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Для равнины Западной Сибири характерна разви-
тая гидрологическая сеть, по этой равнине протекают 
7 крупных рек, с развитой поймой, богатой придаточ-
ными водоемами, озерами и сорами. Также типич-
ным элементом ландшафта являются озера, здесь их 
около 1 млн общей площадью 100 тыс. км2 (Западная 
Сибирь, 1963; Антонов, 1966; Малик, 1990; Савченко, 
1992). Исследование различных групп гидробионтов 
по-прежнему является одним из актуальных вопросов 
на территории Западной Сибири.

Несмотря на более чем 100‑летнее изучение 
и накопление информации о пресноводных губках 
(Annandale, 1915; Резвой, 1936), данные о распро-
странении и развитии губок на территории Западной 
Сибири минимальны (Резвой, 1936; Безматерных, 
2008; Шарапова, 2007; Шарапова и др., 2014; Ша-
рапова, Герасимова, 2016). В современный период 
наиболее изучена эта группа в озере Байкал, это ка-
сается как эндемиков, так и широко распространен-
ных видов (Букшук и др., 2015; Топчий и др., 2023; 
Maikova et al., 2020), сведения о спонгиофауне других 
регионов крайне отрывочны (Скальская и др., 2006; 
Соколова, Палатов, 2014). При невысоком видовом 
разнообразии – около 200 видов (Manconi, Pronzato, 
2008) – пресноводные губки широко распространены 

по территории земного шара. В большинстве случа-
ев данная особенность объясняется возможностью 
продуцировать геммулы. Благодаря геммулам губки 
могут переживать неблагоприятные условия окру-
жающей среды (экстремально низкие и высокие 
температуры, пересыхание водоемов) и переносить-
ся на большие расстояния (Трылис, 1992; Manconi, 
Pronzato, 2002; Анакина, 2010). Поэтому Spongilida 
можно встретить в водоемах со стоячей водой, в ре-
ках, ручьях и протоках с различной скоростью те-
чения (Manconi, Pronzato, 2002, 2008). За последние 
30 лет исследований получены новые данные о видо-
вом составе и распространении пресноводных губок 
в водоемах и водотоках Западной Сибири от северной 
лесостепи до южных тундр (Шарапова и др., 2014).

Цель данной работы – выявление видового соста-
ва, распространения и встречаемости, изучение ли-
нейных характеристик элементов скелетной системы 
пресноводных губок на северных границах обита-
ния – в Субарктике Западной Сибири.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Губки развиваются на твердых субстратах раз-
личного происхождения и являются типичными 

УДК 593.4 (571.1)
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При изучении зооперифитона водоемов и водотоков Субарктики Западной Сибири были выяв-
лены пресноводные губки. Исследования проводили на участках южной тундры и лесотундры, 
которые, в свою очередь, условно были поделены на три зоны: западную, центральную и восточ-
ную. Всего исследованиями было охвачено 40 водоемов и водотоков. Найдено три вида губок – 
Spongilla lacustris, Ephydatia muelleri и Ephydatia fluviatilis. Наиболее часто встречается S. lacustris, 
реже – E. muelleri и единично – E. fluviatilis. Максимальные значения количества видов и их встре-
чаемости отмечены в водоемах лесотундры. Проведены линейные промеры и размерный анализ 
геммул и элементов скелетной системы губок. Выявлена тенденция уменьшения размеров ске-
летных структур исследуемого биологического материала в сравнении с литературными данными.

Ключевые слова: губки, зооперифитон, Россия, водоемы, встречаемость
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перифитонными организмами (Резвой, 1936; Про-
тасов, 1994). Изучение зооперифитона Субаркти-
ки проводили в зоне южной тундры (2001–2002 гг.) 
и лесотундры (2013–2016 гг.) в конце июля–первой 
половине августа на территории Ямало-Ненецкого 
автономного округа. В обеих зонах пробы условно 
разделили на три участка – западный, центральный 
и восточный (рис. 1).

На западном участке в зоне южной тун-
дры исследования проводили на полуострове 
Ямал – обследовали р. Нурмаяха, ее притоки и озе-
ра (68°28ʹ–68°32ʹ с.ш., 72°29ʹ–72°34ʹ в.д.), в лесотун-
дре – в Приуральском районе на р. Полуй и озерах 
(66°01ʹ–66°20ʹ с.ш., 67°31ʹ–68°40ʹ в.д.). На централь-
ном участке в зоне южной тундры пробы отбирали 
на полуострове Тазовский, на реке Монгоюрбэй, ее 
притоках и озерах (67°48ʹ с.ш., 76°50ʹ в.д.), в лесотун-
дре – в Пуровском районе, на протоке р. Пур и озе-
рах (66°59ʹ с.ш., 78°16ʹ в.д.). На восточном участке 
в зоне южной тундры изучение зооперифитона вели 
на Гыданском полуострове, на протоках и озерах 
бассейна р. Мессояха (67°59ʹ с.ш., 77°57ʹ в.д.), в зоне 
лесотундры – в Тазовском районе, на озерах бассей-
на р. Таз (66°41ʹ–67°30ʹ с.ш., 78°32ʹ–79°33ʹ в.д.). Все-
го в Субарктике было обследовано 7 рек, 3 протоки 
и 30 озер. В период исследования температура воды 
в водоемах и водотоках южной тундры колебалась 
от +12 до +18 °C, в лесотундре – от +13 до +25 °C.

Пробы зооперифитона отбирали с субстратов, 
учитывая их площадь (Жадин, 1960; Протасов, 1985, 
1987, 1994; Шарапова, 2007), с глубины 0.3–0.5 м. 
Все пробы фиксировали 4% раствором формалина. 
Основным субстратом для сбора зооперифитона 
были затопленная древесина ив, берез и ольховни-
ка, реже – макрофиты (осоки, рдесты). При опреде-
лении губок использовали отечественные (Резвой, 
1936) и иностранные определители (Penney, Racek, 
1968; Pronzato, Manconi, 2001). При расчете встречае- 
мости губок в водоемах и водотоках учитывали на-
личие в пробах губок или геммул. Определение 
веса губки производили по стандартным гидробио-
логическим методикам (Методика …, 1975; Руко-
водство …, 1983), с субстрата счищали всю особь, 
которую в дальнейшем подсушивали на фильтро-
вальной бумаге до момента исчезновения влажных 
пятен. Далее производили взвешивание всей губки 
на весах. Для выяснения размеров губки отбира-
ли и измеряли 10 экземпляров геммул, геммосклер 
и паренхимальных спикул. У простых амфиоксов 
измеряли длину и ширину, у амфидисков – диаметр 
диска, длину и ширину стержня. Полноценные про-
меры приведены для четырех экземпляров озерной 
бадяги (Spongilla lacustris (Linnaeus 1758)), двух – ба-
дяги Мюллера (Ephydatia muelleri (Lieberkühn 1856)) 
и одной речной бадяги (Ephydatia fluviatilis (Linnaeus 
1759)) (табл. 2, 3, 4).

Рис. 1. Карта района исследования: 1–3 – зоны исследования в южной тундре (1 – западная, 2 – центральная,  
3 – восточная); 4–6 – зоны исследования в лесотундре (4 – западная, 5 – центральная, 6 – восточная).
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РЕЗУЛЬТАТЫ

В водоемах и водотоках Субарктики Западной 
Сибири найдено 3 вида пресноводных губок, отно-
сящихся к семейству Spongillidae – Spongilla lacustris, 
Ephydatia muelleri и Ephydatia fluviatilis. Распростра-
нены губки крайне неравномерно – в зоне южной 
тундры отмечены всего в 8% исследованных водо-
емов. В зоне лесотундр отмечены все три вида гу-
бок, при этом встречаемость была значительно 
выше (52% от общего числа исследуемых водоемов). 
Встречаемость губок или геммул в гидроэкосисте-
мах западной части лесотундры составила 67%, цен-
тральной части – 87%, восточной части – 17%.

S. lacustris – небольшая по размерам губка найде-
на в зоне южной тундры на Тазовском полуострове 
в старице р. Понуты (рис. 2a).

В лесотундре этот вид обнаружен на всех трех 
участках, в западной части – в 44% исследуемых во-
доемов, в центральной – 63%, в восточной части – 
в 8% водоемов. Губки и ее геммулы были найдены 
в небольших реках, протоках и озерах. Вес губок 
колебался в большинстве находок от 1.0 до 8.0 мг, 
и только в одном озере Тазовского района найдены 
особи S. lacustris от 1557 до 2986 мг. Размеры гем-
мул и спикул приведены в табл. 1. При достаточно 
высокой изменчивости геммул и скелетных эле-
ментов большинство укладывается в параметры, 

приведенные в литературе (Резвой, 1936; Penney, 
Racek, 1968; Pronzato, Manconi, 2001; Robert et al., 
2022). В дальнейшем сравнение линейных параме-
тров скелетных структур исследуемого материала 
будет производится с соответствующими параме-
трами в вышеназванных работах.

Параметры геммул и спикул северных экземпля-
ров S. lacustris приближены к нижним границам па-
раметров европейских находок, приведенных в лите-
ратурных источниках (табл. 1). Средние показатели 
диаметра геммул колеблются от 328.0 до 560.0 мкм, 
наиболее крупные геммулы найдены у губок в про-
токе р. Пур (450.0–700.0 мкм), более мелкие – в озе-
ре Тазовского района (300.0– 350.0 мкм) (см. табл. 1, 
№ 4). Длина и ширина паренхимальных гладких ма-
кросклер не отличаются от литературных данных.

У найденных экземпляров S. lacustris ширина па-
ренхимальных шиповатых микросклер находится 
в пределах от 2.6 до 4.9 мкм, длина геммульных ши-
поватых микросклеры от 15.0–75.0 мкм, ширина – 
1.5–7.0 мкм. Тогда как по литературным данным 
эти значения равны 2.0–8.0 мкм, 21.0–130.0 мкм, 
и 1.0– 10.0 мкм соответственно (рис. 2b–2d; табл. 1).

Геммулы и особи Ephydatia muelleri (рис.  3a) 
были обнаружены только в озерах лесотундры, 
на западном участке – в 22% исследуемых водое-
мов, на центральном участке – 13% и на восточном 

a

b

dc

a

b

d

с

Рис. 2. Экземпляры Spongilla lacustris, озеро, Тазов-
ский полуостров: a – внешний вид губки, b – парен-
химальные макросклеры гладкие, c – паренхималь-
ные макросклеры шероховатые, d – геммульные ши-
поватые микросклеры. Масштаб 10 мкм.

Рис. 3. Ephydatia muelleri, озеро, Тазовский район: 
a – внешний вид губки, b – паренхимальные макро-
склеры гладкие, c – паренхимальные макросклеры 
шероховатые, d – геммульные амфидиски. Масштаб 
10 мкм.
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участке – 8%. Губки крупные, их вес колебался 
от 3175 до 10 823 мг.

Размеры геммул и спикул приведены в табл. 2. 
Диаметр геммул небольшой и выходит в одном слу-
чае (табл. 2, № 1) (средний диаметр 250–300 мкм) 
за нижние пределы, приведенные в литературе – 
300–670 мкм. У геммульных амфидисков (рис. 3d) 
меньшие размеры отмечены для ширины стержня, 
а также для ширины шиповатых паренхимальных 
макросклер (рис. 3c) – от 5.0 до 10.0 мкм, по лите-
ратурным данным – от 6.0 до 20.0 мкм. Приближа-
ются к минимальным размерам, приведенным в ли-
тературных источниках, диаметр геммульных амфи-
дисков, длина стержня амфидиска, длина и ширина 
паренхимальных гладких макросклер (рис. 3b).

Единственная находка губки Ephydatia fluviatilis 
(рис. 4a–4c) отмечена в озере центрального участка 
лесотундры, вес губки составлял 356.0 мг. Размеры 
геммул и спикул приведены в табл. 3. Для губки ха-
рактерны мелкие размеры геммул (200.0– 280.0 мкм), 
выходящие за минимальные показатели, описанные 
в литературе (260.0–700.0 мкм), это же относится 
к небольшой длине стержня геммульных амфидис-
ков. Близки к минимальным размерам диаметр ам-
фидисков, длина и ширина паренхимальных глад-
ких макросклер (табл. 3).

Роль губок в зооперифитоне зависит от их раз-
меров. В более ранних публикациях (Шарапова 
и др., 2021) было показано влияние губок на каче-
ственный и количественный состав зооперифитона. 
На центральном и восточном участках лесотундры 
по сравнению с участками южных тундр биомас-
са губок возрастает. Так, у S. lacustris биомасса из-
меняется от 93.1 до 298.6 г/м2, что составляет от 85 
до 97% общей биомассы зооперифитона. На этих же 
участках биомасса представителей вида E. muelleri 
изменяется от 190.5 до 757.6  г/м2, доля от общей 
биомассы достигала 90–98%. Биомасса единствен-
ной особи E. fluviatilis составляет 21.36 г/м2–88% об-
щей биомассы зооперифитона в исследуемых водое-
мах. При этом на поверхности губок были найдены 
как виды беспозвоночных, обитающие только на их 
поверхности (некоторые виды личинок хирономид, 
ручейников, сетчатокрылых и водных клещей), так 
и обычные таксоны, в массе обитающие как на по-
верхности, так и внутри губок (гидры, наидиды, 
моллюски, личинки насекомых и др.).

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В современный период на территории Запад-
ной Сибири было найдено четыре вида пресно- 
водных губок: Spongilla lacustris, Eunapius fragilis 
(Leidy 1851), Ephydatia fluviatilis, E. muеlleri, наибо-
лее часто встречались виды S. lacustris и E. muеlleri 
(Шарапова и др., 2014). В гидроэкосистемах зоны 
южной тундры единичный представитель вида 
S. lacustris обнаружен на центральном участке. В ле-
сотундре выявлено три вида – S. lacustris, E. fluviatilis 
и E. muеlleri. Максимальное количество видов и мак-
симальная встречаемость отмечены на центральном 
участке. В исследуемых водоемах северной части 
Субарктики отмечается значительное сокращение 
встречаемости, биомассы и видового разнообразия 
губок. Тогда как при продвижении к центральным 
и более южным участкам Субарктики регистриру-
ется увеличение количества видов и встречаемости; 
губки по биомассе становятся составной частью до-
минирующего комплекса гидробионтов.

Наиболее соответствуют параметрам, приведен-
ным в литературе (Резвой, 1936; Penney, Racek, 1968; 
Pronzato, Manconi, 2001; Robert et al., 2022), разме-
ры геммул и спикул S. lacustris, при этом необходи-
мо отметить, что эти показатели в водоемах лесо-
тундры и южной тундры приближены к минималь-
ным значениям. Уже представители видов E. muеlleri 
и E. fluviatilis по ряду параметров мельче представите-
лей этих видов, указанных в литературных источни-
ках, а размеры остальных приближаются к нижним 
границам. Подобная особенность с уменьшением 
ширины макросклер была отмечена при описании 
Spongilla arctica (Annandale 1915) из водоемов Поляр-
ного Урала (Annandale, 1915; Резвой, 1936). Согласно 

a

b

с

Рис. 4. Ephydatia fluviatilis, озеро, Пуровский район: 
a – внешний вид губки, b – паренхимальные макро-
склеры гладкие, c – геммульные амфидиски. Мас-
штаб 10 мкм.



