из наземных млекопитающих основную угрозу для живущих на
острове взрослых ипаток, их кладок и сходящих в море птенцов представляют лисы, однако они не
оказывают существенного влияния на состояние популяции вида. Эти хищники малочисленны и
контролируют лишь определенные участки острова, в то время как ипатки рассредоточены практи-
чески повсеместно по его территории и чаще всего неуязвимы. Полевки выступают в качестве ути-
лизаторов уже брошенных яиц. Тихоокеанские чайки и вóроны не нападают на взрослых ипаток, но
охотно подъедают уже погибших птиц, а также погибших или живых птенцов во время их схода в
море. Взрослых птиц добывают, хотя и редко, белоплечие орланы.

Ключевые слова: ипатка, Fratercula corniculata, численность популяции, фенология, успех размноже-
ния, вес слетков, хищничество, остров Талан, Охотское море
DOI: 10.31857/S0044513423110065, EDN: QLBWHD

Ипатка (Fratercula corniculata Naumann 1821) –
типичный широко распространенный вид чисти-
ковых птиц, обитающий на островах и побере-
жьях Северной Пацифики. В американской части
ареала гнездится на всем протяжении от северо-
западного побережья Аляски до северной око-
нечности о-ва Ванкувер в Британской Колумбии.
Самые крупные колонии сосредоточены в севе-
ро-западной части залива Аляска и на Алеутских

о-вах (Семиди, Шумагина, Агайк, Санак, Кейти-
кек, Саклик, Амагат, Большой Конюжий, Чови-
ет, Булдырь), на некоторых островах Берингова
и Чукотского морей (Прибылова, Св. Матвея,
Св. Лаврентия, Малый Диомид, Чемиссо, Пуф-
фин), а также на нескольких прибрежных и ост-
ровных колониях вдоль материковой части Аляс-
ки. Всего в Северной Америке насчитывается
628 гнездовых колоний этого вида, где обитает

УДК 598.243.5(265.53-17):591.16
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около 1 млн птиц (939750). Численность мировой
популяции оценивается в 1088500–1200000 осо-
бей (Byrd et al., 1993; Piatt, Kitaysky, 2002; Den-
linger, 2006).

В российской части ареала самое северное
гнездование ипатки отмечено на островах Вран-
геля (мыс Уэринг) и Геральд. По северному побе-
режью Чукотского п-ова колонии этого вида из-
вестны на о-ве Колючин, а также на мысах Сердце
Камень, Икугур, Волнистый, Инчоун, Кекурный.
На востоке Чукотского п-ова ипатка гнездится на
о-ве Ратманова (Большой Диомид) и практиче-
ски на всем побережье от мыса Верблюжий до
островов Кынкай, Ыттыгран, Аракамчечен и Ну-
неанган, а также по его южному побережью полу-
острова до мыса Беринга. Побережье от Анадыр-
ского залива до Олюторского до сих пор детально
не обследовано. Но в этой части ареала известно
гнездование ипатки на небольшом о-ве Алюмка,
расположенном в вершине Анадырского лимана,
а также на участке побережья от мыса Гинтера до
мыса Наварин (Головкин, Флинт, 1975; Кондра-
тьев, 1986; Кондратьев и др., 1987; Велижанин,
1987; Портенко, 1939, 1973; Придатко, 2010; Хари-
тонов, 1990; Стишов и др., 1991; Konyukhov et al.,
1998). На Олюторском побережье и далее вдоль
восточного побережья Камчатки ипатку отмеча-
ли практически повсеместно на мысах и при-
брежных островах, таких как Василия, Богослова,
Верхотурова, Карагинский, Маньчжур, Столбо-
вой, Уташуд, Старичков и др. (Вяткин, 1986, 2000,
2008, 2016; Лобков, 2009; Зеленская, 2010). На Ко-
мандорах ипатка гнездится главным образом
на островах Медный и Беринга и очень редко на
о-ве Арий Камень (Артюхин, 1999; Зеленская,
2001, 2004).

В Охотском море ипатка гнездится на запад-
ном побережье Камчатки от мыса Островской до
о-ва Камбальный, возможно в Пенжинской губе
и достоверно на береговых и островных колониях
п-ова Тайгонос в Гижигинской губе (о-в Телан,
мыс Халпили о-ва Халпили), на участке матери-
кового побережья залива Шелихова от мыса Гор-
ки до мыса Островной, на о-ве Тайночин, на ост-
ровах Ямского архипелага (Матыкиль, Атыкан,
Баран, Хатемалью), на Кони-Пьягинском участ-
ке побережья, в Тауйской губе (острова Умара,
Талан, Шеликан, Спафарьева, Завьялова, мыс
Островной), а также вдоль западного побережья
и, в частности, на мысе Москвитина (п-ов Она-
ра), в районе мыса Дуга-Западная (п-ов Лисян-
ского), на мысе Кекурный, о-ве Ионы, Мальмин-
ских о-вах, о-ве Нансикан, Шантарских о-вах, у
восточного побережья Сахалина на п-ове Шмид-
та, на о-ве Тюлений (в прошлом), мысах Терпе-
ния и Делиль-де-ла-Кройера. В Японском море
гнездовья ипаток отмечали в Татарском проливе –
на о-ве Монерон (в прошлом), мысе Кузнецова
(юго-западный Сахалин) (в прошлом) и в заливе

Чихачева на мысе Орлова (Гизенко, 1955; Вели-
жанин, 1975, 1978; Яхонтов, 1975, 1975а, 1979; Ха-
ритонов, 1980; Вяткин, 1986, 2008; Лобков, Алек-
сеев, 1987; Лейто, Мянд, 1991; Нечаев, 1991; Кон-
дратьев и др., 1992, 1993; Росляков, 1986; Росляков,
Росляков, 1996; Трухин, Кузин, 1996; Шибаев,
Литвиненко, 1996; Голубова, Плещенко, 1997;
Утехина, 2006, 2008; Зеленская, 2006, 2009, 2012,
2013, 2018, 2022; Андреев, Ван-Пельт, 2007; Бло-
хин, Тиунов, 2005, 2007; Трухин, 2006; Андреев,
2012; Андреев, Слепцов, 2013; Андреев и др., 2010,
2012; Андреев А.В., личн. сообщ.).

На Курилах ипатка отмечена только на север-
ных островах, но практически повсеместно от
о-ва Атласова до о-вов Черные Братья и северной
части о-ва Уруп. Самые крупные колонии распо-
ложены на островах Шиашкотан и Черные Бра-
тья (Велижанин, 1972; Артюхин и др., 2001).

Согласно данным Портенко (1973), в 30-х гг.
на о-ве Врангеля гнездилось только несколько
пар ипаток. Позднее появились сведения (Сти-
шов и др., 1991; Придатко, 2010), о численности
ипаток на островах Врангеля и Геральд в период с
1978 по 1988 гг. в 160 особей, здесь же отмечалось,
что непосредственно на о-ве Врангеля с 1976 по
1984 г. она сократилась в 5 раз. Согласно учетам
2020 г., на мысе Уэринг (о-в Врангеля) было обна-
ружено не более десятка птиц (5–9 особей) (Ба-
бий, 2021). Численность ипатки на островах и бе-
реговых колониях Чукотки чаще всего варьирова-
ла от нескольких десятков до нескольких сотен
особей. На о-ве Колючин этот показатель оцени-
вался в 100–150 особей в 1938 г. и в 600 пар в 1985 г.,
на мысе Сердце Камень – 25 пар в 1970 г., а в це-
лом в арктическом бассейне численность ипатки
составляет, возможно, около 2000 птиц (Портен-
ко, 1973; Головкин, Флинт, 1975; Кондратьев,
1986; Кондратьев и др., 1987; Kondratyev, 1991).
На о-ве Алюмка численность ипатки составляла
2000–3000 особей в 1932 г. и 1500–2000 особей в
1983 г. (Портенко, 1939; Велижанин, 1987). Коло-
нии от 1000 до 3000 особей отмечены на о-ве Кын-
кай, на мысах Столетия, Имтук, Уляхпэн, Якун,
Кекилин. Самая крупная колония в этой части
ареала находится на о-ве Ратманова (около 15 тыс.
особей). Общая численность птиц на островах
и побережье Чукотского п-ова оценивалась в
45000 особей (Konyukhov et al., 1998). Единичные
особи или десятки птиц отмечены на Олютор-
ском побережье и вдоль восточного берега Кам-
чатки. В 1972–1984 гг. общая численность ипаток
составляла здесь 1305 пар (805 и 500 пар, соответ-
ственно). Из них только на о-ве Верхотурова
насчитывалось 400 пар, а на о-ве Карагинский –
250 пар. Согласно учетам 1994, 1995 и 2007 гг., ко-
личество птиц на этом участке побережья су-
щественно не изменилось (1839 пар), однако на
о-ве Верхотурова оно увеличилось до 1100–1500 пар,
на о-ве Уташуд – до 26 пар. На о-ве Старичков
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численность птиц была долгое время постоянной
(не более 20 пар), но к 2008 г. она увеличилась до
68 пар. При этом на о-ве Карагинском количество
ипаток сократилось до 50 пар (Вяткин, 1986, 2000,
2008, 2011, 2016; Герасимов, 1986; Лобков, 2009;
Зеленская, 2010). На островах Медный и Беринга
морских птиц учитывали в период с 1986 по 1994 гг.,
при этом численность ипаток оценивалась в 2000
и 1000 пар соответственно. На о-ве Арий Камень
этих птиц отмечали только единично. Другие уче-
ты в 1999 и 2000 гг. резких различий в распростра-
нении и численности ипаток на этих островах не
выявили (Артюхин, 1999; Зеленская, 2001). Чис-
ленность ипатки в Пенжинской губе неизвестна,
а на западном побережье Камчатки встречаются
единичные ипатки в колониях с другими морски-
ми птицами (чуть более 40 пар) (Вяткин, 1986,
2008). На п-ове Тайгонос ипатка – также немно-
гочисленный гнездящийся вид. Разными иссле-
дователями в 1994 и 2009 гг. ее численность была
оценена в 200 и 1000 особей, соответственно
(USFWS, 1999; Андреев, 2012). На о-ве Маты-
киль численность ипатки в 1974 г. оценивалась
в 2000 особей, в 1988 и 2006 гг. одинаково в
15000–20000 особей. На островах Атыкан, Баран
и Хатемалью в 2016 г. – как более 3000, более 3000
и более 2000 особей, соответственно. На Кони-
Пьягинском участке побережья ипатка встреча-
ется единично и десятками особей и приурочены
эти встречи были, главным образом, к п-ову Пья-
гина, а также южной части п-ова Кони (мысы
Первый и Алевина) и к мысу Скалистый на севе-
ре. На последнем численность ипатки варьирова-
ла от 100–150 особей в 1974 г. до единичных птиц
в 1996 г., а в начале 2000-х гг. ипатки здесь уже не
отмечали вовсе. Стабильно высокая численность
ипаток была на о-ве Талан (90000–100000 и
75000–120000 особей в 1988–1991 гг. и 2007,
2008 гг., соответственно) и стабильно низкой –
на островах Завьялова (около 20 особей), Умара
(не более 50 особей), Ионы (7 и 20 пар в 1974 и
2009 гг., соответственно). Сократилась числен-
ность ипатки на о-ве Шеликан (с 40 особей в
1987 г. до 12 в 2009 г.) и мысе Островной (с 40 осо-
бей в 1991 до 7 в 2009 г.). На Шантарских о-вах
(Утичий, Птичий, Южный, Средний, Северный
и др.) в 1982 г. гнездилось до 2000 пар, в 1986 г. –
почти 3000 пар, а в 1992 г. – не более 1500 пар.
На островах Монерон и Тюлений в конце 1940-х
и 1950-х гг. гнездилось всего несколько пар ипа-
ток, однако уже с начала 1990-х гг. их там не отме-
чали вовсе. На мысе Кузнецова (о-в Сахалин)
ипатки не гнездились с 1974 по 1984 гг. На по-
следнем, а также на о-ве Монерон и Шантарских
о-вах ее современный гнездовой статус неизве-
стен. На Курильских о-вах численность ипатки
оценивалась в 3000–4000 и 2500 особей в 1963 и
2000 гг. соответственно.

Существующие сведения по биологии размно-
жения ипатки касаются, главным образом, птиц,
обитающих у побережья Аляски¸ в частности на
островах Булдырь, Семиди, Чисик, Св. Лаврен-
тия и других (Sealy, 1969; Hatch, Hatch, 1990;
Wehle, 1983; Harding et al., 2003). Для российской
части ареала подавляющее большинство публи-
каций затрагивали вопросы распространения и
численности вида, и все они были упомянуты на-
ми выше. Некоторые аспекты поведения и гнез-
довой биологии вида были описаны только на
островах Алюмка, Ионы, Монерон и мысе Ха-
люсткина, однако эти сведения крайне фрагмен-
тарны (Гизенко, 1955; Харитонов, 1980, 1990; Ве-
лижанин, 1987).

В настоящее время изучение биологии раз-
множения ипатки проводится только в северной
части Охотского моря, на о-ве Талан (59°18′ с.ш.,
149°04′ в.д.), где с 1988 г. ведется долговременный
мониторинг гнездящихся морских птиц. Некото-
рые данные по численности и биологии размно-
жения ипатки на о-ве Талан были уже опублико-
ваны (Кitaysky, 1996; Piatt, Kitaysky, 2002; Kitaysky,
Golubova, 2000; Китайский, 1991; Голубова, 1992,
2002, 2007, 2010; Кондратьев и др., 1992; Кондра-
тьев, 1993; Перемитин, 1999; Утехина, 1999; Голу-
бова, Назаркин, 2009; Андреев и др., 2010; Клено-
ва, Бахтурина, 2014). В представленной нами пуб-
ликации сведения по численности и биологии
размножения вида были существенно дополнены
и обобщены за многолетний период наблюдений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Биологию размножения ипатки изучали в

1989–1993 гг. в период с 7 мая по 14 сентября и
1999–2012, 2014–2019 гг. с 1 июня по 2 сентября
на о-ве Талан, расположенном в Тауйской губе
Охотского моря (рис. 1). Данные за 1987, 1988,
1994, 1996 и 2013 гг. были получены из опублико-
ванных источников (Kitaysky, 1996; Piatt, Kitaysky,
2002; Перемитин, 1999; Кленова, Бахтурина,
2014) и архивных материалов лаборатории орни-
тологии ИБПС ДВО РАН.

Тотальные учеты численности ипаток на о-ве
Талан проводились автором совместно с другими
исследователями в 2007 и 2008 гг., результаты ко-
торых были опубликованы ранее (Андреев и др.,
2010). Применяемые нами методические подходы
разнились в зависимости от гнездового биотопа
птиц. Ипаток, гнездящихся в каменистых осы-
пях, учитывали с использованием цифровой фо-
тосъемки в пики наиболее высокой их активно-
сти. Такая активность, согласно данным преды-
дущих исследований (Harding et al., 2005), чаще
всего наблюдается на о-ве Талан в вечернее время
в период выкармливания птенцов. В качестве мо-
дельных участков в северной части острова были
выбраны изолированные друг от друга и доступные
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для учетов осыпи, для которых были произведены
расчеты площадей (рис. 2). В течение сезона раз-
множения птиц учитывали, по возможности, не-
однократно, а при определении плотности гнез-
дования птиц на 1 м2 поверхности осыпи за основу
брали результат с максимальным их количеством.
В кочкарниках, где ипатки, как правило, мало-
численны, на стандартных участках площадью
200 м2 учитывали гнезда птиц. Для пересчета чис-
ла учтенных на осыпях птиц в общее количество
пар мы использовали поправочный коэффици-
ент 0.75, т.е. промежуточную оценку между всей
численностью (k = 1.0) и ее половиной (k = 0.5).
Полученные в различных биотопах данные по
плотности гнездования птиц на 1 м2 впоследствии
экстраполировали на площади глыбовых осыпей

и кочкарников, вычисленных для всей террито-
рии острова и опубликованных ранее (Андреев
и др., 2010). В дальнейшем некоторые провероч-
ные учеты птиц на осыпях северного склона ост-
рова были произведены автором в 2009, 2011, 2016
и 2018 гг.

При изучении гнездовой биологии ипатки на-
блюдения проводились на склонах западной и се-
верной экспозиции. С этой целью в западной ча-
сти острова мы регулярно обследовали полосу
склона над основанием пляжа высотой 15–20 м и
протяженностью около 500 м, в северной – от-
дельные осыпи в нижних и верхних участках
склона, где были помечены и пронумерованы все
обнаруженные за весь период исследований гнез-
да птиц. Участки затрагивают различные гнездо-

Рис. 1. Карта-схема района исследований.
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вые биотопы ипатки, что позволяло получать ре-
презентативные данные. Для определения сроков
начала откладки яиц в первую очередь проверя-
лись известные с предыдущих сезонов гнезда, по-
скольку они заселяются птицами регулярно и на
протяжении многих лет. В этот период такие об-
следования проводились по возможности еже-
дневно или через день. Параллельно этому осу-
ществлялся поиск новых гнезд. Обнаруженные
гнезда с кладками не беспокоили до конца инку-
бации и снова проверяли только накануне вылуп-
ления птенцов, а в дальнейшем с регулярностью
1–2 раз в неделю. Если в найденных гнездах пти-
цы уже насиживали яйца, и дата их откладки была
неизвестной, то ее рассчитывали косвенным пу-
тем, исходя из сроков вылупления птенцов и дли-
тельности инкубации, равной 41 сут. Кроме того,
в обязательном порядке гнезда проверяли после
циклонов и штормовых дней, поскольку в такие
дни чаще всего отмечалась гибель птенцов и кла-
док. В результате таких наблюдений были уста-
новлены ежегодные сроки откладки яиц, вылуп-
ления и схода птенцов, продолжительность инку-
бации и различные параметры продуктивности
вида. Для периодов откладки яиц и вылупления
птенцов вычисляли среднюю дату.

Успех инкубации для ипатки определяли по
отношению числа вылупившихся птенцов к чис-
лу отложенных яиц, успех птенцового периода –
по отношению числа сошедших птенцов в море
птенцов к общему числу вылупившихся, успех
размножения – по отношению числа сошедших в
море птенцов к числу отложенных яиц. Сходящих
оперенных птенцов из наблюдаемых нами гнезд мы
отмечали только в 1989–1991 гг. Начиная с 1999 г.,
полевые исследования на о-ве Талан обычно за-
вершались в конце августа, когда сезон размно-

жения ипаток все еще продолжался, а возраст на-
ходящихся в гнездах птенцов в зависимости от
сроков их вылупления широко варьировал. Так,
например, в 1999–2006 гг. он колебался от 10 до
42 сут (n = 320), при этом птенцы в возрасте менее
и более 20 сут составляли 7.5 и 92.5% соответ-
ственно. Считается (Sealy, 1973; Wehle, 1980; Hard-
ing et al., 2003), что птенцы этого вида погибают
чаще всего в возрасте 10 сут и меньше, но те, кто
выживают в течение 2–3 недель, обычно дожива-
ют до схода в море. В наших исследованиях воз-
раст погибших или рано сошедших птенцов ва-
рьировал от 2 до 29 сут (n = 96), причем смерт-
ность в возрасте до 10 и до 20 сут была примерно
одинаковой и составила в целом 75%. В связи с
этим для расчета показателей продуктивности за
“выживших” мы принимали всех оставшихся в
контрольных гнездах птенцов, возраст большин-
ства из которых был уже более 20 сут, что вполне
адекватно должно было отражать общий итог
гнездования ипаток. Сроки схода молодых птиц,
не покинувших гнезда к моменту нашего отъезда
с острова, устанавливали косвенным образом, ис-
ходя из средней (44.7 сут ± 1.2 SE) продолжитель-
ности пребывания их в гнезде, установленной для
о-ва Талан в предыдущих исследованиях (Kitays-
ky, 1996).

Динамику роста птенцов, путем измерения их
веса, изучали в 1999–2006 гг. Для того чтобы за-
фиксировать начальную массу птенцов, по мере
доступности взвешивали только что вылупив-
шихся птенцов, а также птенцов с известными да-
тами вылупления по истечении 3–5 сут, когда они
находились в гнездах уже без родителей. По-воз-
можности взвешивание повторяли каждые 3 дня,
в одно и то же время суток и при отсутствии у
птенцов корма. Накормленных птенцов взвеши-

Рис. 2. Площадки для учета ипаток на северном склоне о-ва Талан.

1

5

2

6

3 4

7



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 11  2023

СОСТОЯНИЕ ПОПУЛЯЦИЙ И БИОЛОГИЯ РАЗМНОЖЕНИЯ 1241

вали позднее в течение текущего дня или уже на
следующие сутки. Во время дождей и циклонов
гнезда не посещали, поэтому интервалы между
взвешиванием в такие периоды увеличивались.
Прирост веса рассчитывали по отношению массы
тела птенца к его возрасту. В качестве показателя
массы использовали разницу между весом птенца
накануне выхода из гнезда и весом в момент вы-
лупления. Если вес вылупившегося птенца изве-
стен не был, использовали средний показатель,
полученный для птенцов из других гнезд. В раз-
ные годы возраст птенцов на момент последнего
измерения их веса варьировал от 25 до 38 сут.
С целью единообразия и корректного сравнения
весовых параметров птенцов и прироста их веса в
течение наблюдаемого периода, мы анализирова-
ли птиц в возрасте не более 30 сут (30 ± 4). К этому
моменту, как известно (Harding et al., 2003), про-
исходит быстрое увеличение веса тела, после че-
го, примерно к 38-суточному возрасту, следует
период медленного набора массы, а в дальней-
шем, к моменту полного оперения птенца, на-
блюдается короткий период ее падения. С начала
исследования динамики роста птенцов под на-
блюдением находилось всего 106 гнезд. К момен-
ту завершения работ только в 59 из них птенцы
оставались еще живыми.

Частоту кормления птенцов изучали 13 и 17 ав-
густа 1999 и 8, 10, 21 и 25 августа 2000 гг. путем ди-
станционных наблюдений из укрытия одновремен-
но за группой выбранных гнезд. Также в отдельных
гнездах каждые два часа проводили взвешивание
каждого птенца и прощупывание его пищевода, с
целью выяснения наличия или отсутствия пор-
ции корма. Все работы проводили в светлое время
суток с 6:00 до 24:00. Всего в эти годы под наблю-
дением находилось 14 (1999 г.) и 23 (2000 г.) гнезда
с птенцами, соответственно.

В ходе исследований измеряли и взвешивали
доступные яйца ипаток и погибших взрослых птиц.
Причины гибели яиц в гнездах и стадии развития
в них эмбрионов устанавливали по окончании се-
зона размножения, разбивая их. Причины гибели
взрослых птиц определяли по характеру повре-
ждений, также выясняли по возможности их пол
и гнездовой статус по наличию наседных пятен.
В 1993 г. на одной из осыпей острова проводился
отлов взрослых ипаток, с целью их кольцевания и
проведения стандартных измерений. В 1988, 1989
и 1991 гг. с участием нескольких исследователей
проводили массовый отлов на территории остро-
ва сходящих в море молодых птиц, у которых, как
и у взрослых птиц, измеряли вес, длину сложен-
ного крыла, цевки, клюва и хвоста.

Линейные промеры и взвешивания яиц и птиц
выполнены с помощью электронного штанген-
циркуля с точностью до 0.01 мм и весов “Pesola” –
до 1 г. В тексте и таблицах средние величины при-

ведены как среднее ± SD (стандартное отклонение).
Все расчеты выполнены в программе “Excel” c
использованием описательной статистики.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика местообитаний 
и динамика численности

О-в Талан – небольшой горный останец об-
щей площадью 2.5 км2, находящийся в 8 км от по-
бережья. Южный склон острова преимуществен-
но скалистый и крутой, а с восточной стороны он
представлен скалистыми от основания берегами
и обширными крупноглыбовыми каменистыми
осыпями в предвершинных его участках. Высота
обрывов в разных частях острова варьирует от 180
до 220 м. Склоны северной и западной экспози-
ции более пологие с каменистыми осыпями и за-
дернованными участками, где преобладают вей-
никовые и разнотравно-вейниковые луга, а также
кочкарники. При этом на северном склоне замет-
ная доля луговых биотопов приходится на папо-
ротниковые и папоротниково-морошковые за-
росли. Северный склон острова постепенно пере-
ходит в морскую террасу высотой 3–6 м над ур. м.,
шириной 150–200 м, окаймленную береговым ка-
менистым валом и пляжем с нагромождениями
плавника. С западной стороны к острову примы-
кает узкий каменистый пляж, ширина которого
на всем его протяжении при максимальном при-
ливе варьирует от 2 до 10 м.

Ипатка гнездится по всему периметру и всему
высотному профилю острова, благодаря разнооб-
разию пригодных для гнездования биотопов.
Главным образом это крупноглыбовые камени-
стые осыпи, которые занимают на острове 24 га и
составляют около 14% от суммарной площади
(175 га) всех его биотопов (Андреев и др., 2010).
Наиболее многочисленные поселения ипаток
расположены на западном и восточном склонах
острова, где площадь осыпей составляет около 8 и
9 га, соответственно. На склонах северной и юж-
ной экспозиций количество ипаток не столь вы-
соко, поскольку такие биотопы занимают мень-
шую площадь (около 3 и 4 га, соответственно). Не
многочисленны, но обычны гнезда ипаток в зава-
лах крупных камней в небольших бухтах и на пля-
жах острова, на участках склонов, задернованных
и проросших вейником Лангсдорфа (Calamagros-
tis langsdorfii), а также по периферии осыпей, за-
растающих растительностью. Некоторое количе-
ство ипаток селится в предвершинной части ост-
рова, среди заросших кедровым стлаником (Pinus
pumila) выступающих камней и небольших осы-
пей, а также в возвышающихся на вершинном
плато острова двух кекурах. Практически везде
в этих биотопах они образуют при разных соотно-
шениях общие колонии с большой конюгой (Aethia
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cristatella), топорком (Lunda cirrhata), стáриком
(Synthliboramphus antiquus) и белобрюшкой (Aethia
psittacula). Небольшие группы птиц или одиноч-
ные пары гнездятся также в расщелинах скали-
стых обрывов на южной и восточной оконечно-
стях острова, где с ними соседствуют два вида
кайр (Uria aalge, U. lomvia), моевка (Rissa tridactyla),
реже топорок, белобрюшка и большая конюга.

В 2007 и 2008 гг. общее количество птиц на по-
верхности осыпей северного склона варьировало
с плотностью от 0.08 до 0.27 особей/м2 (табл. 1).
Более высокая их численность была отмечена в
крупноглыбовых осыпях, расположенных в сре-
динной части склона (рис. 2, участки 5–7), где их
плотность варьировала от 0.23 до 0.27 особей/м2

(в среднем 0.253 ± 0.020 особей/м2). В нижних за-
растающих растительностью осыпях плотность
ипаток варьировала от 0.08 до 0.15 особей/м2

(в среднем 0.117 ± 0.029 особей/м2) (рис. 2, участ-
ки 1–4). По усредненным оценкам, птицы рас-
пределялись по поверхности осыпей северного
склона с плотностью 0.175 особей/м2. Экстрапо-
лируя эту плотность на всю площадь осыпей ост-
рова (245634 м2), мы получили численность птиц
в 42986 особей. Общая площадь задернованных
участков на острове составила 610983 м2 (Андреев
и др., 2010). При этом гнездовая плотность ипаток
в них варьировала от 0 до 7 пар/200 м2, или от 0
до 0.03 пар/м2. В среднем она составила 0.021 ±
± 0.012 пар/м2 и в соответствии с этим на таких
участках острова могло гнездиться 12830 пар, или
25660 особей. Кроме того, около 4–5 тыс. птиц
были визуально учтены на камнях и кекурах вер-
шинного плато острова. В итоге общая числен-
ность ипатки в 2007 и 2008 гг., согласно прямому
подсчету, составила 73646 особей. С применени-
ем поправочного коэффициента (k = 0.75) для
птиц, гнездящихся на склонах и вершинном пла-
то острова, она составила 48819 пар, или 97638 осо-
бей. Эти данные несколько расходятся с ранее

опубликованными суммарными данными (56.2 тыс.
пар, или 112.5 тыс. особей; Андреев и др., 2010),
что связано с некоторыми неточностями в преды-
дущих расчетах, однако оба результата достаточ-
но близки и определяют общую численность ипа-
ток примерно в 100 тыс. особей.

В некоторые из последующих годов, когда
проводились учеты, количество ипаток на по-
верхности модельных осыпей в северной части
острова оказалось в 1.5–2 раза выше, при этом
максимальная плотность на отдельных из них ва-
рьировала от 0.18 до 0.65 особей/м2 и в среднем
составила 0.378 ± 0.191 особей/м2 (табл. 1). Со-
гласно новым расчетам, выполненным по анало-
гии с предыдущими, численность ипаток только
на осыпях острова возрастает примерно до 140 тыс.
особей, а в целом по острову – до 166 тыс. особей,
и это при условии, что количество птиц на вер-
шинном плато и в задернованных участках остро-
ва остается прежним, поскольку новых учетов
здесь не проводили. В данном случае мы не мо-
жем, вероятно, говорить об общем увеличении
численности птиц этого вида. Скорее всего, нам
не всегда удавалось зафиксировать ее относитель-
ный максимум на отдельных участках, поскольку
в разные годы учеты были не систематическими,
а выборочными, при этом состояние наиболее
высокой численности птиц в некоторые дни оце-
нивалось сугубо субъективно. Тем не менее, эти
данные показывают более реалистичную плот-
ность птиц, населяющих каменистые осыпи ост-
рова. Вполне вероятно также, что в какой-то из
учетов мы могли зафиксировать практически
полную численность обитающих на участке птиц
и в таком случае установленный нами в 2007 и
2008 гг. поправочный коэффициент (0.75) стано-
вится нецелесообразным. Следуя последнему пред-
положению, численность ипаток только на осы-
пях может составить около 93000 особей, а в це-
лом по острову – около 124 тыс. особей. В итоге
мы приходим к выводу, что в последнее десятиле-

Таблица 1. Максимальное количество учтенных ипаток и их плотность на модельных участках северного склона
острова Талан в разные годы

Примечания. Данные по годам представлены как число особей/плотность на поверхности осыпей на 1 м2. Номера модельных
участков соответствуют номерам на рис. 2.

№ участка
Площадь

участка, м2

Годы

2007–2008 2009 2011 2016 2018

1 Около 600 52/0.08 101/0.17 104/0.17 82/0.14 119/0.20
2 856 114/0.13 250/0.29 210/0.24 130/0.15 108/0.13
3 Около 300 34/0.11 28/0.09 53/0.18 36/0.12 45/0.15
4 677 102/0.15 160/0.24 185/0.27 95/0.14 90/0.13
5 Около 800 185/0.23 328/0.41 369/0.46 216/0.27 233/0.29
6 Около 2500 654/0.26 1502/0.60 1450/0.58 816/0.33 998/0.40
7 Около 2000 543/0.27 1300/0.65 1114/0.56 690/0.34 632/0.32
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тие численность ипатки на о-ве Талан могла со-
ставлять 124–166 тыс. особей, или 62–83 тыс. пар.
По оценкам 1988 и 1989 гг., численность ипатки
на о-ве Талан составляла 45–50 тыс. пар, или
90–100 тыс. особей, при этом плотность ее гнез-
дования в некоторых осыпях северного склона
достигала 0.15 гнезд/м2, или 0.30 особей/м2 (Кон-
дратьев и др., 1992; Китайский, 1991). Этот пока-
затель был лишь немного ниже среднего значе-
ния, установленного для острова в последние
годы, но практически в два раза отличался от
максимальных значений, что указывает, несо-
мненно, на рост численности ипатки в последние
30 лет.

Морфологическое описание взрослых птиц
По окраске оперения самки и самцы ипаток,

как и других чистиковых птиц, не различаются.
Однако различия среди самцов и самок хорошо
видны по морфометрическим параметрам и,
прежде всего, таким как длина и высота клюва
(табл. 2). У самцов клюв длиннее и выше, чем у
самок, и эта особенность позволяет иногда без-
ошибочно идентифицировать птиц по полу даже
визуально. В числе других признаков – длина
крыла и хвоста, которая также больше у самцов.
Значительные различия по этим признакам про-
слеживаются и у птиц из других колоний (Piatt,
Kitaysky, 2002). По длине плюсны самцы и самки
ипатки, как в наших, так и других исследованиях,
существенно не различались. В дополнение к
этим морфологическим признакам половой ди-
морфизм ипатки хорошо проявляется при изме-
рении некоторых частей скелета. Показано (Piatt,
Kitaysky, 2002), что 16 из 20 костей скелета самцов
значительно крупнее, чем у самок. Средние пока-
затели по весу птиц также существенно отличают
самцов ипаток от самок (табл. 2). При этом в
представленной нами сводной таблице средние
данные варьировали у разных авторов, что может
быть связано как с размером представленной вы-
борки, так и с методом сбора полученной ин-
формации. Например, в 1993 г. измеряли живых
птиц, тогда как наши данные были получены при
обработке уже погибших, главным образом от
хищников, птиц. В их числе могли быть ослаб-
ленные или молодые особи. К тому же необходи-
мо учитывать потери веса, которые произошли
между моментами их смерти и обнаружения.

Как показали исследования (Piatt, Kitaysky,
2002), весовые и морфометрические параметры,
в частности длина клюва и крыла, статистически
различаются не только у самцов и самок, но и у
ипаток в различных частях их ареала. Птицы с
о-ва Талан по этим признакам оказались легче и
мельче птиц с побережья Чукотского (мыс Томп-
сон) и Берингова (острова Св. Лаврентия, При-
былова, Командорские) морей, крупнее птиц с

Алеутских о-вов и достаточно схожими с птица-
ми, обитающими вдоль западного и восточного
побережья п-ова Аляска.

Биология размножения
Фенология. Весной первые группы ипаток за-

регистрированы у о-ва Талан между 18 и 22 мая
(в 1988 г. – 21.05, в 1989 г. – 18.05, в 1990 г. – 20.05,
в 1991 г. – 22.05, в 1998 г. – 18.05, в 2003 г. – 20.05,
2017 – 20.05) (Кондратьев и др., 1992; Утехина,
1999; наши данные). Дата начала откладки яиц
варьировала между 6 июня в 1990 и 17–18 июня в
1987, 1999 и 2001 гг., но чаще всего она приходи-
лась на 9–13 июня. Стабильно раннее гнездова-
ние птиц отмечалось только в начале 1990-х го-
дов. В соответствии с известными сроками при-
лета и началом яйцекладки, предгнездовой
период ипатки в некоторые годы занимал от 18 до
24 дней. Средняя дата начала откладки яиц в
1987–2019 гг. приходилась на 11 июня (10.89 ±
± 2.84, n = 29) (рис. 3). Откладка яиц у птиц про-
должалась обычно до конца июня (24.06). Позд-
ние в сезоне кладки были отмечены 7 и 16 июля.
В последнем случае это наблюдалось лишь два-
жды (в 2006 и 1999 гг.) и, возможно, было связано
либо с поздним началом гнездования птиц, либо
с повторной кладкой, которая хотя и редко, но
среди ипаток отмечается через 10–21 день после
исчезновения яйца (Wehle, 1980, 1983). В ранние
по срокам размножения годы средняя дата пе-
риода откладки яиц варьировала между 12 и
20 июня, а в поздние сезоны, как например в 1999
и 2001 гг., она приходилась на 25 и 21 июня, со-
ответственно. За весь период исследований –
17 июня (16.9 ± 2.98, n = 20).

В кладке ипатки всего одно яйцо. Его длина
варьировала от 62.1 до 75.3 мм (в среднем 67.86 ±
± 2.86 мм, n = 54), ширина от 40.9 до 49.4 мм
(в среднем 45.64 ± 1.67 мм, n = 54) (наши данные).
Согласно другим исследованиям, выполненным
на о-ве Талан, размеры яйца в среднем составили
67.4 ± 0.27 мм × 45.9 ± 0.14 мм (n = 91), масса све-
жеотложенного – 75.9 ± 0.68 г (n = 78) (Piatt, Ki-
taysky, 2002), а также 62.8–75.3 × 44.8–49.4 мм
(в среднем 67.4 ± 1.37 мм SE × 46.6 ± 0.63 мм,
n = 8), масса свежеотложенного – 69–78 (в сред-
нем 71.3 ± 1.25 г, n = 8) (Перемитин, 1999). В тече-
ние инкубационного периода потери массы яйца
составляют 17.6 ± 0.83 г SE, или около 23% (n = 39)
(Piatt, Kitaysky, 2002).

Как и у других чистиковых птиц (Gaston, Powel,
1989; Кондратьев, 1993), период инкубации у раз-
ных пар ипаток варьирует. Обычно почти сразу
после откладки яйца самка улетает в море и воз-
вращается на гнездо по истечении нескольких ча-
сов, но иногда птицы не приступали к насижива-
нию в течение 1–3 сут, также они могли оставлять
гнезда на некоторое время и во время инкубации.
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Таблица 2. Морфометрические параметры взрослых особей и слетков ипатки с острова Талан

Показатель Среднее SD n min–max Годы Источник

Самцы

Вес, г 520.95 54.9 21 390–580 1997–2018 Наши данные
529.9 48.5 35 – 1987–1989 Kitaysky, 1996
539 – 30 475–620 1987–1992 Кондратьев и др., 1992

Длина крыла, мм 194.0 4.29 22 184–201 1997–2018 Наши данные
190.2 6.1 35 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Длина хвоста, мм 70.71 7.8 22 61–85 1997–2018 Наши данные

Длина цевки, мм 29.72 1.82 22 26.84–34.21 1997–2018 Наши данные
31.3 1.9 35 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Длина клюва, мм 48.85 2.04 22 41.3–52.45 1997–2018 Наши данные
49.3 2.4 34 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Высота клюва, мм 42.07 1.47 16 38.5–44.0 1997–2018 Наши данные
40.8 3.6 8 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Самки

Вес, г 479.65 74.96 20 328–625 1997–2018 Наши данные
512.5 49.1 32 – 1987–1989 Kitaysky, 1996
520 – 27 440–620 1987–1992 Кондратьев и др., 1992

Длина крыла, мм 190.52 5.38 21 180–199 1997–2018 Наши данные
185.7 6.5 32 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Длина хвоста, мм 68.95 6.49 21 60–82 1997–2018 Наши данные

Длина цевки, мм 29.70 2.17 20 27.23–35.5 1997–2018 Наши данные
30.2 1.7 32 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Длина клюва, мм 46.54 3.81 20 33.4–51.2 1997–2018 Наши данные
47.5 1.8 32 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Высота клюва, мм 39.55 2.09 12 35.9–42.86 1997–2018 Наши данные
40.9 1.9 9 – 1987–1989 Kitaysky, 1996

Самцы + самки

Вес, г 495.55 68.49 45 328–625 1997–2018 Наши данные
521.15 34.7 39 455–605 1993 Архив лаборатории
520.9 – 67 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Длина крыла, мм 191.90 5.01 51 180–201 1987–2018 Наши данные
188.10 6.20 39 174–200 1993 Архив лаборатории
187.9 – 68 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Длина хвоста, мм 69.66 6.55 48 60–85 1987–2018 Наши данные

Длина цевки, мм 29.58 1.89 48 26.84–35.5 1987–2018 Наши данные
30.31 1.90 39 27.3–34.6 1993 Архив лаборатории
30.7 – 68 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Длина клюва, мм 47.61 3.01 49 33.4–52.45 1987–2018 Наши данные
47.19 1.82 39 43.1–51.3 1993 Архив лаборатории
48.3 – 67 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Высота клюва, мм 40.98 2.03 32 35.9–44.0 1987–2018 Наши данные

39.04 1.45 39 36.1–42.1 1993 Архив лаборатории
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Прочерк – нет данных.