	 ПРЕСНОВОДНЫЕ ГУБКИ (PORIFERA, SPONGILLIDAE) В СУБАРКТИКЕ ЗАПАДНОЙ СИБИРИ� 9

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 5 2024

литературным данным, наиболее мелкие геммулы 
и спикулы отмечены у губок в водоемах Швеции 
в северной Европе (Robert et al., 2022).

Исследование фауны Субарктики позволяет оце-
нить распространение и особенности элементов ске-
лета губок в северных широтах Западной Сибири. 
На основании полученных результатов можно утвер-
ждать, что губки в данном районе находятся в угне-
тенном состоянии, о чем свидетельствуют уменьше-
ние размеров, биомассы и встречаемости губок при 
продвижении с юга на север. Если в южной части Су-
барктики выявлено 75% всех видов губок Западной 
Сибири, то в северной части найдено только 25%.

Параметры элементов скелета (геммул и спи-
кул) северных экземпляров S. lacustris приближены 
к нижним границам европейских находок. У двух 
других видов губок – E. fluviatilis и E. muеlleri – раз-
меры скелетных структур выходят за нижние пре-
делы минимальных значений, описанных в литера-
турных источниках. Отмечается уменьшение разме-
ров геммул, различных характеристик геммульных 
амфидисков, длины и ширины паренхимальных 
гладких и шиповатых макросклер.

На основании изложенных результатов можно 
сделать предположение, что при потеплении клима-
та распространение, размеры губок и их роль в ги-
дроэкосистемах субарктики значительно возрастут.
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SPONGILLIDAE (PORIFERA, SPONGILLIDAE)  
IN THE SUBARCTIC OF WESTERN SIBERIA

А. А. Gerasimova1,*, Т. А. Sharapova1, А. G. Gerasimov2

1Tyumen Scientific Centre, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Tyumen, 625026 Russia
2 Tyumen Branch, Federal State Budget Scientific Institution “Russian Federal Research Institute of Fisheries and 

Oceanography” (“Gosrybcenter”), Tyumen, 625000 Russia
*e-mail: nstya_vid@mail.ru

When studying the zooperiphyton of reservoirs and watercourses in the Subarctic of Western Siberia, freshwater 
sponges were identified. The research was carried out in areas of the southern tundra and forested tundra belts, 
which in turn were conditionally divided into three zones: western, central and eastern. In total, the research 
covered 40 reservoirs and watercourses. Three species of sponges have been found: Spongilla lacustris, Ephyda-
tia muelleri and Ephydatia fluviatilis. The most common species is S. lacustris, E. muelleri being less common, 
vs E. fluviatilis which occurs only occasionally. The maximum numbers of species and their occurrence were 
noted in forested tundra water bodies. Linear measurements and a dimensional analysis both of gemmules and 
elements of the skeleton of the sponges were carried out. A tendency was revealed to a decrease in size of the 
skeletal structures of the studied biological material in comparison with literature data.

Keywords: sponges, zooperiphyton, Russia, reservoirs, occurrence
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В планктоне Черного моря зарегистрированы личинки гигантской устрицы Crassostrea gi-
gas (Thunberg 1793). Исследования проводили в период 2014–2023 гг. на Севастопольском 
взморье. Пробы отбирали ежемесячно планктонной сетью Джеди (диаметр входного отверстия 
36 см, сторона ячеи мельничного газа 135 мкм). Облавливали слой воды 10–0 м. Обработку 
проб проводили на живом материале путем тотального подсчета личинок в камере Богорова, 
использовали световые микроскопы МБС-9 и Микмед-5. Личинки устриц впервые были 
обнаружены в августе 2020 г. В последующие годы они встречались в планктоне с конца августа 
до начала октября. В августе 2023 г. личинки C. gigas были обнаружены и в акватории поселка 
Мисхор (Южный берег Крыма). В период исследований их плотность составляла 1–3 экз./м3.  
Минимальная температура воды, при которой встречались личинки, составляла 19.7°С (сентябрь 
2021 г.), максимальная – 26.6°С (август 2022 г.). В августе личинки C. gigas находились на стадии 
великонхи, их размеры составляли 275–340 мкм. В сентябре и октябре их размеры достигали 
380 мкм, они находились на поздних стадиях развития. В прибрежных водах северной части 
Черного моря оседание личинок гигантской устрицы C. gigas можно ожидать с конца августа до 
середины октября.
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Двустворчатые моллюски устрицы (Bivalvia, 
Ostreidae) являются важным объектом мировой 
марикультуры (Орленко, 2012; Холодов и др., 2017; 
Щербакова, 2017; Пиркова, Ладыгина, 2023). Ра-
нее на Черном море промысловой была плоская 
устрица Ostrea edulis Linnaeus 1758, однако к середине 
20‑го века произошло резкое снижение ее запасов, 
а сам моллюск был занесен в Красную книгу как 
исчезающий вид (Золотниций и др., 2008; Пере-
ладов, 2016). Акклиматизация гигантской устри-
цы Crassostrea gigas (Thunberg 1793) в Черное море 
из Японского была начата в 1980 г., когда в район 
мыса Большой Утриш (Северный Кавказ), а затем 
и в другие районы Черного моря (побережье Кры-
ма, Джарылгачский залив) было завезено 7 партий 
устриц (от 2 до 10 тыс. экз.). В начале 90‑х годов  
20‑го века было интродуцировано еще около  
30 тыс. экз. молоди устрицы (Орленко, 1994, 2012). 
Однако сообщений об обнаружении личинок гигант-
ской устрицы в планктоне и осевшего спата не было. 
В этот же период начали проводить активные работы 

по искусственному разведению C. gigas. Спат гигант-
ской устрицы получали в питомниках в результате 
полноцикличного разведения (Золотниций и др., 
2008; Холодов и др., 2017; Пиркова и др., 2020). При 
этом часть личинок выпускали в море. По литера-
турным данным, в Черное море было выпущено бо-
лее 1 млрд личинок, которые вполне могли оседать 
на твердые субстраты в прибрежных акваториях и об-
разовывать поселения (Орленко, 2012). Впоследствии 
устричные хозяйства перешли на более рентабельное 
полуциклическое выращивание моллюсков, при 
котором спат закупали за рубежом и доращивали 
на морских фермах (Холодов и др., 2017).

В начале 21‑го века появились первые сооб-
щения о находках естественно осевших устриц 
на оз. Донузлав (Орленко, 2012). В 2018  г. мо-
лодь C. gigas была обнаружена на глубине 0.5–1 м 
на пластиковых наплавах мидийно-устричной 
фермы, функционирующей в акватории Донузла-
ва и в бухтах Севастополя (Попов, Щуров, 2019). 

https://ru.wikipedia.org/wiki/Thunberg
mailto:skrimea@mail.ru
https://ru.wikipedia.org/wiki/Thunberg
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В Черном море осевших гигантских устриц начали 
находить на различных твердых субстратах и ра-
ковинах моллюсков у берегов Крыма и Кавказа 
(Переладов, 2020; Пиркова и др., 2020; Пиркова, 
Ладыгина, 2023). Несмотря на находки осевших 
устриц C. gigas, их пелагические личинки в север- 
ной части Черного моря в период с 1994 по 2019 г. 
по-прежнему не были зарегистрированы (Загород-
няя, Мурина, 2003; Казанкова, 2002; Селифонова, 
Самышев, 2022). Информация о встречаемости ли-
чинок гигантской устрицы в других регионах Черно-
го моря отсутствует. Цель нашей работы – предста-
вить данные о нахождении личинок устрицы C. gigas 
в прибрежных водах Крыма.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для исследований послужили сбо-
ры меропланктона, выполненные на внешнем рей-
де Севастопольской бухты (рис. 1). Станция отбо-
ра проб расположена в акватории функционирую-
щей мидийно-устричной фермы, что способствует 
максимальной концентрации взрослых моллюсков 
в обрастании, а их личинок в планктоне. Пробы от-
бирали в среднем 1–2 раза в месяц в период с 2014 
по 2023 г. В 2022–2023 гг. пробы 1 раз в квартал от-
бирали в акватории пос. Мисхор (Южный берег 
Крыма). Сбор материала проводили в слое 10–0 м 
сетью Джеди с диаметром входного отверстия 36 см  
и размером стороны ячеи мельничного газа 
135 мкм. Материал обрабатывали в живом виде, 
для подсчета и идентификации личинок исполь-
зовали камеру Богорова и световые микроскопы 
МБС-9 и Микмед-5. Фотографии личинок выпол-
нены фотокамерой “Sony cyber-shot 16.2”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мониторинг меропланктона на Севастополь-
ском взморье проводили с 2014 г. Впервые личин-
ки устриц были обнаружены нами в 2020 г. (рис. 2). 
Личинки имели неравностворчатую, неравносто-
роннюю раковину. Правая и левая створки силь-
но различались. Левая створка у личинок более 
выпуклая, и макушка выступает больше. Правая 
створка более плоская с низкой макушкой. Живая 
личинка прозрачная, внутренние органы хорошо 
просматривались, по краю мантии черная пигмен-
тация. Личинки, находящиеся на стадии великон-
хи “с глазком”, имели по центру раковины темные 
пигментные пятна – “глазки” (рис. 2А). На стадии 
педивелигера размеры личинок достигали 380 мкм, 
у них формировалась хорошо развитая червеобраз-
ная нога (рис. 2Б).

Для обитающей в Черном море плоской устри-
цы O. edulis указаны размеры личинок из планкто-
на 270–322 мкм (Захваткина, 1959). Размеры вы-
ловленных нами личинок достигали 275–380 мкм. 

Они имели округло-овальные раковины, с заметно 
выступающими макушками. Форма раковины ве-
ликонх O. edulis  неправильно округлая, отноше-
ние длины к высоте раковины в левой створке 1:1, 
в правой створке длина немного больше высоты, 
макушки менее выпуклые (Захваткина, 1959; Hu 
et al., 1993). У обнаруженных нами великонх зам-
ковый край ровный, количество зубов спереди и 
сзади было одинаковое (по 2 или по 3 зуба), зубы 
крупные, прямоугольные, близко расположенные 
друг к другу. Тогда как замковый край у великонх 
O. edulis волнистый, имеет 2 небольших зуба впе-
реди и 3 сзади, передние и задние зубы удалены 
друг от друга и разделены гладким пространством 
(Захваткина, 1959; Hu et al., 1993). Перечисленные 
признаки позволили предположить, что вылов-
ленные из планктона личинки не относятся к виду 
O. edulis. Форма раковины и строение замкового 
края обнаруженных нами личинок соответство-
вали морфологическим описаниям, приведен-
ным для личинок C. gigas (Christo et al., 2010; Хо-
лодов и др., 2017). Личинки устриц из планктона 
были аналогичны личинкам C. gigas, полученным 
в лабораторных условиях (Пиркова и др., 2020). 

Мисхор

Севастополь

ЧЕРНОЕ МОРЕ

Крымский полуостров

Рис. 1. Карта-схема районов отбора проб.

Рис. 2. Личинки устрицы Crassostrea gigas из планк- 
тона: А – великонха, Б – педивелигер. Масштаб 
100 мкм.
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В  период исследований пелагические личинки 
плоской устрицы O. edulis обнаружены не были.

К настоящему времени вид Crassostrea gigas  
переименован в Magallana gigas. Это номенклатурное 
изменение было внесено в WoRMS. Однако извест-
ные малакологи B. L. Bayne с 25 соавторами (Bayne 
et al., 2017) выступили против и рекомендуют не от-
казываться от использования C. gigas для атланти-
ческих и тихоокеанских устриц. Поэтому в тексте 
мы бы хотели оставить общепринятое видовое на-
звание C. gigas.

При уточнении таксономической принадлежно-
сти личинок дополнительными данными являются 
сроки их появления в планктоне. На взморье Се-
вастополя пелагические личинки C. gigas встреча-
лись с конца августа до начала октября (табл. 1). 
В период исследований их плотность составляла 
1–3 экз./м3. В конце августа 2023 г. личинки устри-
цы на стадии педивелигера были обнаружены нами 
и в акватории пос. Мисхор (Южный берег Крыма), 
плотность личинок составляла 3 экз./м3.

ОБСУЖДЕНИЕ

Сроки размножения устриц зависят от темпера-
туры воды и наличия корма. В Черном море нерест 
гигантской устрицы происходит в июне – августе в 
температурном диапазоне воды 18–23°С (Холодов 
и др., 2017). В Японском море (Залив Петра Ве-
ликого) гигантская устрица размножается с июня 
по сентябрь при аналогичных температурах воды. 
Сроки размножения C. gigas из разных мест обита-
ния в целом близки, однако отмечено, что в Чер-
ном море процессы развития гонад укорачивают-
ся на 1–1.5 месяца. Это объясняется более ранним 
прогревом вод Черного моря по сравнению с во-
дами естественного местообитания (Золотницкий, 
Орленко, 2020).

В отличие от плоской устрицы O. edulis, пела-
гические личинки которой в середине 20-го века 
были массовой формой в июне и июле при про-
греве воды выше 18°С и встречались до сентября 
(Захваткина, 1959), личинки C. gigas появлялись в 
планктоне только в конце августа и встречались 

до начала октября (табл. 1). Минимальная темпе-
ратура воды, при которой обнаружены личинки, 
была 19.7°С (сентябрь 2021 г.), максимальная  – 
26.6°С (август 2022 г.). По литературным данным, в 
Амурском и Уссурийском заливах личинки C. gigas 
встречались с мая по сентябрь при температуре 
воды от 13 до 23°С, а их максимальная плотность 
отмечена в июле (Куликова и др., 2015). Таким об-
разом, наличие личинок C. gigas в планктоне свя-
зано с прогреванием воды в море.

Личинки C. gigas, выловленные из планктона 
в августе, находились на стадии великонхи, неко-
торые уже имели “глазок”, их размеры составляли 
от 275 до 340 мкм (рис. 2А). Можно предположить, 
что возраст этих личинок около 2–3 недель, так как, 
по литературным данным, на 14–15‑е сут после опло-
дотворения у великонх, размером более 335 мкм, 
появляется “глазок” (Холодов и др., 2017; Пирко-
ва и др., 2020). Размеры личинок устриц в сентяб- 
ре и октябре достигали 350–380 мкм, в основном 
они находились на поздней стадии развития – ста-
дии педивелигера (рис. 2Б) и их возраст составлял 
более 3 недель. В лабораторных условиях личинки 
устриц оседали на субстрат при размере 370– 385 мкм 
примерно через 3 недели после оплодотворения 
(Холодов и др., 2017; Пиркова и др., 2020). Следо-
вательно, в северной части Черного моря при на-
личии подходящих субстратов оседание личинок 
C. gigas можно ожидать с конца августа до середи-
ны октября. Тогда как в Приморье, в заливе Петра 
Великого, личинки C. gigas встречались с начала 
июля до начала сентября, при этом их максималь-
ная плотность зарегистрирована в первой полови-
не июля, а появление личинок на стадии оседания 
отмечено уже во II декаде июля (Щербакова, 2017). 
На растянутый период встречаемости личинок 
устриц в планктоне у берегов Крыма влияет гидро-
логический режим (Золотницкий, Орленко, 2020).