Слетки (самцы + самки)

Вес, г 349 – – – 1987 Kitaysky, 1996
341 – – – 1988 Kitaysky, 1996
338.91 32.28 157 187–470 1988 Архив лаборатории
348.83 29.87 139 285–450 1989 Архив лаборатории
354 – – – 1989 Kitaysky, 1996
348.7 – 76 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002
318.30 26.18 62 265–380 1991 Архив лаборатории

Длина крыла, мм 156.11 5.12 157 140–167 1988 Архив лаборатории
155.92 5.32 138 143–168 1989 Архив лаборатории
156.9 – 76 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002
153.09 5.39 62 140–165 1991 Архив лаборатории

Длина цевки, мм 29.88 1.20 22 27.3–32.3 1988 Архив лаборатории
30.2 – 74 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Длина клюва, мм 31.75 1.17 22 29.8–34 1988 Архив лаборатории
31.8 – 74 – 1987–1989 Piatt, Kitaysky, 2002

Длина хвоста, мм 48.90 3.12 21 43–55 1988 Архив лаборатории

Показатель Среднее SD n min–max Годы Источник

Таблица 2.  Окончание

Рис. 3. Ежегодные отклонения от среднемноголетнего значения сроков начала откладки яиц у ипатки на острове Та-
лан (нд – нет данных).
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Хотя в норме насиживание должно быть непре-
рывным, прерывание инкубации чаще всего не
сказывалось на вылуплении птенца и его после-
дующем развитии, однако влияло на продолжи-
тельность инкубации у отдельно взятых пар (We-
hle, 1980, 1983; наши данные). На о-ве Талан, со-
гласно данным Китайского (Piatt, Kitaysky, 2002),
в 1987–1989 гг. период с момента откладки яйца и
до вылупления птенца у ипатки варьировал от 38

до 45 сут и в среднем составил 39.6 ± 0.53 SE (n = 15).
Согласно нашим наблюдениям, в разные годы
этот период составлял 40.5 ± 1.29 SE (38–43, n = 29),
при этом в 11 из 29 случаев птицы инкубировали
яйца в течение 41 сут. По результатам исследова-
ний на о-ве Св. Лаврентия, период насиживания
ипатки составлял 40–43 сут (в среднем 41.4, n = 5)
(Sealy, 1969). На о-ве Баррен этот период составил
в среднем 40.2 (39–42 сут для 2 гнезд), а на п-ове
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Аляска – 41.2 сут ± 3.4 SD (n = 20) (Amaral, 1977;
Petersen, 1983).

В зависимости от сроков откладки яиц вылуп-
ление птенцов в разные годы начиналось в пери-
од с 17 по 29 июля (среднемноголетняя 22 июля
(21.89 ± 2.84, n = 29)). Наиболее поздним (23–
29.07) оно было в 1987–1988, 1999, 2001, 2008–
2009, 2013–2014 гг. В другие годы сроки начала
появления птенцов отмечались в пределах сред-
немноголетней отметки или были более ранни-
ми. Чаще всего это происходило 19–22 июля.
В разные годы поздних недавно вылупившихся
птенцов отмечали в период с 4 по 16 августа и в
двух случаях – 26 августа. В разные годы средняя
дата периода вылупления птенцов варьировала
между 23 июля и 5 августа, а за весь период иссле-
дований она приходилась на 27 июля (27.15 ± 2.97,
n = 21).

Первых сходящих в море птенцов отмечали в
конце августа (27–30.08) и начале сентября (2.09).
По косвенным оценкам, наиболее активно сход
птенцов на острове проходит с 10 по 20 сентября
и заканчивается в конце сентября–начале октяб-
ря. Например, в 1990 г. таких птиц наблюдали да-
же 2 октября, тогда как первых в этом сезоне
отмечали 3 сентября (Кондратьев и др., 1992).
Взрослые особи покидают остров постепенно, по
мере схода молодых птиц.

Продуктивность. Успех размножения ипатки
варьировал от 10.3 до 90.5% и в среднем за весь пе-
риод наблюдений составил 56.4 ± 22.04 (n = 29;
CV 40%), успех инкубации – от 19.8 до 95.2%
(в среднем 75.5 ± 18.87, n = 28; CV 25%), успех
птенцового периода – от 26.7 до 100% (в среднем
74.6 ± 18.10, n = 26; CV 24%) (табл. 3). В многолет-
нем аспекте успех размножения ипатки чаще все-

го был достаточно высоким. Исключение соста-
вили сезоны 1987, 1988, 1996, 2001, 2009–2012,
2014 и 2015 гг., когда этот показатель у птиц ока-
зался ниже среднемноголетней оценки. При этом
в 1987, 1988 и 2001 гг. более высокие потери отме-
чали на стадии выкармливания птенцов, в 1996 г. –
на стадии инкубации, тогда как 2001, 2009–2012,
2014 и 2015 гг. определялись одновременно высо-
кой гибелью кладок и птенцов (рис. 4).

Число погибших яиц в разные годы варьирова-
ло от 4.8 до 80.2%. Частично это были свежеотло-
женные яйца, которые не насиживались вообще,
а также насиженные и брошенные на разных ста-
диях инкубации, которых было большинство
(табл. 3). Многие из этих яиц со временем не на-
ходили вовсе, однако их исчезновение не всегда
могло быть связано с деятельностью хищников
(см. раздел “Хищничество”). Они могли выка-
титься из гнездовой лунки и провалиться в осыпь
во время активности птиц, поскольку гнезда даже
уже с брошенными кладками посещаются ипатка-
ми до конца сезона размножения. Кроме того,
яйца из гнезд, расположенных на нижних участ-
ках склона, иногда вымываются волнами во вре-
мя штормов. Наибольшее количество погибших
кладок было отмечено в 2009 и 2011 гг. Большин-
ство из них были брошены птицами на последних
стадиях насиживания, перед началом вылупле-
ния птенцов. Неоплодотворенные яйца (“болту-
ны”) встречались практически ежегодно, и их до-
ля составляла от 1 до 5% от всех отложенных яиц
или 2–33% от числа брошенных. Поскольку та-
кие яйца могли быть и в числе исчезнувших, их
количество, возможно, было бы больше. Некото-
рые кладки, вероятно, могли быть брошены или
повреждены (надколотые или треснутые яйца)
взрослыми птицами после или во время нашего

Рис. 4. Продуктивность ипатки на острове Талан в 1989–2019 годах. В 1994–1995, 1997–1998 и 2005 гг. данные отсут-
ствуют.
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посещения гнезд, но такие случаи за весь период
исследований были единичными.

Число погибших птенцов варьировало от 0 до
73.3% от общего числа вылупившихся. В условиях
достаточно высокой ежегодной выживаемости
птенцов часть из них погибала от голода. Как пра-
вило, это происходило в период продолжитель-
ных циклонов со штормовыми ветрами, которые
затрудняли добычу корма, как это было, напри-
мер, в 2001 г., когда отмечали самую высокую ги-
бель птенцов за весь период исследований. Обыч-
но мертвых птенцов мы обнаруживали непосред-
ственно в норах или гнездовых камерах или уже
на выходе из них, а некоторые исчезали вовсе. По
возрасту среди последних были как уже подрос-
шие птенцы, так и совсем пуховые. Как показали
наблюдения, при недостатке корма голодные
птенцы всегда стремятся покинуть гнездо и сойти
в море, однако в раннем возрасте они не имеют
шансов на дальнейшее выживание. Такое поведе-
ние характерно и для обитающих на острове дру-
гих чистиковых птиц, таких как топорок, большая
конюга, белобрюшка. Как и в случае с кладками,
птенцы погибали или исчезали из некоторых
гнезд во время наката, в результате чего происхо-
дило затопление и нарушение целостности гнез-
довой камеры. В то же время непосредственно
продолжительные ливневые дожди на выживае-
мость большинства птенцов влияния не оказыва-
ли, поскольку места гнездования ипаток распо-
ложены в достаточно хорошо дренированных
каменистых осыпях. Гибель яиц и недавно вылу-
пившихся птенцов из очень поздних кладок,
происходила практически всегда. Случаи гибели
птенцов по вине человека или хищника (учиты-
валось наличие телесных повреждений) реги-
стрировались достаточно редко, хотя такие особи
могли быть в числе исчезнувших из нор.

Развитие птенцов. На о-ве Талан однодневные
птенцы ипатки весили от 35 до 53 г (в среднем
47.2 ± 0.94, n = 22) (наши данные). Согласно дру-
гим проведенным на острове исследованиям
(Piatt, Kitaysky, 2002), такие птенцы весили в
среднем 47.9 ± 1.02 SE г (n = 15), что согласуется и

с нашими данными, при этом длина клюва и цев-
ки у них в среднем составила 18.9 ± 0.22 SE мм
(n = 18) и 20.7 ± 0.25 SE мм (n = 18), соответ-
ственно.

Как показали экспериментальные исследова-
ния, средний вес месячных птенцов в разные го-
ды колебался от 145.33 ± 54.27 до 329.28 ± 63.70 г,
при индивидуальном разбросе от 80 до 410 г.
(табл. 4). Наиболее высокие показатели прироста
веса птенцов отмечали в 2003, 2004 и 2006 гг., что
соответствовало и их достаточно хорошей весо-
вой кондиции в данном возрасте. В другие годы
вес птенцов достигал более низкой отметки, а
экстремально низким он был в 2001 г. Практиче-
ски ежегодно в первые 10–15 сут прирост веса у
всех исследованных птенцов был достаточно
равномерным и без существенных индивидуаль-
ных расхождений. В дальнейшем происходило
постепенное увеличение массы, хотя скорость ро-
ста варьировала в зависимости от сезона (рис. 5).
Исключениями были 1999 и 2001 гг., когда птен-
цы набирали вес лишь до 20-тисуточного возрас-
та и далее он оставался практически на одинаково
низком уровне, хотя показатели 1999 г. были все
же выше. В 2002 г. скорость прироста веса была
также достаточно низкой у птенцов при достиже-
нии 25-суточного возраста. Впоследствии наблю-
далось ее существенное увеличение, но показате-
ли конечного веса птенцов остались в итоге до-
статочно низкими для сезона.

По разным сведениям (Sealy, 1969; Wehle, 1980;
Petersen, 1983; Gaston, Jones, 1998; Harding et al.,
2003), в зависимости от обеспеченности кормо-
выми ресурсами молодые ипатки покидают коло-
нии в возрасте 29–49 сут. Средний возраст сходя-
щих птиц на о-ве Талан составил 44.7 ± 1.2 SE сут
(Kitaysky, 1996). Большинство из них были полно-
стью оперенными, у некоторых же отмечали
остатки пуха только на груди, горле, голове, за-
тылке, спине, подхвостье, у других, он сохранял-
ся по всему телу. По весу, а также показателям
длины клюва, крыла и хвоста сходящие птицы
значительно уступали взрослым птицам (табл. 2).
По разным данным их вес составлял 61–71% от

Таблица 4. Весовые показатели птенцов ипаток в возрасте 30 ± 4 сут на острове Талан в разные годы

Данные представлены как среднее ± SD (min–max; n).

Год Вес, г Возраст, сут Прирост веса, г/сут

1999 233.00 ± 56.74 (170–310; n = 5) 29.20 ± 1.92 (27–32; n = 5) 6.39 ± 1.50 (4.66–8.31; n = 5)
2000 252.22 ± 40.16 (180–310; n = 9) 31.44 ± 1.87 (29–34; n = 9) 6.49 ± 1.16 (4.41–8.2; n = 9)
2001 145.33 ± 54.27 (80–214; n = 6) 27.83 ± 1.83 (26–30; n = 6) 3.37 ± 1.97 (1.11–6.3; n = 6)
2002 235.6 ± 48.42 (168–300; n = 5) 28.6 ± 1.34 (27–30; n = 5) 6.56 ± 1.49 (4.49–8.44; n = 5)
2003 270.0 ± 59.34 (200–360; n = 8) 28.5 ± 1.30 (27–30; n = 8) 7.83 ± 1.91 (5.51–10.47; n = 8)
2004 295.83 ± 61.78 (220–390; n = 12) 30.16 ± 2.32 (27–33; n = 12) 8.21 ± 1.82 (6.02–11.42; n = 12)
2006 329.28 ± 63.70 (215–410; n = 14) 30.42 ± 2.59 (26–34; n = 14) 9.20 ± 1.73 (6.21–11.64; n = 14)
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веса взрослой птицы, длина клюва – 65–67%,
длина крыла – 79–83%. При этом у них была уже
хорошо развита цевка, соответствующая пара-
метрам взрослых птиц, что позволяет еще нелет-
ным молодым птицам активно передвигаться по
суше и водной поверхности. В 1987–1989 гг. вес
сходящих на воду ипаток хотя и незначительно,
но варьировал, однако показатели длины крыла,
перьев спины, брюшка, хвоста и некоторых махо-
вых были достаточно постоянными (Kitaysky,
1996). В 1991 г. такие птицы существенно уступа-
ли в развитии, что было хорошо видно по их весу
и длине крыла (табл. 2).

Хищничество

Из наземных млекопитающих и пернатых
хищников, которые могут в той или иной степени
быть причастны к гибели взрослых ипаток, их
птенцов и кладок, на острове постоянно обитают
горностай (Mustela erminea), лисица (Vulpes vulpes)
и три вида полевок – красно-серая (Clethrionomys
rufocanus), красная (C. rutilus) и экономка (Micro-
tus oeconomus), а также сапсан (Falco peregrinus),
белоплечий орлан (Haliaeetus pelagicus), ворон
(Corvus corax), тихоокеанская чайка (Larus schistis-
agus). Полевки, как правило, выступают своего
рода утилизаторами уже брошенных яиц. Они
надгрызают яйцо по окружности и затем частич-
но или полностью выедают его содержимое. От
общего числа погибших яиц доля съеденных по-
левками варьировала в разные годы от 1 до 50%.
Вполне вероятно, что яйцами ипаток может пи-
таться и горностай. Кроме того, нами был отме-
чен случай, когда взрослый горностай перетаскивал

в свое логово слетка ипатки, который по разме-
рам превосходил его самого. Иногда мы отмечали
в гнездах уже погибших травмированных пуховых
птенцов, при этом вполне упитанных и даже на-
кормленных, что могло произойти либо из-за
укуса горностая, либо по вине взрослой птицы в
результате беспокойства, вызванного приближе-
нием этого хищника. Большинство гнезд ипаток
находятся глубоко среди камней, однако гнезда,
устроенные в приповерхностных частях осыпей,
вполне доступны для лис. Эти хищники достают
из таких гнезд яйца даже при наличии взрослой
птицы, которая в это время убегает. Подобные
случаи наблюдались неоднократно, кроме того,
мы часто находили яйца ипаток, прикопанные
про запас. Жертвами лис становятся и взрослые
птицы. На северной террасе острова они находят
в траве идущих к морю птиц, которым по каким-
то причинам не удалось благополучно слететь со
склона. Но особенно уязвимы ипатки на вершин-
ном плато острова. Гнездящиеся здесь птицы не
имеют возможности совершить быстрый взлет, в
отличие от тех, которые живут на склонах. При
неожиданном появлении хищника или человека
они предпочитают сразу прятаться в осыпи, а те,
кто пытается в панике взлететь, не набирая высо-
ты, часто падают в траву, где их и вылавливают
лисы. Убитых ипаток мы встречаем достаточно
много на так называемых “лисьих полянах”, где
лисы проводят время со своими выводками. На-
ходящиеся в гнездах птенцы ипаток, за редким
исключением, недоступны для лис, однако во
время схода, что происходит с начала сентября до
начала октября, они становятся особенно уязви-
мыми, поскольку достигают моря пешком. В этот

Рис. 5. Динамика роста птенцов ипатки на острове Талан в разные годы.
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период молодые ипатки, как и топорки, являют-
ся, по всей видимости, основным и легко доступ-
ным источником пропитания лис.

Тихоокеанская чайка, как правило, не напада-
ет на взрослых ипаток, однако может питаться
уже погибшими птицами. Их доля в составе пита-
ния чаек была невелика и составляла 1.9 и 0.7%
в течение мая и июня, соответственно (Кон-
дратьева, 2004). Находящиеся в гнездах птенцы
обычно недоступны для чаек, однако погибшие
или еще живые птенцы во время их схода в море
становятся доступными для хищников. Содержа-
ние птенцов в питании чаек было также невысо-
ким и составило в течение августа 1.9% от всех
кормов. Таким же способом вполне могут добы-
вать птенцов и вóроны, хотя никакими данными
мы не располагаем. В питании белоплечего орла-
на на о-ве Талан ипатка встречается достаточно
редко. Так, в общей доле питания этого вида то-
порок и ипатка составляет 8.3% (Утехина, 2004).
Случаев охоты взрослых сапсанов на ипаток мы
никогда не отмечали, хотя молодые иногда были
замечены в погоне за ними, но эти попытки были
всегда нерезультативными. Скорее всего, такие
действия можно расценивать как игровые или
тренировочные для только что вылетевших из
гнезда молодых сапсанов. Достаточно большой
вес ипатки не позволяет соколу схватить и нести
ее в лапах, но он, вероятно, способен сбить ее в
полете. Мы иногда находили ипаток, у которых
была прокусана шея и частично ощипана, как это
делает сапсан со своими жертвами. Однако эти
птицы были в итоге брошены. По сравнению с
мелкими чистиковыми птицами, которых пред-
почитает добывать сапсан, у взрослых ипаток до-
статочно толстая и прочная шкура, которую, ве-
роятно, трудно разорвать сапсану. В то же время,
поздним летом и ранней осенью соколы, при от-
сутствии на острове привычного для них корма,
находят на открытых пространствах и охотно
подъедают молодых ипаток (и топорков), уже по-
гибших от лис во время ночного схода. Нам при-
ходилось находить ощипанных и частично съе-
денных птиц и непосредственно наблюдать в этот
момент самих сапсанов.

ОБСУЖДЕНИЕ
Среди гнездящихся на о-ве Талан чистиковых

птиц ипатки появлялись в числе последних, при
этом сроки их прилета были достаточно близки-
ми из года в год, а даты откладки яиц существенно
не отклонялись от среднемноголетней отметки.
Исключение составляли лишь годы с повышен-
ной ледовитостью Охотского моря, что выража-
лось в поздних сроках разрушения ледовых по-
лей в северной его части, как например в 1999 и
2001 гг. (Устинова и др., 2002). В некоторые, от-
носительно малоледовитые сезоны, например 2008,

2009 и 2012 гг., ледовая обстановка у берегов ост-
рова усугублялась ветрами южных румбов, кото-
рые в течение первой декады июня удерживали
льды в прибрежной зоне Тауйской губы, что так-
же затягивало откладку яиц у ипаток. Положи-
тельная корреляция между датами разрушения
льда и начала откладки яиц у ипатки была отмече-
на нами в более ранних исследованиях (Голубова,
2007). Достаточно стабильные сроки гнездования
ипаток, включая даты прилета, отмечались и в
других отдельно взятых колониях, хотя в пределах
ареала, в колониях, находящихся в низких и вы-
соких широтах, разница в этих сроках может до-
стигать одного месяца (Wehle, 1980; Evans et al.,
2019; Youngren et al., 2019; Mudge et al., 2019). Из-
вестно, что на о-вах Семиди (южное побережье
Аляски) среди гнездящихся морских птиц ипатки
также прилетают позже всех (Hatch, Hatch, 1990).
Состояние снежного покрова, которое может
оказать влияние на сроки начала гнездования у
таких видов, как топорок и большая конюга,
практически не сказывается на ипатке, поскольку
откладка яиц у последней проходит уже в отсут-
ствие снега в регионе (Голубова, 2007). Как из-
вестно, ипатка кормится в прибрежных водах
(от 1–2 км) и во многом зависит от подхода моло-
ди пелагических рыб и их обилия. Питание ипа-
ток вблизи колоний часто связывают с локальной
высокой продуктивностью акваторий в районах
гнездования птиц и предпочтительным обитани-
ем на мелководьях тихоокеанской песчанки (Am-
modytes hexapterus), хотя в поисках доступной для
них этой и другой рыбы ипатки могут совершать
и более длительные перелеты (Piatt, Kitaysky, 2002;
Harding et al., 2003). У нас нет данных по питанию
взрослых ипаток с о-ва Талан, однако известно
(Piatt, Kitaysky, 2002), что в период размножения
основу питания этого вида составляют одни и те
же кормовые объекты. Согласно нашим исследо-
ваниям (Голубова, Назаркин, 2009), встречае-
мость тихоокеанской песчанки в питании птен-
цов ипатки на о-ве Талан достаточно высока и
превосходит ее содержание у экологически близ-
кого ей рыбоядного вида – топорка. Песчанка яв-
ляется одним из немногих видов рыб, нерест ко-
торой растянут с ноября по июнь, в связи с чем
ее молодь появляется в акватории Тауйской гу-
бы уже в июне. В непосредственной близости от
о-ва Талан наибольшие концентрации песчанки
отмечены в Амахтонском и Мотыклейском зали-
вах, восточнее и западнее о-ва Спафарьева (Че-
решнев и др., 2001). В то же время, обилие пес-
чанки и характерные для нее вертикальные и го-
ризонтальные миграции во многом зависят от
степени прогрева поверхности моря (Abookire
et al., 2000). В условиях низкой температуры воды
ее доступность и обилие заметно снижаются для
морских птиц. На наш взгляд, эти особенности
биологии песчанки, как главного кормового ресур-
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са ипатки, объясняют позднее гнездование этих
птиц как на о-ве Талан, так и в других колониях.

Успех размножения ипатки в многолетнем ас-
пекте оказался достаточно вариабельным, однако
сезоны или периоды с относительно высоким его
показателем отмечались все же чаще. В целом, по
среднему значению этого показателя ипатки с о-
ва Талан сопоставимы с птицами из других коло-
ний, где ведется многолетний мониторинг про-
дуктивности вида. Так, на островах Булдырь этот
показатель колебался от 23 до 71% (в среднем
48%, n = 31), Айктак – от 29 до 77% (в среднем
56%, n = 17), Човиет, по разным данным от 5 до
74% (в среднем 37%, n = 14) и от 34 до 77% (в сред-
нем 59%, n = 7), Семиди – от 31 до 70% (в среднем
56%, n = 8) (Hatch, Hatch, 1990а; Byrd et al., 1993;
Piatt, Kitaysky, 2002; Harding et al., 2003; Evans
et al., 2019; Youngren et al., 2019; Mudge et al., 2019).
Как было отмечено (Piatt, Kitaysky, 2002), до нача-
ла 2000-х гг. вариабельность успеха размножения
на таких островах, как Чисик, Семиди и Булдырь
была достаточно низкой (CV 24–30%). На о-ве Та-
лан в 1987–1994 гг. коэффициент вариации (CV)
был чуть выше и составил 35% (Piatt, Kitaysky,
2002). С начала 2000-х гг. колебания успеха раз-
множения ипаток на этих и других островах стали
более заметными, а сезоны с успехом размноже-
ния ниже среднемноголетней отметки стали от-
мечаться чаще (Dragoo et al., 2020). В этот период
неблагоприятными для гнездящихся на о-ве Талан
ипаток стали 2009–2015 гг., что, на наш взгляд,
могло быть связано с океанографическими изме-
нениями в регионе и, следовательно, с доступно-
стью кормовых ресурсов. Причем этот период
стал еще более неблагоприятным для таких гнез-
дящихся на острове рыбоядных птиц, как моевки
и топорки (Голубова, 2018; наши данные). Наши
исследования, проведенные в 1987–2004 гг., по-
казали тесную статистическую связь между гид-
рологическим режимом акватории Тауйской гу-
бы с динамикой населяющих их гидробионтов,
составом питания и успехом размножения мор-
ских птиц (Kitaysky, Golubova, 2000; Голубова,
2007). В годы с ранним разрушением ледового по-
крова и высокой температурой поверхностных
вод успешнее размножались рыбоядные птицы
(топорок, ипатка), чему способствовали повыше-
ние биомассы мезопланктона и увеличение кон-
центрации молоди пелагических рыб в акватории
Тауйской губы. Сезоны с поздним разрушением
льда и низкой температурой поверхностных вод
благоприятствовали размножению холодновод-
ного макропланктона, в частности эвфаузиид, и,
таким образом, повышали успешность размно-
жения планктоноядных видов (большая конюга,
белобрюшка). В 2009–2015 гг., как и в другие годы
(1999, 2001), были отмечены сезоны с относитель-
но более поздним разрушением льда в акватории
Тауйской губы, что обусловливало, как указыва-

лось выше, некоторую задержку в откладке яиц у
ипатки. Позднее, в летний период, температура
поверхности воды в эти годы была ниже средне-
многолетней отметки (https://rp5.ru/Архив_пого-
ды_на _о.Спафарьева). Все эти факторы могли
косвенным образом определить снижение пока-
зателей успеха размножения ипатки в эти годы,
как мы и показали в предыдущих исследованиях
(Kitaysky, Golubova, 2000; Голубова, 2007). Одна-
ко в этот же период, а затем и в последующие го-
ды мы наблюдали снижение успеха размножения
большой конюги, что несколько не вписывается в
наши ранее высказанные предположения (Голу-
бова, 2021). Все это указывает на постоянную ди-
намичность океанографических процессов, про-
исходящих в настоящее время в Мировом океане
в результате климатических изменений. В связи с
этим эта тема станет для нас предметом дополни-
тельных исследований и анализов. В то же время,
нельзя исключать местные погодные факторы,
такие как практически ежегодные продолжитель-
ные циклоны со штормовыми ветрами, которые
затрудняют добычу кормовых ресурсов морскими
птицами, и ипатками в частности, что сказывает-
ся на выживаемости их птенцов в эти периоды.

Изучение динамики роста птенцов ипатки в
1999–2006 гг. на о-ве Талан показало существен-
ные колебания их веса в многолетнем аспекте.
Темп прироста массы птенцов и успех размноже-
ния были исключительно низкими в 2001 г. При
этом успех размножения вида в равной степени
определялся одинаково высокой потерей кладок
и птенцов, что, несомненно, было связано с де-
фицитом кормовых ресурсов в акватории Тауй-
ской губы в течение всего репродуктивного пери-
ода. Такие же низкие его показатели мы наблюда-
ли и у топорка. На наш взгляд, та часть молодых
ипаток, которые сходили в этом году в море,
в дальнейшем были нежизнеспособными в есте-
ственной среде обитания, а многие могли погиб-
нуть еще на суше. В последующие годы подобная
ситуация проявилась еще в 2009 и 2011 гг. Иссле-
дования (Голубова, Назаркин, 2009) по питанию
птенцов в эти годы показали, что основу их раци-
она составляли песчанка, сельдь (Clupea pallasii
pallasii) и мойва (Mallotus villosus catervarius), при
этом содержание (в процентах от общей массы
корма и по частоте встречаемости), а также ли-
нейные, весовые и возрастные характеристики
этих видов рыб ежегодно варьировали. В 1999–
2002 гг., в годы с низкими показателями веса
птенцов и успехом размножения от 15 до 81.2%,
средняя масса порции корма варьировала от 8.92
до 10.55 г (0.1–35.0), а среднее количество рыб в
пробе – от 1.14 до 4.77 шт. (1–45). По нашим дан-
ным, частота (раз/сутки) кормления птенцов в
1999 и 2000 гг. составила 3.3 ± 1.15 (2–6, n = 10) и
2.21 ± 1.38 (1–5, n = 23) соответственно. Соглас-
но другим источникам, частота их кормления
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может варьировать от 1 до 9 раз в день. В частно-
сти, 2–6 на о-ве Баррен; 3.0 ± 1.0 SD (1–5, n = 19)
и 6.1 ± 2.1 SD (3–9, n = 10) на о-ве Чисик в 1997 и
1996 гг. соответственно; 5–7 на о-ве Угайушак
(Wehle, 1980, 1983; Piatt, Kitaysky, 2002). В другие
годы (2003–2006) исследуемого нами периода вес
месячных птенцов на о-ве Талан также варьиро-
вал, хотя и был несколько выше. При этом сред-
няя масса порции корма варьировала от 10.21 до
14.02 г (0.3–51.3, n = 14), а среднее количество рыб
в ней – от 3.17 до 6.67 шт. (1–61) (Голубова, На-
заркин, 2009). В эти годы успех размножения ва-
рьировал от 71 до 90% и был достаточно высоким
для популяции ипаток, хотя в годы с наиболее вы-
сокими его показателями весовые характеристи-
ки птенцов были также высоки. Таким образом,
на фоне высоких показателей успеха гнездования
масса молодых ипаток оказалась более вариа-
бельной. То же касается и имеющихся у нас дан-
ных по весу сходящих море птенцов в 1987–1991 гг.
Вес слетков в годы с высокими и низкими показа-
телями успеха размножения был достаточно со-
поставимым. Некоторые исследования биологии
размножения вида на других островах также при-
вели к подобным результатам, при этом отмечает-
ся (Kitaysky, 1996; Erikstad et al., 1997; Harding
et al., 2002, 2003), что ипатка способна выкармли-
вать птенцов до схода даже в условиях сокраще-
ния кормовой базы и дальних кормовых переле-
тов. Она “регулирует” частоту кормления птенцов
и количество приносимых рыб в порции корма
в зависимости от их потребностей. При этом в
условиях сокращения частоты кормления уро-
вень метаболизма птенцов может снизиться на
47.4%. При улучшении кормовой ситуации птен-
цы вновь быстро набирают темп развития. Тем не
менее гибель птенцов от голода отнюдь не ред-
кость, и этот показатель способен оказать замет-
ное влияние на успех гнездования. Следует также
подчеркнуть, что птенцы, не набравшие доста-
точного веса ко времени схода на воду, оказыва-
ются в очень невыгодном положении и, вероят-
но, большей частью гибнут до того, как научатся
успешно добывать себе корм.

Как и другие исследователи, мы считаем, что
темп роста птенцов, в частности прирост веса, а
также их вес накануне или в момент схода в море
являются достаточно показательными и служат
индикаторами состояния кормовой базы ипатки
в период размножения. В связи с этим вес птен-
цов, как и успех размножения, должны учиты-
ваться при мониторинге популяции ипатки в том
или ином регионе. Экологическая пластичность
ипатки очевидна в сравнении с другими близки-
ми видами. Например, у топорка отмечаются бо-
лее широкие межгодовые и географические вари-
ации успеха размножения (Piatt, Kitaysky, 2002а;
Голубова, 2010). У тупика (Fratercula arctica), эко-
логически близкого вида, обитающего в Север-

ной Атлантике, наряду с более низкими показате-
лями успеха размножения в некоторых колониях,
были отмечены и случаи полного отказа от гнез-
дования из-за нехватки кормовых ресурсов (Ank-
er-Nilssen, 1987; Barrett et al., 1987; Baillie, Jones,
2003).

Из наземных млекопитающих основную угро-
зу для ипаток, живущих на о-ве Талан, представ-
ляют лисы, однако они не оказывают суще-
ственного влияния на состояние их популяции.
Вследствие своей малочисленности, эти хищни-
ки контролируют лишь определенные участки
острова, в то время как ипатки рассредоточены
практически повсеместно по его территории, где
в большинстве случаев неуязвимы. На других ост-
ровах лисы являются причиной гибели взрослых
птиц и их птенцов. На о-ве Большой Конюжий
например, ипатки составляют 50% их диеты. Кро-
ме того, в местах размножения ипатки страдают
от песцов (Vulpes lagopus), серых крыс (Rattus nor-
vegicus), канадских выдр (Lontra canadensis) (Moe,
1977; Bailey, Kaiser, 1993; Piatt, Kitaysky, 2002; Den-
linger, 2006). По сравнению с другими гнездящи-
мися на о-ве Талан морскими птицами, ипатки в
меньшей степени подвержены прессу и со сторо-
ны пернатых хищников. Находящиеся в гнездах
кладки и птенцы чаще всего недоступны для вó-
ронов и крупных чаек, что также отмечено в дру-
гих исследованиях (Hatch, Hatch, 1990а). Однако
случаи их гибели по вине этих хищников в приро-
де все же встречаются (Amaral, 1977; Wehle, 1980).
Ипатки практически неуязвимы для сапсана.
Кроме того, несмотря на высокую численность
ипаток и кажущуюся легкую доступность их для
белоплечих орланов, эти хищники предпочитают
охотиться на кайр и моевок (Утехина, 2004). Со-
держание ипаток в их диете не существенно, как
и у белоголовых орланов (Haliaeetus leucocephalus)
на о-ве Большой Конюжий, где этот показа-
тель достигает 13% (Moe, 1977). В то же время,
для о-ва Большой Конюжий подсчитано, что в
результате общего хищничества орланов, соколов
и лис изымается ежегодно около 2% размножаю-
щейся здесь популяции ипаток.

Как и все морские птицы, бóльшую часть сво-
ей жизни ипатки проводят в открытом море.
В связи с этим эта категория птиц особенно уяз-
вима к разливам нефти и использованию дриф-
терных сетей в промышленном рыболовстве.
Сведения о случаях гибели ипаток в результате
этого немногочисленны, например, количество
птиц, погибших в дрифтерных сетях в северной
части Тихого океана с 1950-х по 1990-е гг., исчис-
лялось десятками тысяч. В последующие годы по-
тери птиц сократились существенно, поскольку
такой промысел на некоторых территориях был
полностью ликвидирован. В российских водах
Охотского и Берингова морей дрифтерный лов
рыбы велся в 1989–2015 гг. и был закрыт в 2016 г.
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Исследования (Артюхин и др., 1999, 2000, 2001а) в
этой области показали, что смертность ипаток
была все же на порядки ниже по сравнению с та-
кими рыбоядными видами, как топорок, толсто-
клювая и тонкоклювая кайры. На наш взгляд, это
вполне объясняется образом жизни ипатки и ее
тяготению к прибрежной зоне во время добычи
кормов, в результате чего она не столь уязвима, по
сравнению с другими морскими птицами, а в
числе погибших вероятно основную часть со-
ставляли неразмножающиеся особи. Во время
осенне-зимних миграций в северо-восточной ча-
сти Тихого океана были отмечены случаи массо-
вой гибели морских птиц, в т.ч. и некоторого ко-
личества ипаток, от истощения, что возможно
связано с широкомасштабными климатическими
изменениями и снижением доступности их кор-
мовых ресурсов (Piatt, Kitaysky, 2002; Jones et al.,
2019).

В целом, ипатку мы можем отнести к вполне
благополучному и процветающему на о-ве Талан
виду птиц. На это указывают стабильно высокая
ее численность, которая поддерживается на ост-
рове уже десятки лет, и достаточно высокие пока-
затели успеха размножения по сравнению с пока-
зателями других рыбоядных морских птиц. По
данным 2008–2015 гг. выживаемость взрослых
ипаток на о-ве Талан составила 81.3%, и этот по-
казатель оказался самым высоким среди таких
видов, как большая конюга, белобрюшка и топо-
рок. В 1988–1991 гг. он был ниже (63.4%), однако
на полученных результатах могло сказаться слиш-
ком малое количество окольцованных в тот пери-
од птиц (Зубакин, Зубакина, 1991; Vodolazova
et al., 2016; Водолазова и др., 2021). Кроме того,
продолжительность жизни этого вида может до-
стигать более 20 лет (Gaston, Jones, 1998). Для ту-
пика, например, зарегистрирован максимальный
возраст 40 лет (Gaston, Jones, 1998; Fransson et al.,
2010). До сих пор неизвестно, характерна ли для
ипатки, как вида, натальная филопатрия. Однако
если предположить, что выросшие на острове
птенцы вновь возвращаются сюда по достижении
половой зрелости, то сезоны с низкой продук-
тивностью вида, периодически отмеченные на
о-ве Талан, никаким образом не могут повлиять
на состояние ее популяции. В случае, если попол-
нение колоний происходит за счет иммиграции
молодых птиц, то состояние численности и про-
дуктивность ипатки в других колониях таковы,
что могут только способствовать положительной
ее динамике на о-ве Талан.

Основываясь на приведенных нами опублико-
ванных данных, мы можем предположить, что в
российской части ареала обитает более 200000
(213387) особей ипаток, при этом около 155000
(154 709) птиц зарегистрировано в Охотском
море, включая Курильские о-ва. Эти данные не-
сколько отличаются от приведенных ранее други-

ми авторами, в частности около 285000 в РФ, со-
гласно Шунтову (1998), а также 148750 и 119330
в РФ и в Охотском море, соответственно, соглас-
но оценкам американских орнитологов (Piatt, Ki-
taysky, 2002). С учетом североамериканских птиц
мировая популяция ипатки может составлять
1153137 особей, что в общем-то вписывается в по-
рядок цифр, предложенный для этого вида в бо-
лее ранних публикациях. Согласно более уточ-
ненным и современным данным, в дальневосточ-
ных морях обитает около 20% птиц от этой
популяции, а не 30%, как считалось ранее (Коню-
хов, 2010). Тренд численности ипаток в тех или
иных регионах ее обитания в большинстве случа-
ев не известен. В колониях российской части аре-
ала данные свидетельствуют либо о стабильности
численности, либо об ее увеличении. В американ-
ском секторе численность ипатки в результате из-
менений климата и кормовой базы снижалась
во многих колониях до конца 90-х гг., а с начала
2000-х гг. ее тенденция неизвестна из-за несуще-
ствующих данных о современной ее численности.

В пределах всего ареала ипатка гнездится
практически повсеместно на береговых обрывах
и прибрежных островах, при этом количество
гнездящихся птиц в той или иной колонии пол-
ностью определяется наличием гнездовых биото-
пов. По берегам в качестве гнездовий ипатки
используют расщелины в скалах и селятся не-
большими группами или отдельными парами
совместно с другими морскими птицами. В силу
ограниченности подходящих для гнездования
мест в таких биотопах она немногочисленна. Од-
нако, несмотря на небольшую плотность гнездо-
вания, суммарная их численность оказывается
достаточно высокой, что обусловлено большой
протяженностью береговых обрывов, например,
на Чукотском п-ове. Наиболее высокие числен-
ность и плотность гнездования этого вида наблю-
даются все же на островах и участках побережья с
крупноглыбовыми каменистыми осыпями. Такие
биотопы, как правило, привлекают больших ко-
нюг и конюг-крошек, поэтому в местах их массо-
вого гнездования зачастую отмечается и высокая
численность ипатки. Например, в Беринговом
море это о-в Большой Диомид и прибрежные
участки на мысах Ягночымло, Уляхпэн, Имтук,
Кекилин. В Охотском море это острова Ямского
архипелага и Талан. На последнем популяция
ипатки составляет 78 и 56% от ее численности в
Охотском море и РФ в целом, а оба эти участка
поддерживают 95 и 70% их численности, соответ-
ственно. Хотя средний размер колонии (n = 201)
на побережье Охотского моря по данным (USFWS,
1999; Piatt, Kitaysky, 2002) на 1999 г. составлял все-
го 10 птиц. Подобная ситуация отмечается и в Се-
верной Америке, где большая часть (80%) птиц
этого вида обитает на п-ове Аляска, при среднем
размере колонии 48 птиц.
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При этом проведенное нами и другими иссле-
дователями обследование колоний ипатки в рос-
сийской части ареала не может в полной мере до-
стоверно отражать состояние ее численности.
Скрытный характер гнездования, сильно выра-
женные суточные и сезонные колебания числен-
ности присутствующих в колониях птиц зачастую
определяют значительный недоучет. Подобные
аспекты гнездового поведения ипаток хорошо от-
слеживаются во время мониторинговых работ,
однако они проводятся не везде (Hatch, 2002;
Harding et al., 2005; Конюхов, 2010). Большинство
данных по численности ипаток базируется на ра-
зовых маршрутных учетах птиц на воде или ска-
лах, где количество учтенных особей принима-
лось за количество гнездящихся пар. В крупных
колониях проводили пересчеты – применяли по-
правочные коэффициенты различной величины,
исходя из субъективной оценки исследователей.
То же самое верно и в отношении о-ва Талан.
В настоящее время плотность гнездования ипатки
как визуально, так и согласно расчетам, увеличи-
лась в некоторых местах на порядки. В то же вре-
мя, оценка общей численности вида в конце
1980-х и в последующие годы не столь наглядно
отражает его повышение, что, безусловно, связа-
но с методиками учетов. Как в наших, так и
предыдущих исследованиях (Кондратьев и др.,
1992; Андреев и др., 2010) количество или плот-
ность гнездования птиц, учтенных на модельных
участках, экстраполировались на всю территории
острова. Какими показателями плотности птиц и
площади биотопов руководствовались исследо-
ватели при проведении более ранних учетов –
нам не известно, и поэтому оценки численности
ипаток в эти и последующие годы становятся не-
сопоставимы. Вполне вероятно, что ее числен-
ность в конце 1980-х гг. могла быть несколько за-
вышенной. В настоящее время численность и
плотность гнездования ипатки на о-ве Талан от-
слеживаются нами на модельных участках, а про-
изведенные в 2008 г. расчеты площадей гнездовых
биотопов (Андреев и др., 2010) позволяют прово-
дить экстраполяцию полученных данных на всю
территорию острова. В результате этого мы мо-
жем получать сравнимые данные о численности
этого вида и отслеживать ее динамику.
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П.В. Тимофеевой, С.А. Строеву за всестороннюю по-
мощь в полевые сезоны 2018 и 2019 гг.
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STATE OF POPULATIONS AND BREEDING BIOLOGY OF THE HORNED 
PUFFIN (FRATERCULA CORNICULATA ALCIDAE, CHARADRIIFORMES) 

IN THE NORTHERN PART OF THE SEA OF OKHOTSK
E. Yu. Golubova*

Institute of the Biological Problems of the North, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Magadan, 685000 Russia
*e-mail: elena_golubova@mail.ru

The breeding biology of the Horned Puffin, Fratercula corniculata, was studied in 1989–2019 on Talan Is-
land, Tauiskaya Bay, Sea of Okhotsk. Even though the estimates of the population size of the Horned Puffin
made in the early 1990s and 2007–2008 (90–100 and 75–112 thousand individuals, respectively) failed to re-
veal its dynamics due to different study methods applied, data on the nesting density in these periods indicat-
ed its increase by more than 30%. In subsequent years, higher bird densities were recorded on the surface of
model screes. Taking into account these data, the maximum numbers of horned puffins on the island could
reach 166 thousand individuals. Depending on ice cover conditions, the dates of the onset of egg laying varied
between June 6 in 1990 and June 17–18 in 1987, 1999 and 2001, the average long-term date being June 11.
Chicks in different years started hatching between July 17 to 29, the average long-term being July 22. The
weight of hatchlings varied from 35 to 53 g (mean 47.2). The average weight of monthly chicks in 1999–2006
ranged from 145 to 329 g, in some individuals from 80 to 410 g. The average age of the young birds captured
on the ground was 44.7 days. The first individuals were recorded in different years at the end of August (Au-
gust 27–30) and at the beginning of September (September 2). According to indirect estimates, f ledglings left
nest burrows between September 10 and 20, to end in late September to early October. The average weight of
fledglings heading to the sea in 1987, 1988, 1989 and 1991 was 349, 338, 347 and 318 g, respectively. The wing
length varied from 153 to 156 mm. The reproductive success of horned puffins varied from 10.3 to 90.5% (on
average 56.4%), the hatching success from 19.8 to 95.2% (on average 75.5%), the f ledging success from 26.7
to 100% (on average 74.6%). In the long-term aspect, the breeding success was most often quite high, with
the exception of 2001, 2009–2012 and 2014–2015, when this indicator was lower than the long-term average.
Among terrestrial mammals, red foxes cause the main threat to adult horned puffins living on the island, as
well as to their clutches and chicks descending to the sea, but foxes fail not render a significant impact on the
state of the horned puffin population. Due to their small numbers, these predators control only a certain parts
of the island, while horned puffins are dispersed almost throughout its territory, where in most cases they are
safe from fox predation. Voles act as utilizers of already abandoned eggs. Slaty-backed gulls and ravens do not
attack adult horned puffins, but willingly eat adult birds found dead, as well as dead or still alive chicks during
their descent to the sea. Adult birds are also taken, albeit rarely, by Steller’s sea eagles.

Keywords: Horned puffin, Fratercula corniculata, population numbers, phenology, reproductive success,
f ledging weight, predation, Talan Island, Sea of Okhotsk
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У полевого луня (Circus cyaneus (Linnaeus 1766)) прежде различали два подвида, населяющих раз-
дельно Евразию и Северную Америку, но теперь им все чаще придают видовой статус на основании
различий по комплексу морфологических, генетических и биологических характеристик. По пе-
рьям птицы, собранным на юго-востоке Чукотки, с помощью генетического анализа и при изуче-
нии окраски и рисунка оперения определена их видовая принадлежность. Оказалось, что перья
принадлежат неарктическому виду – американскому луню (Circus hudsonius (Linnaeus 1766)), считав-
шемуся ранее подвидом полевого луня. Среди музейных экземпляров луней с севера Дальнего Во-
стока американский лунь не обнаружен. Выявление американского луня на Чукотке по перьям –
первое доказательство залёта данного вида птиц не только на Чукотку, но и в Россию.

Ключевые слова: американский лунь, Circus hudsonius, полевой лунь, Circus cyaneus, Чукотка, залёт
DOI: 10.31857/S0044513423100094, EDN: PTLKLW

В ходе полевых работ в окрестностях с. Мейны-
пильгыно (62°32′ с.ш., 177°03′ в.д.) на юго-востоке
Чукотского автономного округа, на приморской
равнине с лишайниково-кустарничковой тундрой
05.06.2021 обнаружена развеянная ветром рос-
сыпь перьев, судя по их форме и окраске, принад-
лежавших хищной птице средних размеров. По
нашим наблюдениям, в том же месте этой россы-
пи перьев не было до начала августа 2020 г. Неко-
торые перья были собраны (рис. 1) для дальней-
шего определения видовой принадлежности пти-
цы. Впоследствии попытки определить вид по
разным полевым определителям (Won, 1993; Mac-
Kinnon, Phillips, 2000; Brazil, 2009) и по иллюстра-
циям в Интернете не увенчались успехом (1) из-за
несоответствия окраски с рисунком и (или) раз-
меров перьев видам птиц Дальнего Востока России
и (2) из-за значительной вариабельности окраски
оперения хищных птиц, которым наиболее соот-
ветствовали собранные нами перья. В итоге пред-
принята попытка выделения ДНК из части со-
бранных перьев. Попытка оказалась успешной
как в отношении получения ДНК, так и опреде-
ления на этом основании вида птицы, которой
принадлежали перья. Птица оказалась американ-

ским лунем (Circus hudsonius (Linnaeus 1766)),
близким видом к полевому луню (Circus cyaneus
(Linnaeus 1766)).

Полевой лунь – широко распространенный
вид хищных птиц не только в России (на гнездо-
вании от субарктических тундр до степей), но и
шире – в Евразии, а до недавнего времени счита-
лось – что и в Северной Америке (Thiollay, 1994;
Alderfer, Dunn, 2014; Sibley, 2014 и др.). При этом у
полевого луня по морфологическим признакам
выделяли два подвида (C. c. cyaneus и C. c. hudso-
nius), населяющих Палеарктику и Неарктику, со-
ответственно (Thiollay, 1994; MacWhirter, Bild-
stein, 1996; Степанян, 2003; Alderfer, Dunn, 2014).
Однако в последнее время появились результаты
генетических исследований, на основании кото-
рых вместе с различиями в окраске оперения и в
морфометрических характеристиках предложено
считать прежние подвиды полевого луня полно-
ценными самостоятельными монотипичными
видами (Wink, Sauer-Gurth, 2004; Oatley et al.,
2015; Etherington, Mobley, 2016; Sangster et al.,
2016). Следует признать, что и ранее были попытки
считать полевого луня Северной Америки отдель-
ным видом, но по данному поводу существовали

УДК 598.279.23:591.9(5–012)
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разногласия (о дискуссии об этом у Etherington,
Mobley, 2016). Существенно также, что в исследо-
вании филогении луней по фрагменту митохон-
дриальной ДНК и трем ядерным генам оказалось,
что C. hudsonius и C. cinereus (южноамериканский
лунь, отдельный вид) более близки друг к другу,
чем к C. cyaneus (Oatley et al., 2015).

В настоящее время все больше исследователей
признают видовую самостоятельность рассмат-
риваемых луней, в т.ч. за счет разностороннего
основательного сравнения многих их биологиче-
ских характеристик помимо внешней морфоло-
гии (рассмотрены у Etherington, Mobley, 2016).
При этом полевой лунь C. cyaneus сохранил тра-
диционное английское название Hen Harrier, а
C. hudsonius – принятое в Северной Америке на-
звание Northern Harrier. Для последнего предло-
жено русское название американский лунь (Вол-
ков, Коблик, 2021). В данном исследовании мы
обосновываем залёт американского луня в Россию.

МЕТОДЫ
Выделение ДНК осуществляли из мезенхим-

ной пульпы перьев (Horváth et al., 2005) с помо-
щью набора “ДНК-Экстран-2” (Синтол, Россия)
по протоколу производителя. В качестве маркера
видовой принадлежности был выбран фрагмент
митохондриального гена cyt b. Для амплифика-

ции и секвенирования использовали вновь скон-
струированные при помощи программного паке-
та Lasergene (DNAStar, США) и опубликованной
последовательности гена цитохрома b (далее: cyt b)
полного митохондриального генома Cyrcus cyane-
us (GenBank KU237286.1:13679-14821) праймеры:
CHcytb1F (5'-CACCCCACCAAACATCTCTGC-3') и
CHcytb1R (5'-TAGGGGTCGGAAAGTTATTGTGC-3')
для амплификации фрагмента длиной 895 пар
нуклеотидов (далее: п.н.), а также их комбинации
с праймерами на более короткие фрагменты: CH-
cytb2R (5'-AGGGTGGGGTTGTCTACTGAAAAT-3',
длина фрагмента 459 п.н.) и CHcytb3F (5'-GAGG-
GGGATTTTCAGTAGACA-3', длина фрагмента
467 п.н.), соответственно.

Полимеразная цепная реакция (далее: ПЦР)
выполнена с помощью SynTaq-ДНК-полимеразы
и вспомогательных реактивов по протоколу про-
изводителя (Синтол, Россия). Секвенирование
по Сэнгеру каждого ПЦР-продукта проводили с
прямого и обратного праймеров при помощи
коммерческого набора реактивов GenSeq (Син-
тол, Россия) и восьмиканального генетического
анализатора “Нанофор 05” (Синтол, Россия). Об-
работку результатов секвенирования осуществи-
ли с помощью программного пакета Lasergene
(DNAStar, США). Полученные последовательно-
сти сравнивали с имеющимися в базе данных
GenBank последовательностями гена cyt b Cyrcus

Рис. 1. Собранные на Чукотке перья, послужившие для определения видовой принадлежности птицы (для крупных
перьев вид снизу).
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cyaneus и Cyrcus hudsonius с помощью алгоритма
BLAST (NCBI, США).

Молекулярное определение пола выполнено с
помощью праймеров HHCHD1FOR (5'-AGCA-
GAGTATCTGAAGTATCG) и HHCHD1REV (5'-
TCAATTCCCCTTTTATTGATCC), ранее разрабо-
танных специально для полевого луня (Henderson
et al., 2013). Визуализацию ПЦР-продуктов про-
водили в 3% агарозном геле с бромистым этидием.

Дополнительное морфологическое обоснова-
ние видовой принадлежности собранных перьев
базируется на сравнении их рисунка и окраски с
имеющимися детальными описаниями в литера-
туре для полевых и американских луней (Mac-
Whirter, Bildstein, 1996; Mullarney, Forsman, 2010;
Etherington, Mobley, 2016).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате выделения ДНК из перьев, ПЦР и
секвенирования были получены последователь-
ности фрагмента митохондриального гена cyt b
длиной 792 п.н. (GenBank OR166363) и двух более
коротких фрагментов длиной 395 (GenBank
OR166364) и 443 п.н. (GenBank OR166365). По ре-
зультатам использования алгоритма BLAST все
последовательности показали 100% совпадение с
ранее опубликованными маркерными последо-
вательностями гена cyt b C. hudsonius (GenBank
KX453167–KX453169) (Etherington, Mobley, 2016).
По результатам ПЦР с праймерами для определе-
ния пола был получен один продукт ПЦР разме-
ром более 500 п.н., что соответствует длине ин-
трона гена CHD1 на Z-хромосоме (рис. 2). Таким
образом, по результатам молекулярного анализа
перья, собранные нами на Чукотке в начале июня
2021 г., были определены как перья самца амери-
канского луня.

Как можно видеть на рис. 1, из этих собранных
на Чукотке перьев, судя по форме, большинство
крупных перьев представляют собой маховые из
крыльев хищной птицы, самые крупные из них –
это явно первостепенные маховые. У полевого и
американского луней ярко выраженная попереч-
ная полосатость таких перьев характерна для мо-
лодых птиц и взрослых самок. Все крупные и мел-
кие собранные перья оказались свежими без
признаков обношенности, в т.ч. не обношены и
вершины маховых перьев, которые изнашивают-
ся в первую очередь. Также среди перьев нет рас-
тущих. Поскольку линька у взрослых полевых лу-
ней происходит с июля до октября (Дементьев,
1951), а у американских луней смена полетных пе-
рьев – в мае–июне (MacWhirter, Bildstein, 1996),
то полностью свежее состояние собранных нами
перьев указывает на их принадлежность, скорее
всего, молодой птице первого календарного года
жизни. Это же подтверждает и “светлая желто-

коричневая” окраска имеющихся мелких по-
кровных перьев (RGB 187, 139, 84 по шкале цветов
https://colorscheme.ru/color-names.html), которая
соответствует вариантам словесного описания
окраски нижней стороны тела именно молодых
американских луней (MacWhirter, Bildstein, 1996;
Mullarney, Forsman, 2010; Sibley, 2014; Etherington,
Mobley, 2016).

Среди морфологических характеристик видо-
вой принадлежности рассматриваемых видов лу-
ней важным признаком считается число темных
полос (помимо наличия темной вершины) на
нижней поверхности крупных первостепенных
маховых перьев (Mullarney, Forsman, 2010; Ether-
ington, Mobley, 2016). На наиболее крупных из со-

Рис. 2. Результаты молекулярного определения пола
птицы по собранным на Чукотке перьям по размеру
интронов гена CHD1 (Henderson et al., 2013): 1 – обра-
зец ДНК, полоса размером более 550 п.н. соответ-
ствует ПЦР-продукту Z-хромосомы (т.е. самца); 2 –
отрицательный контроль.

500 bp

300 bp

1 2
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бранных нами перьев крыла легко насчитывают-
ся от 6 до 7 таких полос (рис. 1), что указывает
на принадлежность перьев молодой птице или
взрослой самке американского луня, при этом
полевой лунь имеет 3–5, крайне редко 6 полос
(Mullarney, Forsman, 2010).

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты нашего ДНК анализа надежно ука-

зывают на принадлежность собранных на Чукот-
ке перьев самцу американского луня. Об этом же
(кроме пола птицы) свидетельствует окраска со-
бранных перьев. Судя по всему, это была молодая
птица, залетевшая на Чукотку из Северной Аме-
рики осенью 2020 г. В связи с таким видовым
определением птицы нами предпринята попытка
собрать сведения о лунях на северо-востоке Азии
(Чукотка и соседние регионы) в поисках других
возможных залётов американского луня в Россию.

В основных музейных коллекционных собра-
ниях (Зоологический ин-т РАН, Зоологический
музей МГУ и Дарвиновский музей) найден един-
ственный экземпляр самки луня с Чукотки, со-
храняемый в Зоологическом музее МГУ (экз.
R-42416), который упомянут еще Портенко
(1939). Это самка, добытая Н.П. Сокольниковым
в среднем течении р. Анадырь 24.08.1905 старого
стиля (= 06.09.1905). Свежее оперение без при-
сутствия обношенных перьев указывает на то, что
это молодая птица, а особенности рисунка опере-
ния нижней стороны птицы (в первую очередь,
5 темных полос на нижней поверхности наиболее
крупных маховых перьев и крупные пестрины на
боках, брюхе и подхвостье) свидетельствуют о
том, что это полевой лунь из Евразии (рис. 3).

В орнитологической литературе имеются све-
дения о том, что полевых луней наблюдали (ме-
стами ежегодно) в верховьях р. Алазеи и в районе
нижнего течения р. Колымы в Якутии с мая по се-
редину сентября и там предполагали его размно-
жение, а в августе выраженный пролет полевых
луней на юг проходил на западе Чукотки по
р. Омолон (Кречмар и др., 1978, 1991). Имеется
также сообщение о выраженном осеннем пролете
на юг полевых луней в тундре среднего течения
р. Раучуа на северо-западе Чукотки, где за сен-
тябрь 2004 г. были учтены 27 этих луней (Еналеев,
Чаплашкин, 2004).

Восточнее на Чукотке луней никогда не на-
блюдали севернее Полярного круга (Портенко,
1972; Соловьева, 2012; Архипов и др., 2014 и др.),
а в бассейне р. Анадырь за многолетний период
исследований помимо экземпляра Н.П. Соколь-
никова луней видели в долине того же среднего
течения реки только дважды – 09.06.1988 и
03.07.1980 (Кречмар и др., 1991). Помимо этого,

одиночные луни встречены в окрестностях с. Мей-
ныпильгыно у оз. Ваамычгын на юго-востоке Чу-
котки 15.06, 19.06 и 04.07.2001 (не исключено, что
это были наблюдения одной и той же птицы),
но не в последующие 20 лет (неопубликованные
данные Русского общества сохранения и изуче-
ния птиц). Для всех указанных наблюдений от-
сутствуют документальные подтверждения видо-
вой или подвидовой принадлежности птиц за
счет добытых экземпляров, фотоснимков или хо-
тя бы описания признаков, послуживших основа-
нием для определения луней. Наблюдения на
юго-востоке Чукотки сделаны Р. Пробстом (Re-
mo Probst), который знал о различиях между по-
левым и американским лунями, но не помнит,
чтобы рассматривал тогда встреченных птиц как
американских луней, на основании чего осторож-
но предполагает, что наблюдал именно полевых
луней (R. Probst, личное сообщение).

Южнее, на Камчатке и в Магаданской обл. по-
левые луни не представляют большой редкости
на пролете, при большей их обычности в Мага-
данской обл., где их размножение предполагается
в долине р. Колымы (Кищинский, 1968; Артюхин
и др., 2000; Кречмар, 2014). По окрасочным ха-
рактеристикам, все 6 коллекционных экземпля-
ров луней, добытых в бассейне р. Колымы от
Нижнеколымска до верховьев реки (экз. № MCZ
64026 из музея Университета Аляски и 5 экз. Зоо-
логического музея МГУ: №№ R-28943, R-28956,
R-31395, R-49225 и R-51230), без сомнения отно-
сятся к евразийскому полевому луню. В Зоологи-
ческом ин-те РАН хранятся наиболее восточные
экземпляры самок луней, добытых И.Г. Возне-
сенским “на пути к мысу Лопатка” в августе 1847 г.
(экз. ZIN 118286) и Н.А. Гребницким на о-ве Бе-
ринга на Командорских о-вах 03.12.1886 (экз. ZIN
118287). По фотоснимкам этих двух экземпляров,
любезно предоставленных В.Г. Высоцким, обе
птицы отчетливо могут быть определены как мо-
лодые полевые луни, судя по крупным пестринам
на перьях всей их нижней стороне тела и по числу
темных полос (n = 5) на нижней поверхности наи-
более длинных маховых перьев крыла.

Во всех отечественных публикациях (под)вид
наблюдавшихся луней обозначен как тот, кото-
рый обитает в Евразии. Полезно отметить, что на
о-ве Св. Лаврентия в Беринговом проливе луни
ни разу не были встречены (Lehman, 2019). Для
цепи Алеутских о-вов предположительно счита-
ется, что залёты на западные и центральные ост-
рова относятся к полевому луню, а залёты на во-
сточные острова – к американскому (Gibson,
Bird, 2007). В Евразии единичные регистрации
американского луня известны из Великобрита-
нии, Ирландии (Mullarney, Forsman, 2010) и из
Японии (Brazil, 2009; Tanuma et al., 2018 и др.),
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но до сих пор не было регистраций этого вида в
России.

Можно подытожить, что полевой лунь досто-
верно известен на восток до среднего течения
р. Анадырь на Чукотке (экземпляр Н.П. Соколь-
никова) и до Командорских о-вов в Камчатском
крае (экземпляр Н.А. Гребницкого). Судя по ре-
гулярности встреч луней на северо-востоке Яку-
тии и на западе Чукотки, а также по их крайней
редкости восточнее на Чукотке, скорее всего, там

находится край ареала полевого луня, что под-
тверждает прежнее представление о распростра-
нении вида (Дементьев, 1951). Остается неизвест-
ным, какие из луней (полевые или американские)
были единично отмечены наблюдателями в цен-
тре и на юго-востоке Чукотки. Таким образом,
собранные нами перья американского луня в
окрестностях с. Мейныпильгыно – это первая до-
стоверная регистрация данного вида не только
для Чукотки, но и для России.

Рис. 3. Экземпляр полевого луня сбора Н.П. Сокольниковым от 24.08.1905 (ст. стиля) в среднем течении р. Анадырь
на Чукотке.
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THE NORTHERN HARRIER (CIRCUS HUDSONIUS (LINNAEUS 1766), 
ACCIPITRIDAE, AVES), A SPECIES NEW TO RUSSIA’S AVIFAUNA

L. C. Zinevich1, *, P. S. Tomkovich2, **
1All-Russian Research Institute for Environment Protection, Moscow, 117628 Russia
2Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 125009 Russia
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Feathers of an unknown bird of prey were collected on the coastal plain tundra near Meinypil’gyno (62°32′ N,
177°03′ E), SE Chukotka on June 5, 2021. An analysis of the mitochondrial cytochrome b gene and sex chro-
mosome CHD1 gene fragments from DNA isolated from the feathers showed with full confidence that the
feathers belonged to a male of the Nearctic Northern Harrier (Circus hudsonius (Linnaeus 1766)), formerly
considered as being a subspecies of the Holarctic Hen Harrier (C. cyaneus (Linnaeus 1766)). No specimens
of the American Harrier from the northern Far East of Russia are contained in the collections of the Zoolog-
ical Museum of Moscow State University and the Zoological Institute of the Russian Academy of Sciences.
Few other known visual observations of harriers in Chukotka are not properly documented for their correct
species identification. The revealed vagrant American Harrier documents the first record of this species in
Russia generally and in Chukotka in particular.

Keywords: Hen Harrier, vagrancy, Circus hudsonius, Chukotka, Circus cyaneus, Northern Harrier
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AURIGASTER), ПЕСТРОЩЁКОГО (PYCNONOTUS CONRADI) 

И ПЕСТРОГОРЛОГО (PYCNONOTUS FINLAYSONI) БЮЛЬБЮЛЕЙ 
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Бюльбюли (семейство Pycnonotidae) – группа тропических птиц Старого Света, играющая важную
роль в распространении семян растений. Поведение и вокализация бюльбюлей изучены лишь у не-
многих видов. Целью данной работы являлось изучение акустического и социального поведения
трех видов бюльбюлей рода Pycnonotus: златогузого бюльбюля (P. aurigaster), пестрощекого бюльбю-
ля (P. conradi) и пестрогорлого бюльбюля (P. finlaysoni). Полевые исследования проведены с ноября
2021 г. по май 2022 г. в национальном парке Каттьен (провинция Донгнай, Вьетнам), где все три ви-
да обитают симпатрично, тяготея к нарушенным биотопам. Единицей анализа в работе было “на-
блюдение”: единовременная регистрация особи или группы особей данного вида. Во время каждого
наблюдения (всего около 800) описывали поведение птиц и, по возможности, записывали вокали-
зацию. Суммарная длительность полученных фонограмм трех видов составила около 227 мин. Зла-
тогузые и пестрощекие бюльбюли – социальные птицы. В течение всего года они держатся парами,
которые могут (особенно во внегнездовой сезон) объединяться в более крупные группы. Члены па-
ры и представители соседних пар постоянно поддерживают между собой акустический контакт. Для
этого используются позывки: широкополосные (шумовые звуки без четкой структуры и с широким
непрерывным частотным спектром) у пестрощеких бюльбюлей и тоновые (музыкальные звуки,
имеющие одну четко выраженную частоту) у златогузых. Пение обоих видов удается услышать ред-
ко, что отчасти может быть связано с редукцией территориального поведения (в эксперименте пти-
цы не реагировали на имитацию вторжения на их участок). Пестрогорлый бюльбюль отличается от
других исследуемых видов: от этих птиц, наряду с позывками, часто слышно и пение, которое может
использоваться для обозначения занятости участка. Мы полагаем, что территориальность у этого
вида выражена в большей степени, чем у двух других. Однако даже пестрогорлые бюльбюли не про-
являли выраженной реакции на имитацию территориального вторжения. Мы выяснили, что аку-
стическая компонента играет первостепенную роль в коммуникации всех трех видов: те или иные
звуки мы фиксировали практически при каждом наблюдении птиц. На фоне этого мы отметили об-
щую интенсификацию вокальной активности в начале периода гнездования (февраль–март). В этот
же период чаще всего мы отмечали и пение.

Ключевые слова: песня, позывки, бюльбюли, тропики
DOI: 10.31857/S0044513423110089, EDN: HIPKCA

Бюльбюли (семейство Pycnonotidae) – группа
тропических птиц, распространенная в Азии и
Африке и насчитывающая 158 видов (del Hoyo
et al., 2016). Около половины видов обитают в
Азии (Коблик, 2001), из них 39 – в Юго-Восточ-
ной Азии (Robson, 2005) и 23 – конкретно во
Вьетнаме (Craik, Minh, 2018). В природе многие

виды держатся открыто, обладают яркой окрас-
кой и часто вокализируют, что делает их хорошо
заметными. Среди бюльбюлей есть как лесные
виды (на юге Вьетнама это, например, Alophoixus
ochraceus и Iole propinqua), так и те, что населяют
опушечные биотопы (как Pycnonotus finlaysoni)
либо открытые участки с отдельными кустарни-

УДК 591.582.2:598.842.3
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ками и небольшими деревьями (как Pycnonotus
aurigaster). Некоторые обычны и в антропогенном
ландшафте. В диете многих видов, особенно ази-
атских, наряду с членистоногими, важное место
занимают плоды: выявлены морфо-функциональ-
ные особенности ротового аппарата этих птиц,
свидетельствующие об исторически сформиро-
вавшихся адаптациях к потреблению прикреп-
ленного корма (Калякин, 1999). Таким образом,
бюльбюли играют важную роль в экосистемах,
распространяя семена разных видов растений
(Fukui, 1995; Corlett, 2009).

Несмотря на относительную доступность для
изучения, поведение и вокализация бюльбюлей
изучены недостаточно (Опаев, 2021). Специальные
исследования проводили лишь на нескольких
видах рода Pycnonotus, центрального в данном
семействе. Это оседлые либо кочующие моно-
гамные виды с редуцированной или вообще от-
сутствующей территориальностью – во время
гнездования участки разных пар могут широко
перекрываться (Lambert, 1989; Peh, Ong, 2002).
Соседние пары при этом часто селятся поблизо-
сти друг от друга, т.е. полуколониально. Пение
нескольких изученных видов дискретное. Име-
ются отдельные песни, составленные из несколь-
ких (2–10) тоновых звуков. В репертуаре каждого
самца – один тип песни или несколько (не бо-
лее 10) типов. У многих видов песни довольно ме-
лодичны, т.к. включают удлиненные тоновые от-
носительно низкочастотные звуки, приятные на
слух. Упомянутые результаты получены главным
образом на видах Pycnonotus, обитающих в Юж-
ной Африке (капский (P. capensis), чернолицый
(P. nigricans) и темнолицый (P. barbatus) бюль-
бюли: Lloyd et al., 1996, 1999) и в Индии (красно-
гузый бюльбюль (P. cafer): Kumar, 2004). При этом
специальные исследования социального и во-
кального поведения бюльбюлей Вьетнама отсут-
ствуют – имеются лишь фрагментарные данные
(Калякин, 2002).

В настоящей работе мы приводим собранные
на юге Вьетнама сведения о структуре дефини-
тивных репертуаров и социальном поведении
трех видов Pycnonotus: это златогузый бюльбюль
(P. aurigaster), пестрощекий бюльбюль (P. conradi)
и пестрогорлый бюльбюль (P. finlaysoni) (русские
названия видов даны в соответствии с рекоменда-
циями Волкова и Коблика (2018)). О биологии
этих видов известно немного. Их ареалы охваты-
вают большую часть юго-восточной Азии и юж-
ный Китай (Robson, 2005). Половой диморфизм
не выражен (Myers, 2016). Златогузый бюльбюль
предпочитает открытые биотопы, заросшие ку-
старником, высокотравьем, с вкраплениями раз-
реженных древостоев (Калякин, 2002; Myers,
2016); встречается и по окраинам городов (наши
наблюдения). Эти птицы обычно держатся по-
одиночке либо парами (Wells, 2010). Гнездится с

марта по июнь (Robson, 2005). Есть данные о ги-
бридизации этого вида с белобровым бюльбюлем
(P. goiavier) (Peh, 2010). Пестрогорлый бюльбюль
населяет опушки лесов, сады и другие варианты
вторичной древесно-кустарниковой раститель-
ности, в т.ч. – на окраинах рисовых полей и чай-
ных плантаций (Wells, 2010). Держатся поодиноч-
ке, парами либо небольшими группами (не более
пяти особей). Гнездование начинается в феврале
и длится, по разным данным, до июня либо даже
до сентября (Калякин, 2002; Robson, 2005). Пест-
рощекий бюльбюль ранее считался подвидом
бирманского бюльбюля (P. blanfordi), однако в на-
стоящие время он выделен в отдельный вид (Garg
et al., 2016). Эти два вида разграничены географи-
чески: бирманский бюльбюль в основном пред-
ставлен в Мьянме, а пестрощекий распространен
в Таиланде и восточнее (Garg et al., 2016). По-
скольку детальных работ, посвященных отдельно
пестрощекому бюльбюлю, в настоящий момент
нет, мы в основном руководствовались литера-
турными данными о бирманском бюльбюле.
В работах Калякина (1999, 2002) рассматривался
именно пестрощекий бюльбюль, т.к. автор соби-
рал материал во Вьетнаме, где обитает данный
вид (Garg et al., 2016). Бирманский бюльбюль мо-
жет быть встречен в парках и садах, по окраинам
полей и обочинам дорог, а также в отрытых есте-
ственных местообитаниях. Попадается пооди-
ночке, парами либо небольшими семейными
группами (родители и слетки), однако на местах
кормления (плодоносящие деревья) могут встре-
чаться группы до 12 особей (Wells, 2010). Гнездо-
вой сезон растянут с декабря по сентябрь (Каля-
кин, 2002; Robson, 2005). Базовые особенности
пения златогузого, пестрогорлого и бирманского
бюльбюлей обсуждаются в работе Kamtaeja et al.
(2012). Песни златогузого бюльбюля по сравне-
нию с пением других рассматриваемых видов
бюльбюлей наиболее короткие (около 0.4 с) и со-
держат наименьшее число элементов. Частота пе-
сен варьирует в узком диапазоне около 1.6 кГц.
Сами песни состоят из ряда элементов, понижа-
ющихся по частоте, в среднем 2.5 элемента на
песню. Минимальная частота около 1.9 кГц, мак-
симальная – около 3.5 кГц (Kamtaeja et al., 2012).
Песни пестрогорлых бюльбюлей состоят из раз-
личных частотно-модулированных элементов.
Разнообразие элементов в песне пестрогорлого
бюльбюля наиболее высокое среди рассматривае-
мых видов. Минимальная частота песен пестро-
горлого бюльбюля около 1.2 кГц, максимальная –
около 3.0 кГц (Kamtaeja et al., 2012). Пестрощекие
и бирманские бюльбюли не имеют выраженных
различий в вокализации (Garg et al., 2016). Бир-
манские бюльбюли исполняют трели, состоящие
из однотипных коротких элементов (<0.1 с). Каж-
дый элемент представляет собой резкий звук с
восходящей частотной модуляцией и диапазоном
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частот ~ 4.0 кГц (в среднем от 1.3 кГц в минималь-
ной точке до 5.2 кГц в максимальной).

Итак, в настоящее время имеется описание ча-
стотно-временнóй структуры пения бюльбюлей.
Детальные описания иных типов вокализаций
(таких, как позывки) отсутствуют.

Таким образом, все перечисленные бюльбюли
могут встречаться в антропогенном ландшафте.
В местах обитания они являются распространи-
телями семян деревьев. При этом социальное
и акустическое поведение этих видов остаются
практически не изученными. Свою задачу мы
видели в том, чтобы отчасти восполнить этот
пробел.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Полевые исследования

Полевые исследования проводили в нацио-
нальном парке Каттьен (провинция Донгнай,
Вьетнам). Здесь симпатрично обитают все три ви-
да бюльбюлей, населяющих открытые и опушеч-
ные биотопы. Всего мы наблюдали за птицами и
записывали их голоса в течение 73 дней. Конкрет-
ные даты проведения исследования были следую-
щими: 19.11–27.12.2021 г., 13.01.2021–18.03.2022 г.,
30.03–19.05.2022 г. Таким образом, суммарно на-
ши наблюдения охватили период в 6 месяцев, с
декабря по май.

В декабре была выбрана основная контрольная
площадка (ее локация: 11°24.271′ с.ш., 107°23.826′ в.д.).
Размер площадки – около 100 × 100 м. Площадка
была расположена в открытом биотопе. Это поле,
заросшее высокой (до 1.5 м) травой, выкашивае-
мой на 30% площади, с отдельно стоящими куста-
ми (6 шт.) и деревьями (2 шт.). На площадке име-
лась также небольшая куртина древесно-кустар-
никовой растительности, покрывающая около
15% ее площади (рис. 1). В конце января один из
кустов на площадке плодоносил ягодами, а с фев-
раля по апрель на траве были сухие семена, ко-
торые птицы поедали. Наблюдения проводили
утром, с 6:30 до 11:00, суммарно 42 дня. В течение
7 дней были проведены дополнительные наблю-
дения с 14:00 до 17:30, но они оказались малопро-
дуктивными из-за низкой активности птиц. На
нашей основной площадке мы могли наблюдать
три изучаемых вида бюльбюлей, однако пестро-
горлый бюльбюль, как наиболее лесной вид, встре-
чался здесь довольно редко.

Дополнительные наблюдения проводили на
двух маршрутах. Первый маршрут длиной 2.8 км
пролегал по лесной дороге. По данному маршруту
ходили 21 раз. Второй имел длину 4.4 км и вклю-
чал разные биотопы (вырубку, молодые посадки,
заросли бамбука и открытые биотопы) и заканчи-
вался у основной площадки. Этот маршрут про-
ходили 20 раз.

Единицей анализа в данной работе было на-
блюдение: это единовременная регистрация пти-
цы или группы птиц данного вида. Во время каж-
дого наблюдения регистрировали число птиц,
описывали их поведение (перелеты, взаимодей-
ствия с конспецификами) и характер вокализа-
ции. Во всех случаях мы старались также записать
голоса птиц. Суммарно выполнены 698 наблюде-
ний. На основной площадке в первую очередь
отмечали златогузого (153 наблюдения) и пестро-
щекого (392 наблюдения) бюльбюлей, реже –
пестрогорлого бюльбюля (83 наблюдения). На
дополнительных маршрутах сделаны 56 наблюде-
ния за пестрогорлым бюльбюлем, 13 – за пестро-
щеким и всего одно – за златогузым.

Акустический анализ

Вокализацию птиц записывали одновременно
с визуальными наблюдениями с помощью магни-
тофона Marantz PMD-660 и микрофона Sennheis-
er ME66-K6. Златогузые бюльбюли издавали зву-
ки в 117 наблюдениях (76% всех наблюдений),
пестрощекие бюльбюли – в 372 (92%), а пестро-
горлые – в 110 (79%). Но записать вокализацию
удалось далеко не во всех этих случаях. В общей
сложности мы получили фонограммы 16 разных
особей злагогузых бюльбюлей (общей длительно-
стью около 45 мин), 27 особей пестрощеких
бюльбюлей (около 100 мин) и 22 особей пестро-
горлого бюльбюля (около 82 мин).

Для изучения роли акустических сигналов в
территориальном поведении проводили экспери-
менты с трансляцией конспецифичного пения.
Для этого использовали Bluetooth-колонку Sony
SRS-XB01. Ее подвешивали на ветку на высоте
около 1.5 м над землей. Наблюдатель, находясь на
расстоянии около 20 м от колонки и скрываясь в
зарослях, дистанционно включал запись с помо-
щью сопряженного с колонкой смартфона и ре-
гистрировал поведение птиц. Каждому из мо-
дельных видов проигрывали записи, скачанные
из библиотеки Xeno-Canto (https://xeno-canto.org/).
Поскольку записей пения данных видов из Вьет-
нама на момент проведения экспериментов в
библиотеке не было, мы использовали голоса, за-
писанные в ближайших к Вьетнаму локациях.
В связи с редкостью пения рассматриваемых ви-
дов использование собственных записей не пред-
ставлялось возможным из-за их небольшой
длительности и зашумленности. Златогузым бюль-
бюлям проигрывали пение, записанное в Таилан-
де (запись XC784974), пестрощеким – в Мьянме
(запись XC430264), пестрогорлым – также в Таи-
ланде (запись XC784052). Всего были проведены
5 экспериментов с златогузыми бюльбюлями (два
7.12.2021 г. и по одному – 16.02.2022 г., 28.02.2022 г.
и 4.03.2022 г.), 5 экспериментов с пестрощёкими
бюльбюлями (два 16.02.2022 и по одному –
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7.12.2021 г., 28.02.2022 г. и 28.02.2022 г.) и 7 экспе-
риментов с пестрогорлыми (три эксперимента
1.03.2022 г. и по одному 7.12.2021 г., 16.02.2022 г.,
4.03.2022 г. и 10.05.2022 г.).