Данные о распределении и обилии личинок 
устриц в планктоне хорошо согласуются с данными 
по количественному распространению взрослых 
моллюсков (Куликова и др., 2015). В Черном море 
в последние десятилетия зарегистрирована дегра-
дация популяций плоской устрицы O. edulis (Пере-
ладов, 2016). Что, вероятно, и объясняет отсутствие 
личинок O. edulis в планктоне. Последние данные 
об их массовой встречаемости в июне в акватории 
Севастополя относятся к 60-м годам 20-го века (За-
хваткина, 1963). В то же время, расширение есте-
ственных поселений C. gigas (Переладов, 2020; Пир-
кова и др., 2020; Пиркова, Ладыгина, 2023) приводит 
к увеличению численности половозрелых особей и, 
соответственно, концентрации гамет в море в пе-
риод нереста. Появляется больше возможностей 
для оплодотворения, что, вероятно, впоследствии и 
может привести к увеличению плотности личинок 
гигантской устрицы в планктоне.

Таблица 1. Сроки нахождения в планктоне личинок 
Crassostrea gigas 
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Таким образом, данные об обнаружении личи-
нок в планктоне позволяют подтвердить, что ин-
тродуцированные в Черное море в 80-90-х годах 
20-го века устрицы C. gigas размножаются, а их ли-
чинки, оседая на различные субстраты, образуют 
естественные популяции. Можно считать, что ак-
климатизация гигантской устрицы в Черном море 
успешно завершена.
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THE FIRST RECORD OF LARVAL CRASSOSTREA GIGAS  
(THUNBERG 1793) (BIVALVIA, OSTREIDAE) FROM THE BLACK SEA
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Sevastopol, 299011 Russia
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Larvae of the oyster, Crassostrea gigas (Thunberg 1793) are being found in the plankton of the Black Sea 
for the first time. The studies were carried out in 2014–2023 along the Sevastopol coast. Samples were 
taken monthly with a Jeddy plankton net (inlet diameter 36 cm, mill gas mesh 135 µm). A water layer 
of 10–0 m was investigated. Live material was processed by total counting the larvae in the Bogorov 
chamber, using MBS-9 and Mikmed-5 light microscopes. Oyster larvae were recorded in August 2020 
and observed in the plankton from the end of August to the beginning of October. They were also found 
in the waters at Miskhor, southern coast of Crimea in August 2023. The density of larvae amounted to 
1–3 ind./m3. Larvae were found at the following water temperatures: minimum, 19.7 °C (September 
2021), maximum, 26.6 °C (August 2022). In August, the larvae of C. gigas were at the stage of veliconch, 
their sizes ranging 275–340 mkm. The sizes of oyster larvae in September and October were 380 mkm, 
being already in the late stages of development. In the coastal waters of the northern part of the Black 
Sea, C. gigas larvae can settle on substrates from late August to mid-October.
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С острова Суматра описаны два новых вида выемчатокрылых молей из рода Photodotis Meyrick – 
Ph. ketambensis sp. n. и Ph. kedahensis sp. n. Также на Суматре найдены Ph. crockery M. Omelko et 
N. Omelko и Ph. imperfecta M. Omelko et N. Omelko, описанные ранее из Малайзии с острова 
Борнео.
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В работе продолжено описание новых видов 
выемчатокрылых молей из рода Photodotis Mey-
rick 1911 (Lepidoptera, Gelechiidae) Юго-Восточной 
Азии. Новые виды из Индонезии с о-ва Суматра 
по внешнему виду бабочек сходны с Ph. crockeri 
M. Omelko et N. Omelko, описанным из Малай-
зии (Омелько М., Омелько Н., 2020) и найден-
ным на о-ве Суматра, и Ph. daedalea M. Omelko 
et N. Omelko из Лаоса (Омелько М., Омелько Н., 
2018), но хорошо отличаются от них строением ге-
ниталий самцов, а именно формой кукуллусов и 
саккулусов вальв. На о-ве Суматра собран также 
вид Ph. imperfecta M. Omelko et N. Omelko, описан-
ный с Борнео (Омелько М., Омелько Н., 2020).

Материал собран в 2023 г. в провинции Се-
верная Суматра в окрестностях деревень Ке-
тамбе (Ketambe), Кедах (Kedah) и Букит Лаванг 
(Bukit Lawang) на участках горного леса на высо-
те 400–1400 м над ур. м., прилегающих к нацио-
нальному парку Гунунг Леузер (Taman Nasiona 
lGunung Leuser). Бабочки привлекались на свет 
светодиодной LepiLED 1.5s и ртутно-кварцевой 
(250 Вт) ламп. Изображения бабочек сняты каме-
рой Nikon D300 с 50 мм макрообъективом. Гени-
талии нарисованы с помощью рисовального аппа- 
рата РА-7У.

Типовые экземпляры новых видов хранятся 
в научной коллекции Горнотаежной станции  
им. В.Л. Комарова – филиала Федерального на-
учного центра биоразнообразия наземной биоты 
Восточной Азии ДВО РАН, Владивосток.

Photodotis ketambensis M. Omelko et N. Omelko sp. n.  
(рис. 1a–1d; 2a, 2b)

М а т е р и а л .  Индонезия, Суматра, провинция 
Северная Суматра. Голотип, ♂: окрестности дерев-
ни Кетамбе (Ketambe, 03°41′N, 97°39′E), 30.01.2023 
(Омелько М.). Паратипы: 4♂♂, 5♀♀, там же, 30.01–
07.02.2023; 1♂, окр. деревни Кедах (Kedah, 03°59′N, 
97°15′E), 14.02.2023; 2♂♂, окр. деревни Букит Ла-
ванг (Bukit Lawang, 3°33′N, 98°07′E), 17–20.02.2023 
(Омелько М.).

О п и с а н и е .  Б а б о ч к а  (рис. 1a–1d). Длина 
переднего крыла 5.0–6.5 мм. Голова беловатая, над 
глазами чешуйки дымчатые с вкраплением чешуек 
с буроватой или бурой дистальной частью, либо эти 
чешуйки серые в проксимальной части и беловатые 
в дистальной. Базальный членик усиков беловатый 
с черноватыми основанием и перевязью в средней 
части. В проксимальной части жгутика усиков бу-
рые или черные членики чередуются с дымчатыми 
или бежевыми, дистальная часть жгутика в основ-
ном черноватая, в апикальной его части по 3 чер-
новатых членика чередуются с одним дымчатым 
или бежевым члеником. Базальный членик ниж-
негубных щупиков очень короткий, бурый; сред-
ний членик широкий, бурый с бежевыми мазками 
в основании и средней части, снизу с пучком из 
длинностебельчатых темно-серых чешуек, сверху 
со щеткой удлиненных приподнятых темно-серых 
с белой вершиной чешуек; вершинный членик бе-
жевый, сверху, кроме дистальной части, со щет-
кой длинностебельчатых серых или темно-серых с 
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белой вершиной чешуек. Грудь, патагии и тегулы 
бежевые либо с бурым или черным затемнением. 
Общий фон переднего крыла бежевый с бурова-
тым, бурым или черноватым затемнением разной 
интенсивности. На прикорневой части крыла 2–4 
небольших бурых или черноватых размытых пятна. 
В средней части крыла крупное костальное ромбо-
видное пятно бурого цвета с черноватым ободком. 
Костальный край крыла, дистальнее ромбовидного 
пятна, бурый или темно-бурый с черноватым за-
темнением. Внешняя перевязь узкая, блестящая 
серебристая. Вершинная часть крыла, дистальнее 
внешней перевязи, коричнево-бурая в передней 
части крыла и бежевая с двумя продольными буры-
ми штрихами в задней части. Внешний край кры-
ла с серебристым ободком и бурой маргинальной 
линией. Кроющие чешуйки бахромки на внешнем 
крае бежевые в проксимальной части и коричне-
во-бурые в дистальной, подстилающие чешуйки 
светло-бежевые с черновато-бурой дистальной ча-
стью и беловатой вершиной. Бахромка на заднем 
крае крыла серая с буроватым оттенком. На крыле 
два пучка приподнятых чешуек: медиальный, под 
ромбовидным пятном, и пучок перед внешней пе-
ревязью. Заднее крыло и бахромка темно-серые, 
бахромка с буроватым оттенком. Ноги с внутрен-
ней стороны светло-бежевые, с внешней стороны 
с интенсивным черноватым затемнением; голени 

передних ног с внешней стороны с белыми поло-
сками перед серединой и в средней части и белым 
воротничком на вершине; голени средних ног на 
проксимальной части сверху со щеткой серых пе-
строватых чешуек, светло-бежевыми нечеткими 
полосками в базальной и средней части и ворот-
ничком светло-бежевых чешуек на вершине; голе-
ни задних ног сверху с густой щеткой волосовид-
ных светло-бежевых чешуек; членики лапок всех 
ног с беловатой вершиной.

Гениталии с а м ц а  (рис. 2a). Ункус округлый. 
Гнатос большой, крюковидный, занимает попереч-
ное положение во фронтальной плоскости, в про-
екции гениталий снизу изогнут слева направо. Ку-
куллус правой вальвы ланцетовидный, с длинными 
щетинками на внутренней поверхности. Саккулус 
правой вальвы с длинной клювовидной дисталь-
ной частью и широкой овальной проксимальной. 
Правая вальва также с двумя базальными отрост-
ками – прямым пальцевидным и дуговидно изо-
гнутым саблевидным. Кукуллус левой вальвы пла-
стинчатый, линейный, суженный к вершине. Сак-
кулус левой вальвы узкий, дуговидно изогнутый, к 
острой вершине косо обрезан. Эдеагус трубчатый, 
дуговидно изогнутый, в базальной части плавно 
воронковидно расширен, к вершине косо обрезан, 
на вершине с маленькой продолговатой лопастью. 
Винкулум с широко-конусовидной краниальной 

a b c

d e f

Рис. 1. Photodotis, внешний вид бабочек: a – Ph. ketambensis sp. n. (a, b – самец; c – самка; d – голова и нижнегубные 
щупики самца); e, f – Ph. kedahensis sp. n., самец, вид с правой и левой сторон.
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частью и широкими ветвями, резко суженными в 
дистальной части.

Гениталии с а м к и  (рис. 2b). Яйцеклад корот-
кий. Анальные сосочки слабо склеротизирован-
ные, конусовидные. Апофизы короткие, задние 
апофизы едва достигают основания передних, их 
длина составляет 3/5 от длины задних. Остиум в 

небольшой воронке около заднего края 8-го сег-
мента, под межсегментной складкой, выступа-
ющей за его задний край. Дуктус копулятивной 
сумки длинный и узкий, сумка продолговатая. 
Сигнумы с двумя расходящимися под углом ши-
пами, образуют поперечное кольцо ближе ко  
дну сумки. 

a b c

d

Рис. 2. Photodotis, гениталии: a, b – Ph. ketambensis sp. n. (a – самец, b – самка); c, d – Ph. kedahensis sp. n. (в – общий 
вид без левой вальвы, г – левая вальва).
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Д и а г н о з .  По внешнему виду бабочек новый  
вид неотличим от Ph. crockeri, описанного с остро- 
ва Борнео и найденного нами на о-ве Суматра, и 
мало отличим от Ph. daedalea, описанного из Ла-
оса. Хорошо отличается от этих видов строением 
гениталий. В гениталиях самца, в отличие от Ph. 
crockeri и Ph. daedalea, саккулус в базальной части 
правой вальвы плавно расширен, не грушевидный; 
около дуговидно изогнутого саблевидного склери-
та расположена узкая пальцевидная ветвь; вершина  
эдеагуса имеет вид продолговатой пластинки, не 
оттянута в остроконечие с крючком перед верши-
ной, как у двух ранее описанных видов.

Р а с п р о с т р а н е н и е – Индонезия: о-в Су-
матра.

Э т и м о л о г и я .  Название вида “ketamben-
sis” образовано от названия деревни Ketambe, 
в окрестностях которой были собраны бабочки.

Photodotis kedahensis M. Omelko et N. Omelko sp. n.  
(рис. 1e, 1f; 2c, 2d)

М а т е р и а л .  Индонезия, Суматра, провинция 
Северная Суматра. Голотип, ♂: окр. деревни Кедах 
(Kedah, 03°59′N, 97°15′E), 14.02.2023 (М. Омелько).  

О п и с а н и е .  Б а б о ч к а  (рис. 1д, 1е). Дли-
на переднего крыла 8.0 мм. Голова дымчатая, во-
круг глаз чешуйки дымчатые в проксимальной 
части и черноватые с дымчатой вершиной в дис-
тальной. Базальный членик усиков черновато- 
бурый со светло-дымчатыми перевязями в средней 
части и вершиной. На жгутике усиков чередуются 
бурые и бежевые, с буроватым пятном сверху, чле-
ники. Базальный членик нижнегубных щупиков 
очень короткий, с внешней стороны бурый, с вну-
тренней – бежевый; средний членик большой, 
широкий, черновато-бурый с косыми поперечны-
ми размытыми бежевыми перевязями в базальной 
части и дистальнее середины, снизу щупика пучок 
из длинностебельчатых чешуек – бежевых в ба-
зальной части и черных в дистальной; вершинный 
членик короче среднего, сверху, кроме вершин-
ной части, со щеткой длинностебельчатых чешу-
ек, дымчатый с интенсивным буроватым затемне-
нием и широкой черноватой перевязью в средней 
части. Грудь, патагии и тегулы в основном черные 
с вкраплением черных чешуек с беловатой вер-
шиной, внешний край тегул бежевый. Переднее 
крыло между радиальным и кубитальным ствола-
ми жилок бежевое с темно-песочным затемнени-
ем, от костального края до радиального ствола и от 
кубитального ствола до заднего края черноватое 
с вкраплением черноватых чешуек с белой верши-
ной. Вдоль костального края крыла два нечетких 
черных базальных пятна с размытым беловатым 
ободком и два больших ромбовидных бурых пятна 
в средней и дистальной частях крыла с размытым 
черным ободком. Серебристая внешняя перевязь 

отделяет вершинную часть крыла, она черновато- 
бурая от костального края до середины крыла и бе-
жевая с тремя продольными бурыми штрихами от 
середины до заднего края крыла. Внешний край 
крыла с серебристым ободком и черновато-бурой 
маргинальной линией. Кроющие чешуйки бахром-
ки на вершине крыла бежевые в проксимальной 
части и коричнево-бурые в дистальной, подсти-
лающие чешуйки дымчатые в проксимальной ча-
сти и черные с дымчатой вершиной в дистальной. 
Бахромка на заднем крае крыла темно-дымчатая 
с бежевым оттенком. Заднее крыло черноватое, 
бахромка темно-дымчатая с бежевым оттенком. 
Ноги дымчатые с интенсивным черным затемне-
нием. На голенях передних ног беловатые полоски 
в базальной и средней части и беловатая вершина, 
снизу пучок удлиненных чешуек. На голенях сред-
них ног воротнички из удлиненных чешуек дым-
чатого цвета в средней части и на вершине, сверху 
голеней в проксимальной части щетка из удлинен-
ных чешуек. Голени задних ног сверху со щеткой 
волосовидных дымчатых чешуек. Членики лапок 
всех ног с беловатой вершиной.