Акустический анализ проводили в программе
Raven Light 2.0.4 (Cornell Lab of Ornithology).
В первую очередь мы составляли каталоги вока-
лизаций каждой записи. Под вокализацией в дан-
ной работе мы понимали “единицу репертуара”
(по терминологии: Опаев, 2021), т.е. единицу ре-
комбинации в данной акустической последова-
тельности. Это могли быть типы песен либо еди-
ничные звуки (позывки) или слоги (комбинации

из 2–3 звуков). Далее, по этим каталогам, для
каждой вокализации (песни или позывки) опре-
деляли следующие параметры: длительность (с точ-
ностью до 10 мс), число звуков, минимальное зна-
чение основной частоты (с точностью до 0.1 кГц),
максимальное значение основной частоты (до
0.1 кГц) и глубину частотной модуляции (диапа-
зон изменения основной частоты, до 0.1 кГц) (ча-
стотные параметры не измеряли для шумовых
широпоколосных звуков).

Вокализацию воробьиных птиц традиционно
разделяют на простые позывки и более сложное
пение (Catchpole, Slater, 2008). В настоящей рабо-

Рис. 1. Основная наблюдательная площадка.
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те мы выделяли песни, основываясь на описани-
ях, приведенных в работе Kamtaeja et al. (2012).
Все прочие звуки считали позывками.

Статистическая обработка

Статистическую обработку осуществляли с
помощью языка программирования Python 3.9.13
(Van Rossum, Drake, 2009) в среде разработки Ju-
pyter notebook (Kluyver et al., 2016) с использова-
нием библиотеки Pandas 1.4.4 (McKinney et al.,
2010). Для тестов Шапиро–Уилка и Стьюдента
использовали библиотеку Pingouin 0.5.3 (Vallat,
2018), для теста Манна–Уитни – библиотеку
SciPy 1.10.0 (Virtanen et al., 2020).

Чтобы выяснить, как изменялась частота вока-
лизаций по месяцам, считали число вокализаций
данного вида за день (под днем понимали период
активности птиц с 6:30 до 11:00). Данный пара-
метр назвали “частотой вокализации”. Далее
строили модель линейной регрессии (метод наи-
меньших квадратов, OLS), в которой частота во-
кализации была зависимой переменной, а месяц –
категориальным предиктором (библиотека stats-
models: Seabold, Perktold, 2010). Данную модель
строили как для каждого типа вокализаций от-
дельно (если позволял размер выборки), так и для
всех вокализаций данного вида суммарно.

Для анализа динамики социальной активно-
сти по месяцам также использовали линейную
регрессию. Для этого считали две переменные:
общее число встреченных птиц и средний размер
группы в каждый из дней наблюдений. Далее
строили модель, где эти переменные выступали
зависимыми, а номер месяца – предиктором.

Визуализацию результатов осуществляли с по-
мощью библиотек Matplotlib (Hunter, 2007) и Sea-
born (Waskom, 2021). Также для дополнительной
визуализации использовали язык программиро-
вания R (R Core Team, 2022) с библиотекой “gg-
plot2” (Wickham, 2016) в среде разработки R Stu-
dio (RStudio Team, 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Златогузый бюльбюль (Pycnonotus aurigaster)

Вокализация
В зависимости от структурной сложности во-

кализацию златогузых бюльбюлей можно разде-
лить на два основных типа: тоновые позывки и
песни. Мы записали 49 вокализаций этого вида,
в т.ч. 39 позывок и 10 песен.

Тоновые позывки (рис. 2а) слышны чаще всего
и в различных ситуациях. Бюльбюли издают их
как в одиночестве, так и при социальном контак-
те (например, когда две птицы или более сидят
неподалеку друг от друга и обмениваются звуко-
выми сигналами), а также в полете. Тоновые по-
зывки длятся менее чем полсекунды и включают
до четырех разных звуков (табл. 1), разделенных
короткой паузой продолжительностью около 40 мс.
Звуки тоновые, часто модулированные по часто-
те. Основная частота варьирует от 1.4 до 5.9 кГц,
при этом глубина частотной модуляции в преде-
лах одного звука изменяется в относительно уз-
ком диапазоне (глубина частотной модуляции
1.0–3.4 кГц, см. табл. 1).

Песни (рис. 2б) похожи на тоновые позывки,
но в среднем длиннее и включают большее число
звуков (табл. 1). Звуки модулированы по частоте:
глубина частотной модуляции варьирует от 2.0 до
4.6 кГц (табл. 1). Основная частота конкретного
звука варьирует от 1.5 кГц в “низшей” точке до
6.1 кГц в “высшей”. Песни удается услышать зна-
чительно реже позывок. Например, мы отмечали
их в следующих ситуациях: птица срывается с вет-
ки и летит вверх, издавая короткую последова-
тельность из 6–10 песен, после чего замолкает и
улетает на другую присаду. Такое поведение на-
поминает токовой полет. Также эти бюльбюли
могут петь и сидя на присаде.

Анализ показал, что длительность и макси-
мальное значение основной частоты песен имели
распределение, отличное от нормального (тест
Шапиро–Уилка, p < 0.05). Прочие параметры
имели нормальное распределение. Мы сравнили
тоновые позывки и песни по всем изученным па-
раметрам. Достоверные различия удалось вы-

Таблица 1. Частотно-временные параметры тоновых позывок и песен златогузых бюльбюлей

Примечания. Приведены средние значения, в скобках медиана, разброс значений и число измеренных звуков (n).

Тип вокализации Длительность, мс Число звуков 
в песне

Основная частота, кГц

минимальная максимальная глубина 
модуляции

Тоновая позывка 250 (250, 130–
450; n = 39)

2 (2, 1–4; 
n = 39)

2.2 (2.3, 1.4–
3.0; n = 39)

4.2 (4.1, 3.2–
5.9; n = 39)

2.0 (1.9, 1.0–
3.4; n = 39)

Песня 310 (300, 270–
390; n = 10)

3 (3, 2–4; 
n = 10)

1.9 (1.6, 1.5–
2.5; n = 10)

5.0 (4.8, 4.2–
6.0; n = 10)

3.1 (3.1, 2.0–
4.6; n = 10)
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явить по четырем из них: глубина частотной мо-
дуляции (критерий Стьюдента, t = –4.02, p <
< 0.01), число звуков в песне (критерий Стьюдента,
t = –4.21, p < 0.01), максимальное значение основ-
ной частоты (критерий Манна–Уитни, U = 54,
p < 0.01) и длительность (критерий Манна–Уит-
ни, U = 47, p < 0.01). Значения всех перечислен-
ных параметров для песен выше, чем для позывок
(рис. 3). Песни более продолжительны и состоят

из иных, нежели позывки, звуков, глубже моду-
лированных по частоте.

Регрессионный анализ показал, что календар-
ный месяц (с декабря по май) не влияет на сред-
нее число вокализаций, зафиксированное нами
за день наблюдений. Это справедливо как для пе-
сен и для позывок по отдельности, так для сум-
марного числа звуков обоих типов (OLS, p > 0.05).
Таким образом, вокальная активность златогузых

Рис. 2. Вокализации разных видов бюльбюлей: златогузого (а – тоновые позывки, б – песни), пестрощёкого (в – треск,
г – щелчки, д – песня) и пестрогорлого (е – песни, ж – щелчки, з – щебет). Пунктирные линии разделяют вокализа-
ции одного типа, записанные от разных особей; сплошные линии – разные типы вокализаций.
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бюльбюлей значимо не менялась на протяжении
6 месяцев наблюдений.

При трансляции конспецифичного пения не
выявлено изменений в поведении (в т.ч. акусти-
ческом) у тестируемых птиц.

Особенности поведения

Златогузые бюльбюли – социальные птицы.
Нередко можно видеть их небольшие группы,
особенно во внегнездовой сезон (ноябрь и де-
кабрь). Обитающие в ближайших окрестностях
особи часто поддерживают между собой вокаль-
ный контакт. Для этого используются тоновые
позывки. Так, когда одиночные птицы издают
эти звуки, им в аналогичной манере могут отве-
чать другие бюльбюли, которые в данный момент
не видны. Птицы перекликаются подобным об-
разом и в полете. Размер и состав групп, очевид-
но, может меняться. Например, мы могли наблю-
дать, как сначала появлялась одна птица. Далее к
ней присоединялась вторая, и они вместе улета-
ли, а через некоторое время появлялись уже три
птицы. Наконец, две из этих трех птиц могли про-

пасть из виду, и в поле зрения оставался только
один бюльбюль.

За период наблюдений мы встретили златогу-
зых бюльбюлей 146 раз. Одновременно удавалось
наблюдать от 1 до 5 птиц (лишь однажды была
встречена группа из примерно 10 особей). В 46%
наблюдений единовременно наблюдалась только
1 птица, в 35% – 2 птицы, в 8% – 3 птицы;
в остальных случаях (11%) одновременно отмече-
но 4 и более птиц.

Анализ не выявил зависимости числа встре-
ченных птиц от месяца (OLS, p > 0.05). Единствен-
ное исключение – март. В этом месяце наблюда-
ли незначительное, но достоверное снижением
этого параметра: OLS, p = 0.044, coef. = –0.018,
Adj. R-squared = –0.03. Возможно, это связано с
началом периода гнездования и рассредоточени-
ем пар.

В 17 случаях мы наблюдали кормление бюль-
бюлей. В большинстве случаев (n = 14) они поеда-
ли насекомых, в двух случаях птицы, возможно,
потребляли цветы, а в одном – плоды.

Рис. 3. Частотно-временные параметры двух типов вокализаций (песни и тоновые позывки) златогузых бюльбюлей:
максимальная (а) и минимальная (б) частоты, длительность (в) и число звуков в одной вокализации (г). Показаны ме-
дианы, квартили, разброс значений и уклоняющиеся значения (точки).
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Пестрощекий бюльбюль (Pycnonotus conradi)

Вокализация

По нашим наблюдениям, основу вокализации
пестрощекого бюльбюля составляют звуки иной
акустической природы, нежели у златогузого бюль-
бюля. Это широкополосные звуки с преимуще-
ственно шумовым спектром заполнения, испол-
няющиеся либо как одиночные позывки, либо в
составе единообразных серий. По особенностям
структуры эти вокализации можно скорее отнести к
категории позывок; типичное для бюльбюлей ме-
лодичное пение в наших записях не выявлено.
Частотно-временные параметры широкополос-
ных звуков пестрощекого бюльбюля широко ва-
рьируют. Тем не менее, мы посчитали возмож-
ным выделить среди них три категории. Одна из
них предположительно служит аналогом песни
других видов.

Треск (рис. 2в, табл. 2) – короткий шумовой
сигнал. Птицы могут издавать как единичные
трески, так и довольно протяженные их серии, в
которых собственно треск может перемежаться
щелчками (см. ниже). Длительность единичных
звуков этого типа варьирует от 20 до 200 мс. Наи-
более длительные звуки этой категории (80 мс и
больше) исполняются поодиночке (37 наблюде-
ний), а более короткие (20–60 мс) – обычно плот-
ными сериями, в которых паузы между последо-
вательными звуками сопоставимы по продолжи-
тельности с самими звуками (62 наблюдения).
Треск можно услышать в самых разных ситуаци-
ях: например, в полете или на присаде, в присут-
ствии конспецифика или в одиночестве.

Щелчки (рис. 2г, табл. 2) похожи на треск и ис-
пользуются в аналогичных ситуациях, зачастую
образуют с последними смешанные акустически
секвенции. Основное отличие щелчков от треска –
наличие у первых выраженной гармонической
структуры звука (основная частота и гармоники).
Кроме того, щелчки в среднем длиннее треска
(табл. 1). Однако гармоническая структура щелч-
ков бывает зашумлена, так что граница между

треском и щелчками условна. Щелчки часто ис-
полняются сериями. Интересно, что, в отличие от
треска, структура щелчков в составе одной серии
имеет обыкновение плавно изменяться. Эти из-
менения могут касаться таких параметров, как
длительность и степень зашумленности: напри-
мер, серия, начавшаяся “чистыми” и относитель-
но продолжительными звуками, может закон-
читься короткими шумовым треском.

Песня (рис. 2д, табл. 2) – наиболее сложная из
зафиксированных нами вокализаций пестрогор-
лого бюльбюля. Песня имеет четкую структуру и
представляет собой серию из коротких слогов,
издаваемых со строгим ритмом (паузы между по-
следовательными слогами постоянны и составля-
ют порядка 30–140 мс). Отдельный слог состоит
из 1–3 коротких шумовых звуков. Как правило, в
начале серии слоги длиннее и состоят из 2–3 эле-
ментов. Однако к концу серии темп может увели-
чиваться, меняется и структура самих слогов –
из 2–3 звуков остается только один. Пение мы от-
мечали значительно реже треска и щелчков.
Обычно удавалось услышать единственную вока-
лизацию продолжительностью 2.7–5.0 с (в нее
входило от 3 до 21 слогов, n = 8), после чего птица
замолкала либо переходила к исполнению вока-
лизации иного типа. В случае исполнения песен,
бюльбюли вокализировали всегда с присады, на-
ходясь обычно в глубине куста или кроны неболь-
шого дерева, а рядом присутствовал конспеци-
фик. Иногда эта вторая птица также вокализиро-
вала, издавая серию тресков.

Вокальная активность пестрощеких бюльбю-
лей менялась по месяцам. Максимально активны
эти птицы были в марте, а минимально – в декаб-
ре (рис. 4). Регрессионный анализ показал, что в
декабре вокальная активность была достоверно
ниже, чем в другие месяцы (OLS, p = 0.047, coef. =
= –5.0, Adj. R-squared = 0.251).

При трансляции конспецифичного пения не
выявлено изменений в поведении (в т.ч. акусти-
ческом) у тестируемых птиц.

Таблица 2. Частотно-временные параметры разных типов широкополосных сигналов пестрощёких бюльбюлей

Примечания. Приведены средние значения, в скобках медиана, разброс значений и число измеренных звуков (n). Частотные
параметры не приведены для треска, имеющего исключительно шумовой спектр заполнения.

Тип вокализации Длительность, мс
Основная частота, кГц

минимальная максимальная глубина модуляции

Треск 94 (85, 20–200; 
n = 99) – – –

Щелчок 40 (40, 20–60; 
n = 43)

1.83 (1.77, 1.43–2.48;
n = 43)

2.79 (2.85, 2.28–3.39; 
n = 43)

0.96 (0.93, 0.57–1.31; 
n = 43)

Песня 3610 (3570, 2760–5040; 
n = 8)

1.05 (1.18, 0.41–1.34; 
n = 8)

4.66 (4.47, 3.61–6.21; 
n = 8)

1.63 (1.45, 0.57–2.94; 
n = 8)
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Особенности поведения
В отличие от предыдущего вида, пестрощекие

бюльбюли чаще встречались поодиночке либо
парами. За период наблюдений мы встретили
бюльбюлей этого вида 286 раз. Число одновре-
менно наблюдаемых птиц варьировало от 1 до 7.
При этом на встречи одиночных особей приходи-
лось 48% наблюдений, на встречи двух особей –
39% наблюдений. Лишь в 13% случаев мы наблю-
дали трех и более птиц. Если мы наблюдали двух
птиц, они обычно вели себя согласованно: на-
пример, синхронно либо друг за другом перелета-
ли с места на место. Мы полагаем, что в таких слу-
чаях мы наблюдали пары.

Анализ показал, что в марте пестрощекие
бюльбюли становятся более заметными и чаще
попадаются на глаза (OLS, p = 0.03, coef. = 0.11,
Adj. R-squared = 0.163). При этом средний размер
“групп” (число птиц, отмеченных за одно наблю-
дение) сокращается (OLS, p = 0.044, coef = –0.018,
Adj. R-squared = 0.163). Вероятно, это, как и уси-
ление вокальной активности (см. рис. 4), связано
с началом сезона размножения. В это время пти-
цы более активны и чаще держатся парами, а бо-
лее крупные группы, изредка встречающиеся во
внегнездовой сезон, распадаются.

Пестрогорлый бюльбюль (Pycnonotus finlaysoni)
Вокализация

Вокализация пестрогорлых бюльбюлей в из-
вестной степени объединяет то, что было описано
для двух предыдущих видов. У этого вида мы вы-
явили как широкополосные звуки, нередко изда-
ющиеся в составе единообразных серий (аналог

“позывок” P. conradi), так и более низкочастот-
ные и мелодичные композиции из разных тоно-
вых звуков (аналог песен P. aurigaster).

Песня (рис. 2е, табл. 3) состоит из свистовых
(тоновых) звуков. Звуки объединяются в слоги –
стереотипные сочетания из нескольких звуков.
Каждая песня представляет собой либо один
слог, либо последовательность из 2–3 одинако-
вых слогов (на рис. 2е показаны только песни, со-
стоящие из 1 слога). Всего в изученной популя-
ции нами записаны 18 вариантов песен. В 16 из
этих 18 песен присутствовали слоги, в состав ко-
торых входили звуки с восходящей частотной мо-
дуляцией. Наличие таких звуков позволяет легко
идентифицировать пение данного вида на слух.

Поющая птица обычно сидит высоко над зем-
лей (в кроне дерева или на вершине высокого
стебля бамбука), практически не перемещаясь с
места на место. Часто в пределах слышимости по-
ют еще 1 или 2 бюльбюля, а рядом с поющей пти-
цей, в свою очередь, могут находиться 1–2 кон-
специфика (возможно, это партнер и/или слет-
ки). Нередко поющая птица не ограничивается
собственно песнями, разнообразя свою вокали-
зацию также щебетом и щелчками (их описание
см. ниже).

Щелчки (рис. 2ж, табл. 3) очень напоминают
аналогичную вокализацию пестрощеких бюль-
бюлей. Это короткие широкополосные звуки,
гармонический спектр заполнения которых в той
или иной степени зашумлен. Интересно, что по-
пуляционное разнообразие щелчков пестрогор-
лого бюльбюля невелико. Мы выделили три вари-
анта этого типа вокализации, мало изменчивые
внутри себя (рис. 2ж). Щелчки исполняются все-

Рис. 4. Вокальная активность пестрощёких бюльбюлей в каждый из 6 месяцев наблюдений. Приведено среднее число
наблюдений (за день, с 6:30 до 11:00), в которых отмечена вокализация любого типа (частота вокализаций). Вертикаль-
ные линии показывают границы доверительных интервалов.
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гда в виде единообразных серий. Бюльбюли могут
издавать их как на присаде, так и в полете; в оди-
ночестве либо в присутствии конспецифичной
особи или особей, а такжев ходе социальных вза-
имодействий. Так, 22 апреля 2022 г. мы наблюда-
ли следующую ситуацию. Две птицы (вероятно,
самец и самка) сидели на ветке на высоте около
3 м над землей возле дороги в лесу. Одна из них
(возможно, самка) сидела неподвижно и издавала
серии щелчков (около 6 щелчков в секунду), пе-
ремежая их паузами в 20–30 с. Вторая птица (воз-
можно, самец) находилась рядом, прыгала с вет-
ки на ветку, периодически исполняя одиночные
песни.

Щебет (рис. 2з, табл. 3) также состоит из ши-
рокополосных звуков. Но, по сравнению с щелч-
ками, эти звуки длиннее и всегда имеют явный
гармонический спектр заполнения. Щебет – это
последовательность из нескольких разных звуков
такой структуры. В составе одной серии присут-
ствует не менее двух типов звуков. По нашему
впечатлению, по крайней мере, в пределах попу-
ляции, изменчивость и разнообразие щебета вы-
ше, чем щелчков. Так, нам условно удалось выде-
лить до 18 их вариантов (против только трех вари-
антов щелчков). Щебет исполняется в разных
ситуациях. Но нередко он предваряет пение либо
исполняется между последовательными песнями.

Мы не выявили различий в вокальной актив-
ности пестрогорлых бюльбюлей в зависимости от
месяца – речь идет как об общей активности, так
и о частоте встречаемости каждого типа вокали-
заций (OLS, p > 0.05). При трансляции конспеци-
фичного пения не выявлено изменений в поведе-
нии (в т.ч. акустическом) у тестируемых птиц.

Особенности поведения
Расположение нашей основной площадки и

особенности маршрутов были таковы, что пест-

рогорлых бюльбюлей, по сравнению с представи-
телями двух других видов, мы встречали реже–
всего 59 раз за весь период наблюдений. Кроме
того, 24 раза мы регистрировали вокализацию
этого вида, но не видели самих птиц. Число
встреч не менялось по месяцам (OLS, p > 0.05).

Обычно бюльбюли попадались поодиночке
(46%) либо парами (42%). Много реже встреча-
лись группы из трех (8%) либо четырех птиц. Судя
по всему, как и пестрощекие бюльбюли, предста-
вители рассматриваемого вида большую часть го-
да держатся парами, редко объединяясь в более
крупные группы. Так, даже если мы замечали
одиночную птицу, нередко вскоре появлялся и
конспецифик (возможно, партнер). Анализ пока-
зал, что среднее число встреченных единовре-
менно птиц не менялось по месяцам (OLS, p >
> 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ
В данной работе мы детально описали акусти-

ческое и (частично) социальное поведение трех
видов бюльбюлей, а также их сезонную изменчи-
вость.

Основным типом вокализации златогузых бюль-
бюлей являются тоновые позывки, которыми
птицы обменивались практически непрерывно
в течение всего периода наблюдения. Тоновые
позывки – короткие (в основном двусложные)
сигналы, менее модулированные по частоте, чем
песни.

Пение же нам удалось зафиксировать только в
весенние месяцы, а также в феврале, что позволя-
ет предположить приуроченность данного типа
вокализации к гнездованию. О связи пения с
гнездованием говорит и то, что оно нередко со-
провождалось демонстративным поведением (“то-
ковой полет”). Отметим, что в целом пение этих

Таблица 3. Частотно-временные параметры вокализаций пестрогорлого бюльбюля

Примечания. Приведены средние значения, в скобках медиана, разброс значений и число измеренных звуков (n).

Тип вокализации Длительность, мс
Число звуков 

(только 
для песен)

Основная частота, кГц

минимальная максимальная глубина 
модуляции

Песня 650 (580, 240–1180; 
n = 21)

5 (5, 2–7; 
n = 10)

1.04 (0.97, 0.52–
2.14; n = 21)

4.07 (4.01, 3.47–
4.92; n = 21)

3.03 (3.01, 1.94–
3.95; n = 21)

Щебет 80 (80, 40–260; 
n = 45) – 1.62 (1.49; 0.73–

2.94; n = 45)
3.69 (3.63; 2.02–

5.97; n = 45)
2.07 (1.86, 0.77–

4.15; n = 45)

Щелчок 40 (40, 20–60; 
n = 26) – 1.37 (1.47, 0.36–

2.94; n = 26)
3.12 (2.94, 2.21–

4.43; n = 26)
1.75 (1.77, 0.81–

2.74; n = 26)
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бюльбюлей удается услышать довольно редко.
Интересно, что в работе Kamtaeja et al. (2012) па-
раметры, указанные для песен, более соответ-
ствуют нашим результатам для тоновых позывок.
В то же время вокализаций, аналогичных тем, ко-
торые мы описали как песни, в работе данных ав-
торов нет. При этом частотный диапазон песен в
этой работе даже ýже диапазона тоновых позывок
из нашего исследования. Также Kamtaeja et al.
(2012) пишет, что златогузые бюльбюли поют в
основном с верхушек деревьев, держась группами
по 5–10 особей. В то время как в нашем случае
птицы пели в основном в полете. Поэтому мы
склонны думать, что у Kamtaeja et al. (2012), ско-
рее всего, описаны именно тоновые позывки, а не
песни. Не исключен и вариант региональных раз-
личий в вокализации златогузых бюльбюлей, т.к.
Kamtaeja et al. проводили свое исследование в се-
верном Таиланде.

Пестрощекие бюльбюли практически непре-
рывно издают щелчки либо треск. Такими широ-
кополосными звуками сопровождается любая их
деятельность: например, сбор корма или переме-
щение. Надо сказать, что этому виду, как и злато-
гузому бюльбюлю, свойственны широкие пере-
мещения. Как правило, в одной точке птицы за-
держиваются максимум на несколько минут,
после чего перелетают не менее чем на несколько
десятков метров. Пение пестрощекого бюльбюля
по структуре очень сходно с таковым бирманско-
го бюльбюля (Kamtaeja et al., 2012). Бирманские
бюльбюли встречаются в основном в густых за-
рослях бамбука, кустарниках и подлеске, где их
весьма трудно заметить (Kamtaeja et al., 2012).
Пестрощекие бюльбюли, напротив, очень замет-
ные птицы. Однако поют они из глубины зарос-
лей, находясь вне поля зрения, как и бирманские
бюльбюли. Другие же типы вокализаций они мо-
гут издавать, находясь на виду.

Вокализация пестрогорлого бюльбюля наибо-
лее сложная из рассматриваемых видов. Песни
этого вида чаще всего имеют весьма характерную
структуру из слогов с восходящей частотной мо-
дуляцией. В работе Kamtaeja et al. (2012) приво-
дится сходное описание пения пестрогорлого
бюльбюля, хотя авторы не акцентируют внима-
ние на преимущественно восходящую частотную
модуляцию слогов, составляющих песню. Пение
пестрогорлых бюльбюлей в их работе значитель-
но менее модулировано по частоте, чем у нас
(1.8 против 3.03 кГц), а значение максимальной
частоты ниже (3.0 против 4.07 кГц). Возможно,
как и в случае с златогузым бюльбюлем, это про-
явление географических различий в пении дан-
ного вида. Помимо пения, пестрогорлые бюль-
бюли также издают последовательности из разно-
образных звуков, которые мы обозначили как

щебет. Возможно, щебет на самом деле является
не самостоятельным типом вокализации, а вари-
антом пения, поскольку его часто можно услы-
шать либо перед песнями, либо между двумя по-
следовательными песнями.

Таким образом, основу вокализации златогу-
зого и пестрощекого бюльбюлей составляют по-
зывки – тоновые у первого вида и широкополос-
ные у второго. Учитывая социальность этих видов
и необходимость постоянного поддержания кон-
такта, такие особенности акустической коммуни-
кации не кажутся удивительными. Пестогорлый
бюльбюль в этом отношении отличается – у птиц
этого вида чаще можно услышать пение, которое
используется, судя по всему, в т.ч. и для обозначе-
ния занятости участка. Мы полагаем, что терри-
ториальность у этого вида выражена в большей
степени, чем у двух других видов. Это выражается
в большей стабильности пространственной струк-
туры (птицы не перемещаются широко и нередко
обнаруживаются на одних и тех же местах), а так-
же в том, что группы пестрощеких бюльбюлей
встречаются редко. Птицы чаще попадаются по-
одиночке либо парами. Эти особенности про-
странственно-этологической структуры и приво-
дят, по нашему мнению, к тому, что пестрощекие
бюльбюли поют чаще представителей двух других
видов. Однако территориальное поведение этого
вида все же редуцировано: представители этого
вида, как и двух других, не проявляли никакой ре-
акции на проигрывание записи пения конспеци-
фика (что является имитацией территориального
вторжения). Между тем типичные территориаль-
ные виды птиц ведут себя в такой ситуации очень
активно, пытаясь “прогнать” нарушителя (Опаев
и др., 2019). Помимо саморекламирования, пение
пестогорлого бюльбюля может использоваться
для дистанционного общения с птицами с сосед-
них гнездовых участков. Дело в том, что, в отли-
чие от двух предыдущих видов, пестрогорлые
бюльбюли тяготеют к более лесистым и, соответ-
ственно, более закрытым биотопам.

Изученные виды отличаются характером ис-
пользования репертуаров: от златогузых бюльбю-
лей мы записали только тоновые звуки, от пест-
рощёких – только широкополосные, а от пестро-
горлых – и те, и другие. Конечно, мы не может
утверждать, что вокализация златогузых бюльбю-
лей лишена шумовых звуков, а вокализация пест-
рощеких – тоновых, но наши данные свидетель-
ствуют, по меньшей мере, о разной частоте ис-
пользования этих звуков разными видами.

Вокализацию воробьиных птиц традиционно
разделяют на позывки – относительно простые,
в значительной степени генетически детермини-
рованные вокальные структуры, и пение – более
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сложные последовательности звуков, для разви-
тия которых в онтогенезе важно вокальное обуче-
ние (Catchpole, Slater, 2008). У многих птиц
умеренных широт разделение позывок и песен
обычно не вызывает затруднения: эти вокальные
структуры контрастны по уровню сложности и
особенностям использования. Пение же многих
бюльбюлей – простое (не сложнее позывок), кро-
ме того, эти птицы часто смешивают песни и по-
зывки в одной секвенции (например, исполняют
позывки между песнями) (Опаев, 2021). Сказан-
ное справедливо и по отношению к изученным
нами трем видам бюльбюлей. Так, у златогузых
бюльбюлей пение ненамного сложнее тоновых
позывок; эти два типа вокализации вполне по-
хожи и по звучанию. У пестрощекого бюльбюля
типичное для Pycnonotus мелодичное пение, вклю-
чающее тоновые звуки, вообще отсутствует: вока-
лизация вида состоит из широкополосных звуков.
Наконец, пестрогорлые бюльбюли часто испол-
няют песни и позывки в составе одной непрерыв-
ной акустической последовательности. Таким об-
разом, у бюльбюлей граница между пением и
позывками выглядит менее выраженной, чем у
многих птиц умеренных широт.

Наши наблюдения показывают, что птицы
держатся парами (вероятно, самец и самка) в те-
чение всего года. Характерна вокализация: птицы
постоянно поддерживают акустический контакт
не только с партнером, но также с другими особя-
ми, находящимися поодаль. Мы выяснили, что в
коммуникации изученных видов бюльбюлей аку-
стическая компонента играет первостепенную
роль. В 76–92% случаев (для разных видов), когда
мы наблюдали этих птиц, они издавали те или
иные звуки. Территориальное поведение не вы-
ражено (пестрогорлый бюльбюль является в из-
вестной степени исключением): на проигрыва-
ние записи конспецифичного пения (имитация
территориального вторжения) птицы никак не
реагировали. Однако отсутствие выраженной ре-
акции на пение конспецифика может быть обу-
словлено тем, что в нашей работе использованы
тестовые записи, выполненные в других регио-
нах. Исследований географической изменчиво-
сти пения бюльбюлей в настоящий момент нет,
но, тем не менее, нельзя исключать наличие у них
специфических для каждого региона диалектов.

Достоверные изменения в вокализации и по-
ведении в течение периода наблюдений мы отме-
тили только у пестрощекого бюльбюля. В марте
размеры групп этих бюльбюлей уменьшались, а
частота появлений птиц (т.е. их “заметность”),
напротив, увеличивалась. В это же время птицы
вокализировали наиболее активно. По данным
Калякина (2002), пестрощекие бюльбюли на юге
Вьетнама начинают гнездиться в первой полови-

не декабря, а в феврале–апреле уже кормят слет-
ков. Таким образом, увеличение частоты встреча-
емости птиц в марте можно было бы связать с по-
явлением слетков. Однако мы нашли одно гнездо
(впоследствии разоренное) пестрощекого бюль-
бюля в апреле 2022 г., а в середине мая наблюдали
слетков. В таком случае сокращение размеров
групп (т.е. предположительный распад на пары) и
увеличение частоты вокализаций в марте могут
быть связаны с началом гнездования. Очевидно,
что имеющиеся в настоящий момент противоре-
чивые данные о гнездовой биологии пестроще-
ких бюльбюлей не позволяют сделать однознач-
ных выводов о связи поведения и вокализации с
гнездовым циклом.

Что же касается златогузых бюльбюлей, то у
них значимых изменений в вокализации в период
с декабря по май не выявлено. По литературным
данным, гнездовой сезон у златогузых бюльбю-
лей на юге Вьетнама растянут с марта по июль
(Калякин, 2002). Наши фрагментарные наблюде-
ния это подтверждают. В апреле 2022 г. нам уда-
лось наблюдать златогузого бюльбюля с гнездо-
вым материалом, а в мае мы наблюдали слетков
этого вида. В марте мы наблюдали достоверное
снижение числа встреченных птиц, что может
быть связано с началом гнездования.

Гнездования пестрогорлых бюльбюлей мы не
наблюдали, но по литературным данным, гнездо-
вой период на юге Вьетнама длится у них с февра-
ля по июль (Калякин, 2002). Изменчивости в по-
ведении или вокализации данного вида в течение
периода наблюдений мы не выявили. Вероятно,
это отличие пестрогорлых бюльбюлей от двух
других рассматриваемых видов связано с их тер-
риториальностью.

Таким образом, у изученных видов бюльбюлей
есть ряд общих черт в вокализации и социальном
поведении. Вокализация, по-видимому, играет
важнейшую роль в коммуникации изученных ви-
дов, т.к. любой тип их поведения сопровождался
теми или иными звуками.
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VOCALIZATION AND BEHAVIOR OF THE SOOTY-HEADED BULBUL 
(PYCNONOTUS AURIGASTER), THE STREAK-EARED BULBUL 

(PYCNONOTUS CONRADI) AND THE STRIPE-THROATED BULBUL 
(PYCNONOTUS FINLAYSONI) (PYCNONOTIDAE, AVES) 

IN SOUTHERN VIETNAM
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2Joint Russian-Vietnamese Tropical Research and Technological Center, South Branch, 70000, № 3, Street 3/2, Ward 11, 
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The bulbul family Pycnonotidae is an Old-World group of tropical birds that plays important roles in tree seed
dispersal. The behavior and vocalization of bulbuls have been studied only in a few species. The present
study’s objective is to describe, for the first time, the acoustic and social behavior of three species of bulbuls
of the genus Pycnonotus: the Sooty-headed bulbul (P. aurigaster), the Streak-eared bulbul (P. conradi), and
the Stripe-throated bulbul (P. finlaysoni). Field studies were conducted from November 2021 to May 2022 in
the Cattien National Park, Dong Nai Province, Vietnam, where all three species are sympatric and tend to
inhabit disturbed biotopes. We analyzed “observations”, that is, a single record of a bird or a group of birds of
a given species. During each observation (about 800 in total), the behavior of the birds was described and,
when possible, vocalizations were recorded. The total duration of phonograms of all three species amounted
to ca 227 min. The sooty-headed and streak-eared bulbuls are social birds that kept pairs throughout the year,
but often, especially during the non-breeding season, gathered in larger groups. Pair members and individuals
from neighboring pairs maintained acoustic contact with each other all the time. To do so, they used calls:
broadband calls (noise sounds without clear structure, but with a wide continuous frequency spectrum) emit-
ted by streak-eared bulbuls, vs tonal calls (musical sounds showing one clearly defined frequency) by sooty-
headed bulbuls. Both these species singing were only rarely observed, this possibly being due to reduced ter-
ritorial behavior in these birds. The Stripe-throated bulbul differs from the other two in singing more fre-
quently, along with producing calls, and the song could be used for territorial purposes. We assume that ter-
ritorial behavior is better expressed in stripe-headed bulbuls than in the other two species. However, even
stripe-throated bulbuls did not react to playback simulated territorial intrusion in our experiments. We as-
sume that vocalizations play important roles in the communication of the three species because we noted
these or those sounds in almost all observations. Moreover, we observed a general increase in vocal activity at
the beginning of the breeding season (February–March). In addition, during this time, bulbuls were most of-
ten to sing.

Keywords: song, calls, tropics
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В эволюции хоботных появление карликовых и полукарликовых форм происходило неоднократно,
на разных территориях и в разное время, вследствие недостатка ресурсов, вызванного географиче-
ской изоляцией на островах и ландшафтной изоляцией на материке. Несмотря на значительный
объем информации по островным формам мамонтов и слонов, вопрос о связи уменьшения разме-
ров тела с морфологическими изменениями зубной системы остается дискуссионным. По одним
данным, образование карликовых форм сопровождалось однонаправленным уменьшением коли-
чества зубных пластин (КЗП) зуба и утолщением эмали. По другим данным, изменения зубной си-
стемы на островах носили мозаичный характер, т.е. КЗП могло уменьшаться, оставаться неизмен-
ным или даже увеличиваться. Учитывая важность КЗП как диагностического признака при видовой
идентификации таксонов хоботных и отсутствие единого мнения об устойчивости тенденции к
уменьшению КЗП от рослых континентальных предков к островным карликовым потомкам, мы
(1) обобщили данные по находкам мелких зубов мамонтов рода Mammuthus с уменьшенным КЗП
в местонахождениях северной Евразии, (2) представили новые радиоуглеродные датировки и
(3) рассмотрели КЗП как признак формирования карликовости у континентальных мамонтов. Изу-
чение мелких зубов последней смены M. primigenius с прибрежной части СВ Сибири и сравнение
с данными из других регионов показали, что задние отделы щечных зубов у мамонтов наиболее из-
менчивы и представляют собой редукционный комплекс. У шерстистого мамонта редукция затра-
гивает прежде всего ту часть коронки, которая усложнялась путем постепенного добавления пла-
стин в ходе филетической эволюции на протяжении среднего-позднего плейстоцена. Быстрая утрата
эволюционных достижений предковых форм за счет редукции не является уникальной особенностью
зубов шерстистого мамонта и прослежена у других млекопитающих. Показано сходство редукционных
комплексов щечных зубов хоботных и грызунов подсемейства Arvicolinae, прослеживаемое по уменьше-
нию количества сериально гомологичных элементов коронки: лофов (пластин) у хоботных и пар призм
у полевочьих. Сопоставление КЗП с размерами зубов M. primigenius позволило сделать предположение,
что уменьшение КЗП при сохранении прочих видовых признаков зуба можно использовать как крите-
рий для разделения полукарликовых и мелких особей шерстистого мамонта. Наиболее интенсивно раз-
меры материковых мамонтов уменьшались в эпохи потепления, во время которых происходили серьез-
ное преобразование ландшафтов и сокращение пространства ресурсов.

Ключевые слова: мамонт, карликовость, редукционный комплекс, среда
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Островные формы хоботных часто используют
для убедительной иллюстрации “островного эф-
фекта” у крупных млекопитающих (Foster, 1964;
Palombo, 2009; Palombo et al., 2012), приводящего
к уменьшению размеров тела в условиях сокра-
щения жизненного пространства, пищевых ре-
сурсов и близкородственного скрещивания, т.е.
при изоляции. Формирование карликовости у
слонов на островах сопровождалось морфологи-
ческими изменениями: относительным увеличе-
нием мозговой капсулы, малой пневматизацией
костей черепа или ее отсутствием, уменьшением
количества зубных пластин (КЗП), увеличением
толщины эмали зуба; иногда увеличивалась гра-
цильность костей и менялось положение центра
тяжести тела, как у Mammuthus exilis Maglio 1970 в
сравнении с Mammuthus columbii (Falconer 1857)
(Maglio, 1972, 1973; Herridge, 2010; Palombo et al.,
2012). Отмеченные признаки выглядят архаичны-
ми, присущими гораздо более ранним представи-
телям линии хоботных, и характерны для ранней
стадии онтогенеза. Общие правила могут иметь
свои исключения в силу разнообразия происхо-
дящих в природе процессов и в отдельных случаях
уменьшения КЗП не происходит (van der Geer et al.,
2021). Карликовые островные слоны ЮВ Азии El-
ephas (Palaeoloxodon) spp. и Stegodon florensis Fal-
coner 1847 обнаружены на о-вах Зондского архи-
пелага (Crockford, 2008; van der Geer et al., 2016).
Континентальные карликовые слоны не известны.