Гениталии с а м ц а  (рис. 2c, 2d). Ункус ши- 
рокояйцевидный. Гнатос большой, крюковидный, 
занимает поперечное положение во фронтальной 
плоскости, изогнут слева направо. Кукуллус пра-
вой вальвы ланцетовидный, на внутренней стороне 
с длинными прилегающими щетинками; ближе к 
основанию кукуллуса отходит узкий пластинчатый 
отросток. Саккулус правой вальвы большой, скле-
ротизированный, с коленообразным уступом пе-
ред длинной когтевидной с зубцевидным выступом 
дистальной частью. От основания правой вальвы 
отходит длинный дуговидно изогнутый сабле-
видный отросток. Левая вальва дистально клеш-
невидно раздвоена на продолговатый кукуллус и 
пальцевидный с зубцевидным отростком саккулус. 
В основании левой вальвы зубцевидный пластин-
чатый отросток, изогнутый дистально. Эдеагус  
трубчатый слабо S-образно изогнутый, к основа-
нию воронковидно расширенный, к вершине ту-
поконусовидный. Винкулум с широко-конусовид-
ной краниальной частью и широкими ветвями, 
резко суженными в дистальной части.

С а м к а  неизвестна.
Д и а г н о з .  По внешнему виду бабочек но-

вый вид, как и вышеописанный, слабо отличим 
от Ph. crockeri и Ph. daedalea. По строению генита-
лий самца он ближе к Ph. ketambensis sp.n. за счет 
наличия пальцевидного отростка в основании ку-
куллуса правой вальвы (этот отросток отсутству-
ет в гениталиях Ph. crockeri и Ph. daedalea). Хо-
рошо отличается от Ph. ketambensis sp. n. формой 
саккулуса правой вальвы с зубцевидным высту-
пом на его дистальной части и большим колено- 
образным уступом перед широкой проксимальной  
частью. Саккулус правой вальвы Ph. ketamben- 
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sis sp. n. без выступа в виде зубца и плавно расши-
ряется базально.

Р а с п р о с т р а н е н и е – Индонезия: о-в Су-
матра.

Э т и м о л о г и я .  Название вида “kedahensis” 
образовано от названия деревни Kedah, в окрест-
ностях которой была собрана бабочка.

Photodotis crockery M. Omelko et N. Omelko 2020

М а т е р и а л .  Индонезия, Суматра, провинция 
Северная Суматра. 2♂♂, 3♀♀, окр. деревни Кетамбе 
(Ketambe, 03°41′N, 97°39′E), 30.01–08.02.2023; 3♂♂, 
2♀♀, окр. деревни Кедах (Kedah, 03°59′N, 97°15′E), 
09.02–14.02.2023; 1♂, 1♀, окр. деревни Букит Ла-
ванг (Bukit Lawang, 3°33′N, 98°07′E), 18–20.02.2023 
(Омелько М.).

Вид описан из Малайзии с о-ва Борнео, где в 
марте 2018 г. была собрана серия бабочек (Омелько 
М., Омелько Н., 2020). На о-ве Суматра бабочки 
прилетали на свет с конца января по конец второй 
декады февраля.

Photodotis imperfecta M. Omelko et N. Omelko 2020

М а т е р и а л .  Индонезия, Суматра, провин-
ция Северная Суматра. 1♂, окр. деревни Букит 
Лаванг (Bukit Lawang, 3°33′N, 98°07′E), 18.02.2023  
(Омелько М.).

Вид описан из Малайзии с о-ва Борнео по един-
ственному экземпляру самца (Омелько М., Омель-
ко Н., 2020) .
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осени к весне. Проверена гипотеза о том, что непропорциональное увеличение лимфатических 
синусов (одного из элементов брачного наряда R. temporaria) может быть использовано мелкими 
лягушками для получения конкурентных преимуществ во время размножения при ассортатив-
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Травяная лягушка (Rana temporaria L. 1758) – ти-
пичный представитель бесхвостых амфибий с так 
называемым взрывным типом размножения, при 
котором в нерестовых водоемах ранней весной на 
короткое время единовременно собирается боль-
шое количество самцов в ожидании постепенно 
подходящих для нереста самок. Время пребывания 
самок в водоемах ограничено обычно несколькими 
сутками, и сразу после откладки икры они выходят 
на сушу; самцы же остаются в воде более продол-
жительное время – до нескольких недель, посколь-
ку каждый самец участвует, как правило, в опло-
дотворении не одной кладки. Считается, что для 
многих видов бесхвостых амфибий с “взрывным” 
типом размножения характерно неслучайное (ас-
сортативное) спаривание, в основе которого лежит 
конкуренция самцов за самок, при этом выбор пар-
тнеров самками также не пассивный – они отдают 
предпочтение особям с определенными акустиче-
скими, фенотипическими или генотипическими 
признакам (Berven, 1981; Arak, 1988; Elmberg, 1991; 
Lee, 2001; Wells, 2007; Sherman et al., 2010 и др.). 

Брачное поведение и размножение травяной ля-
гушки разносторонне изучены, однако однознач-
ного мнения о принципах формирования пар во 
время нереста не существует (Savage, 1961; Мина, 
1974; Haapanen, 1982; Ryser, 1989; Elmberg, 1991; 
Ляпков и др., 2004, 2004а; Dittrich, 2020; Dittrich 
et al., 2022; Dittrich, Rödel, 2023). Формирование 
пары может происходить случайно (с первой встре-
тившейся особью противоположного пола) как в  
нерестовом водоеме, так и еще на суше во время 

миграции из зимовки, однако далеко не всегда пара 
сохраняется до момента откладки икры. Чаще же 
успешное размножение – это результат конкурент- 
ной борьбы самцов и отчасти выбора самками пар-
тнеров с предпочитаемыми признаками (Dittrich  
et al., 2022; Dittrich, Rödel, 2023). Для многих видов 
лягушек и жаб показан ассортативный по размерам 
особей (длине и массе тела) тип подбора партне-
ров. Кроме того, в качестве визуальных сигналов 
животные используют степень выраженности эле-
ментов “брачного наряда”. В сезон размножения 
в результате повышения уровня половых гормонов 
у самцов и самок становятся более выраженными 
диморфные признаки (увеличиваются размеры и 
изменяется цвет брачных мозолей и резонаторов, 
длина и диаметр конечностей и др.) или черты, 
возникающие лишь в этот период и редуцирую-
щиеся после него (например, изменение окраски 
покровов) (Arak, 1988; Lee, 2001; Taylor et al., 2007; 
Vásquez, Pfennig, 2007; Wells, 2007; Greene, Funk, 
2009; Hettyey et al., 2009; Sherman et al., 2010 и др.). 
Элементы брачного наряда призваны делать их но-
сителя более привлекательным для противополож-
ного пола и, вероятно, более конкурентоспособным 
по сравнению с особями своего же пола, однако 
функциональное значение многих из этих призна-
ков у амфибий не совсем понятно (Wells, 2007). 

У находящихся в нерестовых водоемах R. tempo-
raria также формируется “брачный наряд” – кроме 
образования отчетливой зернистости кожи на бо-
ках и спине у самок, изменения окраски горла на  
голубоватую, развития “брачных” мозолей на 
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первом пальце передних конечностей и увеличения 
размеров плавательных перепонок между пальцами 
задних конечностей, гипертрофии мышц передних 
конечностей у самцов, у особей обоих полов воз-
никает выраженная “отечность” всего тела (Crew, 
1920; Терентьев, 1950; Банников, Денисова, 1956; 
Glandt, 2011, наши наблюдения). Эта “отечность” 
происходит в результате наполнения обширных 
подкожных лимфатических полостей (мешков, или 
синусов) жидкостью, что влияет на облик живот-
ных – делает их визуально крупнее при сохранении 
прежних линейных размеров. Подкожные лимфа-
тические мешки у лягушек занимают почти все про-
странство между кожей и мышцами, прикрепляют-
ся соединительнотканными перегородками к мыш- 
цам и значительно превышают по объему осталь- 
ные отделы лимфатической системы (Conklin, 1930; 
Терентьев, 1950; Feder, Burggren, 1992). Предпо-
лагается, что объем лимфатической жидкости во 
всем организме у бесхвостых амфибий может быть 
сопоставим с объемом крови, и у животных, нахо-
дящихся во влажной среде или в водоемах, суще-
ственно увеличивается за счет воды, которая про-
никает через кожу в лимфатические мешки и потом 
постепенно выводится почками (Carter, 1979; Feder, 
Burggren, 1992; Toews, Wentzell, 1995). Наиболее су-
щественно поступающая извне вода влияет на из-
менение морфооблика особей в нерестовых водо-
емах – наполненные лимфатические синусы при-
нимают вид объемных “подушек” покрывающих у 
водных видов амфибий почти все тело, из-за чего 
животные выглядят более крупными (объемными). 

Согласно широко распространенному мнению, 
более крупные особи в популяции могут иметь 
больший успех размножения: крупные самцы име-
ют преимущества в борьбе за самок или самки 
предпочитают их более мелким конкурентам; сам-
ки получат преимущества перед мелкими (а зна-
чит, менее плодовитыми) самками, поскольку 
самцы выбирают их при формировании пары (см. 
Wells, 2007; Dittrich, 2020). Надежная прижизнен-
ная оценка количества жидкости не только во всей 
лимфатической системе, но даже во внешних отде-
лах (в подкожных мешках) у амфибий невозможна, 
поэтому подобные исследования малочисленны, а 
характер зависимости этого показателя от разме-
ров животных, условий среды или фенологиче-
ских сроков почти не изучен (Feder, Burggren, 1992; 
Toews, Wentzell, 1995; Wells, 2007). Вместе с тем, вы-
зывая сильное изменение морфооблика амфибий в 
сезон размножения (увеличивая “отечность” тела, 
и тем самым, его размеры), увеличение количества 
лимфы может оказаться адаптивным признаком – 
использоваться мелкими лягушками для повыше-
ния их конкурентных преимуществ перед более 
крупными особями. Для выявления сезонной ди-
намики массы лимфы в подкожных синусах тра-
вяной лягушки была определена ее изменчивость 

от осени к весне у взрослых самцов и самок. Для 
оценки вероятности того, что во время размноже-
ния увеличение количества лимфы в подкожных 
мешках у мелких и крупных особей может быть 
непропорциональным, было изучено варьирование 
относительной массы лимфы во время размноже-
ния у лягушек разного размера.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для выяснения того, существует ли сезонная 
динамика количества лимфы в подкожных лимфа-
тических мешках у травяной лягушки и различа-
ется ли она у самцов и самок, мы оценили массу 
лимфы у 120 особей в три фенологических срока: 
поздней осенью во время миграции к зимовочным 
водоемам, во время зимовки в воде и в самом на-
чале сезона размножения (в первые его дни, когда 
в водоемах встречались лишь одиночные кладки 
икры). Животные были отловлены в двух популя-
циях в ближайших окрестностях г. Москвы (осень 
и зима) и г. Перми (осень и весна). Осенняя выбор-
ка включала 12 самцов и 7 самок, зимняя – 15 сам-
цов и 16 самок, весенняя – 40 самцов и 30 самок. 
Весной все животные были отловлены в брачных 
скоплениях в нерестовых водоемах, причем 60 из 
них находились в парах, но самки еще не отложи-
ли икру. Осенью и зимой половозрелость самцов 
определяли по внешнему виду и относительным 
размерам семенников, а также по состоянию жи-
ровых тел, половозрелость самок – по наличию 
крупных пигментированных ооцитов в яичниках. 
Это позволяет быть уверенными, что все исследо-
ванные особи были взрослыми. 

Прижизненная оценка количества жидкости у ам-
фибий невозможна, а использование анестезии для 
обездвиживания животных и последующего изме-
рения площади/объема их лимфатических мешков 
сильно искажает результаты. Поэтому количество 
лимфы в подкожных мешках было оценено нами у 
умерщвленных животных, использованных впослед-
ствии для других исследований. Процедуры были 
унифицированы для всех особей, что позволило срав-
нивать результаты в исследованных сезонных выбор-
ках. Лягушки сразу после отлова были умерщвлены 
шоковой заморозкой в герметичной упаковке для ми-
нимизирования потери жидкости, затем размороже-
ны при 4 °C и дважды взвешены – после исчезнове-
ния льда в лимфатических мешках и поверхностных 
тканях (P1, г) и после удаления подкожной лимфы че-
рез надрезы синусов с последующим обсушиванием 
тушек на бумажных полотенцах (P2, г). По разнице 
P1 и P2 рассчитывали абсолютную массу подкожной 
лимфы (МЛ, г), а по отношению ее к массе тела – 
относительную массу (ОМЛ, %). После полного от- 
таивания животных измеряли длину их тела (L, мм) 
и вскрывали. Плодовитость каждой самки рассчи-
тывали как число икринок в навесках из яичников 
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(осень и зима) или яйцеводов (весна), умноженное 
на массу яичников или комка икры в яйцеводах.

Статистическую обработку результатов иссле-
дования проводили в программе R (версия 4.3.1, 
R Core Team, 2023). Значения в тексте приведены 
как среднее ± стандартная ошибка. Попарное срав-
нение переменных при нормальном их распреде-
лении и однородности дисперсии проведено с ис-
пользованием критерия Стьюдента, при отличном 
от нормального – критерия Манна – Уитни, мно-
жественные сравнения средних значений прове-
дены с использованием однофакторного диспер-
сионного анализа или теста Крускала – Уоллеса и 
последующих попарных сравнений. Зависимость 
показателей определяли посредством коэффици-
ентов корреляции (Пирсона или Спирмена в зави-
симости от типа распределения сравниваемых пе-
ременных). Для выяснения характера и силы связи 
массы и относительной массы лимфы с размерами 
особей в основных регрессионных моделях (линей-
ных, полиномиальных нескольких степеней, лога-
рифмических и сплайн) в качестве предикторов 
использовали L и P2. Адекватной считали модель 
с наименьшим критерием AIC, а лучшим предик-
тором – переменную, тренд которой имел макси-
мальный коэффициент детерминации при p ≤ 0.05. 
Для оценки потенциальной вероятности того, что 
во время размножения объемные подкожные лим- 
фатические мешки могут быть причиной непропор-
ционального увеличения размеров тела, применяли 
биномиальный логистический анализ. При анали-
зе относительную массу лимфы больше медианно-
го значения в весенней выборке принимали за 1, 
меньше медианного – за 0. Кроме того, сравнива-
ли средние значения относительной массы лимфы 
в парах групп весенних особей, разделенных по  
размерным признакам: особи, L и P2 которых пре-
вышали медианные значения в выборке, были от-
несены к категории “крупных”, особи с размерами 
меньше медианных – к категории “мелких”. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Размеры животных

Ни для одного из размерных показателей (L, P1 
и P2) не выявлены половые различия как в груп-
пах, объединяющей всех исследованных животных 
(67 самцов и 53 самки), так и в сезонных выборках 
(осень, зима, весна), а также при сравнении перм-
ских и подмосковных особей в осенней выборке  
(p > 0.05 во всех случаях). 

Сравнение размеров лягушек из разных се-
зонных выборок показало, что в весенней группе 
и самки, и самцы были крупнее (L, P1 и P2), чем 
в зимней группе (p ≤ 0.05 во всех случаях); между 
особями других выборок различий не было. По 
плодовитости самки трех сравниваемых групп не 
различались (p > 0.05).

Масса лимфатической жидкости 
в подкожных мешках

У самок масса подкожной лимфатической 
жидкости составляла в среднем 0.7±0.2 г осенью, 
0.9±0.1 г – зимой и 1.1±0.1 г – весной; весенние 
самки значимо отличались (p ≤ 0.05) по этому по-
казателю от осенних (рис. 1А). Относительная мас-
са лимфы у осенних самок (2.1±0.3%) была значи-
мо меньше, чем у зимних (3.4±0.4%) и весенних 
(3.2±0.2%) (рис. 1Б).