Островная карликовость, характерная для мно-
гих групп позвоночных – рептилий, птиц, млеко-
питающих (Benítez-López et al., 2021), является
результатом микроэволюционных процессов и
может приводить к видообразованию. Однако на
внутривидовом уровне карликовость не всегда
адаптивна. В частности, для человека карлико-
вость, или дварфизм (нанизм), считают патоло-
гическим состоянием, вызываемым рядом при-
чин; его отделяют от низкорослости и состояния
функциональной задержки роста как вариантов
нормального физиологического развития (БМЭ,
1979). Карлики известны из разных мест и разных
эпох истории человеческого общества (Slon et al.,
2011; Waters-Rist, Hoogland, 2013; Khudaverdyan,
2016); также широко известна карликовость до-
машних животных (например, Orr et al., 2010;
Boegheim et al., 2017). Немногочисленные случаи
карликовости описаны и для диких животных,
например для бегемота (Flacke, Decher, 2019) и
жирафа (Brown, Wells, 2020).

Карликовые и мелкие формы среди слонов

Самыми мелкими современными слонами счи-
таются островные подвиды азиатского слона Ele-
phas maximus L. 1758 островов Борнео (Сабах), Су-
матры и Калимантана. По немногим имеющимся
промерам, они на 1/5 меньше материковых сло-

нов Индии (Cranbrook et al., 2007). Для о-ва Цей-
лон отмечены единичные карликовые особи (de
Silva et al., 2014). То же касается “карликовых”
африканских лесных слонов, выделяемых в само-
стоятельный вид Loxodonta cyclotis (Matschie 1900)
(Grubb et al., 2000; Rohland et al., 2010). Те и другие
входят в диапазон индивидуальной изменчивости
размеров “рослых” слонов и не несут признаков
карликовости.

Самые мелкие из ископаемых островных сло-
нов родов Mammuthus и Elephas (Palaeoloxodon) –
M. creticus, E. (P.) falconeri и E. (P.) cypriotes, “насто-
ящие” карлики, которые жили на островах Сре-
диземного моря и размеры которых составляли
30−32% от размеров их материковых предков; бо-
лее крупные формы M. lamarmorae, M. exilis,
E. (P.) mnaidriensis, E. (P.) creutzburgi, E. (P.) tilien-
sis, E. (P.) xylophagou достигали 40−55% от исход-
ных форм (Stock, Furlong, 1928; Agenbroad et al.,
1999; Agenbroad, 2009; Bryson et al., 2010; Herridge,
Lister, 2012).

Степень уменьшения размеров напрямую зави-
сит от продолжительности репродуктивной изо-
ляции, удаленности от материка и степени огра-
ниченности пространства ресурсов. У мамонта
с о-ва Врангеля изоляция длилась не менее 6–
7 тыс. лет, у M. exilis о-ва Чэнелл – свыше 40 тыс. лет
(Tikhonov et al., 2003), а у одного из самых мелких
слонов E. (P.) falconeri с островов Мальта и Сици-
лия – несколько сотен тысяч лет (Palombo, 2001).
При этом известно, что измельчавшие особи
Mammuthus primigenius Blumenbach 1799 с о-ва
Врангеля, которые карликами не являются, сосу-
ществовали с особями крупного размера, а разме-
ры их зубов составляют 56−75% от размеров тако-
вых у континентальных слонов (Tikhonov et al.,
2003).

Среди материковых позднеплейстоценовых
M. primigenius известны мелкие (80–90% от разме-
ра, усредненного по известным скелетам (Larra-
mendi, 2016): из местонахождений о-ва Врангеля
(МИС 1; Гарутт и др., 1993), Севска (МИС 2;
Maschenko et al., 2006), Берелеха (МИС 2; Вере-
щагин, 1977), Кастыхтах (МИС 3; Kirillova et al.,
2012), а также Агнадаррага (МИС 5; Lister, Grün,
2015) и побережья Восточно-Сибирского моря
(МИС 5е; Kirillova et al., 2020). Иногда к экстре-
мально мелким относят мамонтов, чьи размеры
укладываются в пределы изменчивости M. primi-
genius (например, Ziegler, 2001). Вангенгейм (1961,
с. 136–137) указывала на зубы “чрезвычайно ма-
лых размеров”, определяемых как карликовая
форма, в коллекции ГИН с о-ва Большой Ляхов-
ский, из долины р. Камчатка и низовьев р. Ени-
сей. Она также упоминала мелкие зубы в коллек-
ции г. Магадана и ссылки в архивных материалах
ГИН на зубы мелкого мамонта с п-ова Таймыр.
Датировки не приведены, но автор предполагает
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самый конец плейстоцена или даже начало голо-
цена. Однако в свете последних данных это не
обязательно так. Автором отмечено, что “ареал
мелких мамонтов ограничен самыми северными
и восточными районами Сибири” (Вангенгейм,
1961, c. 127). Находки “мелких” остатков (но без
приведения промеров и пола, необходимого для
учета полового диморфизма для костей скелета)
остатков шерстистого мамонта различного геоло-
гического возраста, включая запредельный по ра-
диоуглероду (более 50 тыс. лет), с территории Севе-
ро-Востока России увязаны с теплыми эпохами и
условиями пищевого стресса и геохимического со-
става почвообразующих пород (Николаев и др.,
2011).

История вопроса о формировании 
карликовости у слонов

Поиск критериев для различения зубов разных
размеров и морфологических признаков карли-
ковости, привел нас к выделению из стандартных
диагностических признаков зубов главного при-
знака (помимо размеров): КЗП. Сокращение ко-
личества зубных пластин при одинаковом ком-
плексе других характеристик служит признаком
становления карликовости. При успешном осу-
ществлении этой тенденции и длительности про-
цесса происходило образование новых – карли-
ковых – видов.

При незавершенном процессе формирования
карликов, вызванном, например, сменой при-
родной среды, образовывались промежуточные
формы – полукарлики (semi-dwarf), впервые вы-
деленные российскими учеными по серии мел-
ких (М3) зубов с побережья Восточно-Сибирско-
го моря (Kirillova et al., 2020). Реконструкция сре-
ды проведена комплексом методов. Алазейские
мамонты обитали в теплых межледниковых усло-
виях (по палинологическим данным, среднегодо-
вая температура была выше современной на 8°С,
а по стабильным изотопам δ13C и δ18O − до 11°С),
характерных для МИС 7 и МИС 5е, но по толщи-
не эмали (одному из важнейших показателей эво-
люционного уровня) зубы соответствуют поздне-
му плейстоцену (Kirillova et al., 2020). Причиной
формирования полукарликов названо сокращение
пространства ресурсов, обусловленное деградацией
мерзлоты и высокой обводненностью территории.

Сходные по морфологии зубы, с уменьшен-
ным относительно других позднеплейстоценовых
мамонтов КЗП, до алазейских были известны из
местонахождения Агнадарраг, Северная Ирлан-
дия (McCabe et al., 1987; Lister, Grün, 2015). Агна-
даррагские зубы происходят из отложений пачки 5
мощностью до 4–5 м, представляющей собой че-
редование слабосортированных гравийно-галеч-
ных слоев и слоев не сортированного алевритово-
го или песчаного диамиктона с остатками шер-

стистого мамонта и овцебыка Ovibos moschatus
(Zimmermann 1780). Литология отложений и спо-
рово-пыльцевой спектр, включающий более 95%
недревесной пыльцы и спор, с преобладанием
травы и осоки, указывают на холодные перигля-
циальные условия. Выше пачки 5 древесно-дет-
ритный торф содержал обильную пыльцу и мак-
роостатки сосны (Pinus sp.), березы (Betula sp.) и
ели (Picea sp.), а остатки жуков указывают на теп-
лые летние условия, что послужило основанием
для выделения теплого климатического эпизода –
интерстадиала Агнадарраг (McCabe et al., 1987).
Растительные остатки из органических слоев над
пачкой 5 дали запредельный 14С возраст, как и зу-
бы мамонтов из слоя 5, а ЭПР-датирование ма-
монтовых остатков дало широкий диапазон 109–
74 тыс. лет, что соответствует концу МИС 5 или
началу МИС 4 (Lister, Grün, 2015). С учетом хо-
лодного климата по пыльце и остаткам овцебыка
из этого слоя авторы считают вероятным возраст
отложений МИС 5d, 5b или ранний МИС 4 (ibid.).
Результаты датирования мамонтовых зубов из ме-
стонахождения Агнадарраг обсуждены в разделе
Дискуссия.

К сожалению, авторы цитируемой статьи
(Lister, Grun, 2015) не увидели в уменьшенном
КЗП тенденции к формированию карликовости у
мамонта и предположительно связали мелкие
размеры зубов либо 1) с “генетикой популяции”,
либо 2) с отражением климатической фазы, когда
“годовой рост растений был ограничен”. Там же
отмечено, что “значение этого признака для от-
ношений между средне-позднеплейстоценовыми
популяциями мамонтов пока неясно”. Позже на-
личие полукарликовых мамонтов в Сибири было
поставлено под вопрос (Lister, 2022, p. 29). В более
поздней статье Листера (Lister, 2022) феномен
уменьшенного КЗП увязан с экофенотипической
пластичностью и не рассматривается с точки зре-
ния возможного развития карликовости, хотя,
вслед за Кирилловой и др. (Kirillova et al., 2020),
использован термин “полукарлики”. Мы предпо-
лагаем, что тенденция к формированию карли-
ковости в цитируемых работах могла быть не
замечена из-за того, что в настоящее время, при
обилии литературы по ископаемым слонам, кри-
терии отличия малорослых от рослых форм не
четко определены, поэтому не известно, какие
остатки относить к мелким: такой диапазон не
обозначен. В результате авторы иногда приводят
визуальные обозначения размеров без промеров,
которые и должны бы помогать разделить их по
размерному признаку для дальнейших сравне-
ний: “мелкие”, “некрупные”, “обычного разме-
ра”, “большие”. Имеются многочисленные упо-
минания о мелких зубах мамонтов с материковой
части Северной Голарктики (например, Громов,
1929; Mol et al., 1999; Reumer et al., 2002; Николаев
и др., 2011; Ouden et al., 2012). Очевидно, что в раз-
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ных региональных и возрастных выборках эти по-
казатели могут различаться, и необходим общий
знаменатель.

Цели нашего исследования: 1) обобщить дан-
ные по находкам зубов поздних мамонтов рода
Mammuthus с редуцированным КЗП в местона-
хождениях Севера Евразии; 2) представить новые
радиоуглеродные датировки для интерпретации
времени существования шерстистых мамонтов с
мелкими зубами и редуцированным КЗП в регио-
не исследований; 3) рассмотреть КЗП как воз-
можный признак карликовости у континенталь-
ных мамонтов и оценить, являются ли редукции
элементов щечных зубов специфичным явлением
для зубной системы мамонтов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изучено: 1) 32 щечных зуба последней генера-
ции шерстистого мамонта Mammuthus primigenius,
сборы 2012 г., с берега Восточно-Сибирского мо-
ря между устьями рек Алазея и М. Куропаточья, и
один зуб мамонта промежуточного типа Mam-
muthus cf. intermedius (образец F-1020, сборы 2005 г.)
из низовьев р. Сундрун, хранящихся в коллекции
Национального альянса Шидловского “Ледни-
ковый период” (каждый образец имеет коллекци-
онный номер, начинающийся с литеры F-…) и
частично описанные в предыдущей публикации
(Kirillova et al., 2020); 2) образец с условным номе-
ром РР-1 из песчаного карьера около Павловско-
го Посада, Русская равнина, предоставленный
С.Ф. Колесниковым. Все зубы, за одним исклю-
чением (F-3364), относятся к последней смене,
исходя из полноты коронки, отсутствия площад-
ки давления на задней части, заметного сужения
зуба кзади и т.д.

Морфологические и морфометрические ха-
рактеристики зубов фиксировали по принятой
методике (Дуброво, 1960; Гарутт, Форонова, 1976;
Foronova, Zudin, 1999). Неполные эмалевые пла-
стины, расположенные на передней и задней ча-
стях коронок, но не имеющие собственных кор-
ней (“талоны”), в КЗП не включены. Верхние
моляры обозначены заглавной “M”, нижние мо-
ляры – строчной “m”. При обсуждении размеров
зубов мы разделяем общепринятую точку зрения
об их соответствии размерам тела слонов (напри-
мер, D’Ambrosia et al., 2017).

Сравнение степени редукции элементов ко-
ронки M. primigenius с предковыми формами про-
ведено на примере М3 с привлечением данных по
филогении и морфологии зубов хоботных c при-
мерами для ранних Elephanitomorpha (Shoshani
et al., 2006), Elephantomorpha (Shoshani, 1996) и
рода Mammuthus (Косинцев и др., 2004; Foronova,
2007; Lister, 2022). В качестве сравнительной
группы использованы грызуны подсемейства Arvi-

colinae – от предковых полевкозубых хомяков
(Fejfar et al., 2011) до раннеплейстоценового рода
Allophaiomys и одного из его потомков – совре-
менного рода Alexandromys (морфологические
признаки и примеры по: Markova, 2014; система-
тика по: Млекопитающие …, 2012).

Радиоуглеродное датирование

Образцы датированы 14С с помощью AMS в
Гронингене (Нидерланды). Коллаген извлекали
из дентина по модифицированной методике Лон-
гина (Mook, Streurman, 1983) и сжигали с образо-
ванием CO2, который переносили в графит для
анализа на 14C (van der Plicht et al., 2000). Система
сжигания включает элементный анализатор, со-
единенный с масс-спектрометром соотношения
изотопов (IRMS).

14C даты указаны в радиоуглеродных годах (BP),
что по соглашению включает поправку на изотоп-
ное фракционирование на основе d13C и исполь-
зование конвенционального периода полураспа-
да (Mook, van der Plicht, 1999), откалиброваны с
использованием калибровочной кривой IntCal13
(Reimer et al., 2013) и программы OXCAL (Bronk
Ramsey, 2009); календарный возраст указан в ты-
сячах лет назад относительно 1950 г. н.э.

Термины
1) Мы используем в данной статье словосоче-

тание “формирование карликовости” для описа-
ния тенденции к формированию карликовых форм.
Это процесс не только уменьшения размеров, но
и сопутствующих изменений морфологии (в на-
шем случае – морфологии зубов). Конечным ре-
зультатом этого процесса является карликовость –
не просто мелкая форма, а именно карликовая,
с соответствующим набором признаков, т.е. ее
новое состояние.

2) “Алазейскими” мы называем здесь мамон-
тов, чьи зубы найдены на побережье Восточно-
Сибирского моря между устьями рек Алазея и
М. Куропаточья. Соответственно, мы используем
устоявшееся в литературе название “севские ма-
монты”, а находки из вышеупомянутого местона-
хождения Агнадарраг именуем агнадаррагскими
мамонтами.

3) При сопоставлении особенностей морфоло-
гии зубной системы хоботных и других млекопи-
тающих мы используем терминологию, принятую
для каждой из рассматриваемых групп, например
парнокопытных (e.g., Karl, 2019), грызунов (Reig,
1977), включая подсемейство Arvicolinae (Markova,
Smirnov, 2018, Fig. S1), и человека (Зубов, 1966).
Мы не ставим целью гомологизацию элементов
зубов в разных группах, однако используем кон-
цепцию исторической и сериальной гомологии
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при интерпретации результатов сопоставления.
Под исторической гомологией мы понимаем мор-
фологическое сходство основных элементов ко-
ронки зубов, унаследованное млекопитающими
от общего предка. При описании особенностей
усложнения щечных зубов мы рассматриваем
также сериальную гомологию (van Valen, 1994),
в частности, одно из ее проявлений – сходство
структур зубной коронки, определяющееся по-
вторением одного и того же паттерна вдоль про-
дольной оси зуба. Обе концепции согласуются с
результатами исследований морфогенеза зубов
млекопитающих, традиционным объектом кото-
рых служат грызуны, в т.ч. представители подсе-
мейства Arvicolinae (Jernvall et al., 2000). Для хо-
ботных общность этапов развития щечных зубов
с другими млекопитающими была прослежена от
стадии зубной пластинки до начала стадии коло-
кола (Kozawa et al., 2001). Стадия колокола у всех
млекопитающих начинается тем, что первичный
эмалевый узел делится на вторичные узлы, кото-
рые могут быть проинтерпретированы как прото-
и метаконид на нижних, а также пара- и протокон
на верхних зубах (например, Jernvall et al., 2000;
Cho et al., 2007). Далее наступает этап морфодиф-

ференцировки – у хоботных он в настоящее вре-
мя изучен недостаточно. Однако имеются данные
о том, что механизмы итеративной закладки се-
риально гомологичных элементов коронки после
формирования пары вторичных эмалевых узлов у
грызунов и хоботных, например у Loxodonta afri-
cana, сходны (Christensen et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Объяснение феномена уменьшенного КЗП на
М3/m3 сделано на основании изучения серии
мелких зубов алазейских мамонтов. По основным
характеристикам (частота пластин, толщина эма-
ли) эти зубы (рис. 1, табл. 2) соответствуют эво-
люционному уровню мамонтов позднего плей-
стоцена. Полное КЗП в коронке составило 17–19
(против “нормы” для шерстистых мамонтов в 21–
25/17–29 по: Боескоров, Мащенко, 2014, и до 29
по: Lister, 2022); соответственно, коронка зуба ко-
роче.

Алазейские мамонты отличаются от мамонтов
о-ва Врангеля более толстой эмалью и меньшим
КЗП. Морфологически и эволюционно их зубы
близки агнадаррагским, хотя условия захороне-

Таблица 1. Проявления карликовости и уровни их рассмотрения (по: Gould, MacFadden, 2004, с дополнениями)

Объекты 
анализа

Уровень

I. Организ- 
менный 

(карликовость 
особей)

II. Популяционный – снижение средних 
размеров тела в популяции по сравнению 

со средним для вида

III. Эволюционный – 
снижение средних размеров 

тела, сопровождающееся 
видообразованием

Наблюдаемые 
проявления

Фенотипиче-
ские признаки 
карликовости: 

наличие 
диспропорцио-

нальности

Присутствие 
особей 

с признаками 
карликово-
сти наряду 
с особями 

нормального 
размера 

и пропорций

Снижение 
средних размеров 

популяции

Аутапоморф-
ный: измельча-

ние одного 
из представи-
телей клады 

(уровень 
одного вида)

Филетический: 
измельчание 

филетической 
линии 

(уровень так-
сонов надвидо-

вого уровня, 
образовав-

шихся в ходе 
филетической 

эволюции)

Механизм 
поддержания

Генетическая 
особенность 

или патология 
развития

Поддержи-
вается 

на уровне 
генетической 

структуры 
популяции

1

Обратимое – 
в пределах 

нормы 
реакции без 
ее смещения 
(если не под-

держано 
отбором 

и не сопровож-
дается 

изоляцией)

Необратимое – 
смещается 

норма реакции 
(в случае 

изоляции это 
ведет к видооб-
разованию или 

вымиранию)
2

Может происходить как за счет 
генетической карликовости 

(в случае ее селективного 
преимущества (1), так и за счет 

смещения нормы реакции 
(в случае ее необратимого 

изменения (2)
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Рис. 1. М3 полукарликового M. primigenius № F-3327 с побережья Восточно-Сибирского моря. Вид: А – буккально,
В – с жевательной поверхности. Масштаб 10 см.

A

B
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ния последних определены как ледниковые и
возраст трактуется как МИС 5d, 5b или ранний
МИС 4 (Lister, Grün, 2015).

Редукция размеров материковых мамонтов про-
исходила не только на Северо-Востоке Сибири.
Зуб М3 из флювиогляциальных отложений (МИС 6
или МИС 5) карьера у Павловского Посада, Под-
московье (рис. 2, табл. 2), по размерам коронки и

КЗП попадает в нижний предел изменчивости у
шерстистых мамонтов.

Широкий размах изменчивости признаков
M. primigenius различных геологического возраста
и регионов требует детализации и ревизии мелких
зубов, поскольку может отражать региональную и
индивидуальную изменчивость или может быть
признаком изолированных популяций измель-
чавших мамонтов.

Таблица 2. Основные характеристики зубов последней смены у слонов

Примечания. В квадратных скобках – высчитанная авторами статьи частота пластин на 10 см. Ps1, Ps2, Ps3 – ранний, сред-
ний, верхний плейстоцен.

Образец
Коронка, мм Пластины Толщина

эмали, мм Возраст
длина ширина частота/10 см колич.

Mammuthus primigenius мелкий

Алазейские мамонты

М3 179–191 73–76 9.3–10.4 17–19 1.4–1.8 МИС 5e
Kirillova et al., 2020m3 202–233 64–80 8.6–10.5 18–20 1.4–1.7

Халлерченская тундра (междуречье рек Колыма и Большая Чукочья)

m3, F-3564 212.2 64.5 8.9 19 1.4–(1.5) –1.65 >45000

Павловский Посад (западная Мещера, Русская равнина)

M3, PP-1 212 76.9 10.9 21 1.2–(1.5) –1.7 >45000

M. primigenius крупного и среднего размера

Берег Восточно-Сибирского моря между устьями рек Алазея и М. Куропаточья

M3 220–311 71–102 8.9–11.8 22–26 1.2–1.9
Ps3

m3, F-4050 213 81.3 8.4 18 1.5

M. primigenius “крупный” (по: Боескоров, Мащенко, 2014), Евразия

m3 – 56–93 8–10.5 17–29 1–2 Ps2–Ps3

M3 – 63–98 9–11.5 21–25 1–2 Ps2–Ps3

M. cf. intermedius (Индигиро-Колымская низменность)

m3, F-1020 215 72.7 7.75 16–17 1.7–(2.1) –2.5 Конец Ps2

M. intermedius: юг Западной и Центральной Сибири (Foronova, 2014, Table 1), m3

Кузнецкий 
бассейн 245–365 80–108 6.5–8.0 24–25 1.7–2.3

Термохрон второй 
половины Ps2

Усть-Ижуль, 
Куртак 257–290 81–88 6.5–8.0 20–23 1.7–2.3

Новосибир-
ская обл. 225+ 88 7.5 15+ 1.85–2.2

Карликовые формы, m3 (из Herridge, Lister, 2012, Table 1)

M. creticus 145 33.4–40.7 [8.3] 12 – Ps2

M. exilis 171–223 45–79 – – – Ps3

Palaeoloxodon 
cypriotes

94–127 24.3–33.4 [ср. 9.5] 11–12 – Ps3

P. falconeri 85–144 19.3–35.4 [5.2] 11–13 – Ps1–2
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Изученные мелкие зубы алазейских мамонтов
с сокращенным КЗП имеют запредельный 14С
возраст (>45000 лет) (табл. 2, 3), по сохранности
они сходны. Однако у крупных зубов из того же
района сохранность иная, и два датированных об-
разца имеют предельный возраст (табл. 3).

Правый нижний m3, образец F-1020, мы от-
несли к более древнему таксону – M. cf. intermedi-
us, одному из промежуточных звеньев на перехо-
де филетической линии от M. trogontherii к M. pri-
migenius. M. intermedius характерен для второй
половины среднего плейстоцена и имел обшир-
ный евразийский ареал (Foronova, 2014). Мелкие
размеры образца, выходящие за пределы измен-
чивости вида M. primigenius (рис. 3, табл. 2), под-
тверждают неоднократность измельчания пред-
ставителей рода на континентальной части Евра-
зии. Судя по черной окраске зубной эмали, зуб в
месте захоронения продолжительное время нахо-
дился во влажной среде, при активной циркуля-
ции солей железа. Это, скорее всего, признак
межледниковых условий, т.к. в многолетнемерз-
лых породах циркуляция растворов затруднена
или отсутствует.

ОБСУЖДЕНИЕ
С теоретической точки зрения, карликовость

можно рассматривать на организменном, попу-

ляционном и эволюционном уровнях (табл. 1).
Четкое определение того, к какому уровню могут
относиться те или иные изученные нами находки,
может, на наш взгляд, внести ясность в вопрос об
интерпретации мелких размеров мамонтов.

Для настоящих карликовых островных слонов
самостоятельность таксонов доказана (Herridge,
Lister, 2012; Scarborough, 2022), т.е. ее можно рас-
сматривать как проявление карликовости на эво-
люционном уровне. В данной статье мы обсуждаем
не карликовых, а мелких и полукарликовых осо-
бей, у которых обсуждаемый процесс находится в
начальной стадии или не завершен. Отсутствие
костей посткраниального скелета в рассматрива-
емых выборках не позволяет оценить наличие ти-
пичных для карликов пропорций. Соответствен-
но, мы можем говорить только о тех аспектах или
уровнях, которые доказуемы на имеющемся ма-
териале – щечных зубах. Предположим в качестве
рабочей гипотезы, что в нашем случае это пози-
ции, относящиеся к пунктам I и II. Остатки ма-
монтов с подтвержденными признаками карли-
ковости (табл. 1, I) на континенте в настоящее
время не известны.

Причина и процесс утраты пластин. У слонов
этот процесс предопределен хорошо известными
свойствами их зубной системы: а) строением
щечных зубов: они состоят из серии дентиново-
эмалевых пластин, которые соединены между со-

Рис. 2. Мелкие зубы последней смены шерстистого мамонта M. primigenius: А – m3, колл. номер F-3564, Индигиро-
Колымская низменность; В – М3 с колл. номером РР-1, Московский регион. Вид сбоку и с жевательной поверхности.
Масштаб 10 см.

A B
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Рис. 3. Мелкий нижний правый зуб Mammuthus cf. intermedius, образец F-1020. Вид: А – с жевательной поверхности,
В – лингвально, С – буккально. Масштаб 10 см.

A

B

C

бой цементом, отсутствующим у зачатка зуба в
альвеоле; б) горизонтальной, в отличие от боль-
шинства млекопитающих, сменой зубов (рис. 4).
По мере продвижения вперед и прорезывания
цемент зуба консолидирует передние пластины,
пока задние еще соединены мягкими тканями
пульпы (Дуброво, 1960; Гарутт, 1977). Вследствие
разных причин (например, воспалительных про-
цессов, при уменьшении размеров челюстей или
задержке смены) задняя часть зуба могла подвер-
гаться модификациям: формированию загибов,
выходу отдельных и нескольких пластин из обще-
го ряда и прикреплению в другом месте, что пока-
зано в предыдущей работе (Kirillova, 2009), и
недоформированию задних пластин. При умень-
шении размеров тела и соответствующим сокра-
щением размеров альвеолы, челюсти и всего
скелета, утрата части пластин зуба являлась эф-
фективным способом его укорочения: зуб мог
становиться меньше с потерей последних пла-
стин. По мнению Листера, изменение КЗП не
обязательно обусловлено изменениями размера
моляров (Lister, Joysey, 1992), т.к. есть серии мел-
ких зубов мамонта с “нормальным” КЗП, у кото-

рых утрата пластин с уменьшением размеров не
произошла, как у севских и врангелевских ма-
монтов (Lister, 2022). На наш взгляд, это указыва-
ет на то, что сокращение КЗП на зубах слонов
происходит только при достижении определен-
ной степени уменьшения размеров тела и челю-
стей и зависит от длительности этого эволюцион-
ного процесса.

Редукционные комплексы зубной системы
у млекопитающих

Для зубной системы человека Зубовым (1966)
введено понятие редукционного комплекса, вклю-
чающего признаки зуба, которые могут быть
охвачены процессом редукции: размеры коронки
и корня, число бугорков, врожденная адентия,
срастание корней и т.д. Зубная система человека
в процессе эволюции претерпевала значительную
редукцию, последствия которой могли быть раз-
нообразны в силу сложности строения зубов и
разнообразия их у разных популяций. В качестве
одного из примеров автор приводит сохранение
очень крупных размеров зубов при чрезвычайно
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Таблица 3. Датировки и изотопные сигналы изученных мелких зубов шерстистого мамонта

Примечания. Sz – размеры зубов мамонта: S – мелкий (полукарлики), L – крупный. Кроме F-3364 (m1 или m2), все осталь-
ные зубы – последней смены.

Лаб. № Колл. № GrA Возраст BP σ 1 σ 2 d13C, ‰ d15N, ‰ CN ratio %N %C Sz

Алазейские мамонты

62640 F-3326 64660 >45000 – – –21.84 11.74 3.1 15.5 41.7 S
62641 F-3351 64661 33590 150 150 –21.47 12.3 3.2 16.9 44.6 L?
62642 F-3364 64664 41630 250 250 –20.91 10.07 3.1 14.4 37.8 L
62643 F-3889 64666 >45000 – – –22.36 11.95 3.1 15.8 41.4 S

– F-3915 21669 >45000 – – –22.59 12.41 3.2 15.2 42 S
62644 F-3983 64667 >45000 – – –22.82 10.05 3.1 15.1 40.7 S
62645 F-3987 64669 >45000 – – –21.27 9.62 3.1 14.8 38.9 S
62646 F-4011 64670 >45000 – – –21.22 9.6 3 16.1 41.9 S
62647 F-4017 64671 >45000 – – –22.3 11.31 3 17.1 44.7 S

Халлерченская тундра, Северо-Восток России

– F-3564 21656 >45000 – – –21.18 9.83 3.2 15.6 42.7 S

Павловский Посад, Русская равнина

– PP-1 21681 >45000 – – –22.24 11.74 3.4 13.1 37.8 S

высокой редукции гипоконуса на верхних моля-
рах у арктических расовых групп. И наоборот, у
лопарей редукция коснулась размеров при мень-
шем проявлении утраты бугорков на молярах (Зу-
бов, 1966, с. 5).

У крупного рогатого скота из археологических
памятников разного времени и в разных местах
Европы задний столбик третьего нижнего моляра
(талонид, или гипоконулид) нередко бывает
уменьшен или отсутствует вовсе, что иногда со-
провождается дефектом стирания оппозитного
зуба с формированием на нем компенсирующего
заднего выступа. В некоторых случаях этот при-
знак рассматривают как патологию, хотя в от-
дельных местонахождениях он имеет высокую
встречаемость, на самом деле становясь “нор-
мой”. Причиной этого явления называют укоро-
чение зубных рядов, обусловленное уменьшени-
ем размеров крупного рогатого скота, вплоть до
карликовости, за счет инбридинга (Begumu et al.,
2015; Karl, 2019, 2020).

Регулярное проявление редукций в строго опре-
деленных участках зубной системы показано и
для мелких травоядных млекопитающих – грызу-
нов подсемейства Arvicolinae (Markova, Smirnov,
2018; Markova et al., 2020). Описаны многочислен-
ные варианты редукций у копытных леммингов
в лабораторных колониях: редукции одиночных
призм, модулей, зубов целиком (олигодонтия),
частичная или генерализованная утрата призма-
тической структуры зубов из-за инбридинга в усло-
виях клеточного содержания (Markova, Smirnov,
2018). Обобщение данных по природным популя-

циям в условиях частичной или врéменной изо-
ляции показало, что наиболее широко распро-
странены у Arvicolinae редукции тех участков
(модулей) щечных зубов, которые усложнялись в
ходе эволюции подсемейства (задние элементы
верхних и передние элементы нижних зубов); это
было проинтерпретировано как утрата эволюци-
онных достижений (Markova et al., 2020).

Важными факторами, приводящими к редук-
циям зубов и их элементов у полевочьих, являют-
ся изоляция (Markova et al., 2019) и близкород-
ственное скрещивание (Markova, Smirnov, 2018).
В ходе инбредной депрессии в лабораторных
условиях (к 4-му поколению) проявление анома-
лий в строении зубной системы часто сопровож-
дается уменьшением размеров тела особи. После
того, как инбредная депрессия проходит (к 6–9-му
поколению), частота появления особей с анома-
лиями зубов и/или мелкими размерами тела сни-
жается, размеры в среднем восстанавливаются,
но у отдельных особей усиливается манифеста-
ция аномальных признаков в строении зубов
(Markova, Smirnov, 2018; Markova et al., 2020). По-
стоянство количества зубов, а также компенса-
ция стирания без их смены у Arvicolinae опреде-
ляют отсутствие прямой связи упрощения зубов с
размерами особи. Если такая связь и проявляет-
ся, то имеет вид синдромной аномалии, когда
формируются угнетенные фенотипы с множе-
ством отклонений от видовой нормы, a не только
с редуцированными модулями зубов. Редукция
же модулей щечных зубов у Arvicolinae может на-
блюдаться и у особей обычного и даже крупного
размера (в пределах размаха изменчивости вида).
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При этом при близкородственном скрещивании
первой стадией модульной редукции является от-
деление модуля от основной части коронки за
счет разрыва эмалевого соединения основных
структурных элементов зуба (у полевок они назы-
ваются призмами). Лишь спустя несколько поко-
лений появляются особи, у которых модуль, под-
вергающийся редукции, вообще не сформирован
(Markova et al., 2020, Fig. 3). У хоботных нет “не-
обходимости” проходить стадию отделения, по-
скольку зубные пластины изначально (в альвео-
ле) не соединены друг с другом (лишь по мере
прорезывания скрепляются цементом). Вероят-
но, эту особенность можно рассматривать как
предрасположенность задних отделов зубов хобот-
ных к редукции путем уменьшения количества се-
риально гомологичных элементов – пластин.

Таким образом, учитывая сходство морфоге-
неза зубов у грызунов и хоботных (Christensen
et al., 2017), можно предполагать, что редукции
элементов коронки щечных зубов у наиболее
высоко специализированных растительноядных
форм каждого из этих отрядов происходят в ре-

зультате сокращения длительности одной из мор-
фогенетических стадий – стадии итеративной
закладки сериально гомологичных элементов
коронки. У хоботных эта стадия реализуется в
постнатальном онтогенезе по мере износа одного
зуба и закладки следующего. У полевочьих этот
процесс полностью завершается в ходе эмбрио-
нального развития (Jernvall et al., 2000).

Сравнение редукционных комплексов щеч-
ных зубов таких на первый взгляд не сравнимых
групп млекопитающих как хоботные и полевки
показывает, что потенциально могут редуциро-
ваться элементы тех модулей зубов, которые в
ходе эволюции усложнялись (рис. 5). У верхних
зубов полевок упрощается задний модуль, а у ниж-
них – передний. Наиболее отчетливо это просле-
живается в переднем отделе m1 и заднем отделе
M3, т.к. в большинстве линий Arvicolinae эти ча-
сти зубного ряда усложняются в наибольшей сте-
пени. У хоботных упрощаются только задние мо-
дули. Таким образом, несмотря на значительные
различия в строении жевательного аппарата у
Proboscidea и Arvicolinae, общим является то, что

Рис. 4. Горизонтальная смена зубов у шерстистого мамонта: А – нижняя челюсть, образец F-4198: функционирующий
m1, все пластины затронуты стиранием, и прорезающийся m2; В – “комплект” дентиново-эмалевых пластин, не со-
единенных цементом, непрорезавшегося m3 (вынут из альвеолы нижней челюсти F-3299), вид сбоку; С – те же пла-
стины, разложенные в порядке положения в зубе (без последних мелких пластин, рассыпавшихся на фрагменты), вид
спереди. Масштаб 10 см.

A

B

C
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в условиях ограниченного пространства ресурсов
у этих высокоспециализированных растительно-
ядных форм происходит утрата дополнительных
элементов коронки, которые были приобретены
в ходе поддержанной отбором длительной эволю-
ции. Редуцируются характерные для группы эле-
менты усложнения – пластины (или лофы) у Ele-
phantidae и пары призм (или треугольников жева-
тельной поверхности) у Arvicolinae.

Редукционный комплекс как показатель 
направления отбора

В эволюции млекопитающих есть свидетель-
ства того, что редукции сериально гомологичных
элементов усложнения коронки могут быть адап-

тивны. Среди млекопитающих мелкого размер-
ного класса примером служит тенденция к упро-
щению М3 за счет заднего модуля при переходе к
подземному образу жизни у Ellobius в подсемей-
стве Arvicolinae (Абрамсон и др., 2009). При этом
связи редукций зубов с размерами тела в этом
подсемействе не прослеживается: размеры оста-
ются мелкими, что адаптивно для полевочьих как
обитателей надземно-подземного яруса экоси-
стем. У крупных млекопитающих отбор может
способствовать как увеличению, так и уменьше-
нию размеров тела.

Мелкие размеры средневековых коров были
связаны с недокормом, а также содержанием в
холодных сараях зимой. Это приводило к форми-
рованию захудалости; в России в XIX веке таких

Рис. 5. Редукция элементов коронки М3, приобретенных в ходе филетической эволюции хоботных (A–С) и полево-
чьих (D–F). A, F – этапы морфологической эволюции. B – количество лофов (пластин) от Eritherium до M. primigenius.
C – левый М3 M. primigenius с 22 пластинами, образец F-416. D – максимально сложный левый М3 современной серой
полевки (Alexandromys oeconomus Pallas 1776). E – число сериально гомологичных пар дополнительных призм коронки
зуба, формирующихся у полевочьих в ходе фило- и эмбриогенеза после закладки основных призм, исторически гомо-
логичных пара-, прото-, мета- и гипокону их хомякообразных предков. Стрелки – функциональные элементы корон-
ки – лофы (пластины) и пары призм; hy – гипокон, me – метакон, pa – паракон, pr – протокон – исторически гомо-
логичные элементы зубов на зубе полевочьих (на зрелых зубах мамонтов не идентифицируемы, но могут быть просле-
жены у ранних хоботных с буно-лофодонтным типом коронки); красная сплошная линия – уровень наблюдаемых
редукций. Изображения зубов приведены без учета масштаба, передние отделы зубов ориентированы вверх. КЗП –
количество зубных пластин.
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коров называли “тасканками” и “горемычками”,
т.к. по весне их приходилось вытаскивать из сара-
ев на зеленя для отгуливания. Тем не менее в бед-
ных крестьянских хозяйствах Русского Севера
эти коровы не имели конкурентов, т.к. были ис-
ключительно приспособлены к местным услови-
ям, жирность их молока была очень высока; заве-
зенные сюда самые продуктивные породы через
короткое время или погибали, или давали мяса и
молока даже меньше, чем мелкая форма, при
большем объеме поедаемого корма (Кравченко,
1963). При улучшении условий содержания они
становились “бодрее”. Таким образом, даже в
условиях домашних хозяйств животные испыты-
вали давление отбора скорее на выживаемость
(как и мамонты), чем на измельчание.

Современные миниатюрные породы крупного
рогатого скота известны в разных частях мира.
Некоторые из них традиционные (например,
декстер в Ирландии, венчур в Керале, Индия),
другие выведены специально ради минимизации
затрат при получении молока и мяса или в деко-
ративных целях. Дагомейский крупный рогатый
скот относят к карликам, и его размеры также
связывают с условиями содержания. Некоторые
миниатюрные породы проявляют ахондроплазию
(дварфизм): Chondrodysplasia dwarfism; заводчики
отмечают, что большинство форм карликовости
является результатом мутации генов. Обычно раз-
витие карликовости приводит к снижению роста
и различной степени деформации конечностей,
суставов, головы и позвоночника; некоторые по-
роды включают ряд других патологий организма,
в т.ч. летальные (http://miniature-cattle.com/graph-
ics/bd-chondro-title1.png). Карликовые формы до-
машних животных часто несут явные признаки
дегенерации, закрепляемые при отборе, хорошо
видимые в строении черепа и скелета. Эти жерт-
вы искусственного отбора в природе не имели бы
шансов на выживание.

Направленный процесс уменьшения или даже
исчезновения талонида на m3 крупного рогатого
скота отражает морфологические изменения, ве-
дущие к формированию карликовых форм и свя-
занные не с массовой патологией, а с реакцией
редукционного комплекса на давление отбора в
сторону уменьшения размеров. Патологичным
становится стирание верхних оппозитных зубов,
но не само уменьшение. У Bovidae в каждой челю-
сти взрослого животного функционирует по 6 щеч-
ных зубов. Последними прорезаются и начинают
функционировать М3/m3, завершающие зубные
ряды. Именно m3 наиболее подвержен деформа-
ции, от редукции до исчезновения заднего эле-
мента.

Ориентируясь на эти данные, мы видим, что
редукция зубной системы проходит сходно у раз-
ных групп млекопитающих. Исходное для них

число зубов, 44, сейчас сохраняется лишь у при-
митивных представителей класса, у более высоко
организованных оно редуцировано. У хоботных
сначала редукционным комплексом сначала яв-
лялся зубной ряд. От предка хоботных меритерия
Moeritherium C.W. Andrews 1901 эоцена-олигоцена
Египта до настоящих слонов плейстоцена Пале-
арктики серьезные преобразования среды обита-
ния, смена растительности и пищи вели сначала к
редукции передних зубов: исчезли клыки, часть
резцов и передние (первые) премоляры. Увели-
чивалось таксономическое разнообразие внутри
группы. Постепенно происходили сокращение
длины челюстных дуг и укорочение лицевого от-
дела черепа (Гарутт, 1977). Оставшиеся резцы
увеличивались в размерах, образуя небольшие
бивни, верхние и нижние. Первые признаки ре-
дукции зубного аппарата отмечены у бугорчато-
зубых мастодонтов. Позже сохранившиеся у ма-
стодонтов щечные зубы, увеличиваясь в размерах,
уже не могли умещаться в челюстях одновремен-
но и работали “секциями”, частью зубного ряда
из 2–3 зубов, а еще позже действующие зубы ма-
стодонтов (напр., Choerolophodon, Tetralophodon,
Anancus) стали сменными и функционировали
поочередно (Гарутт, 1977). При этом на фоне
приспособления к меняющимся условиям жизни
и питания (переход от мягкой сочной раститель-
ности к более грубому корму) отмечена тенден-
ция к постоянному увеличению размеров тела, от
базального Eritherium весом 5–6 кг до поздних
Mammuthus meridionalis весом свыше 13 т (Larra-
mendi, 2016). Одновременно в эволюции зубов
шло постепенное увеличение высоты коронки и
КЗП, увеличение толщины эмали зубов и т.д.,
т.е. усложнение их строения относительно зубов
предковых форм. Пока условия жизни благопри-
ятствовали, слоны и другие хоботные расселялись,
расширяя ареал, набирали размеры и вес. К кон-
цу плейстоцена ареалы и число таксонов группы
резко сократились, и в настоящее время слоны
сохранились лишь как вымирающие реликты в
Азии и Африке (Гарутт, 1977). При этом наиболь-
шие преобразования слоны претерпевали в обла-
стях с меняющимися климатическими условиями
(например, Евразия), тогда как в областях с отно-
сительно стабильными условиями (Африка) пре-
образования были менее значительными.

Формирование карликовых форм у слонов 
как показатель состояния среды

Севские мамонты, которые жили в конце лед-
никовья, как и голоценовые мамонты с о-ва Вран-
геля, имели мелкие размеры. И для тех, и для дру-
гих характерен “полный” набор пластин. О чем
это может свидетельствовать?

Для представителей рода Mammuthus отмечено
несколько тенденций в плейстоцене.
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Первая тенденция. Изменение (уменьше-
ние/увеличение) размеров представителей рода
Mammuthus в среднем и позднем плейстоцене шло
неоднократно и неравномерно: в Европе от МИС
16 до МИС 7 интенсивное уменьшение (основной
показатель – ширина коронки), позднее измене-
ния были разнонаправленными. Моляры мамон-
тов МИС 3 в среднем мельче, чем у таковых из
МИС 7. При этом КЗП у последних (M. intermedi-
us) было несколько меньше – 20–25 (Foronova,
2014, Table 1), тогда как у шерстистого мамонта
последнего оледенения при моде 24 было макси-
мум 29 пластин (Lister, 2022). Колебание размеров
от этапа к этапу развития несколько сглаживает
общую тенденцию, но не противоречит ей. Но да-
же в пределах одного возрастного диапазона раз-
меры зубов мамонтов на разных территориях мо-
гут различаться (ibid). Алазейские мамонты пред-
ставляют этап уменьшения размеров в термохрон
МИС 5е. Деградация мерзлоты приводила к раз-
витию термокарста, увеличению заболоченности,
сокращению пригодных мест обитания, локаль-
ной изоляции. При этом летний рацион алазей-
ских мамонтов нельзя назвать скудным, наобо-
рот, он мог включать широкий спектр растений,
в т.ч. сочных околоводных и водных. Но простран-
ство ресурсов сужалось из-за развития заболочен-
ных ландшафтов (Kirillova et al., 2020), приводя
к уменьшению размеров мамонтов. Таким обра-
зом, важным в уменьшении/увеличении разме-
ров мамонтов было соответствие не столько раз-
делу плейстоцена, сколько стадии термохрона
или криохрона.

Последующее увеличение моляров у мамонтов
региона соответствует колебательной тенденции
развития. К сожалению, обобщающей работы, срав-
нивающей размеры и морфологию моляров ма-
монта на разных этапах развития территории Се-
веро-Востока России во второй половине плей-
стоцена, пока нет.

Вторая тенденция. Одним из направлений в
четвертичном периоде эволюции мамонтов было
уменьшение толщины эмали, за которым следо-
вали увеличение частоты и уменьшение длины
пластин зубов, а также последующее увеличение
длины этих пластин. Эти морфологические из-
менения были вызваны значительными измене-
ниями климатических условий в течение плей-
стоцена и сменой состава пищи. “Тонкоэмале-
вые” формы, вероятно, первыми осваивали новые
адаптивные зоны и обеспечивали развитие груп-
пы в ходе основных эколого-климатических пре-
образований в сторону похолодания и засушли-
вости. В криохроны эмаль зубов становилась
более тонкой, тогда как в термохроны она утол-
щалась. Во вторую половину среднего и в позднем
плейстоцене проявилась адаптивная радиация
мамонтовых форм Евразии, когда роль “тонкоэ-

малевых адаптаций” в прогрессивном развитии
линии была наиболее очевидной (Foronova, 2007).

Третья тенденция. Скорость уменьшения/уве-
личения размеров была, очевидно, разной не
только для “популяций”, живущих в разных усло-
виях, но и для разных отрезков плейстоцена.
Быстрое изменение среды обитания вело к быст-
рому изменению, в данном случае, размеров ор-
ганизма. Соответственно, стабильная среда не
вызывала быстрой реакции.

Четвертая тенденция. Уменьшение размеров у
континентальных мамонтов на определенном
этапе переходило в стадию формирования карли-
ковости, которая сопровождалась морфологиче-
скими изменениями коронки М3. На пути двор-
физации далее всех продвинулись алазейские и в
меньшей степени агнадаррагские мамонты. Сев-
ские и врангелевские прошли еще меньший путь.
Последние повторили историю агнадаррагских
мамонтов, которые с повышением уровня моря и
образованием пролива Ла-Манш оказались, как и
врангелевские, на острове.

Для более ранней стадии развития линии сло-
нов нами обнаружены признаки карликовости у
более древнего M. cf. intermedius (образец F-1020).
Насколько этот случай индивидуален или харак-
теризует не сохранившуюся/пока не найденную
серию, судить трудно. Однако, как известно, в
геологической летописи сохраняются остатки са-
мых характерных представителей флоры и фауны
разных эпох, так что ожидаемы находки образцов
со сходными характеристиками с той же или дру-
гой территорий.

Уменьшение размеров слонов на материке
наиболее интенсивно проходило в термохроны
среднего и позднего плейстоцена. То же известно
для ряда других крупных растительноядных и
хищных (Lister, 1989; Васильев, 2008; D’Ambrosia
et al., 2017; Martin et al., 2018; Martin, Barboza,
2020; Marciszak et al., 2022). Изучение гораздо бо-
лее древних, эоценовых и миоценовых, копыт-
ных показало, что независимо от действующего
механизма уменьшение размеров тела связано с
повышением температуры и может являться рас-
пространенным эволюционным ответом; то же
указано для современных овец и оленей (D’Am-
brosia et al., 2017). Корреляция тенденции к фор-
мированию карликовых форм с теплым времен-
ным интервалом показана на алазейских мамон-
тах (Kirillova et al., 2020). Этому не противоречат
данные по МИС 7 мамонтов Западной Европы
(Lister, 2023, Fig. 5). Несмотря на указание возрас-
та морфологически сходных с ними агнадарраг-
ских мамонтов как ледникового (Lister, Grün,
2015), это определение нельзя считать оконча-
тельным. Тем не менее, имея в виду основной
алгоритм причины обсуждаемого процесса (со-
кращение пространства ресурсов), при тщатель-
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ной реконструкции среды их обитания, возмож-
но, такие условия будут найдены также для крио-
хронов.

О генезисе и возрасте костеносных отложений 
местонахождения Aghnadarragh

Как отмечено выше, костеносная пачка 5 Аг-
надаррага, включающая относительно некруп-
ные зубы мамонта с уменьшенным КЗП, отнесе-
на к одному из холодных этапов конца МИС 5
или начала МИС 4 (Lister, Grün, 2015) и увязана с
высокоплотностными гравитационными потока-
ми (микросели или оползни-сплывы), переоткла-
дывавшими склоновые отложения на небольшое
расстояние. Предполагалось также, что переотло-
жение происходило в субаквальной обстановке –
на береговом склоне и дне мелеющего озера во
время дегляциации (McCabe et al., 1987). Относи-
тельно последнего можно высказать сомнение,
поскольку в кровле песков подстилающей пачки 4
обнаружена псевдоморфоза по жильному льду,
заполненная гравийно-галечным материалом пач-
ки 5 (ibid.). Это со всей определенностью указы-
вает, по крайней мере, на обсыхание исследуемо-
го участка между накоплением пачек 4 и 5, а с
большой вероятностью и на субаэральный гене-
зис и самой костеносной пачки 5. Однако для це-
лей нашего исследования подобные детали могут
быть оставлены за пределами обсуждения. Важно,
что костные остатки переотложены и по возрасту
могут не соответствовать вмещающей толще.

Возраст костных остатков установлен по трем
зубам методом ЭПР (ESR), по каждому из кото-
рых проведено 4-5 измерений. Результаты изме-
рений по каждому образцу хорошо сходятся, что
позволяет сделать наилучшую оценку возраста
каждого зуба как среднее из всех измерений. Из-
мерения по образцу № 902 показали системати-
чески более высокие значения накопленной дозы
радиации по сравнению с двумя другими (№ 903,
904), что может указывать на значимые различия
в возрасте. Однако из-за отсутствия данных о
местном радиоактивном фоне (образцы отбирали
в конце 1980-х гг., и в настоящее время этой стен-
ки карьера уже не существует) авторы вынуждены

делать расчет по двум крайним сценариям: систе-
мы, полностью закрытой для поступления изото-
пов урана, и системы с недавним поступлением
тех количеств урана, которые были измерены в
каждом зубе. Второй сценарий удревняет оценки
возраста примерно на 10% (табл. 4).

Проанализировав данные, легшие в основу
расчета ЭПР-дат, мы полагаем, что оценки воз-
раста могут быть скорректированы за счет изме-
нения принятой в расчетах глубины залегания.
Глубина залегания значительно влияет на вели-
чину космической компоненты радиационного
фона, а значит, и на расчетный возраст. На схеме
строения разреза (рис. 3, 4 в (McCabe et al., 1987);
рис. 1 в (Lister, Grün, 2015) костеносная пачка 5
залегает на глубинах от 8.5 до 11.5 м. В то же время
в работе (Lister, Grün, 2015) при расчете ЭПР-воз-
раста без дополнительных объяснений расчеты
произведены для глубины 3 ± 1 м. На этой глуби-
не космическая компонента радиации составляет
около 140 мкГр/год – почти половину от общей
интенсивности радиации (302 мкГр/год).

Глубина, которая используется при расчете
ЭПР- и люминесцентных дат (принципы этих
методов очень схожи), предполагается некоторой
средней глубиной за “время жизни” (lifetime) об-
разца. Очевидно, что в ходе геологической исто-
рии глубина залегания костеносного слоя меня-
лась – преимущественно увеличивалась по мере
накопления вышележащих слоев, но в отдельные
периоды могла и уменьшаться за счет денудации
поверхности. В частности, эрозионная граница
существует между пачками 8 и 9 (McCabe et al.,
1987); неизвестный по мощности слой отложений
мог быть удален последним ледником, оставив-
шим верхнюю морену. В последнюю ледниковую
эпоху костеносная пачка вообще изолировалась
от космического излучения мощной толщей льда.
В эпохи, когда изучаемый участок располагался
на дне водоема, пачка частично или полностью
экранировалась толщей воды. Эффект каждого из
этих геологических событий невозможно учесть
количественно. Поскольку в значительной степе-
ни они взаимно компенсировались и современ-
ную глубину залегания можно принять в качестве

Таблица 4. ЭПР-возраст зубов мамонта в местонахождении Агнадарраг

Примечания. * Условия полностью закрытой системы без постседиментационного привноса радиоактивного U. ** Недавний
привнос радиоактивного U.

№ образца

Исходные даты, рассчитанные для глубины 

залегания 3 ± 1 м (Lister, Grün, 2015)

Даты, пересчитанные для глубины 

залегания 10 ± 1 м

сценарий 1* сценарий 2** сценарий 1* сценарий 2**

902 100 ± 9 108 ± 10 131 ± 9 141 ± 10

903 81 ± 7 88 ± 8 106 ± 7 115 ± 8

904 82 ± 7 90 ± 8 107 ± 7 118 ± 8
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“прокси” средней глубины за время существова-
ния костеносного слоя – это обычное допущение
для ЭПР и люминесцентного датирования (Van-
denberghe, 2004).

Для определения величины космической ком-
поненты радиации на глубине 10 м (середина
слоя 5) мы использовали график из работы Van-
denberghe, 2004 (рис. 3.24), рассчитанный по
уравнению из (Prescott, Hutton, 1994) для усло-
вий, действительных для умеренных широт Се-
верного полушария и небольшой высоты над
уровнем моря. На глубине 10 м космическая ра-
диация уменьшается вдвое по сравнению с глуби-
ной 3 м и составляет 70 мкГр/год. Тогда общая
интенсивность радиации снизится на 70 мкГр/год и
составит 232 мкГр/год, т.е. уменьшится в 1.31 ра-
за, а рассчитанные ЭПР-даты пропорционально
возрастут. Результаты пересчета представлены в
табл. 4.

Исходя из пересчитанных дат, возможный
диапазон возраста зубов сдвигается на интервал
151–99 тыс. л. Поскольку в конце МИС 6 терри-
тория была покрыта ледником и приледниковы-
ми водоемами (нижележащие пачки 3, 4 (McCabe
et al., 1987)), нижнюю границу этого интервала
можно сдвинуть на начало позднего плейстоцена
и сузить интервал до 130–99 тыс. л.н., т.е. пример-
но до двух первых подстадий МИС 5 – эемского
межледниковья (МИС 5е) и первой холодной
подстадии (МИС 5д). Не в пользу формирования
скопления костей во время эемского межледни-
ковья говорит холодный облик спорово-пыльце-
вых спектров, полученных из “органических
линз” внутри пачки 5, в т.ч. из линзы, содержав-
шей бивень мамонта (Young, 1988 (по: Lister,
Grün, 2015)). Поскольку линзы органогенного
материала в описании пачки 5 не отмечены, по-
видимому, имеются в виду линзы диамиктона, к
которым были приурочены находки зубов и бив-
ней мамонта (McCabe et al., 1987).

С нашей точки зрения, спорово-пыльцевые
данные не исключают возможности формирова-
ния исходного скопления костей, по крайней
мере, частично, в пределах эемского межледни-
ковья (МИС 5е), поскольку в силу механизма
накопления пачки 5 может иметь место несоот-
ветствие возраста самих костей и содержащих их
отложений. Спорово-пыльцевые данные могут
соответствовать отложениям времени дегляциа-
ции (конца МИС 6), на поверхности которых в
последующее межледниковье скапливались остат-
ки млекопитающих. Кроме того, минимальная
разница дат между образцом 902 и образцами 903
и 904 составляет в рамках каждого отдельного
сценария 5–9 тысяч лет (табл. 4), что указывает на
значительную длительность накопления костных
остатков. Нельзя исключить, что сформировав-
шаяся в МИС 5е популяция продолжала суще-

ствовать еще и в последующую прохладную фазу
МИС 5д.

Таким образом, мы показали на примере зубов
мамонтов с Северо-Востока России, что на уров-
не Mammuthus cf. intermedius конца среднего плей-
стоцена и Mammuthus primigenius начала позднего
плейстоцена происходило появление измельчав-
ших форм с редуцированным КЗП. В Западной
Европе аналогами подобного процесса являются
мамонты из местонахождения Агнадарраг (Lister,
2022). Обнаружение зубов с данными признаками
не является спорадическим, а приурочено к опре-
деленным регионам Евразии, так что, скорее
всего, мы имеем дело с остатками мамонтов,
вставших на путь формирования карликовости на
континенте. Вероятно, из-за ограниченности вре-
мени, когда происходило сокращение простран-
ства ресурсов, на данных территориях настоящие
карликовые формы не появились (Kirillova et al.,
2020). Однако для того, чтобы установить время
существования животных с относительно не-
большими зубами с сокращенным КЗП (т.е. кос-
венными признаками карликовости), требуется
критическое отношение к получаемым геохроно-
метрическим данным и их сопоставление с ана-
лизом стратиграфического, тафономического и
палеоэкологического контекстов. Согласно ис-
пользованным нами данным, находки зубов с
косвенными признаками этого процесса отно-
сятся к стадии потепления.

Можно ли рассматривать каждую находку мел-
кого М3 с редуцированным КЗП как незавершен-
ную попытку возникновения карликовости? По-
видимому, да, но сказать, был ли этот признак
случайным или общим, генетически закреплен-
ным у некоей группы мамонтов, нельзя, пока не
будут обнаружены серии подобных образцов. Как
и Листер (Lister, Grün, 2018), мы не можем уве-
ренно сказать, перешли ли рассматриваемые ма-
монты на эволюционный уровень становления
карликовой формы (табл. 1, III). Однако пола-
гать, что уменьшение КЗП является проявлением
чисто экофенотипической пластичности (Lister,
2021), тоже нет оснований. Если бы зубная систе-
ма хоботных обладала потенциалом к проявле-
нию фенотипической пластичности путем сокра-
щения КЗП, вряд ли аномалии зубной системы
(в значительном числе случаев затрагивающие
именно задние отделы зубов) были бы столь рас-
пространены у представителей этой группы. В част-
ности, анализ аномалий зубной системы и измен-
чивости современных слонов рода Elephas показал,
что фенотипическая пластичность прослежива-
ется по таким признакам, как частота пластин и
размеры коронки, но не КЗП (Roth, 1989).

Для того чтобы однозначно определить, каков
был механизм проявления наблюдаемых эффектов
(изменение генетической структуры популяции,
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обратимые или необратимые изменения нормы
реакции), данных геологической летописи недо-
статочно. Однако на основании вышеизложенного
и с учетом четкого понимания уровней рассмот-
рения карликовости (табл. 1) мы имеем право вы-
двигать гипотезы с целью их проверки в будущем.
Наиболее перспективной, на наш взгляд, являет-
ся гипотеза о том, что обсуждаемые особенности
мелких и полукарликовых особей могли соответ-
ствовать популяционному уровню проявления
начальных стадий процесса (табл. 1, II). Несмот-
ря на то, что изучение популяционных процессов
на примере ископаемых крупных млекопитаю-
щих – чрезвычайно трудно осуществимая задача
из-за неполноты геологической летописи, накоп-
ление и систематизация новых данных, а также
совершенствование методов датирования позво-
лят, на наш взгляд, приблизиться к ее решению.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Мы провели исследование мелких зубов ма-
монтов с привлечением материалов по другим
группам, благодаря чему показано сходство эво-
люции сложно построенных зубов у представи-
телей разных групп млекопитающих; выявили
применимость к ним понятия Зубова (1966) о ре-
дукционном комплексе. На основании этого про-
иллюстрировали процесс утраты элементов на
М3 слонов и полевочьих и показали, что наиболее
существенному упрощению (редукции) подвер-
гались те элементы зубов, которые в ходе эволю-
ции усложнялись путем многократного добавле-
ния сериально гомологичных элементов коронки.
Помимо этого предложили критерий разделения
просто мелких и полукарликовых мамонтов. Имен-
но утрата задних пластин указывает на начав-
шийся, но не законченный процесс формирова-
ния карликовой формы у континентальных ма-
монтов.

Зубная система хоботных достигла высокой
степени редукции. В филогенезе она сначала шла
по пути уменьшения числа зубов, а затем по пути
неодновременного функционирования оставших-
ся щечных зубов. Представленные нами результа-
ты показывают, что для рода Mammuthus у щеч-
ных зубов редукционным комплексом являются
не только вышеперечисленные признаки и раз-
меры коронки, но и КЗП. Редукционные процес-
сы затрагивали задние пластины и задние части
коронок в целом.

Редукция КЗП М3 слонов обусловлена специ-
фикой строения щечных зубов (пачка эмалево-
дентиновых пластин, соединенных цементом), их
горизонтальной сменой и приспособлением к
уменьшению размеров альвеол/челюстей благо-
даря задней части зуба – своеобразной лаборато-
рии природных экспериментов у хоботных. По-
добные редукционные комплексы, связанные с

изменением числа элементов зубов, известны у

человека, крупного рогатого скота, некоторых

видов грызунов. У высоко специализированных

растительноядных форм в пределах семейства

Elephantidae и подсемейства Arvicolinae редукция

затрагивает прежде всего те элементы зубного ря-

да, которые усложнялись на уровне предковых

форм путем добавления элементов коронки, т.е. у

полукарликовых мамонтов подобные редукции

можно рассматривать как утрату эволюционных

достижений тех предковых форм, которые при-

обрели сложную коронку зубов с большим КЗП.

Размеры зубов у алазейских континентальных

мамонтов незначительно отличаются от таковых

у островных M. primigenius vrangeliensis, M. exilis и

M. lamarmorai. Находки, особенно серийные, раз-

ного геологического возраста из разных регионов

подтверждают закономерность процесса, причи-

ной которого было сокращение пространства ре-

сурсов, возникновение “островного эффекта на

континенте”. Процесс формирования карлико-

вости – функция времени только в смысле про-

должительности процесса, но не конкретного

временнóго интервала. Прежде всего, это функ-

ция пространства ресурсов.

Мы полагаем, что в этом процессе уменьше-

ние КЗП у мамонтов подключалось к общему

уменьшению размеров, когда давление отбора и

скорость редукции становились значительными и

резервы “бесконфликтного” уменьшения были

исчерпаны. Эволюция вида напрямую связана с

эволюцией экосистемы. При быстром изменении

среды происходит и быстрое изменение экоси-

стем, проявляющееся в их деградации и фрагмен-

тации. Наиболее интенсивные преобразования за

короткий срок происходили в относительно ко-

роткие межледниковья. При этом свидетельств

обратного хода развития (увеличение размеров

зубов и КЗП в них) на побережье Восточно-Си-

бирского моря пока не обнаружено: полукарли-

ковые мамонты на континенте вымирали, как и

карликовые на островах, эволюционный процесс

в сторону формирования карликов не завершался

видообразованием.

На основании имеющихся радиоуглеродных

датировок, наиболее вероятным сценарием могло

быть обитание алазейских мамонтов в географи-

ческой изоляции в термохрон МИС 5е. Серийное
14С датирование зубов мамонта с побережья Во-

сточно-Сибирского моря позволит проверить,

существовал ли временнóй хиатус между полу-

карликами и средне- крупноразмерными экзем-

плярами. Но это уже выходит за рамки данной ра-

боты. Проверить предположение и пролить свет

на дальнейшую историю алазейских мамонтов

помогут новые материалы и исследования.
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In the evolution of proboscideans, the appearance of dwarf and semi-dwarf forms occurred repeatedly, in dif-
ferent territories and at different times, due to a lack of resources caused by geographic isolation on islands
and by landscape isolation on the mainland. Despite a significant amount of information on the insular forms
of mammoths and elephants, the question of the relationship between a decrease in body size and morpho-
logical changes in the dental system remains a matter of debate. Some data show that dwarfism was accom-
panied by a decreasing number of plates (lophs) and by tooth enamel thickening. Other data show that chang-
es in the dental system on the islands indicate that the number of plates could either decrease or remain un-
changed, or even increase. Taking into account the importance of the number of plates as a diagnostic feature
in the species identification of proboscidean taxa and the lack of a consensus on the stability of the trend to-
wards a decrease in the number of plates from large continental ancestors to insular dwarf descendants, we (1)
summarize the data on the records of small tooth-mammoths of the genus Mammuthus with a reduced num-
ber of plates in sites across northern Eurasia, (2) provide new radiocarbon dates, and (3) consider the number
of plates as a possible sign of dwarfization in continental mammoths. The small teeth of the last generation of
M. primigenius from the coastal part of northeastern Siberia and a comparison with data from other regions
show that the posterior sections of mammoth cheek teeth are the most variable and represent a reduction
complex. For the woolly mammoth, reduction primarily affects that part of the crown which became more
complex by the gradually increasing number of plates during the phyletic evolution in the Middle to Late
Pleistocene. The rapid loss of the evolutionary achievements through reduction is not a unique feature of
woolly mammoth teeth. This has been observed in other mammals as well. Similar reduction complexes are
observed for the cheek teeth of proboscideans and rodents of the subfamily Arvicolinae, as is shown by a de-
crease in the number of serially homologous crown elements: plates in proboscideans and pairs of prisms in
voles. A comparison of the number of plates with the size of the teeth of M. primigenius suggests that a de-
crease in the number of dental plates, while retaining other specific features of the tooth, can be used as a cri-
terion for separating semi-dwarf and small specimens of the woolly mammoth. The largest decrease in size of
mainland mammoths is observed during warming periods, which also showed significant transformations of
landscapes in a reduction of available resources.

Keywords: proboscidean, tooth, reduction complex, palaeo-environment
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На примере трех видов крупных хищников – бурого медведя (Ursus arctos), обыкновенной рыси
(Lynx lynx) и обыкновенного волка (Canis lupus) – впервые в России демонстрируются возможности
оценки влияния антропогенной активности на млекопитающих с помощью фотоловушек. Для это-
го использовали односезонный анализ заселенности на видовом уровне и анализ суточной активно-
сти. Исследование проводили в 2022 г. на территории Южного лесничества Центрально-Лесного
государственного заповедника в период максимальной антропогенной активности (июль–август).
В качестве переменных использовали индексы относительного обилия пеших людей, внедорожной
техники, а также расстояния до населенных пунктов. Максимальная прогнозируемая заселенность
была выявлена для рыси (ψ = 0.97), а минимальная – для волка (ψ = 0.78). Вероятность обнаружения
была наибольшей для бурого медведя (p = 0.18), в отличие от рыси и волка (по 0.08). Для рыси и бу-
рого медведя отмечены большие степени перекрывания суточных активностей с пешими людьми
(  = 0.57 и  = 0.47) и внедорожной техникой (  = 0.51 и  = 0.41), в отличие от волка (  = 0.37
и  = 0.35 соответственно). Антропогенная активность не оказывала заметного влияния ни на про-
странственные, ни на временные паттерны распределения бурого медведя и рыси. В отличие от
них, волк демонстрировал смещение обоих паттернов в сторону от человеческой активности. Сов-
местное применение анализов заселенности и суточной активности на основе данных с фотолову-
шек является оптимальным методом оценки и регулирования антропогенной активности на особо
охраняемых природных территориях для крупных млекопитающих.

Ключевые слова: бурый медведь, волк, заселенность, рысь, суточная активность, фотоловушки, эко-
туризм
DOI: 10.31857/S0044513423100070, EDN: UYOYML

Оценка состояния популяций крупных млеко-
питающих до сих пор остается острым вопросом
сохранения биоразнообразия (Chapron et al., 2014;
Rich et al., 2016; Milda et al., 2023). Среди них
крупные хищники часто подвергаются большему
риску из-за низких темпов размножения, из-за
потребностей в больших площадях подходящих
местообитаний и потенциальной конфликтности
с людьми (Taylor, Knight, 2003; Linnell, Boitani,
2011; Chapron et al., 2014; Filla et al., 2017; Bombieri
et al., 2018; Penteriani et al., 2018).

Бурый медведь (Ursus arctos L. 1758), обыкно-
венная рысь (Lynx lynx L. 1758) и обыкновенный
волк (Canis lupus L. 1758) являются наиболее рас-

пространенными видами крупных хищников в
Европе. Основными угрозами их существования
выступают различные антропогенные факторы
(Чапский, 1957; Кириков, 1966; Подласая, Копе-
ин, 1982; Swenson et al., 1999; Basille et al., 2009;
Linnell, Boitani, 2011; Bouyer et al., 2015; Penteriani
et al., 2018; Ripari et al., 2022). Изучение реакции
бурого медведя на человеческую деятельность
представляет собой актуальную тему многих ис-
следований по всему миру (Swenson et al., 1999;
Fortin et al., 2016; Penteriani et al., 2017, 2021; Ladle
et al., 2019; Sharief et al., 2020; Salvatori et al., 2023),
также как рыси (Basille et al., 2009; Belotti et al.,
2012; Bouyer et al., 2015; Filla et al., 2017; Ripari
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et al., 2022) и волка (Hebblewhite, Merrill, 2008; Ro-
gala et al., 2011; Lesmerises et al., 2012).

Известно, что основной механизм влияния ан-
тропогенных факторов на бурого медведя, рысь и
волка проявляется через смещение их распреде-
лений во времени и пространстве (Kaczensky
et al., 2006; Belotti et al., 2012; Fortin et al., 2016; Fil-
la et al., 2017; Oberosler et al., 2017; Ladle et al., 2019;
Oberosler et al., 2020; Salvatori et al., 2023). В отли-
чие от других методов, фотоловушки способны
очень точно отражать антропогенную активность
в пространственно-временном градиенте, что де-
лает их оптимальным инструментом для оценок
такого влияния (Oberosler et al., 2020). Простран-
ственный паттерн принято отражать через анализ
заселенности (O’Connell, Bailey, 2011; Rovero, Spit-
ale, 2016), а временной – через анализ суточной
активности (Zimmermann et al., 2016).

Заселенность или занятость (occupancy) опре-
деляется как доля области (ее отдельных участков
или локаций), занятая видом (MacKenzie et al.,
2002, 2006), а ее параметры могут характеризовать
распределение животных в экогеографическом
пространстве (O’Connell, Bailey, 2011). Анализ за-
селенности способен учитывать несовершен-
ность обнаружения (imperfect detection) вида че-
рез расчет вероятности обнаружения (detection
probability; т.е. шанса зафиксировать вид при
условии его присутствия). Такой подход активно
применяется в различных исследованиях по
оценке антропогенного воздействия на млекопи-
тающих с помощью фотоловушек (Ahumada et al.,
2011; Rovero et al., 2013, 2014; Niedballa et al., 2015;
Rich et al., 2016; Burton et al., 2018; Johnson et al.,
2020; Oberosler et al., 2020; Milda et al., 2023; Salva-
tori et al., 2023). Анализ суточной активности так-
же часто используется для оценки влияния чело-
веческой деятельности на различных млекопита-
ющих (Ota et al., 2019; Bonnot et al., 2020; Ikeda et
al., 2022), в частности бурого медведя (Olson et al.,
1998; Klinka, Reimchen, 2002; Kaczensky et al.,
2006; Ordiz et al., 2016), рысь (Bonnot et al., 2020) и
волка (Marcon et al., 2017; Oliveira et al., 2017), по-
этому эти два подхода очень хорошо работают
вместе (Oberosler et al., 2017, 2020; Diao et al., 2021).
В то же время подобные исследования в России
все еще мало распространены. Во многом это свя-
зано с меньшей плотностью населения человека и
меньшим антропогенным влиянием на природ-
ные территории в отличие от стран Европы.

Несмотря на общую изученность проблемати-
ки, большинство таких работ проводились на тер-
риториях с существенной антропогенной нагруз-
кой и/или с антропогенными ландшафтами. По-
добные исследования редко осуществлялись на
строго-охраняемых природных территориях, где,

как считается, антропогенная активность должна
четко регулироваться, чтобы не оказывать нега-
тивного влияния на диких животных. Тем не ме-
нее, на сегодняшний день в российской заповед-
ной практике нет однозначных методов оценки
такого влияния на средних и крупных млекопита-
ющих. На многих особо охраняемых природных
территориях (ООПТ) осуществляется рекреаци-
онная деятельность, но практически ни одна из
этих ООПТ не проводит специализированных ра-
бот по оценке влияния такой деятельности на
млекопитающих. Это часто приводит к тому, что
туристический поток контролируется слабо, вви-
ду отсутствия однозначных показателей допусти-
мой антропогенной нагрузки.

В качестве возможного и перспективного ме-
тода оценки влияния человеческой активности
на млекопитающих в целом и крупных хищников
в частности, мы предлагаем использовать два по-
пулярных анализа на основе данных с фотолову-
шек, которые отражают как пространственный
(анализ заселенности), так и временной (анализ
суточной активности) паттерны такого влияния.
Такой подход входит в программу фотомонито-
ринга Центрально-Лесного заповедника (Огур-
цов, Желтухин, 2022) и используется для оценки
антропогенной нагрузки на сообщества средних
и крупных млекопитающих. В настоящей работе
мы приводим данные по оценке влияния антро-
погенной активности на три вида крупных хищ-
ников (бурого медведя, рысь и волка) на террито-
рии Южного лесничества Центрально-Лесного
заповедника в 2022 г.

Целью исследования было оценить простран-
ственно-временные паттерны ответных реакций
бурого медведя, рыси и волка на антропогенную
активность (посещаемость территории людьми и
внедорожной техникой). В связи с этим были вы-
делены следующие задачи: 1) рассчитать настоя-
щую заселенность и вероятность обнаружения
трех видов крупных хищников в зависимости от
ковариат антропогенной активности; 2) выявить
ключевые ковариаты антропогенной активности
и характер их влияния на заселенность и вероят-
ность обнаружения исследуемых видов; 3) оце-
нить сопряженность ритмик суточной активно-
сти крупных хищников и человека.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория исследований

Исследование проводили на ООПТ со строгим
режимом охраны – Центрально-Лесном государ-
ственном природном биосферном заповеднике
(далее ЦЛГЗ) – которая представляет собой
южнотаежный ландшафт, в прошлом частично
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трансформированный человеческой деятельно-
стью. Заповедник расположен на юго-западе Вал-
дайской возвышенности (Россия, Тверская обл.,
56°26′–56°31′ с.ш., 32°29′–33°01′ в.д.); это грядо-
во-холмистая возвышенная равнина с высотами
от 238 до 267 м над ур. м. Его площадь составляет
24 421 га, а площадь охранной зоны вокруг него –
46 694 га. Для дренированных частей моренных
гряд характерны южнотаежные широколиствен-
но-еловые леса и их производные, для озерных и
флювиогляциальных равнин – бореальные ело-
вые леса. На пологих склонах моренных гряд и в
понижениях озерных равнин развиты верховые
болота. Для территории характерен умеренно-
континентальный климат. Более половины осад-
ков выпадает в виде дождя в летне-осенний пери-
од; остальное количество – в виде снега зимой–
весной. Средняя температура воздуха составляет
+4.21°С (в июле +16°С, в январе –10°С), средне-
годовое количество осадков – 730.9 мм (Пузачен-
ко и др., 2016).

Для территории Южного лесничества заповед-
ника в 2022 г. отмечена высокая плотность насе-
ления бурого медведя – 0.86 особей/10 км2, что
соответствовало примерно 19 особям (Огурцов,
2023). Плотность населения рыси в заповеднике в
2022 г. составляла 0.06 особей/10 км2, а волка –
0.04 особей/10 км2 (данные зимнего маршрутного
учета (ЗМУ); Летопись Природы ЦЛГЗ, 2023).
Однако методика ЗМУ не позволяет оценить точ-
ную численность этих видов, в том числе потому,
что участки обитания большинства их особей вы-
ходят далеко за пределы заповедника. Согласно
нашим экспертным оценкам в 2022 г. число по-
стоянно заходящих на территорию рысей соста-
вило до 6 особей, волков – до 8.

Несмотря на строго охраняемый статус, терри-
тория заповедника (преимущественно Южное
участковое лесничество) подвергается антропо-
генной нагрузке. Ежегодно ее посещают как сами
сотрудники, так и приезжающие специалисты,
студенты, а также местные жители. В 2022 г. были
выданы разрешения на 121 человека. Люди пере-
двигаются по заповеднику не только пешком, но
и используют внедорожную технику (вездеходы
Argo, квадроциклы, автомобили, трактора). Ис-
пользование техники обусловлено режимными
охранными и противопожарными мероприятия-
ми, которые проводит отдел охраны заповедника.

Дизайн исследования

Дизайн нашего исследования основан на про-
екте TEAM (Ahumada et al., 2011; Jansen et al.,
2014), а также долговременном проекте по фото-
мониторингу в итальянских Альпах (Oberosler

et al., 2017, 2020). Согласно программе фотомони-
торинга ЦЛГЗ, расположение фотоловушек под-
чинено регулярному (систематическому) дизайну
по принципу грида (сетки) с 1 локацией (местом
установки фотоловушки) на квадрат (ячейку) раз-
мером 2 км2 (Огурцов, Желтухин, 2022) по прото-
колу проекта TEAM (Rovero, Spitale, 2016) (рис. 1).
Пространственное распределение локаций соот-
ветствует равноудаленному (ANNI = 1.51, z = 7.41,
p < 0.01; Average Nearest Neighbor Index).

Среднее расстояние между локациями соста-
вило 1.46 ± 0.37 (SD) км, что соответствует допу-
стимому расстоянию 1–4 км (Wearn, Glover-Kap-
fer, 2017). В ряде исследований заселенности бу-
рого медведя расстояние между камерами также
было небольшое, например 2 км (Sharief et al.,
2020). В других же, напротив, плотность расста-
новки камер была специально увеличена до 4
(Oberosler et al., 2017, 2020) или 25 км2 (Burton
et al., 2018). В работе по заселенности рыси пло-
щадь одной ячейки грида составляла 50 км2 (Hof-
meester et al., 2021).