У самцов масса лимфатической жидкости изме-
нялась от 1.0±0.1 г осенью и 0.9±0.1 г – зимой до 
4.0±0.4 г – весной, и весенние особи выделялись 
по этому показателю среди остальных (рис. 1B). 
Осенью относительная масса лимфы (3.4±0.3%) не 
отличалась от таковой зимой (3.7±0.3%), но весной 
(10.5±0.7%) была значимо выше, чем в два других 
сезона (рис. 1Г). 

Относительная масса лимфы не коррелировала 
ни в одной из выборок ни с одной из переменных, 
характеризующих размеры тела самок или самцов 
(p > 0.05 во всех случаях).

При сравнении массы лимфы у самцов и самок 
в каждой из сезонных выборок оказалось, что вес-
ной она была значимо больше у самцов, чем у са-
мок (t = 7.1, df = 44, p = 0.0000008), в другие сезоны 
различий не наблюдалось (рис. 2). Относительная 
масса лимфы у самцов была выше, чем у самок, 
в два сезона – осенью (W = 70.5, p = 0.02) и весной 
(t = 7.7, df = 53, p = 0.0000003) (рис. 2). 

Зависимость массы подкожной лимфы  
от размеров животных

Связь массы подкожной лимфы с размерами 
лягушек различалась как по сезонам, так и между 
самцами и самками. Лучше всего она прослежи-
валась в осенней выборке – высокие значения ко-
эффициентов детерминации (R2 = 0.64 и 0.93 при  
p = 0.02 и 0.05) свидетельствовали о хорошем со-
ответствии моделей, описывающих изменчивость 
массы лимфы в связи с размерами особей (рис. 3). 
В другие сезоны эта связь была слабой (табл. 1) и 
у самок во все сезоны полиномиальной с массой 
тела (рис. 3А, табл. 1), а у самцов, в отличие от са-
мок, – всегда линейной, и в осенней выборке масса 
лимфы была связана не с массой тела, а с его дли-
ной (рис. 3Б, табл. 1). Относительная масса лимфы 
только у самок в осенней выборке была связана с 
массой тела (рис. 3В), в остальные сезоны ни у са-
мок, ни у самцов зависимость этого показателя от 
размеров животных не была установлена. 

При разделении весенней выборки самок на 
группы по размерам (больше и меньше медианно-
го значения в выборке по длине тела и больше и 
меньше медианного значения в выборке по массе 
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тела) пары групп не различались по относительно-
му количеству лимфы (рис. 4) (р > 0.05).

Такой же результат был получен при анализе 
“крупных” и “мелких” самцов в весенней выбор-
ке – различия групп по относительной массе лим-
фы не обнаружены (р > 0.05) (рис. 5) . 

Использование биномиального логистическо-
го анализа для оценки потенциальной вероятно-
сти того, что масса лимфы – адаптивный признак, 
используемый мелкими особями для увеличения 
размеров тела в нерестовых водоемах и, таким об-
разом, получения конкурентных преимуществ, 
так же не дало значимых результатов (рис. 6).  
Несмотря на то, что подтверждающая наше пред-
положение тенденция прослеживается со всеми 

Рис. 1. Сезонная изменчивость массы лимфы в подкожных лимфатических синусах (МЛ, г) и относительной ее 
массы  (ОМЛ, %) у самок и самцов травяной лягушки. Белые боксплоты – осень, светло-серые – зима, темно- 
серые – весна. Высота боксплотов – границы 25–75% значений в выборке, горизонтальные линии внутри бокс-
плотов – медианные значения, концы вертикальных “усов” – минимальные и максимальные значения, точки –  
выбросы. Концы скобок указывают на сравниваемые выборки; над скобками приведена значимость различий:  
* p ≤ 0.05, **** p < 0.0001, ns – нет различий.
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Рис. 2. Половые различия массы лимфы в подкож-
ных синусах (MЛ, г) и относительной ее массы 
(ОМЛ, %) у самок и самцов травяной лягушки в раз-
личные сезоны. Белые боксплоты – самки, темно- 
серые – самцы. Остальные обозначения как на рис. 1.
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Рис. 3. Лучшие регрессионные модели связи массы лимфы (МЛ, г) и относительной ее массы (ОМЛ, %) с разме-
рами самок (А и В) и самцов (Б) травяной лягушки в осенней выборке. Точки – индивидуальные значения, серая 
полоса – 95% доверительный интервал.
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Таблица 1. Лучшие регрессионные модели, описывающие связь массы лимфы (МЛ, г) с размерами самок и 
самцов травяной лягушки зимой и весной 

Сезон Пол Лучший 
предиктор Регрессия R2 p

Зима Самцы P2 Линейная: y = 0.0437 ∙ x – 0.1168 0.29 0.04
Самки P2 Полиномиальная: y = 6.1946 – 0.4719 ∙ x + 0.01∙x2 0.39 0.04

Весна Самцы P2 Линейная: y = 0.4450 + 0.0237 ∙ x 0.17 0.008
Самки P2 Полиномиальная: y = 0.1091 ∙ x – 0.9950 – 0.0013 ∙ x2 0.20 0.02

Рис. 4. Относительная масса лимфы (ОМЛ, %) в 
подкожных лимфатических синусах у самок тра-
вяной лягушки весенней выборки (n = 30), раз-
деленной на две группы по размерам: А – по дли-
не тела (“крупные” L ≥ 63.5 мм, n = 15 и “мелкие”  
L < 63.5 мм, n = 15), Б – по массе тела (“крупные”  
P2 ≥ 33.0 г, n = 15 и “мелкие” P2 < 33.0 г, n =15). Обо-
значения, как на рис. 1.
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Рис. 5. Относительная масса лимфы (ОМЛ, %) в 
подкожных лимфатических синусах у самцов тра-
вяной лягушки весенней выборки (n = 40), раз-
деленной на две группы по размерам: А – по дли-
не тела (“крупные” L ≥ 61.5 мм, n = 19 и “мелкие”  
L < 61.5 мм, n = 21), Б – по массе тела (“крупные”  
P2 ≥ 32.0 г, n = 20 и “мелкие” P2 < 32.0 г, n = 20). Обо-
значения как на рис. 1.

Рис. 6. Результаты биномиальной логистической регрессии, прогнозирующей вероятность того, что мелкие особи 
травяной лягушки имеют бо́льшую относительную массу жидкости в подкожных лимфатических мешках, чем круп-
ные. В качестве предикторов использованы: A – длина тела самцов, Б – масса тела самцов, В – длина тела самок, 
Г – масса тела самок. Черная линия – регрессия, серая полоса – 95% доверительный интервал.
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четырьмя предикторами и у самок она более вы-
ражена, чем у самцов, коэффициенты регрессии 
относительной массы лимфы и размеров не до-
стигали статистически значимых величин (p > 0.05  
во всех случаях). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Лимфа амфибий возникает в тканях путем 
фильтрации плазмы за счет комбинации коллоид-
но-осмотического и гидростатического давления в 
кровеносных капиллярах (Conklin, 1930). Из тка-
ней по мелким, слепо начинающимся лимфатиче-
ским сосудам она поступает в крупные сосуды, а из 
них – в обширные подкожные мешки и существен-
но меньшие по размеру расположенные в полости 
тела синусы (Conklin, 1930). Благодаря сокраще-
нию лимфатических сердец происходит медленное 
перемещение плазмы в системе сосудов и синусов 
(Carter, 1979; Feder, Burggren, 1992). Считается, что 
из-за относительно высокой проницаемости кро-
веносных капилляров лимфа амфибий, состоящая 
на 97% из воды, содержит все компоненты плаз-
мы, за исключением эритроцитов (Conklin, 1930а). 
Вместе с тем недавнее исследование метаболомно-
го состава лимфы остромордой лягушки показало 
значительное различие содержания малых молекул 
в лимфе и окружающих тканях (Shekhovtsov et al., 
2022). Концентрация одних веществ в ней оказа-
лась в несколько раз ниже или выше, чем в тканях, 
некоторые другие соединения, обычные, напри-
мер, для мышц, не обнаружены в лимфе, в то вре-
мя как менее распространенные в мышцах были 
найдены в лимфе. 

Согласно результатам проведенного нами ис-
следования, у самцов и самок травяной лягушки 
сезонные модели изменения количества лимфы в 
подкожных синусах (вероятно, и во всей системе) 
различаются. У самцов относительная масса лим-
фы уже осенью была значимо больше, чем у самок, 
несмотря на то, что вне сезона размножения и зи-
мовки, как считается, все взрослые особи ведут 
почти исключительно наземный образ жизни, т.е. 
поступление воды в лимфатическую систему извне 
через кожу должно быть не велико. Эти различия 
трудно интерпретировать; возможно, в летне-осен-
нее время самцы выбирают более влажные место-
обитания (могут даже периодически посещать во-
доемы), либо у особей разного пола выделительная 
система функционирует с разной интенсивностью. 

Поступление воды в лимфатическую систему 
существенно усиливается при переходе животных 
с суши в водоемы – у некоторых видов бесхвостых 
амфибий приток воды через кожу может достигать 
2–30% от массы тела в час (Feder, Burggren, 1992). 
Наши исследования свидетельствуют о том, что ди-
намика изменения количества лимфы может раз-
личаться у особей разного пола – доля лимфы в 

массе тела самок зимой существенно возрастала, а 
у самцов – не изменялась по сравнению с осенью, 
что приводило к нивелированию межполовых раз-
личий, наблюдавшихся ранее на суше. Весной, при 
смене одного типа водоемов на другой (зимовоч-
ного на нерестовый), у самок дальнейшего изме-
нения относительной массы лимфы не происхо-
дило – она не отличалась от таковой во время зи-
мовки. Это наблюдение позволяет сделать вывод, 
что увеличенные лимфатические мешки у самок 
в сезон размножения нельзя отнести к элементам 
брачного наряда. Очевидно, что “отечность” тела 
вследствие поступления воды извне во время пре-
бывания в водоемах происходит у самок задолго до 
наступления сезона размножения – еще во время 
зимовки. У самцов, напротив, в сезон размноже-
ния наблюдалось значительное увеличение коли-
чества подкожной лимфы. Относительная масса 
лимфы у них возрастала в среднем почти в 3 раза 
по сравнению с зимой, и у некоторых особей доля 
жидкости в подкожных лимфатических мешках 
достигала 20–22% от массы тела. Очевидно, что во 
время нереста у самцов и самок травяной лягуш-
ки интенсивность поступления воды извне в орга-
низм и/или функционирования лимфатической и 
выводящей систем различаются, в то время как у 
особей, находящихся на зимовке (также в водной 
среде), – близки. Таким образом, по степени выра-
женности лимфатических мешков (количеству со-
держащейся в них жидкости) в сезон размножения 
самцы травяной лягушки существенно отличаются 
от самок, и гипертрофированные лимфатические 
синусы можно определенно считать одним из эле-
ментов их брачного наряда и признаком полового 
диморфизма.

Только у животных, обитавших вне водоемов 
(осенняя группа), масса лимфы была достоверно 
связана с размерами тела. При этом наблюдались 
половые различия как по характеру связи, так и 
по зависимым переменным: у самцов связь мас-
сы лимфы была линейной с длиной тела, а у самок 
связь массы лимфы была полиномиальной с мас-
сой тела. У животных во время зимовки и в сезон 
размножения связь массы лимфы с размерами тела 
была уже не столь явной – коэффициенты детер-
минации были слишком малы для однозначного 
заключения о зависимости. Относительная масса 
лимфы среди всех исследованных сезонных групп 
только у самок в осенней выборке была связана с 
размерами (полиномиальная связь с массой тела, 
R2 = 0.85, p = 0.02). 

Вероятно, что у находящихся в воде особей ко-
личество лимфы определяется также и другими, 
нежели размеры тела, причинами, которые не ана-
лизировались в данном исследовании. Известно, 
что у амфибий во время размножения и на зимовке 
в водоемах содержание воды повышается не толь-
ко в лимфатической системе, но также в мышцах 
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и печени. Исследователи связывают это со сниже-
нием активности почек, увеличением доли мета-
болической воды, образующейся при катаболиз-
ме энергетических субстратов, и условиями во-
доемов (низкой температурой и варьированием 
содержания кислорода в воде) (Zamachowski, 1966; 
Christiansen, Penney, 1973; Bradford, 1984; Pasanen, 
Koskela, 1974; наши неопубликованные данные). 
Значительное увеличение количества лимфати-
ческой жидкости у самцов в сезон размножения 
может быть обусловлено также особым гормо-
нальным статусом, поскольку во время зимовки в 
водоемах количество жидкости в лимфатических 
мешках у них было кратно меньше.

При разделении весенней выборки на группы 
по размерам (больше и меньше медианного зна-
чения в выборке по длине тела и больше и мень-
ше медианного значения по массе тела), не обна-
ружено различий между парами групп по относи-
тельному количеству лимфы. То есть этот признак, 
очевидно, не может служить ни самкам, ни самцам 
для визуального увеличения размеров и получения 
конкурентного преимущества при размножении. 
В том случае, когда в анализе зависимой перемен-
ной была относительная масса лимфы (больше и 
меньше медианной в выборке), а предикторами – 
размеры животных, анализ так же не выявил до-
стоверных закономерностей. Вероятность обна-
ружения в выборке мелких особей с большой от-
носительной массой лимфы и, напротив, крупных 
особей с маленькой относительной массой лимфы 
не была статистически значимой, несмотря на оче-
видную тенденцию к этому, видимую на графиках. 

Таким образом, сезонные модели изменения 
массы лимфы в подкожных синусах у самцов и са-
мок травяной лягушки оказались различны. Одна-
ко гипотеза о том, что один из элементов брачного 
наряда (увеличенные лимфатические синусы) мо-
жет быть использован мелкими травяными лягуш-
ками для получения конкурентных преимуществ 
при ассортативном по размерам особей подбо-
ре пар во время размножения не подтвердилась. 
Непропорционального увеличения размеров тела 
(и тем самым компенсации размерных различий с 
более крупными животными) в исследовании у них 
не выявлено.
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VARIATION OF THE QUANTITY OF LYMPH IN THE SUBCUTANEOUS 
SINUSES IN THE COMMON FROG (RANA TEMPORARIA)

N. A. Bulakhova1,*, K. I. Shishikina1

1Institute of Biological Problems of the North, Far East Branch, Russian Academy of Sciences, Magadan, 685000 Russia 
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Seasonal variation in the amount of fluid in the subcutaneous lymphatic sinuses of the common frog 
(Rana temporaria) and differences in the dynamics of its mass in adult males and females from autumn 
to spring are shown. The hypothesis that enlarged lymphatic sinuses (one of the elements of the “nuptial 
attire” of R. temporaria) can be used by small frogs to gain competitive advantages in assortative pair 
selection during reproduction is tested.

Keywords: size-assortative mating, lymphatic system, patterns of variability



30

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ,  2024, Том 103, № 5,  с.  30–42

Cottus kesslerii (песчаная широколобка) описан 
Б. Дыбовским в 1874 из оз. Байкал (Dybowski, 1874). 
Позднее, в результате таксономической ревизии 
этот вид стал относиться к подроду Leocottus рода 
Paracottus (Талиев, 1955). Наличие уникальных мор-
фологических признаков (большое число позвон-
ков, длинный анальный плавник) и генетической 
обособленности позволили повысить статус под-
рода до уровня рода Leocottus (Grachev et al., 1992; 
Sideleva, 2001). Песчаная широколобка широко рас-
пространена в прибрежной зоне оз. Байкал, на участ-
ках литорали с песчаными донными отложениями. 

Из Байкала этот вид расселился в другие озера его 
бассейна и ангарские водохранилища (бассейн Ени-
сея) (Тархова, 1962; Карасев, 1987).

В Забайкалье песчаная широколобка входит 
в состав ихтиофаун озер Арахлей (Забайкальский 
край) и Гусиное (Бурятия). На основании раз-
личий пластических признаков (относительные 
размеры головы, длины лучей в первом спинном 
и грудном плавниках, диаметр глаза) в каждом 
из озер были описаны подвиды Paracottus kessleri 
gussinensis Tarkhova 1962 (Гусиное оз.) и Paracottus 
kessleri arachlensis Tarkhova 1962 (оз. Арахлей). 

УДК 599.322.2; 591.431.4; 591, 543,42
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Изучены локальные формы песчаной широколобки (Leocottus kesslerii (Dybowski 1874)), сфор-
мировавшиеся в озерах Байкал, Арахлей и Гусиное. Исследования показали существование 
различий между озерными формами по следующим признакам внешней морфологии. У бай-
кальской формы ширина головы больше длины, у арахлейской и гусиноозерской форм ширина 
головы меньше ее длины. У байкальской и гусиноозерской форм имеется промежуток между 
спинными плавниками, у арахлейской формы он отсутствует, спинные плавники соприкасают-
ся друг с другом. У арахлейской формы анальный плавник длинный – 37.4–43.0%, в среднем 
39.3% SL, у байкальской формы длина основания A достигает 29.0–34.5%, в среднем 32.9% SL. 
У байкальской и арахлейской форм на теле присутствуют мелкие и редкие костные шипики, у гу-
синоозерской формы они крупные и густые. Выявленные различия показывают низкий уро-
вень морфологической обособленности форм. Более значимые различия продемонстрировали 
экологические показатели: темп роста, спектры питания, особенности размножения и значе-
ния абсолютной плодовитости. Различия экологических показателей обусловлены адаптацией 
форм песчаной широколобки к конкретным условиям озер, в которых они обитают. Изучение 
генетической дифференциации проведено по контрольному региону мтДНК. Формы песчаной 
широколобки имели слабую генетическую обособленность. Средние p-дистанции между фор-
мами L. kesslerii варьировали от 0.33 ± 0.12 до 0.51 ± 0.24%. Эти значения генетических дистан-
ций находятся в пределах внутривидовой изменчивости. Полученные данные по морфологиче-
ской, экологической и генетической дифференциации озерных форм песчаной широколобки 
показали, что рыбы из озер Байкал, Арахлей и Гусиное принадлежат к номинативному подвиду 
Leocottus kesslerii kesslerii.

Ключевые слова: коттиды, изменчивость, Сибирь
DOI: 10.31857/S0044513424050054, EDN: URUEDQ
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В настоящее время, без дополнительного изучения, 
эти подвиды предложено рассматривать в качестве 
синонимов Leocottus kesslerii (Kottelat, 2006). Неко-
торые исследователи считают, что для установле-
ния степени дифференциации озерных форм рыб 
недостаточно использовать только морфологи-
ческие методы. Это порождает таксономическую 
неопределенность, затрудняет оценку биоразно- 
образия и проведение охранных мер для редких по-
пуляций и видов. Эти проблемы наблюдались при 
внесении отдельных форм сиговых рыб в Красную 
книгу (Red List) Канады (Turgeon et al., 2016).

Исследования озерных форм других рыб (сиго-
вых, хариусовых, центрарховых и анчоусовых) по-
зволили выявить быстрые адаптивные изменения 
морфологических признаков (включая остеологи-
ческие). Как правило, изменения затрагивали при-
знаки, связанные с переходом вселенцев на потре-
бление новых пищевых объектов (Гордеева и др., 
2008; Zinov’ev, 2005; Vila-Gispert et al., 2007; Xie, 
2012; Turgeon et al., 2016).

Наиболее быстрые морфологические измене-
ния происходили у пластичных видов лососевых 
рыб, вселённых в озера с другими условиями сре-
ды обитания. Показано, что у севанской форели-
ишхана через 50 лет после плановой акклимати-
зации в оз. Иссык-Куль произошли значительные 
изменения в морфологии костей черепа (сошника, 
язычной, межчелюстной, нижнечелюстной костей 
и супраэтмоида). Автор статьи Дорофеева (2008) 
связывала эти изменения с ранним переходом рыб 
к хищничеству. При этом изменился темп роста 
рыб, а максимальные размеры (до 89 см) превыша-
ли таковые исходной формы – севанской форели. 
Изменения морфологических признаков выходили 
за пределы границ вида Salmo ischchan. Основыва-
ясь только на морфологических и экологических 
различиях, иссык-кульскую форму ишхана можно 
ошибочно принять за новый таксон.

Коттоидные рыбы, включая песчаную широ-
колобку, не столь пластичные, как лососевые, 
но время заселения озер значительно более ран-
нее, чем у акклиматизированных форм. Однако 
без комплексного исследования, включающего ге-
нетические методы, трудно определить степень их 
обособленности, что также приводит к таксономи-
ческой неопределенности. В настоящем исследова-
нии для установления степени дифференциации 
и обособленности форм L. kesslerii из озер Байкал, 
Арахлей и Гусиное применен интегральный под-
ход, включающий морфологические, экологиче-
ские и молекулярно-генетические методы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Забайкальские озера удалены от Байкала на сле-
дующие минимальные расстояния по прямой ли-
нии: Гусиное озеро – на 70 км, Арахлей – на 300 км 
(рис. 1). Материалом для настоящей работы послу-
жили сборы песчаной широколобки О. Т. Русинек 
и А. А. Суханова: в Лиственичном заливе оз. Байкал, 
август 2022 г., 10 экз.; в оз. Арахлей, июнь 2022 г., 
20 экз.; в Гусином оз., 10 июня 2022 г., 28 экз. Для 
отлова рыб использовали донные жаберные сети 
и сачки. Пойманных широколобок для эвтаназии 
помещали в сосуд с водой и гвоздичным маслом. 
Затем рыб фиксировали в 96% этаноле.

Для сравнительно-морфологических исследова-
ний использованы типовые экземпляры из ихтио-
логической коллекции Зоологического института 
РАН (ZIN), Санкт-Петербург, а также фотографии 
и рентгенограммы синтипа из Британского музея 
естественной истории (BMNH), Лондон:

Cottus kesslerii, Dybowski, BMNH 1897.7.5.5, синтип.
Paracottus (Leocottus) kessleri arachlensis, ZIN57011, 

синтипы, 5 экз., оз. Арахлей, западный берег, устье 
р. Сенная, 22  мая 1957  г. Типовые экземпляры 
были найдены при разборе старых образцов ЗИН 
РАН в 2023 г.

Leocottis kesslerii arachlensis, ZIN34220, 1 экз., 
оз. Арахлей, ст. 48, 14.10.1931, коллектор Т. Винокуров.

Paracottus (Leocottus) kessleri gussinensis, ZIN52232, 
лектотип, озеро Гусиное, 16–19 июня 1958 г., кол-
лектор Ю. Н. Тархова; ZIN52233, паралектотипы, 
9 экз., данные как у лектотипа.

Осевой скелет изучен по цифровым рентге-
новским снимкам, сделанным на рентгеновской 
установке Зоологического института РАН. Для по-
лучения трехмерного изображения костей черепа 
трех форм песчаной широколобки использован 
микротомограф Neoscan N80 (NEOSCAN BVBA, 
Бельгия). Использовались следующие настройки: 
напряжение источника 58 кВ, сила тока 68 мкА, 
экспозиция камеры 127 мс, фильтр Al 0.25 мм, шаг 
вращения 0.3°. 3D-реконструкцию по данным то-
мографии проводили с помощью программы Avizo 
2019.1 (Thermo Fisher Scientific). Все рентгеногра-
фические и томографические исследования выпол-
нены с использованием оборудования ЦКП “Так-
сон” Зоологического института РАН.

Возраст песчаной широколобки определен 
по отолитам с использованием методики, разра-
ботанной Миной (1967). Индивидуальную абсо-
лютную плодовитость рыб определили по формуле: 
число икринок в навеске × масса гонад (г) / масса 
навески (г) (Петлина, 1987). Отолиты для опреде-
ления возраста и данные по плодовитости песча-
ной широколобки из оз. Байкал взяты из сборов 
В. Г. Сиделевой на этом озере в 1973–1975 гг.
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Для изучения питания коттоидных рыб исполь-
зован метод индивидуального сбора и обработки 
материала (Ильмаст и др., 2015). Проводили об-
щепринятый биологический анализ каждой рыбы 
и исследовали содержимое желудков. Из получен-
ных данных определяли частоту встречаемости 
отдельных пищевых объектов. Весовым методом, 
на основе определения массы отдельных компо-
нентов пищи, вычисляли долю (%) каждого ком-
понента от массы всего пищевого комка.

Для изучения генетической дифференциа-
ции в качестве генетического маркера выбран 
контрольный регион (CR) митохондриальной 
ДНК. Этот маркер успешно используется при 
молекулярно-генетических исследованиях котто-
идных рыб (Yokoyama et al., 2008; Sideleva et al., 
2022). Для молекулярно-генетического анали-
за мтДНК использованы образцы тканей особей 
L. kesslerii из трех локалитетов (озер Байкал, Гу-
синое и Арахлей), по 5 экз. в каждом. Кроме того, 
использованы доступные последовательности 
из GenBank NCBI.

Для выделения ДНК использовались фраг-
менты плавников (100–200  мг), фиксированных 

в 96%-ном этаноле. Выделение проводилось с по-
мощью набора QIAamp DNA Mini Kit (Qiagen, Гер-
мания). Полная последовательность контрольного 
региона (CR) мтДНК была амплифицирована с ис-
пользованием праймеров L16638 и H1122 (Kocher 
et al., 1989). В результате ПЦР были получены ам-
пликоны размером ~1000 п. н., которые включа-
ли фрагменты фланкирующих генов тРНК. Ам-
плификацию проводили с помощью BioRad C1000 
Touch в реакционном объеме 15 мкл, содержащем: 
1× буфер, 1.5 мкМ MgCl2, 10 мкМ каждого прай-
мера, 0.2 мкМ каждого dNTP, 1 мкл раствора ма-
тричной ДНК и 1 ЕД полимеразы HS Taq (Евроген, 
Москва). Использовалась следующая программа 
ПЦР: 3 мин начальной денатурации при 95 °C, за-
тем 35 циклов денатурации при 95 °C в течение 20 с, 
отжиг праймеров при 59.2 °C в течение 1 мин, элон-
гация ДНК при 72  °C в течение 60 с, финальный 
этап элонгации при 72 °C в течение 10 мин. Секве-
нирование амплифицированных фрагментов про-
водилось с помощью MegaBACE1000 DNA Analysis 
System (Amersham Biosciences) на базе ООО «Бигль» 
(Санкт-Петербург). Выделение и амплификация 
ДНК выполнены на оборудовании лаборатории их-
тиологии Зоологического института РАН.

Рис. 1. Карта с обозначением мест поимки песчаной широколобки в озерах: 1 – Байкал, 2 – Арахлей, 3 – Гусиное.
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Рис. 2. Сottus kesslerii Dybowsky (современное название Leocottus kesslerii) – синтип (BMNH 1897.7.5.5), оз. Байкал. 
А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, рентгенограмма.

Выравнивание нуклеотидных последователь-
ностей CR выполнялось с помощью программы 
Geneious Prime 2021.1.1 (Kearse et al., 2012). Иден-
тификация уникальных гаплотипов проводилась 
с использованием DnaSP v6.12.03 (Rozas et  al., 
2017). С помощью алгоритма, реализованного 
в DnaSP v6.12.03, рассчитаны следующие показате-
ли: среднее число нуклеотидных замен, гаплотипи-
ческое разнообразие (Hd) и нуклеотидное разно-
образие (π). Попарные генетические p-дистанции 
между разными популяциями были рассчитаны 
с использованием программы MEGA X (Kumar 
et al., 2018). Для визуализации генетических взаи-
моотношений между L. kesslerii из трех озер (Бай-
кал, Арахлей и Гусиное) построена сеть гаплотипов 
контрольного региона мтДНК с использовани-
ем алгоритма TCS, реализованного в PopART 1.7 
(Clement et al., 2002).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Песчаная широколобка, озеро Байкал

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. 
Среди признаков внешней морфологии песчаной 
широколобки следует отметить следующие: удли-
ненное туловище, которое значительно сужает-
ся в каудальной части; широкую голову (ширина 
больше длины); межжаберный промежуток с попе-
речной складкой; голую кожу на туловище, редкие 

и мелкие шипики под грудными плавниками; не-
большой (3.9–5.2%, в среднем 4.6% SL) промежу-
ток между спинными плавниками; длинный аналь-
ный плавник, имеющий 20–22 лучей; длинный 
туловищный канал сейсмосенсорной системы, ко-
торый доходит до лучей хвостового плавника или 
заходит на них и содержит 37–40 мелких пор.

В позвоночнике 38–39 позвонков (у  синти-
па 38), из них 11 туловищных и 27–28 хвостовых 
(у синтипа 27), 3 пары плевральных ребер. Число 
лучей в плавниках: D1 8, D2 19, A 21–22, C 12– 13, 
из них 8–9 ветвистых лучей. У синтипа: D1 8, 
D2 18, A 20, C 12, из них 8 ветвистых. Между D1 
и D2 имеется 2 свободных интердорсальных птери-
гиофора (рис. 2В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Имеет-
ся стадия пелагической личинки. Вылупившиеся 
личинки мелкие, их длина 5.2–5.4 мм (Черняев, 
1977). Они имеют верхний рот и активно двигают-
ся в поверхностных слоях воды. Спустя 65 суток 
у мальков появляется нижний рот, их длина увели-
чивается до 23–25 мм. Рыбки оседают на дно и пе-
реходят к донному образу жизни.

Растет песчаная широколобка довольно мед-
ленно. В возрасте 1+ рыбы имеют длину (TL) 
34– 50 мм, в среднем 36.1 мм (табл. 1). Такой раз-
брос данных вызван другим темпом роста осо-
бей разного пола, самцы растут быстрее са-
мок. В возрасте 4+ различия в SL разных полов 
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более значительны: самцы имеют среднюю длину 
111.1 мм, самки – 96.9 мм; максимальные размеры 
самцов достигают 129 мм, самок – 118 мм.

В диете взрослых особей из южной части озе-
ра Байкал (мыс Березовый) в 2000–2003  гг. до-
минировали амфиподы; они составляли более 
79% массы пищевого комка (Толмачева, 2008). 
Таксономический состав амфипод, обнаружен-
ных в пище, представлен 28 видами и подвидами. 
По массе в пищевом комке превалировали 2 вида 
(Crypturopus rugosus и Micruropus litoralis), а их вклад 
составил 22% общей массы всех видов рачков. 
Кроме амфипод, в пище встречались личинки хи-
рономид и ручейников, а также моллюски. У круп-
ных особей в желудках отмечена рыбная пища – 
молодь желтокрылки (Cottocomephorus grewingkii). 
Ее доля достигала 18% от общей массы пищевого 
комка (Толмачева, 2008).