Всего в 2022 г. было активно 55 локаций фото-
ловушек. На всех из них были установлены фото-
ловушки Spromise Seelock S308, настроенные на
съемку серии из 5 фото без задержки между сраба-
тываниями. Практически все фотоловушки были
размещены в Южном лесничестве заповедника
напротив просек или лесных дорог таким обра-
зом, чтобы каждая локация была по возможности
равноудалена от соседних локаций и находилась
при этом в своем квадрате грида (рис. 1). Прибо-
ры крепили на стволах деревьев на высоте в сред-
нем 1.03 ± 0.19 (SD) м с северной или северо-за-
падной/северо-восточной экспозицией и на рас-
стоянии в среднем 6.37 ± 1.53 (SD) м от просеки
или дороги перпендикулярно к ней или под не-
большим углом относительно перпендикуляра.
Камеры были непрерывно активны в течение су-
ток на протяжении всего года. Ни на одной лока-
ции не была использована какая-либо естествен-
ная или искусственная приманка. Фотоловушки
проверяли с периодичностью 1 раз в 2 месяца,
согласно установленному протоколу с помощью
мобильного приложения NextGIS Mobile Pro
2.6.48 (компания “НекстГИС”). Во время прове-
рок те локации, которые сильно зарастали расти-
тельностью, частично обкашивали складной ко-
сой, удаляя лишь наиболее крупные вегетативные
побеги.

Эффективность работы фотоловушек на лока-
циях (в %) оценивали как отношение числа отра-
ботанных фотоловушко-суток (Trap Nights, TN) к
максимально возможному числу фотоловушко-
суток для выбранного периода исследований.
В качестве временного интервала для разделения
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регистраций на независимые было выбрано 30 мин
(Rovero, Spitale, 2016; Zimmermann et al., 2016;
Oberosler et al., 2017, 2020). Индекс относительно-
го обилия (Relative Abundance Index, RAI) круп-
ных хищников рассчитывали как отношение
числа их независимых регистраций (Trap Events,
TE) к числу отработанных фотоловушко-суток с
умножением на 100 (O’Brien, 2011; Rovero et al.,
2014; Wearn, Glover-Kapfer, 2017).

Тегирование всех полученных фотографий
проводили в программе Camelot (Hendry, Mann,
2018). Всю дальнейшую обработку, анализ и по-
строение моделей выполняли в программе RStud-
io 1.1.447 (RStudio, Inc.) на базе R 4.0.3 (R Core
Team, 2020). Представление материала и структу-
ра статьи выполнены согласно общим рекомен-
дациям для публикаций по фотоловушкам (Meek
et al., 2014).

Переменные окружающей среды

Мы предполагаем, что заселенность крупных
хищников является гетерогенной и определяется
в контексте данной работы рядом факторов бес-

покойства. В качестве этих факторов были выбра-
ны: индекс относительного обилия пеших людей
(human pedestrians, далее RAI пешеходов или
“RAIh”), индекс относительного обилия внедо-
рожной техники (all-terrain vehicle, далее RAI тех-
ники или “RAIatv”) и удаленность от населенных
пунктов (village’s distance, далее “vill”). Эти пере-
менные часто используются при оценке влияния
антропогенной активности на заселенность раз-
ных видов млекопитающих (Rich et al., 2016;
Oberosler et al., 2017, 2020; Johnson et al., 2020; Diao
et al., 2021). RAI пешеходов и техники рассчиты-
вали аналогично с таковыми для крупных хищни-
ков. Расстояния до населенных пунктов рассчи-
тывали на основе эвклидовых расстояний до жи-
лых деревень в геоинформационной системе
(ГИС) NextGIS QGIS 23.1.0 (компания “Некст-
ГИС”). Перед включением переменных в модели
они прошли проверку на мультиколлинеарность
с помощью расчета коэффициента корреляции
Спирмена (при r < 0.7), а затем процедуру стан-
дартизации. Все переменные успешно прошли
эту проверку (–0.54 ≤ r ≤ 0.39).

Рис. 1. Сеть фотомониторинга в Южном лесничестве Центрально-Лесного заповедника в 2022 г. Цифрами обозначе-
ны номера квадратов и соответствующих им локаций фотоловушек.
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Односезонный анализ заселенности 
на видовом уровне

Дизайн нашего исследования не соблюдал все
допущения, нужные для адекватной оценки засе-
ленности, поэтому ее интерпретацию следует про-
водить с осторожностью (Efford, Dawson, 2012;
Oberosler et al., 2020). В связи с этим мы трактуем
заселенность именно как долю используемой (но
не занятой) области (Mackenzie, Royle, 2005), а
главным фокусом внимания является не про-
странственное распределение видов как таковое,
а влияние ковариат на использование ими про-
странства.

Вначале для каждого вида была рассчитана
простая заселенность (ψnaive), как доля локаций,
где он был зафиксирован, от общего числа актив-
ных локаций. Затем мы использовали односезон-
ный анализ заселенности на видовом уровне, как
наиболее подходящий согласно поставленной це-
ли, для моделирования настоящей заселенности (ψ)
и вероятности обнаружения (p) (Oberosler et al.,
2017; Johnson et al., 2020).

Для исследования был выбран временной
промежуток с 1 июля по 31 августа 2022 г. продол-
жительностью 61 день. Выбор такого периода был
определен наибольшими значениями RAI пеше-
ходов в 2022 г., которые наблюдались в июле (31.36)
и августе (28.00). Мы считаем, что при относи-
тельно низкой антропогенной нагрузке на терри-
торию заповедника первоначально целесообраз-
но провести исследование при ее максимальном
значении. Предпочтение было отдано именно пе-
шеходам, потому что число их регистраций на-
много превосходило число регистраций техники
(970 против 142).

В анализе было использовано 55 локаций фо-
толовушек (i), что соответствует общему реко-
мендованному числу (40–60, согласно Wearn,
Glover-Kapfer, 2017; Kays et al., 2020). В качестве
числа промежутков регистраций (k, sampling oc-
casions) было выбрано 12 продолжительностью
5 дней каждый (duration of sampling occasions). Та-
ким образом, период исследования (sampling du-
ration) составил 61 день. Промежуток в 5 дней был
выбран на основании предварительно рассчитан-
ной простой заселенности всех трех видов, кото-
рая у медведя и рыси оказалась довольно большой
(ψnaive > 0.5). Это означает, что у нас достаточное
число локаций для адекватного расчета вероятно-
сти обнаружения, и увеличение числа промежут-
ков регистраций (без сокращения их продолжи-
тельности для улучшения сходимости моделей)
повысит точность оценок вероятности обнаруже-
ния, а значит и настоящей заселенности (MacK-
enzie, Royle, 2005). Вместе с этим периода в 5 дней
достаточно, чтобы снизить влияние автокорреля-

ции и обеспечить независимость промежутков
регистраций в пределах своих локаций (Rovero,
Spitale, 2016; Wearn, Glover-Kapfer, 2017). В нашем
случае такой промежуток обеспечивает также
наилучшую сходимость моделей – одно из самых
проблемных обстоятельств анализа заселенности
на основе частотного подхода с оценкой макси-
мального правдоподобия. Это делает период в
5 дней распространенным выбором в подобных
исследованиях (Oberosler et al., 2017, 2020; Burton
et al., 2018; Johnson et al., 2020; Diao et al., 2021).

В качестве входных данных об обнаружении
вида использовали матрицу историй обнаруже-
ний. В ней каждая строка представляла историю
регистраций вида (1 – вид был зарегистрирован,
0 – не был) на протяжении k промежутков реги-
страций (k = 12), продолжительностью 5 дней для
каждой i локации (i = 55).

Анализ заселенности проводили при помощи
R-пакета “unmarked” (Fiske, Chandler, 2011), со-
гласно рекомендациям Роверо и Спитале (Rovero,
Spitale, 2016). У нас нет надежных оснований пред-
полагать, какие именно переменные влияют на
заселенность, а какие – на вероятность обнару-
жения. Поэтому мы использовали все эти пере-
менные для построения т.н. “глобальной модели”,
когда все они включались в модель как вероятно-
сти обнаружения, так и заселенности (Niedballa
et al., 2015; Johnson et al., 2020). Так строили все
возможные модели на основе различных комби-
наций переменных.

Затем проводили отбор лучших моделей при
помощи функции “dredge” R-пакета “MuMIn”
(Barton, 2020). Лучшие модели выбирали с помо-
щью информационного критерия Акаике (Akaike
Information Criterion, AIC; Burnham, Anderson,
2002). Для сравнения моделей между собой ис-
пользовали общую градацию разницы оценок
AIC: модели в целом равнозначны при ΔAIC < 2;
модели в целом различны при ΔAIC = 4–7; модели
сильно различны при ΔAIC > 10 (Rovero, Spitale,
2016). При наличии нескольких лучших моделей
(с ΔAIC < 2) мы строили среднюю модель на их ос-
нове (Burnham, Anderson, 2002) с помощью R-па-
кета “MuMIn”.

Для средней модели проводили оценку пара-
метров, определяя α-коэффициенты для вероят-
ности обнаружения и β-коэффициенты для веро-
ятности заселенности, а также их z-значения и
соответствующие p-уровни значимости при по-
мощи R-пакета “AICcmodavg” (Mazerolle, 2020).
Важность каждого параметра высчитывали как
суммарное значение всех весов AIC в моделях,
которые содержат данный параметр (Burnham,
Anderson, 2002; Rovero, Spitale, 2016). Затем для
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средних моделей строили кривые отклика для
наиболее важных и достоверных параметров.

Оценку качества моделей проводили при по-
мощи “Goodness-of-fit” теста (далее GOF-тест)
МакКензи и Бейли (MacKenzie, Bailey, 2004).
Тест проводили с помощью бутстрепа с 1000 ре-
пликациями, оценивая p-значение. Если p-значе-
ние было больше 0.1, то это указывало на хорошее
соответствие модели данным (Niedballa et al.,
2015). Наличие сверхдисперсии определяли по
значению показателя ĉ (c-hat) (MacKenzie et al.,
2006). Значение больше 3.0 указывало на наличие
сверхдисперсии (Lebreton et al., 1992). Для этого
также применяли R-пакет “AICcmodavg”.

Прогнозируемые вероятности заселенности и
обнаружения для каждой локации рассчитывали
на основе предсказаний средней модели при по-
мощи функции “modavgPred” R-пакета “AIC-
cmodavg”. Итоговые значения настоящей засе-
ленности и вероятности обнаружения высчиты-
вали как средние прогнозируемых значений.
Затем вероятности заселенности отражали в виде
карт для всех локаций на территории.

Анализ суточной активности

Данный вид анализа проводили на основе
оценки степени перекрывания суточных ритмик
двух видов (Ridout, Linkie, 2009). Для медведя и
рыси использовали коэффициент перекрывания

, т.к. у обоих видов и всех категорий антропо-
генной активности было больше 50 независимых
регистраций (Ridout, Linkie, 2009). Для волка ис-
пользовали коэффициент перекрывания , т.к.
у него было только 36 регистраций (Ridout, Linkie,
2009). Вначале считали уровни активности (ρ) для
каждого вида животного и антропогенной катего-
рии с помощью бутстрепа с 1000 репликациями
(Rowcliffe et al., 2014) в R-пакете “activity” (Row-
cliffe, 2019), а затем сравнивали их между собой с
помощью статистики Уолда и ее уровня значимо-
сти. Расчет коэффициентов перекрывания про-

Δ4
ˆ

Δ1
ˆ

водили в R-пакете “overlap” (Ridout, Linkie,
2009), а графики строили при помощи R-пакета
“camtrapR” (Niedballa et al., 2016). Доверительные
интервалы для коэффициентов перекрывания
рассчитывали на основе бутстрепа с 1000 репли-
кациями в R-пакете “overlap”. Коэффициент пе-
рекрывания проверяли на достоверность, оцени-
вая его вероятность принадлежности к случайно-
му распределению (prand) в R-пакете “activity”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего за выбранный период исследования на
55 локациях было отработано 3355 фотоловушко-
суток. Эффективность работы фотоловушек со-
ставила 100%. Было получено 203 независимые
регистрации бурого медведя, 73 – рыси и 36 неза-
висимых регистраций волка. Индекс относитель-
ного обилия бурого медведя оказался намного
больше (RAI = 6.05), чем рыси (RAI = 2.18) и вол-
ка (RAI = 1.07) (табл. 1). Из категорий антропо-
генной активности зафиксировано 970 регистра-
ций пеших людей и 142 регистрации внедорож-
ной техники. Значения RAI составили 28.91 и
4.23, соответственно.

Оценка пространственных паттернов 
распределения

Бурый медведь был зарегистрирован на 48 ло-
кациях, чему соответствовала простая заселен-
ность ψnaive = 0.87. Рысь была зарегистрирована на
35 локациях (ψnaive = 0.64), а волк – на 15 (ψnaive =
= 0.27) (табл. 1). Пешеходы были отмечены на
всех локациях (ψnaive = 1.00), а внедорожная тех-
ника – больше чем на половине (ψnaive = 0.64). На-
стоящая заселенность нулевой модели для бурого
медведя и рыси составили 1 (т.е. прогнозируется
использование обоими видами всех 55 локаций),
что лишь немногим больше настоящей заселен-
ности средних моделей (табл. 1). То же самое от-
мечено для вероятности обнаружения. Это озна-
чает, что включение антропогенных переменных

Таблица 1. Общие оценки относительного обилия, заселенности и вероятности обнаружения для трех видов
крупных хищников на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–
августа 2022 г.

Примечания. TE (Trap Events) – число независимых регистраций, RAI (Relative Abundance Index) – индекс относительного
обилия, ψnaive – простая заселенность, ψ0 – настоящая заселенность нулевой модели, p0 – вероятность обнаружения нулевой
модели, ψ – настоящая заселенность средней модели, p – вероятность обнаружения средней модели, SE (Standard Error) –
стандартная ошибка.

Вид TE RAI ψnaive ψ0 (SE) p0 (SE) ψ (SE) p (SE)

Бурый медведь 203 6.05 0.87 1.00 (–) 0.17 (0.01) 0.95 (0.03) 0.18 (0.01)
Рысь 73 2.18 0.64 1.00 (–) 0.08 (0.01) 0.97 (0.01) 0.08 (0.01)
Волк 36 1.07 0.27 0.43 (0.12) 0.08 (0.02) 0.78 (0.06) 0.08 (0.02)
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в модели не позволило сильно изменить предска-
зания заселенности и вероятности обнаружения.
Для волка ситуация иная. Заселенность нулевой
модели (0.43) оказалась намного меньше заселен-
ности средней модели (0.78; табл. 1).

Для бурого медведя выбрали 8 лучших моде-
лей, которые были информационно равнозначны
(табл. 2). На основании их построили среднюю
модель, согласно которой p = 0.18 и ψ = 0.95 (табл. 1).
Прогнозируемая заселенность оказалась больше
простой только на 0.08. Для рыси было выбрано
6 лучших моделей, среди которых по ΔAIC осо-
бенно выделялись две первые (табл. 2). Согласно
средней модели вероятность заселенности соста-
вила 0.97, а вероятность обнаружения – 0.08
(табл. 1). Разница между прогнозируемой и про-
стой заселенностью оказалась намного больше
(0.33) (табл. 1). Для волка лучшими являлись две
модели. Разница между ними была меньше поро-
гового значения (ΔAIC = 1.53), но поскольку мо-
делей было всего две, мы посчитали такую разни-
цу достаточно большой. По этой причине было
решено оставить только первую (самую лучшую)
модель (табл. 2). Согласно ей прогнозируемая за-

селенность оказалась 0.78, т.е. на 0.51 больше, чем
простая (табл. 1), а вероятность обнаружения рав-
нялась 0.08.

Среди параметров модели для бурого медведя
ни один не обладал статистически значимым ко-
эффициентом (табл. 3). При этом самыми важны-
ми параметрами были ψ(RAIh) и ψ(vill) с больши-
ми отрицательными значениями β-коэффициен-
тов, а также ψ(RAIatv) с большим положительным
значением (табл. 3). Влияния антропогенных фак-
торов на вероятность обнаружения не отмечено
(рис. 2). Для рыси самым важным и достоверным
параметром оказался p(RAIatv), который входил
во все лучшие модели. Для него получен неболь-
шой положительный α-коэффициент (табл. 3),
что говорит о некоторой прямой зависимости ве-
роятности обнаружения от активности внедо-
рожной техники (рис. 2). Следующий по важно-
сти параметр p(vill) демонстрировал очень слабое
влияние на вероятность обнаружения (рис. 2).
В случае волка получены достоверные значения
практически для всех параметров вероятности
обнаружения (табл. 3). Лишь для p(RAIh) значи-
мость была пограничной. При этом для p(vill),

Таблица 2. Оценки лучших моделей заселенности (ψ) и вероятности обнаружения (p) для трех видов крупных
хищников на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. AIC (Akaike Information Criterion) – информационный критерий Акаике, ΔAIC – разница значений AIC; wAIC –
вес AIC, Σw – кумулятивный вес AIC, k – число параметров в модели.

Вид Модели AIC ΔAIC wAIC Σw k

Бурый медведь p(~vill) ψ(~RAIh + vill) 647.66 0.00 0.16 0.16 5
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.52 0.86 0.10 0.26 4
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + vill) 648.62 0.97 0.10 0.36 5
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 648.64 0.98 0.10 0.45 5
p(~RAIh) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.66 1.00 0.10 0.55 5
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.70 1.04 0.09 0.64 5
p(~RAIh) ψ(~RAIh + vill) 649.07 1.41 0.08 0.72 5
p(.) ψ(~RAIh) 649.44 1.78 0.07 0.79 3
p(.) ψ(.) нулевая модель 657.34 9.68 <0.01 1.00 2

Рысь p(~RAIatv) ψ(.) 399.51 0.00 0.22 0.22 3
p(~RAIatv + vill) ψ(.) 400.17 0.66 0.16 0.37 4
p(~RAIh + RAIatv) ψ(.) 400.87 1.36 0.11 0.48 4
p(~RAIatv) ψ(vill) 401.21 1.70 0.09 0.57 4
p(~RAIatv) ψ(RAIh) 401.33 1.82 0.09 0.66 4
p(~RAIatv) ψ(RAIatv) 401.45 1.94 0.08 0.74 4
p(.) ψ(.) нулевая модель 406.54 7.02 0.01 0.97 2

Волк p(~RAIh + RAIatv + vill) ψ(~RAIh + vill) 193.57 0.00 0.27 0.27 7
p(~RAIatv + vill) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 195.10 1.53 0.12 0.39 7
p(.) ψ(.) нулевая модель 200.90 7.33 0.01 0.98 2
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p(RAIatv) и p(RAIh) были получены положитель-
ные α-коэффициенты.

Модели для бурого медведя в целом оказались
приемлемого качества (p = 0.20–0.26) и не прояв-
ляли сверхдисперсии (ĉ = 0.69–1.08) (табл. 4). Для
рыси модели оказались немного хуже (p = 0.13–
0.17), но сверхдисперсии также не наблюдалось,
хоть значения ĉ были значительно больше (ĉ =
= 1.78–2.07). Модель для волка оказалась хуже
всего (p = 0.07; ĉ = 2.26; табл. 4).

На представленных кривых отклика для наи-
более важных и показательных параметров видно
отсутствие значительного влияния антропоген-
ных факторов на вероятность обнаружения всех
трех видов (рис. 2). Для бурого медведя влияние
практически полностью отсутствует, для рыси
оно выражено незначительно только для пере-
менной “RAIatv”, а для волка обнаружено неболь-
шое влияние переменных “vill”, “RAIh” и “RAIatv”
(последняя имеет практически идентичный ха-
рактер влияния, что и “RAIh” и не показана на

графиках; рис. 2). Представленные карты отража-
ют предсказанные значения настоящей заселен-
ности в пространстве (рис. 2).

Оценка временных паттернов распределения
Максимальный уровень активности был отме-

чен для рыси (ρ = 0.73), а минимальный – для бу-
рого медведя (ρ = 0.49) (табл. 5). Это говорит о
том, что активность рыси имеет более равномер-
ный характер, чем у медведя и волка (ρ = 0.54),
что также отражается на графиках (рис. 3). Уро-
вень активности пешеходов составил 0.33 ± 0.02
(SE), а уровень активности внедорожной техники –
0.24 ± 0.03 (SE). Во всех случаях разница была су-
щественной и достоверной (табл. 5).

Перекрывание суточных активностей бурого
медведя и человека было значительным как для
пешеходов (  = 0.47), так и техники (  = 0.41).
Для рыси такие перекрывания были еще больше
(  = 0.57 и  = 0.51). Для волка синхронность

Δ4
ˆ Δ4

ˆ

Δ4
ˆ Δ4

ˆ

Таблица 3. Расчетные оценки α и β коэффициентов для параметров средних моделей (для волка только первой)
заселенности (ψ) и вероятности обнаружения (p), а также их z-значения для трех видов крупных хищников
на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. α – оценки коэффициентов модели вероятности обнаружения, β – оценки коэффициентов модели вероятно-
сти заселенности, p – уровень значимости, n – число моделей с параметром, SE (Standard Error) – стандартная ошибка.

Параметр модели α/β ± SE z p n
Важность 
параметра

Бурый медведь

ψ(RAIh) –49.59 ± 92.10 0.54 0.59 8 0.79
ψ(vill) –33.85 ± 43.24 0.78 0.43 4 0.44
ψ(RAIatv) 20.27 ± 190.61 0.11 0.92 4 0.39
p(RAIatv) –0.03 ± 0.10 0.32 0.75 2 0.19
p(RAIh) –0.04 ± 0.16 0.22 0.83 2 0.18
p(vill) 0.15 ± 0.11 1.33 0.18 1 0.16

Рысь

p(RAIatv) 0.31 ± 0.11 2.73 <0.05 6 0.74
p(vill) –0.19 ± 0.17 1.13 0.26 1 0.16
p(RAIh) 0.11 ± 0.14 0.79 0.43 1 0.11
ψ(vill) –0.97 ± 1.92 0.50 0.62 1 0.09
ψ(RAIh) 0.39 ± 1.25 0.31 0.76 1 0.09
ψ(RAIatv) 0.02 ± 1.14 0.02 0.99 1 0.08

Волк

ψ(RAIh) –99.40 ± 116.20 –0.86 0.39 1 0.27
ψ(vill) –102.20 ± 119.80 –0.85 0.39 1 0.27
p(RAIh) 1.04 ± 0.54 1.93 0.05 1 0.27
p(RAIatv) 0.79 ± 0.38 2.06 <0.05 1 0.27
p(vill) 1.50 ± 0.54 2.80 <0.05 1 0.27
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суточных ритмик была минимальной как с пеше-
ходами (  = 0.37), так и с техникой (  = 0.35)
(рис. 3). Во всех случаях коэффициенты перекры-
вания были достоверны (табл. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Антропогенная активность, в частности ре-

креационная деятельность и т.н. “экотуризм”,
является распространенной практикой в место-
обитаниях многих крупных хищников, в т.ч. бу-

Δ1
ˆ Δ1

ˆ
рого медведя (Fortin et al., 2016; Penteriani et al.,
2017, 2018; Ladle et al., 2019), рыси (Bouyer et al.,
2015; Filla et al., 2017) и волка (Rogala et al., 2011;
Lesmerises et al., 2012). Во многих исследованиях
было выявлено негативное влияние такой актив-
ности на заселенность различных видов хищников.
Последствиями такого влияния являются фраг-
ментация или уничтожение естественных ланд-
шафтов, охотничий или туристический пресс и
нарушение режима ООПТ (Ahumada et al., 2011;
Rovero et al., 2013, 2014; Oberosler et al., 2017, 2020;

Рис. 2. Кривые отклика вероятности обнаружения (p) в зависимости от факторов антропогенной активности (слева)
и карты прогнозируемой заселенности (справа) для трех видов крупных хищников на территории Южного лесниче-
ства Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г. На картах черными кругами показана предска-
занная заселенность с размером, отражающим ее значение + 1; белыми точками указаны те локации, где вид действи-
тельно был зафиксирован (наблюдаемая заселенность).
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Таблица 4. Оценки качества моделей заселенности для трех видов крупных хищников на территории Южного
лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. GOF-тест – “Goodness-of-fit” тест с указанием его значения χ2 и p, ĉ – показатель сверхдисперсии.

Вид Модели
GOF-тест

χ2 p ĉ

Бурый медведь p(~vill) ψ(~RAIh + vill) 6573.62 0.25 1.05
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv) 6948.16 0.23 0.96
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + vill) 6911.99 0.23 1.01
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 6634.64 0.26 0.69
p(~RAIh) ψ(~RAIh + RAIatv) 6929.63 0.22 1.08
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + RAIatv) 6903.18 0.24 1.05
p(~RAIh) ψ(~RAIh + vill) 6853.70 0.25 1.05
p(.) ψ(~RAIh) 7307.93 0.20 1.02
p(.) ψ(.) нулевая модель 8136.58 0.19 1.13

Рысь p(~RAIatv) ψ(.) 8469.26 0.13 1.99
p(~RAIatv + vill) ψ(.) 7390.763 0.16 1.78
p(~RAIh + RAIatv) ψ(.) 8097.556 0.17 1.87
p(~RAIatv) ψ(~vill) 8069.083 0.15 1.89
p(~RAIatv) ψ(~RAIh) 7848.498 0.17 1.88
p(~RAIatv) ψ(~RAIatv) 8127.22 0.16 2.07
p(.) ψ(.) нулевая модель 21426.34 0.01 1.16

Волк p(~RAIh + RAIatv + vill) ψ(~RAIh + vill) 3622.58 0.07 2.26
p(.) ψ(.) нулевая модель 2956.327 0.09 1.61

Таблица 5. Разница в уровнях активности трех видов крупных хищников и двух категорий антропогенной актив-
ности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания.  – уровень активности, W – статистика Уолда, SE (Standard Error) – стандартная ошибка, p – уровень значи-
мости.

Вид  (SE)
Пешеходы Техника

разница (SE) W p разница (SE) W p

Медведь 0.49 (0.06) 0.16 (0.06) 6.51 <0.05 0.25 (0.06) 14.85 <0.05
Рысь 0.73 (0.10) 0.40 (0.10) 15.36 <0.05 0.49 (0.10) 22.70 <0.05
Волк 0.54 (0.11) 0.21 (0.10) 4.15 <0.05 0.30 (0.11) 7.50 <0.05

ρ

ρ

Таблица 6. Перекрывание суточных активностей трех видов крупных хищников и двух категорий антропоген-
ной активности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа
2022 г.

Примечания.  и  – коэффициенты перекрывания, prand – вероятность принадлежности  к случайному распределению,
95% CI (Confidence Interval) – 95% доверительный интервал.

Категория
Бурый медведь Рысь Волк

prand 95% CI prand 95% CI prand 95% CI

Пешеходы 0.47 <0.01 0.40–0.53 0.57 <0.01 0.47–0.66 0.37 <0.01 0.24–0.50
Техника 0.41 <0.01 0.34–0.49 0.51 <0.01 0.41–0.62 0.35 <0.01 0.20–0.48

Δ4
ˆ Δ4

ˆ Δ1
ˆ

Δ4ˆ Δ1ˆ Δ̂
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Johnson et al., 2020; Ripari et al., 2022). Рекреаци-
онная деятельность оказывает существенное воз-
действие на крупных хищников, пугая отдельных
особей, вовлекая их в конфликтные ситуации с
человеком, разрушая местообитания, изменяя
трофическое поведение и распределения в про-
странстве и времени (Taylor, Knight, 2003; Rogala
et al., 2011; Bouyer et al., 2015; Fortin et al., 2016; Fil-
la et al., 2017; Penteriani et al., 2017, 2021; Ladle et al.,
2019; Diao et al., 2021). В то же время для некото-
рых видов копытных не было выявлено негатив-
ного влияния антропогенной активности на про-
странственно-временные паттерны распределе-
ния (Ota et al., 2019; Diao et al., 2021).

Известно, что при беспокойстве со стороны
человека многие виды млекопитающих не меня-
ют свое пространственное распределение, осо-
бенно, если нет доступных местообитаний, но
сдвигают ритмы активности на ночное время (Be-
lotti et al., 2012; Filla et al., 2017; Bonnot et al., 2020).

Установлено, что крупные млекопитающие при
интенсивной антропогенной нагрузке стараются
избегать встреч с человеком в большей степени за
счет изменения пространственных паттернов, то-
гда как для видов средних размеров свойственны
сдвиги во временных паттернах (Salvatori et al.,
2023). В то же время в исследовании гималайско-
го медведя (Ursus thibetanus G. Cuvier 1823) в Япо-
нии выявлено, что этот вид избегал человеческой
активности за счет смещения временной ниши,
но не пространственной (Ikeda et al., 2022). Такое
смещение во времени характерно и для бурых
медведей во многих регионах Европы и Северной
Америки с выраженной антропогенной активно-
стью (Olson et al., 1998; Kaczensky et al., 2006; For-
tin et al., 2016; Ordiz et al., 2016), а также для других
хищников (Belotti et al., 2012; Ordiz et al., 2016; Fil-
la et al., 2017). В районах с низкой активностью че-
ловека медведи в большей степени ведут дневной
образ жизни (Klinka, Reimchen, 2002; Fortin et al.,

Рис. 3. Графики перекрывания суточных активностей для трех видов крупных хищников и двух категорий антропо-
генной активности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа
2022 г.
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2016). В тех местах, где наблюдается беспокойство
со стороны людей, бурые и гималайские медведи
чаще активны ночью (Kaczensky et al., 2006;
Oberosler et al., 2020; Ikeda et al., 2022), также как
рысь (Belotti et al., 2012; Filla et al., 2017) и волк
(Hebblewhite, Merrill, 2008).

Наиболее уместно будет сравнить полученные
нами результаты по бурому медведю с работами
Оберослер и ее коллег (Oberosler et al., 2017, 2020)
в природном парке Адамелло-Брента и его окрест-
ностях (Adamello-Brenta Natural Park, провинция
Трентино, итальянские Альпы), которые очень
сходны по дизайну исследования. Так, в 2015 г.
простая заселенность бурого медведя там состав-
ляла 0.33, а прогнозируемая настоящая – 0.52,
с вероятностью обнаружения 0.13 (Oberosler et al.,
2017). В нашем случае простая и прогнозируемая
заселенности были намного выше (0.87 и 0.95, со-
ответственно) при вероятности обнаружения
0.18. Такое различие неудивительно. В ЦЛГЗ все-
го за два месяца 2022 г. было получено больше ре-
гистраций бурого медведя (203), чем у Оберослер
и коллег в течение четырех лет (181) при сопоста-
вимом числе локаций фотоловушек (55 и 60;
Oberosler et al., 2020). При этом регистраций ан-
тропогенной активности (пешеходов и техники) у
нас было получено в 10 раз меньше, чем у Оберо-
слер с соавторами (Oberosler et al., 2020). Это го-
ворит о значительно меньшем уровне фактора
беспокойства со стороны человека и большей
плотности населения бурого медведя в ЦЛГЗ, чем
в природном парке Адамелло-Брента и его окрест-
ностях.

Усредненная модель свидетельствует о том, что
бурый медведь широко распространен на терри-
тории исследований, и на его пространственные
паттерны распределения слабо влияют антропо-
генные факторы. Модель допускает использова-
ние им практически всех локаций (ψ = 0.95), даже
с относительно большой антропогенной нагруз-
кой, что близко по значению к реально наблюда-
емой заселенности (ψnaive = 0.87) и практически
полностью соответствует вероятности заселенно-
сти нулевой модели (ψ0 = 1). В итальянских Альпах,
напротив, человеческая активность и близость
поселений негативно влияли на пространствен-
ные паттерны распределения медведя (Oberosler
et al., 2020).

Для бурого медведя все модели содержали па-
раметр ψ(RAIh) с самым большим и отрицатель-
ным значением коэффициента (β = –49.59). Важ-
ность этой переменной оказалась максимальной
(0.79). При этом достоверность значения не была
подтверждена (p = 0.59). Это говорит о потенци-
альном негативном влиянии переменной RAI пе-
шеходов на заселенность бурого медведя при

больших ее значениях. Параметр ψ(RAIatv) содер-
жался только в половине моделей, его важность
была вдвое меньше (0.39), а значение коэффици-
ента хотя и было большим (β = 20.27), но досто-
верно также не подтвердилось (p = 0.92). Инте-
ресно его положительное влияние, которое можно
трактовать как активное использование медведем
проезжих дорог для перемещений.

Известно, что бурые медведи в меньшей степе-
ни используют местообитания вблизи активных
туристических троп и лесных дорог, где наблюда-
ется внедорожная техника (Fortin et al., 2016; La-
dle et al., 2019). Активность внедорожной техники
в итальянских Альпах имела достоверный отри-
цательный эффект на заселенность бурого медве-
дя, в отличие от активности пешеходов, потенци-
альное влияние которой было также отрицатель-
ным, но статистически незначимым (Oberosler
et al., 2017, 2020). Достоверное негативное влия-
ние на заселенность наблюдалось для большой
панды (Ailuropoda melanoleuca David 1869) по отно-
шению к туристической активности и близости к
дорогам (Diao et al., 2021). В нашем случае не от-
мечено влияния активности пешеходов (α = –0.04,
p = 0.83) и техники (α = –0.03, p = 0.75) на вероят-
ность обнаружения бурого медведя, в отличие от
результатов Оберослер с соавторами, где актив-
ность и пешеходов, и техники производили зна-
чительный негативный эффект (Oberosler et al.,
2017, 2020).

В целом для бурого медведя свойственно сме-
щение пространственного распределения в сто-
рону от населенных пунктов и мест концентра-
ции человека (Fortin et al., 2016). В итальянских
Альпах расстояние до населенных пунктов явля-
лось самой влиятельной переменной с достовер-
ным и большим положительным эффектом как
на вероятность обнаружения, так и на заселен-
ность бурого медведя (Oberosler et al., 2017, 2020).
В другом случае для тяньшанского бурого медве-
дя (U. a. isabellinus Horsfield 1826) не было выявле-
но влияния расстояния до населенных пунктов на
вероятность обнаружения (α < –0.01 ± 0.00) (Sharief
et al., 2020).

В нашем случае параметр ψ(vill) был на втором
месте по значимости (0.44), также с большим, но
отрицательным и не достоверным коэффициен-
том (β = –33.85, p = 0.43). Это говорит о низком
влиянии соседства деревень на заселенность бу-
рого медведя в условиях ЦЛГЗ. При этом отрица-
тельное значение коэффициента косвенно под-
тверждает использование окрестностей деревень
медведями. Летом это происходит, главным обра-
зом, во время питания травянистой растительно-
стью и муравьями, а в нажировочный период –
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во время посещения яблоневых садов на окраи-
нах деревень (Огурцов, 2023а).

Влияние активности пешеходов и техники на
заселенность и вероятность обнаружения сооб-
щества 44 видов африканских млекопитающих
были совсем небольшим (β = –0.19 и α = –0.05,
соответственно) даже в заказнике Мореми (Moremi
Game Reserve, Ботсвана, Африка), где сильно
развита рекреационная нагрузка (Rich et al., 2016).
Такие небольшие значения при существенном
факторе беспокойства объяснялись смещением
активностей многих видов на ночное время, ко-
гда отсутствовали туристические группы (Rich
et al., 2016).

Коэффициент перекрывания суточных рит-
мик бурого медведя с человеком в итальянских
Альпах составил 0.24 (0.19–0.29) (Oberosler et al.,
2020). В нашем случае он оказался значительно
больше, как в случае с пешеходами (  = 0.47), так
и в случае с внедорожной техникой (  = 0.41).
Несмотря на ярко-выраженные пики сумеречной
активности медведя в ЦЛГЗ (ρ = 0.49), в целом
для него характерна бóльшая доля дневной актив-
ности, чем в природном парке Адамелло-Брента
и его окрестностях, где медведь был активен в ос-
новном в сумерках и ночью, а люди – в дневные
часы (Oberosler et al., 2020).

Таким образом, для бурого медведя не выявле-
но значительного влияния антропогенной актив-
ности ни на пространственные, ни на временные
паттерны распределения в условиях Южного лес-
ничества ЦЛГЗ в 2022 г. По сравнению с другими
исследованиями, мы можем заключить, что на-
блюдаемые факторы беспокойства не производи-
ли заметного эффекта на заселенность, вероят-
ность обнаружения и суточную ритмику бурого
медведя в нашем случае.

Согласно полученным результатам, негатив-
ное влияние антропогенных факторов на про-
странственное распределение рыси на исследуе-
мой территории выражено в наименьшей степе-
ни. По данным средней модели рысь может
использовать практически все локации (ψ = 0.97)
вне зависимости от их посещаемости пешими
людьми или внедорожной техникой. В то же вре-
мя в реальности рысь посетила только 35 локаций
из 55 (ψnaive = 0.64). Очевидно, что существуют
другие факторы, которые определяют ее заселен-
ность, которые не были учтены в наших моделях.

В случае рыси нами получено достоверное зна-
чение α-коэффициента (α = 0.31, p < 0.05) для па-
раметра p(RAIatv). Согласно нему вероятность ее
обнаружения склонна незначительно возрастать
с увеличением активности внедорожной техники
(рис. 2). Возможно, это связано с тем, что внедо-
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рожная техника в большей степени проезжает по
лесным дорогам и в меньшей степени по просе-
кам. Таким образом, положительное значение
коэффициента может говорить о большей веро-
ятности обнаружения рыси на более открытых и
просматриваемых лесных дорогах. В то же время
это противоречит ранее полученным данным, где
вероятность обнаружения рыси, наоборот, увели-
чивалась с возрастанием общей ремизности лока-
ции (Hofmeester et al., 2021). Кроме этого были
получены отрицательные коэффициенты для лес-
ных дорог (α = –3.6) и звериных троп (α = –8.4),
но их значения не были достоверны (Hofmeester
et al., 2021).

Известно, что в целом рысь избегает областей
с интенсивной деятельностью человека, предпо-
читая разнообразные леса с достаточной плотно-
стью населения копытных (Müller et al., 2014; Filla
et al., 2017; Ripari et al., 2022). В то же время, ряд
исследований выявил не только отсутствие избе-
гания рысью человеческой активности, но даже,
наоборот, некоторое тяготение к ней. Например,
согласно результатам работ, проведенных в юж-
ной Норвегии, распределение рыси положитель-
но связано с дорогами, ее индивидуальные участ-
ки обитания часто включают в себя населенные
пункты (и даже окрестности таких крупных горо-
дов как Осло), а из всех антропогенных ландшаф-
тов она избегает только сельскохозяйственных
земель (Basille et al., 2009; Bouyer et al., 2015). Вы-
явлено, что рысь тяготеет к антропогенным ланд-
шафтам, в т.ч. к дорогам и населенным пунктам,
за счет большей плотности населения потенци-
альной добычи (косуль и зайцев) в их округе. При
этом она выбирает оптимальный баланс между
доступностью пищевых ресурсов и человеческой
активностью (Bunnefeld et al., 2006; Basille et al.,
2009; Bouyer et al., 2015). В другой работе, прове-
денной в Центральной Европе, было выяснено,
что рысь выбирает открытые местообитания с
высокой плотностью населения копытных но-
чью, чтобы минимизировать контакты с челове-
ком, а в течение дня предпочитает леса с густым
подлеском вдали от человеческой инфраструкту-
ры (Filla et al., 2017). Также известно, что избега-
ние антропогенных местообитаний (в частности,
дорог) происходит именно в дневное время, тогда
как ночью рысь их активно использует (Sunde
et al., 1998). То же самое было доказано в Чехии,
где рысь использовала дороги и туристические
тропы ночью, но избегала их днем (Belotti et al.,
2012).