Созревание самок байкальской песчаной ши-
роколобки начиналось в возрасте 2+, при стан-
дартной длине 46–51  мм. Рыбы такого размера 
имели абсолютную плодовитость 1180–1510 икри-
нок. В нерестовом стаде доминировали самки воз-
растом 3+ – 4+, длиной 66–95 мм (табл. 2). Абсо-
лютная плодовитость самок байкальской песчаной 
широколобки этих размеров варьировала от 3000 
до 9460 икринок.

Н а и б о л ь ш и е  з н а ч е н и я  п л од о в и т о с т и 
(9460  икринок) обнаружены нами у особи дли-
ной (SL) 91  мм. По данным Черняева (1977), 

максимальная плодовитость байкальской формы 
достигала 10531  икринки. Икринки мелкие; их 
диаметр всего 0.8–0.9 мм. Икру самки отклады-
вали на нижнюю поверхность неподвижных валу-
нов, на глубине 0.4–4.5 м. Придонные слои воды 
в период нереста прогревались до температуры 
6.3–7.8°С (Черняев, 1977). Один самец нерестил-
ся с одной или несколькими самками. По нашим 
данным, в одном гнезде встречалось от одной 
до 13 кладок. Подавляющее число гнезд (55%) со-
держали 2–3 кладки. Эмбриональное развитие 
продолжалось около 20 сут при температуре воды 
14оС (Черняев, 1977). Нерест у байкальской песча-
ной широколобки проходит в конкурентной борь-
бе за нерестовый субстрат с другими коттоидными 
рыбами. Этот субстрат представляет собой валуны 
размерами 30×40 см и более, под которыми после-
довательно могут проявляться все фазы нересто-
вого поведения, выметывания и оплодотворения 
икры, а также охрана ее самцом. Для откладывания 
икры особи некоторых видов (каменная и песчаная 
широколобки, майская нерестовая генерация жел-
токрылки) в одно время мигрируют на каменистые 
участки литорали озера. Все указанные виды ис-
пользуют в качестве нерестового субстрата наибо-
лее крупные валуны. За пригодные для создания 
гнезда камни, сражаются нерестящиеся самцы. По-
беждают сильные особи, и таким образом проявля-
ется действие полового отбора. Иногда на нижнюю 
поверхность одного валуна выметывают икру сам-
ки разных видов. Образуются смешанные гнезда, 

Таблица 1. Стандартная длина (мм) разновозрастных самок из озер Байкал и Арахлей

Озеро 1+ 2+ 3+ 4+ 5+

Байкал
34–50 

40.2
45–100 

58.3
53–110 

83.6
85–118 

96.9
102–106 

104.3

Арахлей*
58–75 

71.5
88–107 

94.2
95–113 
106.9

100–122 
117.7

114–138 
127.2

Примечания. В числителе – пределы варьирования, в знаменателе – среднее значение.
*Данные: Карасев, 1987.

Таблица 2. Количество икринок у самок песчаной широколобки из трех изученных озер

Озеро
Длина (SL), мм

45–55 56–65 66–75 76–85 86–95 96–105
Байкал 1182–2290

1810
n = 10

1570–3870
2480

n = 13

3040–4550
3550

n = 23

3560–7160
5380

n = 23

3440–9450
6000

n = 24

7500–8200
7780
n = 3

Арахлей 1750–1995
1875
n = 2

2080–4170
2670
n = 4

2590–3480
2960
n = 3

2580
n = 1

Гусиное 1220
n = 1

Примечания. Над чертой – пределы варьирования, под чертой – среднее значение. n – число экземпляров.
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в них присутствуют кладки двух, а иногда даже трех 
видов широколобок (Коряков, 1972; Munehara et 
al., 2002). Такие гнезда сторожит физически силь-
ный самец одного из видов. Половой отбор в поль-
зу самцов больших размеров позволяет им передать 
свой генный материал большему числу самок. По-
сле нереста и вылупления личинок прибрежные 
виды байкальских коттоидных рыб распределя-
ются по разным глубинам и биотопам, а конку-
рентная борьба между ними минимизируется. Эти 
особенности размножения характерны только для 
песчаной широколобки в оз. Байкал. В фаунах озер 
Арахлей и Гусиное присутствуют только по одному 
виду коттоидных рыб, поэтому межвидовая конку-
ренция в период нереста исключена.

Песчаная широколобка, озеро Арахлей

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о -
с т и. По внешним морфологическим признакам 
арахлейская песчаная широколобка сходна с бай-
кальской. Отличия отмечены по следующим мор-
фологическим признакам. У арахлейской формы 
ширина головы меньше ее длины. Спинные плав-
ники соприкасаются друг с другом, промежуток 
между ними у арахлейской формы отсутствует 
(рис.  3А). Анальный плавник длинный. Его ос-
нование 37.4–43%, в среднем 39.3% SL, в то вре-
мя как у байкальской формы длина основания 

A достигает 29.0–34.5%, в среднем 32.9% SL. Про-
веденный нами сравнительный анализ этого при-
знака у двух форм с использованием теста Манна–
Уитни показал значимые различия (p < 0.05).

В позвоночнике арахлейской широколоб-
ки 38– 39 позвонков, из них 10–11  туловищных 
и 27– 28 хвостовых, 3 пары плевральных ребер. 
Между птеригиофорами D1 и D2 имеются два ин-
тердорсальных птеригиофора. Число лучей в плав-
никах: D1 8, D2 18–19, A 20–21, C 12–13, из них 
8–9 ветвистых лучей. Эти значения сходны с та-
ковыми у осевого скелета байкальской формы 
(рис. 2В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Сравни-
тельный анализ темпов роста песчаной широколоб-
ки из озер Байкал и Арахлей показал, что в младших 
возрастных группах самки арахлейской песчаной 
широлобки росли в 1.5–2 раза быстрее, чем сам-
ки байкальской (табл. 1). Так, в возрасте 1+ сред-
няя длина арахлейской молоди составила 71.8 мм, 
в то время как длина байкальской достигала всего 
36.1 мм. В старших возрастных группах, после по-
лового созревания, рост у обеих форм замедлялся 
и заметно сокращалась разница в темпах роста. Так, 
различия в средней длине рыб возраста 3+ состави-
ли около 1.3 раза, а в возрасте 4+ – всего 1.1 раза. 
Максимальные размеры у арахлейской широколоб-
ки превышали таковые у байкальской. Наибольшая 

A

B

1 см

Рис. 3. Paracottus (Leocottus) kessleri arachlensis Tarchova 1962 (современное название Leocottus kesslerii) – неотип 
(ZIN34220), озеро Арахлей, западный берег, устье реки Сенная. А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, 
рентгенограмма.
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стандартная длина самцов из оз. Арахлей достигала 
140 мм, самок – 138 мм (Карасев, 1987).

Состав пищи у арахлейской широколобки 
в летний сезон кардинально отличался от такового 
у байкальской формы. В пищевом комке арахлей-
ских рыб доминировали личинки следующих во-
дных насекомых: стрекоз – 37.6% массы пищи, 
поденок – 18.9%, хирономид – 11.1%. В период 
нереста и охраны икры самцами в пище всегда 
встречалась икра своего вида (20.7% массы) (Кузь-
мич, 1963). В качестве второстепенных компонен-
тов в состав пищевого комка входили: озерный 
гаммарус, макрофиты, воздушные насекомые, во-
дяные клещи и низшие ракообразные.

В бентосе оз. Арахлей и пище арахлейской пес-
чаной широколобки превалировали личинки насе-
комых. Так, численность личинок поденок (Caenis 
laetea) на песчаных грунтах прибрежной зоны озе-
ра доходила до 2960 экз./м2 (Матафонов, 2023). 
Поэтому они входили в число доминирующих пи-
щевых объектов, составляя почти 19% массы. В пе-
риоды вспышек численности озерного гаммаруса 
(Gammarus lacustris) его доля достигала 100% массы 
пищевого комка (Карасев, 1987; Горлачева, 2013).

Нерест песчаной широколобки в оз. Арахлей 
происходит в конце мая – начале июня, на глуби-
не 0.1–1.5 м, при температуре воды у дна 4.3–6.1°С. 
В литорали озера наблюдается дефицит валунов 
и другого твердого субстрата, поэтому для прикле-
ивания икры используются пустые раковины круп-
ных двухстворчатых моллюсков и куски древесины.

Две самые маленькие самки со зрелой икрой, 
которых нам удалось отловить, имели стандартную 
длину 72 мм и плодовитость 1750 и 1995 икринок 
диаметром 0.8–0.9 мм. Согласно нашим данным, 
максимальная плодовитость арахлейской песчаной 
широколобки достигала 4170 икринок при длине 
рыбы 84 мм. В основном плодовитость арахлей-
ских широколобок длиной 76–85 мм варьирова-
ла в пределах 2080–4170 икринок (в среднем 2680) 
(табл. 2). У байкальской песчаной широколобки 
одноразмерные самки имели абсолютную плодо-
витость 3560–7160 икринок (в среднем 5380), что 
в 2 раза больше, чем у арахлейской формы. При 
этом диаметр икринок был одинаков и составлял 
0.8–0.9 мм. Эмбриональное развитие у арахлей-
ских особей при сходных температурах воды про-
должалось 20–25 сут (Карасев, 1987), что сопоста-
вимо со сроками развития байкальской формы.

Песчаная широколобка, Гусиное озеро

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. 
Песчаная широколобка из этого озера имеет удли-
ненное туловище, на котором присутствуют много-
численные костные шипики, в то время как у двух 
других изученных форм шипики редкие и очень 
мелкие. В осевом скелете гусиноозерской формы 
общее число позвонков 38–40, из них туловищных 
11–12, что равно числу позвонков у арахлейской 
и байкальской форм или на один-два позвонка 
больше, чем у них (11–12 против 10–11) (рис. 4В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Гусино-
озерская песчаная широколобка характеризуется 
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Рис. 4. Paracottus (Leocottus) kessleri gussinensis Tarchova 1962 (современное название Leocottus kesslerii) – лектотип 
(ZIN52232), Гусиное озеро. А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, рентгенограмма.
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низким темпом роста, особенно в старших воз-
растных группах (табл. 1). Рыбы отстают в росте 
от байкальской и арахлейской форм. Так, байкаль-
ская песчаная широколобка в возрасте 4+ имела 
среднюю SL 104.4 мм, в то время как широколобка 
такого же возраста из Гусиного оз. – всего 86.7 мм.

Пищевой спектр у изученных нами рыб из Гуси-
ного оз., собранных в июне, состоял из 5 групп ги-
дробионтов. Наиболее часто (60% встречаемости) 
в пищевом комке присутствовала оплодотворенная 
икра своего вида. Ее количество в одном желудке 
варьировало от 5 до 137 икринок. По массе в пище-
вом комке взрослых рыб доминировали гаммариды 
(56.8%); икра составляла 27.4%, нематоды – 7.5%, 
хирономиды – 4.3%, падавшие в воду воздушные 
насекомые – 4% массы.

Гусиное оз. испытывает мощное антропогенное 
воздействие. Его используют в качестве водоема-
охладителя ГРЭС. Также на нем функциониру-
ет карповое садковое хозяйство. Эти два фактора 
способствуют образованию зарослевых биотопов, 
которые избегает песчаная широколобка (Базова, 
2004). Кроме этого, в 80‑х годах прошлого века ры-
баки, использовавшие амфипод в качестве прикор-
мки, вселили в Гусиное оз. два байкальских вида. 
Поэтому в настоящее время в озере насчитывается 
три вида амфипод: один аборигенный (G. lacustris) 
и два байкальских вселенца (Gmelinoides fasciatus 
и Micruropus wohlii). В прибрежной зоне озера до-
минируют G. lacustris и G. fasciatus, причем вид-все-
ленец постепенно вытесняет аборигена.

На песчаных грунтах, которые предпочитает 
песчаная широколобка, в бентосном сообществе 
доминирует Мicruropus wohlii; его доля составляла 
43% общей численности и 56% биомассы. Общая 
численность и биомасса бентосных беспозвоноч-
ных на песчаных биотопах составили 1360 экз./м2 
и 2.33 г/м2. Это в 10 раз меньше, чем средняя био-
масса бентоса, рассчитанная для всей акватории 
Гусиного оз. (23.6 г/м2) (Базова, 2004). Байкаль-
ские амфиподы-вселенцы доминировали в пище 
песчаной широколобки Гусиного оз.

Половая зрелость у самок гусиноозерской фор-
мы наступала в четырехлетнем возрасте. За не-
сколько лет исследований О. Т. Русинек удалось 
отловить одну половозрелую самку со стандарт-
ной длиной 90 мм; ее плодовитость составила 1220 
икринок со средним диаметром 0.88 мм. Такое ко-
личество икринок в 2.3 раза меньше, чем у одно-
размерной песчаной широколобки из оз. Арахлей 
и в 5 раз меньше, чем у байкальской формы 
(табл. 2). Полученные различия в количестве икри-
нок объяснить сложно; диаметр икры сопоставим 
с таковым у байкальской и арахлейской широколо-
бок, но сами гонады были маленькими (к сожале-
нию, в полевых условиях их взвесить не удалось).

Генетическое разнообразие песчаной широколобки

Участок контрольного региона (CR) мтДНК рас-
шифрован для 15 представителей вида L. kesslerii, 
обитающих в озерах Байкал, Арахлей и Гусиное. 
Дополнительно в анализ включены две последова-
тельности СR байкальской L. kesslerii, полученные 
ранее (Kontula et al., 2003; Yokoyama, Goto, 2005).

Длина данного участка у L. kesslerii состави-
ла 856 нуклеотидов. В структуре CR обнаруже-
ны все три стандартных консервативных домена, 
присутствующих у рыб: extended terminal associated 
sequences (ETAS), центральный домен и блок кон-
сервативных последовательностей (CSB).

На основе проанализированных последователь-
ностей определены восемь гаплотипов (LK1–LK8), 
содержащих 8 полиморфных позиций, из кото-
рых 6 являются парсимонийно информативными 
и 2 – синглетонами (рис.  5). Наиболее высокий 
уровень генетического разнообразия наблюдал-
ся у байкальской песчаной широколобки: анализ 
семи особей выявил шесть разных гаплотипов. 
Скорее всего, более глубокий анализ байкальской 
широколобки может показать еще более высокое 
разнообразие. Особи L. kesslerii из оз. Арахлей 
были представлены гаплотипом LK3, присутство-
вавшим и в байкальской популяции, а также дву-
мя уникальными гаплотипами (LK7 и LK8). Все 
пять изученных экземпляров L. kesslerii из Гусино-
го оз. относились к одному гаплотипу (LK6), вы-
явленному и в оз. Байкал. В целом, нуклеотидное 
разнообразие в исследованном участке ДНК оказа-
лось крайне низким (π = 0.0036 ± 0.0004), при этом 
гаплотипическое разнообразие песчаной широко-
лобки относительно высоко (Hd = 0.860 ±  0.066). 

10 экз.

1 экз.
оз. Байкал
оз. Арахлей
оз. Гусиное

Рис.  5. Сеть гаплотипов контрольного региона 
(CR) мтДНК для L. kesslerii из озер Байкал, Арахлей 
и Гусиное.
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Гаплотипическое разнообразие в пределах бай-
кальской формы L. kesslerii, вероятно, возникло 
и формировалось под воздействием нескольких 
факторов среды. Их влияние было достаточно 
значительным, чтобы вызвать быстрое появление 
большого числа гаплотипов.