В нашем случае перекрывание активности ры-
си было высоким как с пешеходами (  = 0.57),
так и с внедорожной техникой (  = 0.51). Таким
образом, мы не наблюдали заметного негативно-
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го влияния антропогенной активности ни на про-
странственные, ни на временные паттерны рыси
на территории исследований в 2022 г.

Для волка были получены самая низкая оцен-
ка вероятности заселенности (ψ = 0.78) и самая
большая разница между простой и настоящей за-
селенностями (Δψ = 0.51). В целом низкая засе-
ленность волками исследуемой территории в лет-
ний период не позволяет выявить более явные
паттерны их пространственной структуры. На ве-
роятность обнаружения волка достоверно влияли
переменные расстояния до деревень (α = 1.50, p <
< 0.05) и RAI техники (α = 0.79, p < 0.05). При
этом отмечено пограничное значение для пере-
менной RAI пешеходов (α = 1.04, p = 0.05). Таким
образом, фотоловушке труднее зарегистрировать
волка вблизи населенных пунктов за счет его
большей скрытности, но легче обнаружить на
проезжих лесных дорогах, в т.ч. с активностью че-
ловека. В Норвегии для вероятности обнаруже-
ния волка были также получены небольшой по-
ложительный коэффициент для лесных дорог
(α = 0.37) и намного больший отрицательный ко-
эффициент для троп (α = –7.5), но оба значения
были недостоверны (Hofmeester et al., 2021). В Ру-
мынии было установлено, что успех отлова волка
был выше на лесных дорогах, чем на тропах, но
достоверной разницы выявлено не было (Oliveira
et al., 2017).

В то же время известно, что при интенсивном
посещении территории людьми в дневное время
активность волков становится преимущественно
ночной (Hebblewhite, Merrill, 2008). В Румынии
коэффициент перекрывания суточных ритмик
волка с человеком был самым низким (  = 0.29)
(Marcon et al., 2017). В другом исследовании также
отмечено, что волк значительно чаще встречался
в местах с активностью человека, но посещал их в
ночное время, поэтому их временные ниши мало
перекрывались (Oliveira et al., 2017). В нашем слу-
чае коэффициент перекрывания волка был наи-
меньшим как в случае с пешеходами (  = 0.37),
так и в случае с техникой (  = 0.35). Таким обра-
зом, полученные нами результаты согласуются с
результатами рассмотренных работ. В условиях
Южного лесничества ЦЛГЗ в 2022 г. для волка
было свойственно как пространственное (в мень-
шей степени), так и временное (в большей степе-
ни) смещение паттернов распределения относи-
тельно человека.

Мы получили достаточно низкие значения ве-
роятности обнаружения всех трех видов, особен-
но для рыси и волка, что также встречается и в
других исследованиях. К примеру, в работе Аху-
мады с коллегами средняя вероятность обнаруже-
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ния различных тропических млекопитающих бы-
ла еще ниже (p = 0.06; Ahumada et al., 2011). Как
правило, типичные вероятности обнаружения
для большинства видов в исследованиях с фото-
ловушками обычно меньше 0.2 (Wearn, Glover-
Kapfer, 2017).

В целом, оценки качества моделей для всех
трех видов оказались невысокими, что, скорее
всего, связано с небольшим числом фотоловушек.
По нашему мнению, это также является след-
ствием слабой объяснительной силы моделей,
потому что использованные переменные недо-
статочно полно объясняют наблюдаемые распре-
деления видов в пространстве. Это еще раз под-
черкивает отсутствие выраженной реакции ис-
следуемых видов на антропогенную активность.
В частности, оценки качества моделей для волка
оказались хуже всего в результате малого объема
данных (MacKenzie, Bailey, 2004). В нашем случае
имеющаяся сеть фотомониторинга не в состоя-
нии грамотно оценить заселенность волка в лет-
ний период ввиду особенностей пространствен-
ной структуры его популяционной группировки.
Это происходит, главным образом, потому, что
все логова и большинство участков семей нахо-
дятся за пределами области исследований (Лето-
пись Природы ЦЛГЗ, 2023), что и определяет
низкую заселенность волка. Для такого сложно-
социального вида как волк наблюдается сезонная
динамика использования пространства различ-
ными членами семьи (Эрнандес-Бланко и др.,
2005), что также оказывает большое влияние на
заселенность. В связи с этим делать однозначные
выводы о влиянии антропогенной активности на
волка в нашем случае пока преждевременно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Антропогенная активность в целом, а также
рекреационная деятельность и т.н. “экотуризм” в
частности наносят существенный вред популяци-
ям крупных хищников по всему миру, и изучению
этого влияния уделяется большое внимание (Ahu-
mada et al., 2011; Rovero et al., 2013, 2014; Fortin
et al., 2016; Oberosler et al., 2017, 2020; Ordiz et al.,
2016; Johnson et al., 2020; Penteriani et al., 2021; Ike-
da et al., 2022; Salvatori et al., 2023). К сожалению,
в России на сегодняшний день отсутствуют на-
дежные методы оценки и регулирования такого
влияния на млекопитающих. Совмещение анали-
за заселенности вместе с анализом суточной ак-
тивности в рамках фотомониторинга на ООПТ
способно предоставить ценный инструмент для
управления человеческим вмешательством в
Дикую Природу и сохранения естественных эко-
систем. Наиболее востребованным такой подход
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должен стать в национальных парках, где предпо-
лагается рекреационная деятельность.

Также важно подчеркнуть ценность данных
методов для своевременного выявления отрица-
тельного влияния антропогенной активности на
редкие и исчезающие виды крупных млекопита-
ющих, такие как зубр (Bison bonasus L. 1758), пе-
реднеазиатский (Panthera pardus ciscaucasica Sat-
unin 1914) и дальневосточный (P. pardus orientalis
Schlegel 1857) леопарды, амурский тигр (P. tigris al-
taica Temminck 1844) и снежный барс (P. uncia
Schreber 1775), восстановление и сохранение ко-
торых является национальным приоритетом го-
сударства.

Согласно полученным результатам, можно за-
ключить, что строгий режим охраны Центрально-
Лесного заповедника, отсутствие “экотуризма”
непосредственно на самой его территории и регу-
лируемое посещение способствуют поддержанию
естественных паттернов пространственно-вре-
менного распределения бурого медведя и рыси.
Для волка наблюдаемая антропогенная актив-
ность, по всей видимости, является уже ощути-
мой, но для более точных выводов необходимо
учитывать социальность вида и расширить сеть
фотоловушек. Подобную оценку необходимо про-
водить на постоянной основе, чтобы вовремя за-
фиксировать возможные негативные изменения
и определить допустимые пороговые значения
антропогенного пресса. Активность посетителей
подвержена значительной сезонной динамике
(студенческие практики, сезонные полевые рабо-
ты сотрудников и т.п.), поэтому на следующем
этапе мы планируем рассмотреть изменение засе-
ленности крупных хищников в течение времени с
помощью межсезонного анализа.
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EVALUATION OF THE INFLUENCE OF HUMAN ACTIVITY ON THE SPATIO-
TEMPORAL DISTRIBUTION PATTERNS OF LARGE CARNIVORES USING 

CAMERA TRAPS IN THE CENTRAL FOREST NATURE RESERVE
S. S. Ogurtsov1, 2, *, A. S. Zheltukhin1

1Central Forest State Nature Biosphere Reserve, Zapovednyi, Nelidovo District, Tver Region, 172521 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: etundra@mail.ru

The possibilities for assessing the impact of human activity on mammals using camera traps are demonstrated
in Russia for the first time, three species of large carnivores taken as examples: the brown bear (Ursus arctos),
the Eurasian lynx (Lynx lynx), and the grey wolf (Canis lupus). To do this, a single-season species-level occu-
pancy analysis and an analysis of daily activity were utilized. The study was carried out in 2022 in the territory
of the Southern Forestry of the Central Forest Nature Reserve, western European Russia during the period
of maximum human activity (July–August). The relative abundance indices of pedestrians, all-terrain vehi-
cles, as well as the distance to villages were used as variables. The maximum predicted occupancy was found
for the lynx (ψ = 0.97), vs the minimum for the wolf (ψ = 0.78). The detection probability was the highest for
the brown bear (p = 0.18), in contrast to both lynx and wolf (0.08 each). For the lynx and the brown bear, large
degrees of overlap of daily activities with pedestrians (  = 0.57 and  = 0.47) and all-terrain vehicles ( =
0.51 and  = 0.41) were noted, in contrast to those for the wolf (  = 0.37 and  = 0.35, respectively). Hu-
man activity had no noticeable effect on either the spatial or temporal distribution patterns of the brown bear
and lynx. In contrast, the wolf showed a shift in both patterns away from human activity. The combined use
of occupancy and daily activity analyses based on data from camera traps is the optimal method for assessing
and regulating the human activity in particularly strictly protected natural areas.

Keywords: brown bear, daily activity, ecotourism, grey wolf, lynx, occupancy
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Наружные покровы позвоночных животных
служат прекрасным модельным объектом для рас-
крытия закономерностей приспособления си-
стем органов к условиям обитания. Перьевой по-
кров птиц обеспечивает физическое – эктотер-
мическое – регулирование теплообмена, уровень
которого определяют термоизоляционные и гид-
рофобные свойства разных типов и размеров пе-
рьев, структура и масса оперения и, возможно,
жировые отложения (Шилов, 1968).

Обычно выделяют восемь типов перьев, между
которыми существует полный набор переходных
форм: контурное (pennae contoure) – наиболее
сложное, основная часть которого представлена
плотным опахалом; полупуховое (semiplumae) –
пуховая часть занимает не менее двух третей опа-
хала; пуховое (pennoplumae) – опахало полно-
стью пуховое; пух (plumae) – лишен стержня,
бородки первого порядка прикреплены непо-
средственно к очину пера; порошковый пух (pul-
viplumae) – растет постоянно, так как апикальные
части бородок все время обламываются, образуя
подобную тальку пудру; кисточковое (plumae peni-
cilliformes) – располагается в области копчиковой
железы и выполняет роль “фитиля”; нитевидное
(filoplumae) – с длинным стержнем, покрытым
короткими редкими бородками на вершине; ще-
тинка (setae) – имеет жесткий стержень, иногда с
короткими бородками в его основании. У опахала
контурного пера выделяют верхнюю контурную
часть (pars pennacea) и нижнюю пуховую (pars
plumacea). У контурного, полупухового и пухово-
го перьев может быть дополнительное перо (hy-
popennae). Оно имеет стержень, который крепит-

ся на внешнем крае отверстия (umbilicus superior)
на стержне основного пера, и пупочный пух (hy-
poplumae) – стержень отсутствует, бородки кре-
пятся к краям этого отверстия (Чернова и др.,
2006; Lucas, Stettenheim, 1972).

Оперение птиц выполняет функцию барьера
между кожей и окружающей средой, контролиру-
ет, в том числе, теплообмен и препятствует про-
никновению воды. Перья каждого типа выполня-
ют собственную функцию. Вершины контурных
и полупуховых перьев формируют обтекаемый
силуэт птицы. Пуховые части контурного пера,
полупуховое перо, дополнительное перо и пупоч-
ный пух, пуховые перья и пух обеспечивают тер-
морегуляцию и служат демпфером, предотвраща-
ющим смыкание контурных перьев с кожей при
физической нагрузке на них (Prum, Brush, 2002).
Птицы, живущие в более теплом сухом климате,
по-видимому, могут за счет оперения уменьшить
поглощение тепла, чтобы предотвратить его про-
никновение на кожу, или повысить теплоотдачу
от тела в окружающую среду за счет изменения
структуры оперения (Walsberg, 1988; Walsberg, King,
1978).

До настоящего времени, даже в обобщающих
монографиях и фундаментальных сводках, содер-
жатся лишь общие сведения о том, что масса опе-
рения обычно составляет около 5–7% от общей
массы тела (Dorst, 1985). Дементьев (1940) приво-
дит сведения о массе тела и оперения у 44 видов
птиц, у которых доля массы оперения составляет
5–10% от массы тела. Turček (1966) исследовал
оперение у 91 вида, представляющих 34 семей-
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ства, и определил, что доля массы оперения со-
ставляет 4–11% от массы тела.

По нашим данным, доля массы оперения у
56 видов птиц варьирует от 4.4 до 16.9%, при этом
она может различаться у одного и того же вида в
два раза в зависимости от сезона года, стадии
линьки, жировых накоплений и степени напол-
нения пищеварительного тракта. Нами выявлены
следующие тенденции. (1) Относительная масса
оперения меньше у видов из группы птиц, пред-
расположенных к обильному накоплению под-
кожного жира. Среди изученных видов водных и
околоводных птиц наименьшую массу оперения
имеют чомга (Podiceps cristatus L. 1758), хохлатая
чернеть (Aythya fuligula L. 1758) и лысуха (Fulica
atra L. 1758), т.е. сугубо гидрофильные виды со
значительным накоплением подкожного жира.
(2) У околоводных видов с меньшим накоплени-
ем жира – цапель (Ardea sp.), чаек (Larus sp.) и
крачек (Chlidonias sp., Sterna sp.) – масса оперения
в полтора-два раза больше. Такое же соотноше-
ние и среди куликов – минимальные значения у
влаголюбивых – лесного дупеля (Gallinago megala
Swinhoe 1861) и азиатского бекаса (G. stenura
Bonaparte 1830), что в полтора раза меньше, чем у
жителя полей и лугов чибиса (Vanellus vanellus L.
1758). В других группах птиц (3) наименьшие по-
казатели относительной массы оперения у лес-
ных видов – дятлообразных (Picus sp., Junx sp.),
(4) наибольшие – у активно летающих представи-
телей дневных хищных птиц (Falco sp.), сов (Asio sp.)
и козодоев (Caprimulgus sp.) (Юдин и др., 2005).

125 видов птиц, обитающих преимущественно
в странах Восточной Европы, ранжировали по
пяти группам местообитаний: наземные (редко
встречающиеся с водой); прибрежные (живущие
в местообитаниях водно-болотных угодий, таких
как болота и осоки); околоводные – кулики (пе-
ремещаются выше и вокруг поверхности воды),
плавающие (плавают на воде, но не ныряют) и
ныряющие (долго задерживаются под поверхно-
стью воды) (Osvath et al., 2017). Выяснено, что
среда обитания влияет на массу (г/см2) оперения
и плотность типов пера (шт./см2) на разных сто-
ронах тела. Виды разделили на резидентов Во-
сточной Европы и мигрирующих в теплый кли-
мат Африки. Плотность оперения на спинной
стороне, а также плотность пуха и полупуховых
перьев на обеих сторонах тела указывали на их
бόльшую плотность у видов резидентов, зимую-
щих в холодном климате. Плотность пуховых и
полупуховых перьев на брюшной стороне тела у
этих видов больше, чем на спинной. Общая плот-
ность оперения и плотность различных типов пе-
рьев тела увеличивается от наземных до водных

птиц, с промежуточным значением у представи-
телей прибрежных и болотных биотопических
групп. Таким образом, среда обитания влияет и
на плотность водоотталкивающих контурных
перьев, и на термоизоляционный пуховый слой.
У плотоядных и растительноядных групп птиц
корм обусловливает разный уровень синтеза ке-
ратина во время роста пера. Это влияет на общую
плотность оперения так же, как и на плотность
пуховых и полупуховых перьев. Виды, питающи-
еся объектами с высоким содержанием животно-
го белка, имеют более высокую плотность этих
типов пера, в т.ч. на спинной стороне, чем виды с
низким содержанием растительного белка. При
сравнительном анализе изученных параметров
массы и плотности оперения выявлено, что се-
рый журавль (Grus grus L. 1758), отнесенный к
прибрежным видам, сходен с некоторыми пред-
ставителями околоводных и водоплавающих
птиц. Авторы подчеркивают, что их видовой пул
охватывает адаптированных к холоду птиц уме-
ренного пояса, а функции терморегулирования
оперением у птиц, обитающих в жарком климате,
остаются неизученными.

Малоизвестно и распределение общей массы
оперения по участкам тела – птерилиям. Особый
интерес представляет масса оперения на верхней
и нижней сторонах туловища, требующих наибо-
лее эффективной терморегуляции.

Такая информация без разделения на типы пе-
рьев приведена для семи видов журавлей (Gruidae
Vigors 1825), содержащихся в питомнике Окского
заповедника (Кашенцева, 1998), у лысухи, верти-
шейки (Junx torquilla L. 1758) и каменки-плясуньи
(Oenanthe isabellina Temminck 1829) (Юдин и др.,
2006). У лысухи, если исключить из расчетов мас-
су контурных перьев головы, крыла и рулевых,
доля оперения на грудной птерилии составляет
41.5% от оперения всего туловища, в то время как
у каменки-плясуньи – 27.4%, а у вертишейки –
17.8%. Общая доля массы оперения на вентраль-
ной стороне туловища лысухи, которая бόльшую
часть времени погружена в воду и имеет значи-
тельный слой подкожного жира, составляет 79.9%,
а доля оперения на этой стороне тела у сухопут-
ных каменки – 58.3% и вертишейки – 54.5%.

Распределение массы пуха и пуховых перьев
по телу птиц описано лишь в одной статье (Юдин
и др., 2006). Это распределение не всегда совпада-
ет с таковым для контурных перьев, особенно у
водоплавающих птиц, у которых пух может при-
сутствовать как между перьями птерилий, так и
на аптериях. В общей массе оперения лысухи до-
ля пуха и пуховых перьев составляет 6.7%. При
этом на крестце доля таких пуховых структур до-
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стигает половины массы оперения этой птери-
лии, на спинной, бедренной и голенной птерили-
ях – одной трети, а на вентральной стороне туло-
вища в 23 раза меньше массы контурных перьев.

Таким образом, у водоплавающих птиц доля
контурных перьев на вентральной стороне туло-
вища больше, а пуха и пуховых перьев меньше,
чем на дорсальной стороне. Подкожный жир и
плотное оперение на нижней стороне туловища,
а также большее количество пуха на верхней сто-
роне обеспечивают эффективную наружную тер-
морегуляцию. У изученных сухопутных видов
птиц такие яркие различия в распределении опе-
рения не наблюдаются.

В этой связи представляет интерес сравни-
тельный анализ элементов оперения близкород-
ственных сухопутных видов, проводящих сезон
размножения в разных климатических зонах и
местообитаниях.

Для исследования нами выбраны виды журав-
лей, у которых ожидаемые различия в структуре
оперения могут быть отчетливо выражены: кра-
савка (Anthropoides virgo L. 1758), обитатель арид-
ной зоны, и серый журавль, населяющий болота
преимущественно лесной зоны, вплоть до лесо-
тундры.

Климатические условия их мест обитания прин-
ципиально различаются. К примеру, в Калмы-
кии, гнездовой части ареала красавки, в июле
средние температуры днем достигают +34°С, аб-
солютный максимум +44°C, ночью +24°C, коли-
чество осадков 36 мм, относительная влажность
воздуха 45%, в отдельные дни 20% и ниже. В Ар-
хангельской обл., северном крае ареала серого
журавля, средняя температура в июле днем дости-
гают +21°С, ночью +14°С, абсолютный минимум
–5°С, количество осадков 51 мм, относительная
влажность воздуха 75%. Очевидно, что такая раз-
ница в условиях обитания должна отражаться
на структуре перьевого покрова сравниваемых
видов.

Обе особи журавлей обнаружены в начале мая
2022 г. Красавку нашли в группе мертвых особей
в Крыму, погибших в результате отравления пе-
стицидами (Ильяшенко и др., 2023). Серого журав-
ля обнаружили в Ставропольском крае. Он погиб,
вероятно, от последствий заболевания птичьим
гриппом на зимовке в Израиле и ослаб во время
миграции.

Во время линьки оба вида питаются насеко-
мыми, т.е. уровень синтеза кератина во время ро-
ста пера у них сходный. Оба – дальние мигранты
и зимуют в подавляющем большинстве случаев в
аналогичных климатических условиях. Масса

птицы зависит от пола, возраста особи, сезона го-
да, наполнения пищеварительного тракта и упи-
танности, а на массу оперения влияют его влаж-
ность, загрязненность, степень изношенности и
состояние линьки. Оба журавля не линяли, были
без жировых запасов и с пустыми желудками.
Оперение без загрязнения. Это позволило оцени-
вать реальное соотношение массы тела и элемен-
тов оперения у этих птиц в весенний период.

Тушки журавлей просушили в открытом поме-
щении в течение нескольких часов, затем взвеси-
ли с помощью пружинного безмена. Масса кра-
савки составила 2.8 кг, серого журавля – 5.1 кг.
Оперение ощипывали и взвешивали по птерили-
ям. Массу порций контурных, пуховых перьев и
пуха определяли на цифровых весах марки JBH
(Китай) с погрешностью взвешивания менее 0.1 г.
Структурные элементы оперения взвешивали по
частям: покровную часть – контурные и полупу-
ховые перья; пуховую часть – пуховые перья и
пух. В питомнике Окского заповедника с дор-
сальной и вентральной сторон туловища взяли по
10 экз. каждого из двух размерных рядов пуха, пу-
ховых перьев и пуховой части полупуховых перьев и
измерили металлической мерной линейкой.

Результаты взвешиваний показали, что масса
контурных перьев соответствовала размерам тела.
У серого журавля она в два раза больше, чем у кра-
савки, но у обоих видов распределена по телу от-
носительно одинаково (табл. 1).

Принципиальные различия отмечены в рас-
пределении массы пуха и пуховых перьев (табл. 2).
У серого журавля – обитателя холодных и влаж-
ных мест обитания – доля этого опушения на
дорсальной стороне и на ногах в несколько раз
больше, чем у красавки.

При этом у серого журавля на вентральной
стороне туловища доля опушения значительно
больше, чем на дорсальной (табл. 3). В гнездовой
и предотлетный периоды он живет в условиях хо-
лодных мелководий болот, во влажном после до-
ждя или росы высокотравье, а порой и в условиях
наземных заморозков с образованием инея. Оче-
видно, что именно такое распределение опуше-
ния обеспечивает эффективную терморегуляцию
у этого холодо- и влагоустойчивого вида.

У красавки, наоборот, обилие пуха и пуховых
перьев на вентральной стороне туловища в три
раза меньше, чем на дорсальной и в два раза мень-
ше, чем у серого журавля. На дорсальной стороне
туловища красавки опушения почти в полтора ра-
за больше, чем у серого журавля.

По длине и доле разных типов опушения на
контурных перьях эти виды также различаются.
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Таблица 2. Распределение пуха и пуховых перьев по телу красавки и серого журавля

Участок тела, показатель
Красавка Серый журавль

масса, г доля, % масса, г доля, %

Шея 6.6 23.4 9.8 11.0

Вентральная сторона туловища 6.6 23.4 17.6 19.8

Дорсальная сторона туловища 2.4 8.5 22.4 25.2

Крылья 10.6 37.6 25.2 28.3

Ноги 2.0 7.1 14.0 15.7

Всего 28.2 100 89.0 100

Доля пуха и пуховых перьев (%) 
от массы всего оперения

11.7 14.8

Таблица 3. Распределение пуха и пуховых перьев по туловищу красавки и серого журавля

Участок туловища, показатель
Красавка Серый журавль

масса, г доля, % масса, г доля, %

Вентральная сторона 6.6 26.7 17.6 56.0

Дорсальная сторона 2.4 73.3 22.4 44.0

Всего 9.0 100 40.0 100

Доля пуха и пуховых перьев (%) от 
массы тела

1.0 1.7

массы всего оперения 11.7 14.8

Таблица 1. Распределение контурных перьев по телу красавки и серого журавля

Участок тела, показатель
Красавка Серый журавль

масса, г доля, % масса, г доля, %

Голова 2.3 2.2 2.9 1.1

Шея 8.6 8.1 15.5 6.1

Вентральная часть туловища 5.3 5.0 22.2 8.7

Дорсальная часть туловища 16.5 15.4 41.8 16.3

Крылья 67.3 63.1 154.3 60.2

Ноги 1.9 1.7 8.9 3.5

Хвост 4.8 4.5 10.5 4.1

Всего 213.4 100 512.2 100

Доля контурных перьев (%) от 
массы тела

7.6 10.0

массы всего оперения 88.3 85.2
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У красавки доля пуховой части опахала контур-
ного пера на разных по размеру перьях дорсаль-
ной и вентральной сторон примерно равная. Дли-
на пуховой части на дорсальной стороне у серого
журавля в два раза больше, чем у красавки и доля
этой части пера в полтора–два раза больше, чем
на вентральной стороне (табл. 4). У серого журав-
ля дополнительное пуховое перо, как правило,
превышает 2 см. У красавки на контурном пере
присутствует преимущественно пупочный пух, а
дополнительное перо обычно не превышает 1 см.

В Калмыкии, где в особо жаркие дни темпера-
тура в приземных слоях воздуха может достигать
+60°С, терморегуляция на вентральной стороне
туловища красавки, вероятно, обеспечивается
необильным опушением и активной пиломотор-
ной реакцией – подъемом и опусканием контур-
ных перьев, для проветривания толщи оперения.
Обилие опушения на дорсальной стороне пре-
пятствует перегреву туловища от сильной инсо-
ляции. В наиболее жаркие полуденные часы в
июле группы неполовозрелых и не участвующих в
размножении особей довольно часто взлетают и
кружат на высоте в несколько сот метров, где тем-
пература значительно ниже. Серый журавль та-
кой прием не использует.

У красавки, живущей в гнездовой период в
жарком сухом климате, доля пуховых структур на
вентральной стороне туловища меньше, чем на
дорсальной. Это позволяет лучше вентилировать
толщу оперения и повышать теплоотдачу от тела
в окружающую среду. Большая доля пуховых
структур на дорсальной стороне препятствует
проникновению тепла на кожу.

У серого журавля, гнездящегося в сырых ме-
стообитаниях умеренного и холодного климата,
доля пуховой части на контурных перьях на дор-
сальной стороне туловища в два раза больше, чем
на вентральной. Доля массы пуховых структур
немногим больше на вентральной стороне, и об-

щая масса в несколько раз больше, чем у красавки,
что способствует сохранению тепла туловища.

Выявленные особенности структуры перьево-
го покрова демонстрируют у изученных предста-
вителей разных экологических групп птиц целе-
направленные морфологические приспособле-
ния к их функционированию в климатических
условиях и типах местообитаний в гнездовой ча-
сти ареала.
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A COMPARATIVE ANALYSIS OF THE PLUMAGE MASS 
OF THE DEMOISELLE CRANE (ANTHROPOIDES VIRGO L. 1758) 

AND THE EURASIAN CRANE (GRUS GRUS L. 1758) (AVES, GRUIFORMES)
V. Yu. Ilyashenko1, *, K. D. Kondrakova1, **

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky pr., 33, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: valpero53@gmail.com

**e-mail: kondrakova92@gmail.com

The distribution of the mass of both down and down feathers along the pterilia of the Demoiselle crane and
the Eurasian crane has been described for the first time. Fundamental differences in the plumage structure
of these closely related species living in the summer in different climatic zones have been revealed. On the
ventral side of the body of the Eurasian crane, the proportion of down and down feathers is significantly
greater than on the dorsal side, whereas the proportion of the downy part of the contour feather vane is 1.5 to
2 times less. The additional down feather exceeds 2 cm, as a rule. Such a distribution of f luff ensures effective
thermoregulation in this cold- and moisture-resistant species. In the Demoiselle crane, the abundance of
down and down feathers on the ventral side of the body is 3 times less than on the dorsal side and 2 times less
than in the Eurasian crane. On the dorsal side of the body, the proportion of f luff is almost 1.5 times greater
than that of the Eurasian crane. The proportion of the downy part of the contour feather vane on feathers of
different sizes on the dorsal and ventral sides is approximately the same. The contour feather contains pre-
dominantly umbilical f luff. Such a structure of the integument on the ventral side of the body allows the
Demoiselle Crane, an inhabitant of hot climates, to better ventilate the thickness of the plumage and to in-
crease the heat transfer of the body to the environment. The large proportion of downy structures on the dor-
sal side prevents heat from penetrating the skin.

Keywords: arid and swampy ecosystems, proportions of different types of crane feathers
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Академически изданная монография пред-
ставляет собой детальнейшее руководство по все-
стороннему изучению кладоцер – ведущей груп-
пы лимнофауны континентальных водоемов се-
верных и умеренных широт Евразии (рис. 1).
Монография была подготовлена группой москов-
ских исследователей, прежде всего систематиков
ветвистоусых ракообразных. Как по сути своей,
так и по значению для современной отечествен-
ной и мировой зоологической науки авторский
коллектив лучше всего может быть охарактеризо-
ван таким понятием, как научная школа. Основа-
тель ее и один из авторов первого тома профессор
Николай Николаевич Смирнов (1928–2019) был,
в свою очередь, учеником и последователем из-
вестного гидробиолога и зоолога Ф.Д. Мордухай-
Болтовского, а через него был связан научной
традицией с крупнейшим отечественным зооло-
гом беспозвоночных В.А. Догелем, кафедру кото-

рого в Санкт-Петербургском университете Мор-
духай-Болтовской окончил в 1922 г. Авторам книг
отчетливо свойствен научный подход с энцикло-
педическим знанием предмета, а также проник-
новением в самую его суть. Эти черты напоминают
о времени расцвета российской зоологической
науки, которое пришлось на начало прошлого
века и привело к появлению таких имен, как
И.П. Павлов, И.Л. Мечников, Н.К. Кольцов,
К.И. Скрябин, А.Н. Северцов и многих других,
завоевавших авторитет России в области биологии.

Первый том рецензируемой книги содержит
практически все, что к настоящему моменту из-
вестно об эмбриологии, морфологии, зоогеогра-
фии, эволюции и прочих сторонах биологии вет-
вистоусых ракообразных, причем не в общем
плане, а по основным таксономическим группам.
Это дает читателям возможность получить путем
аппроксимации необходимую биологическую

РЕЦЕНЗИЯ
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информацию практически для всех таксонов кла-
доцер, обитающих в обширной части Палеаркти-
ки. Эта информация изложена в 15 главах, бóль-
шая часть которых детально структурирована, что
заметно упрощает поиск необходимых сведений.
Объем рецензии не позволяет полностью охарак-
теризовать все 15 разделов, поэтому остановлюсь
на двух крупнейших главах – 7 “Размножение,
развитие и рост” (автор О.С. Бойкова) и 8 “Образ
жизни, поведение, пространственное распреде-
ление, отношение к факторам среды” (автор
Н.М. Коровчинский), которые вместе составили
около четверти объема основного текста первого
тома. Еще две небольшие главы, подготовленные
А.А. Котовым, – 9 “Ископаемые Cladocera” и
12 “Генетические исследования” – следует упо-
мянуть, поскольку эти темы впервые описывают-
ся в отечественных изданиях по этой группе рако-
образных. В главе 7 детально освещаются такие
важные вопросы биологии кладоцер, как цикли-

ческий партеногенез, смена способов размноже-
ния и факторы, его обусловливающие, овогенез,
формирование яйцевых оболочек у субитанных и
покоящихся яиц; подробно рассматриваются раз-
витие яиц этих типов, механизм диапаузы и свя-
занные с ней адаптации жизненного цикла. Еще
шире представлены описания биологии и эколо-
гии ветвистоусых ракообразных в главе 8, в которой
анализируются различные аспекты пространствен-
ного, временнóго и вертикального распределения
ракообразных этой группы в водоемах различного
типа, подробно описываются абиотические фак-
торы среды, влияющие на жизненные циклы кла-
доцер, в т.ч. температура, содержание кислорода,
соленость, активная реакция среды, содержание
минеральных веществ и т.д. Отдельно рассмотре-
ны такие важные жизненные функции кладоцер,
как питание, включая пищевой спектр у разных
видов, скорость фильтрации, конкурентные от-
ношения, воздействие паразитов, симбионтов и

Рис. 1. Внешний вид двух томов монографии “Ветвистоусые ракообразные (Crustacea: Cladocera) Северной Евразии”.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 11  2023

ЭНЦИКЛОПЕДИЯ КЛАДОЦЕР ПАЛЕАРКТИКИ 1327

тому подобные биотические отношения в водной
среде, в т.ч. стратегии избегания позвоночных и
беспозвоночных хищников. В главе 9 представлен
сравнительно небольшой достоверный материал
о сохранившихся остатках ископаемых кладоцер.
Самые древние образцы датированы возрастом
47 млн лет тому назад. Сроки происхождения
надвидовых таксонов определены при использо-
вании молекулярных часов. Весьма показатель-
но, что дифференциация родов Daphniidae про-
изошла уже в мезозое (не позднее 145 млн лет
тому назад). В главе 12 автор подробно и в то же
время достаточно компактно излагает основные
достижения в области изучения ветвистоусых ра-
кообразных современными молекулярно-генети-
ческими методами. Следует упомянуть, что наи-
более значимые результаты в этой области среди
российских исследователей последних лет отно-
сятся именно к работам А.А. Котова и его учени-
ков. Две последние главы, “Систематика Cla-
docera” и “Фауногенез и географическое распро-
странение” (автор Н.М. Коровчинский), во многом
представляют собой переход к содержанию вто-
рого тома и являются его теоретической основой.

Том второй “Систематическая часть” откры-
вается кратким описанием надотряда Cladocera.
Следует приветствовать возвращение в научный
обиход отечественной науки названия Cladocera в
качестве надотряда, которое ранее было подверг-
нуто незаслуженной критике и устранено из си-
стемы как сборный полифилетический отряд.
Теперь оно вновь было использовано в системе
ветвистоусых раков, но на более высоком уровне.
Авторы вернулись и к ряду других традиционных
названий высоких таксонов, ранее измененных в
соответствии с предложениями Я.И. Старобога-
това (Старобогатов, 1986) по повышению уровня
ряда семейств ракообразных и унификации на-
именований этих отрядов путем добавления ла-
тинского окончания – formes. Так, во втором то-
ме этой книги вновь образован отряд Ctenopoda
(ранее в некоторых ключах у этих же авторов се-
мейства данного отряда составляли часть отряда
Daphniiformes – Смирнов, 1994). В отряд вновь
включены традиционные семейства Holopediidae
Sars 1865, Sididae Baiard 185, а также сравнительно
новое семейство Pseudopenilidae Korovchinski et
Sergeeva 2008.

Отряд Anomopoda Sars 1865 теперь разделен на
два подотряда (ключа для подотрядов нет, вместо
него приведены краткие описания). Выделенный
новый подотряд Aradopoda Kotov 2013 также не
содержит ключа для содержащихся в нем семейств
Daphniidae Straus 1820 и Moinidae Goulden 1968,
вместо ключа приведены краткие описания дан-
ных семейств. Второй подотряд Radopoda Du-
mont et Silva-Briano 1998 включает представите-
лей 10 семейств. В книге для определения всех
12 семейств отряда приведен общий ключ, что, на

мой взгляд, несколько снижает таксономический
смысл выделения двух выше упомянутых подот-
рядов. Родовые и видовые ключи внутри рассмот-
ренных во втором томе семейств выполнены на
высоком таксономическом уровне, описания ви-
дов проиллюстрированы рисунками отличного
качества. Крупнейшим родом отряда является
род Daphnia с 37 видами для Северной Евразии.
Определение видов этого рода усложняется из-за
склонности многих его представителей к межви-
довой гибридизации. В определителе имеются
ключи в т.ч. и для гибридов. Весьма существенная
роль в систематике и таксономии этого рода при-
надлежит морфологическим различиям у самцов,
что ранее практически не использовалось в отече-
ственной литературе. Всего в отряд вошли 53 ро-
да, он наиболее богат таксонами видового уровня
и включает большинство так называемых массо-
вых видов зоопланктона в водоемах лимническо-
го типа.

Отряд Onychopoda Sars 1865, включающий по-
чти исключительно хищные формы кладоцер,
подразделяется на три семейства. Он состоит из
сравнительно небольшого количества видов, объ-
единяющихся в 10 родов. Род Polyphemus длитель-
ное время включал в себя один космополитиче-
ский вид P. pediculus (L. 1758). В настоящее время
результаты исследований, полученных при ис-
пользовании молекулярно-генетических методик,
позволяют предположить, что этот вид состоит из
букета видов-близнецов. Тем не менее, до появ-
ления надежных морфологических описаний, ро-
довой ключ Polyphemus содержит лишь два вида,
описанных в этом томе.

Заключающий книгу отряд Haplopoda Sars 1865
содержит одно семейство и один род Leptodora,
длительное время считавшийся монотипичным,
однако, как и в случае с Polyphemus, единственный
вид L. kindtii (Fokke 1844) сейчас разделен как ми-
нимум на два вида и ожидается дальнейшее дроб-
ление его на основе молекулярно-генетической
диверсификации. Исследования, проведенные в
Японии с использованием молекулярно-генети-
ческих методов, выявили значительные различия
между популяциями L. kindtii, обитающими в озе-
рах Бива и Сува.

В целом, в определителе даны описания и
ключи к 287 видам из 74 родов, объединяемых в
16 семейств и 4 подотряда кладоцер. Это заметно
превышает число таксонов, представленных в пред-
шествующем определителе Мануйловой (1964),
который тоже содержит описания видов (164 вида,
51 род, 8 семейств). Последний по времени опуб-
ликования Определитель зоопланктона Европей-
ской части России, в котором раздел ветвисто-
усых раков был подготовлен этой же группой
исследователей (Котов и др., 2010), также давал
возможность определения меньшего числа видов.
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К тому же он не содержит описания морфологии
конкретных видов, что снижает его таксономиче-
ские возможности. Точность определения, обу-
словленная более широким набором морфологи-
ческих признаков в определителе 2021 г., несо-
мненно выше таковой всех предшествовавших
отечественных изданий, а иллюстрации и описа-
ния заметно информативнее, чем во всех опреде-
лителях предыдущих лет, включая зарубежную
литературу. Таким образом, с учетом таксономи-
ческой ценности, рецензируемая книга суще-
ственно превосходит все ранее изданное по фауне
кладоцер Евразии. Мне не известно ни одно зару-
бежное издание по систематике и таксономии
кладоцер Евразии, которое могло бы с ним срав-
ниться.

Книги прекрасно изданы, напечатаны на ме-
лованной бумаге, помещены в твердые перепле-
ты, содержат крупные и четкие иллюстрации.
Текстовой материал детально структурирован по
разделам, оба тома снабжены указателями латин-
ских названий организмов, оглавление книг име-

ет английский перевод. Жаль, что английский пе-
ревод не распространился на подписи к рисункам
и на определительные ключи, в особенности для
второго тома, что расширило бы востребован-
ность книг иностранными специалистами. С дру-
гой стороны, это может и поспособствует скорей-
шему переводу и изданию монографии на ан-
глийском языке, чего она явно заслуживает и что,
несомненно, принесло бы значительную пользу
мировой науке в этой области зоологии.
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