Согласно полученным нами данным, байкаль-
ская популяция L. kesslerii имеет наиболее сложную 
гаплотипическую структуру и обитает в Байкале 
дольше, чем в двух других исследованных озерах. 
По-видимому, в более позднее время отдельные 
байкальские гаплотипы попали в два других озера. 
Наличие всего одного гаплотипа на основе весь-
ма вариабельного молекулярного маркера в Гуси-
ном оз. свидетельствует о его недавнем заселении 
данным видом. Это согласуется с очень молодым 
возрастом Гусиного оз.: современные очертания 

водоем приобрел в 18 веке, после Цаганского зем-
летрясения, когда появился сток р. Баян-Гол в р. 
Селенга (Ламакин, 1961).

На филогенетическом дереве (рис. 6) уникаль-
ные гаплотипы из оз. Арахлей перемешаны с бай-
кальскими и не образуют отдельной клады. Толь-
ко байкальский гаплотип LK6, населяющий также 
Гусиное оз., обособлен от других последователь-
ностей ДНК с достаточной степенью надежности 
(рис. 6).

Дифференциация трех озерных форм L. kesslerii

Среди трех изученных форм песчаной широ-
колобки исходной следует считать байкальскую 
L. kesslerii. Эта форма адаптирована к озерным ус-
ловиям и весь ее жизненный цикл, включая раз-
множение, проходит в оз. Байкал (Талиев, 1955). 

Рис. 6. Филогенетическое дерево последовательностей CR мтДНК, сконструированное методом максимального 
правдоподобия. Показаны бутстреп-поддержки более 50%. Последовательности ДНК для гаплотипов L. kesslerii, 
обнаруженных в разных озерах, включены в анализ.
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Среди изученных озер Байкал является наиболее 
древним; его геологический возраст составляет 
десятки миллионов лет (25–30 млн). Оз. Арахлей 
значительно моложе; его геологический возраст 
оценивается в 1–1.5  тыс. лет. Возраст Гусиного 
оз. определяется в несколько сотен лет (Ламакин, 
1961; Логачев, Шерман, 1976; Птицын и др., 2014). 
Согласно результатам молекулярно-генетических 
исследований, байкальская популяция L. kesslerii 
имеет наибольшее гаплотипическое разнообразие 
и обитает в Байкале дольше, чем формы этого вида 
в двух других озерах. Это свидетельствует в пользу 
того, что отдельные гаплотипы попали в два других 
озера из оз. Байкал.

Отличия по внешним морфологическим при-
знакам арахлейской и гусиноозерской форм 
от байкальской формы невелики. У арахлейской 
формы длина головы больше ее ширины; между 
спинными плавниками отсутствует промежуток, 
плавники соприкасаются друг с другом. К наибо-
лее значимым морфологическим отличиям гусино-
озерской формы относятся низкое туловище и на-
личие крупных многочисленных шипиков на нем.

Значимых различий в строении костей черепа 
между байкальской, арахлейской и гусиноозерской 
формами не обнаружено (рис. 7). Лишь небольшие 
различия в размерах и форме выявлены в строении 
носовой кости, восходящего отростка предчелюст-
ной кости, гиомандибулы (рис. 7).

Различия по внешнеморфологическим и остео- 
логическим признакам показали малую степень 
морфологической обособленности каждой из трех 
изученных форм. Выявленные изменения призна-
ков не выходят за рамки изменчивости одного вида.

Экологические и репродуктивные особенно-
сти озерных форм выражены более существенно, 
чем морфологические. Изменения биологических 
характеристик отмечены для темпов роста, спек-
тра питания, возраста созревания и показателей 

абсолютной плодовитости. Как известно из ли-
тературных источников, темпы роста у расселив-
шихся форм часто превышают таковые у исход-
ной формы (Гордеева и др., 2008; Дорофеева, 2008; 
Zinov’ev, 2005; Vila-Gispert et al., 2007; Xie, 2012; 
Turgeon et al., 2016). Эту закономерность мы пы-
тались проследить у песчаной широколобки. В ус-
ловиях оз. Арахлей песчаная широколобка имела 
темп роста, превышающий таковой в двух других 
озерах. В возрасте 2+ среднее значение стандарт-
ной длины достигало 94.7 мм, в то время как в Гу-
сином оз. – 61.6 мм, Байкале – 59.3 мм.

Все изученные формы песчаной широколобки 
занимают в озерах сходные экологические ниши. 
Спектр питания песчаной широколобки широк 
по составу потребляемых кормовых организмов 
и динамичен по их соотношению. Однако в пище-
вом комке превалируют обычно 2–3 группы гидро-
биоионтов, остальные встречаются редко. К одина-
ковым для всех форм песчаной широколобки пище-
вым объектам в летний сезон относятся амфиподы, 
хирономиды и оплодотворенная икра собственного 
вида (рис. 8). Расхождения в спектрах питания пес-
чаной широколобки обусловлены особенностя-
ми зообентосных сообществ разных озер (Попков 
и др., 2008). Летом в зообентосе оз. Арахлей доми-
нировали личинки водных насекомых, что просле-
живалось в их превалировании в диете арахлейской 
широколобки. В зообентосе оз. Байкал супердоми-
нантами являлись амфиподы и олигохеты. При этом 
амфиподы всегда преобладали в пище байкальской 
песчаной широколобки, а олигохеты в пищевом 
комке отсутствовали или встречались единично 
(Базикалова, Вилисова, 1959; Толмачева, 2013). По-
мимо донных беспозвоночных, в рацион взрослых 
особей байкальской песчаной широколобки входи-
ла молодь других видов коттоидных рыб (Толмаче-
ва, 2008). Поскольку в фауне озер Арахлей и Гуси-
ное, помимо песчаной широколобки, других видов 

Рис. 7. Томограммы головы особей L. kesslerii из трех озер: А – Байкал, В – Арахлей, С – Гусиное. Обозначения 
костей (по: Yabe, 1985): pm – предчелюстная кость, acp – восходящий отросток предчелюстной кости, n – носовая 
кость, hm – гиомандибула.
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Cottoidei нет, в диетах арахлейской и гусиноозерской 
форм рыба отсутствовала.

Присутствие в рационе у взрослых особей песча-
ной широколобки рыбной пищи отличает байкаль-
скую широколобку от двух других озерных форм. Тем 
не менее темп роста у L. kesslerii из оз. Байкал наибо-
лее медленный. Вероятно, у песчаной широколобки 
нет прямой зависимости темпа роста от спектра пи-
тания.

Процесс размножения байкальской формы пес-
чаной широколобки отличает от двух других форм. 
Её размножение проходит в конкурентной борьбе 
с другими видами Cottoidei за обладание субстратом 
на нерестилищах для создания гнезд, икрометания 
и развития икры. В двух других озерах конкурентные 
отношения отсутствуют, но наблюдается дефицит ка-
менистого материала в литоральной зоне. Для икро-
метания здесь используется любой твердый субстрат, 
поэтому вероятность гибели икры в период эмбрио-
генеза выше, чем у байкальской формы. У песчаной 
широколобки из оз. Байкал значительно (в 2–4 раза) 
выше максимальная и средняя плодовитость, чем 
у одноразмерных самок арахлейской и гусиноозер-
ской форм.

На сиговых рыбах было показано, что на измене-
ние условий обитания рыба часто реагирует измене-
нием плодовитости (Тяптиргянов, 2002). При этом 
значения абсолютной плодовитости арахлейской 

и гусиноозерской форм находятся в пределах диапа-
зона “видовой плодовитости” – термин С. А. Север-
цова (1941) – байкальской формы.

Выявленные морфологические и биологические 
особенности дают основание утверждать, что в озерах 
сформировались новые формы, которые были ранее 
описаны как самостоятельные подвиды. Однако мор-
фологическая и биологическая обособленность озер-
ных форм песчаной широколобки не поддерживают-
ся молекулярно-генетическими данными. Средние 
p-дистанции между формами L. kesslerii из трех озер 
имели низкие значения, варьировавшие в пределах 
от 0.33 ± 0.12 до 0.51 ± 0.24%. Сходный уровень гене-
тических различий выявлен между шестью байкаль-
скими гаплотипами (p-дистанции 0.45 ± 0.16%). Такие 
значения генетических дистанций находятся в преде-
лах внутривидовой изменчивости.

Таким образом, полученные данные по морфоло-
гической, биологической и генетической дифферен-
циации озерных форм песчаной широколобки пока-
зали, что рыбы из озер Арахлей и Гусиное принадле-
жат к номинативному виду Leocottus kesslerii kesslerii 
(Dybowski 1874).
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MORPHOLOGICAL, ECOLOGICAL AND GENETIC CHARACTERISTICS 
OF THE SANDY SCULPIN (LEOCOTTUS KESSLERII, COTTIDAE) FROM 

THE LAKES BAIKAL, ARAKHLEI AND GUSINOE, TRANSBAIKALIA
O. T. Rusinek1, I. E. Mikheev2, N. V. Annenkova3, 4, A. A. Sukhanov2, V. G. Sideleva3, *

1 Baikal Museum, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Listvyanka,  
Irkutsk Region, 664520 Russia

2 Institute of Natural Resources, Ecology and Cryology, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 
Chita, 672002 Russia

3 Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 199034 Russia
4 Institute of Cytology, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg 194064 Russia

*e-mail: vsideleva@gmail.com

Studies on local forms of the Sandy sculpin, Leocottus kesslerii, in the lakes Baikal, Arakhlei and Gusinoye show 
that the differences between lake forms in terms of external morphology lie in the head length to width ratio. In 
the Baikal form, the head is wider than long, vs the opposite in both Apakhlei and Gusinoe forms. In the Baikal 
and Gusinoe forms, there is a gap between the dorsal fins, a gap being absent from the Arakhlei form and the 
dorsal fins are in touch with each other. In the Arakhlei form, the anal fin is long (37.4–43%, on average 39.3% 
SL). In the Baikal form, the length of the A base reaches 32.9% SL (29.0–34.5%). In the Baikal and Arakhlei 
forms, small and sparse bone prickles are present on the body, these being large and dense in the Gusinoe form. 
The differences identified show a low level of morphological isolation of the forms. More significant differences 
are established in ecological features: growth rate, food spectrum, reproductive characteristics, and fecundity 
values. The differences in ecological features are due to the adaptation of the Sandy sculpin forms to specific 
conditions of the lakes they inhabit. Studies on genetic differentiation were carried out using the control region 
(CR) of mtDNA. The study forms of the Sandy sculpin revealed weak genetic isolation. The p-distances be-
tween the L. kesslerii forms averaged from 0.33 ± 0.12 to 0.51 ± 0.24%. Such low values of genetic distances 
clearly lie within the limits of intraspecific variability. The data obtained on the morphological, ecological and 
genetic differentiation of lake forms of the Sandy sculpin show that fish from the lakes Baikal, Arakhlei and 
Gusinoe belong to the same nominative subspecies, Leocottus kesslerii kesslerii.

Keywords: sculpins, variation, Siberia
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На основе обширных сведений по численности и распределению птиц, полученных в ходе марш-
рутных учетов за последние 60 лет, рассматривается классификация населения птиц Средней Си-
бири на уровне типов. Определена зональная и ландшафтно-биотопическая специфика выделен-
ных типов орнитокомплексов. Основные направления территориальных изменений населения 
птиц определяются облесенностью и обводненностью в сочетании с широтной зональностью. 
Менее значимые различия орнитокомплексов связаны с высотной поясностью и застроенно-
стью. Установлены основные природные и антропогенные факторы и иерархия их значимости 
для пространственной дифференциации населения птиц. Определена региональная специфи-
ка пространственной организации населения птиц Средней Сибири по сравнению с Восточно- 
Европейской и Западно-Сибирской равнинами.

Ключевые слова: классификация, пространственно-типологическая структура, пространственная ор-
ганизация населения птиц, природные и антропогенные факторы, Восточно-Европейская и Запад-
но-Сибирская равнины
DOI: 10.31857/S0044513424050069, EDN: UROZGS

Представленные результаты позволяют изучить 
пространственную организацию населения птиц 
обширных территорий России, обычно в ранге 
природно-географических областей (физико-гео-
графических стран). Пространственная организа-
ция населения птиц рассматривается как совмест-
ный анализ классификации орнитокомплексов, 
их пространственно-типологической структуры и 
влияния факторов среды и их сочетаний на фор-
мирование сообществ птиц. Такой обобщенный 
анализ ранее был выполнен для населения Вос-
точно-Европейской и Западно-Сибирской рав-
нин (Равкин, Равкин, 2005). Население и фауна 
птиц Средней Сибири, в связи с ее громадными 
размерами, удаленностью и труднодоступностью 
многих глубинных районов, до недавнего времени 
оставались недостаточно изученными. Результаты 
наших исследований населения птиц в отдельных 
наименее обследованных таежных районах Якутии 
на Лено-Алданском и Вилюйском плато, а также 
в долине средней Лены частично опубликованы 

(Вартапетов, Гермогенов, 2013; Вартапетов, Лари-
онов, 2014; Вартапетов и др., 2016; Романов и др., 
2022). Кроме того, появились новые публикации 
других авторов, в том числе монографии, с харак-
теристиками населения птиц Таймыра (Литвинов, 
Чупин, 2018), гор Азиатской Субарктики (Романов, 
2013), лесостепи Средней Сибири (Жуков, 2006), 
Эвенкии (Рогачева и др., 2008), техногенных ланд-
шафтов Южного Прибайкалья (Саловаров, Кузне-
цова, 2005).

На основе объединения ранее и вновь собран-
ных, в том числе опубликованных, данных по 
численности и ландшафтно-биотопическому рас-
пределению птиц была составлена современная 
классификация населения птиц Средней Сибири, 
получены наиболее общие представления о терри-
ториальной неоднородности их сообществ и уста-
новлены основные факторы среды, определяющие  
формирование орнитокомплексов (Вартапетов 
и др., 2018, 2019). Несмотря на значительное уве-
личение анализируемой выборки за счет вновь 
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собранных и частично опубликованных материа-
лов, эти результаты оказались в основном сходны-
ми с ранее опубликованными (Вартапетов и др., 
2006), но отличаются от них лишь несколько боль-
шей детализацией. Кроме того, результаты анализа 
пространственно-типологической структуры насе-
ления птиц и воздействия на него природных и ан-
тропогенных факторов ранее не были опубликова-
ны. Это дало нам основания для наиболее полного 
выявления пространственной организации насе-
ления птиц Средней Сибири на современном эта-
пе исследований, что стало основной целью этой 
работы. Для ее достижения решались следующие 
задачи.

1. Определить основные особенности диффе-
ренциации типов населения птиц на основе ранее 
полученной их классификации.

2. На основе оценок сходства типов населения 
птиц выявить его пространственно-типологиче-
скую структуру и установить основные тренды 
территориальных изменений орнитокомплексов. 
Охарактеризовать территориальные изменения ос-
новных параметров населения (плотность, видовое 
богатство и преобладающие виды) в пределах уста-
новленных трендов.

3. Оценить воздействие природных и антропо-
генных факторов и их сочетаний на формирование 
населения птиц.

4. Установить региональную специфику про-
странственной организации населения птиц Сред-
ней Сибири при сопоставлении с аналогичными 
результатами, полученными ранее для Восточ-
но-Европейской и Западно-Сибирской равнин.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объединение полученных авторами ранее, 
вновь собранных и литературных данных позво-
лило существенно увеличить объем и представи-
тельность выборки, использованной для анализа. 
Обследованы все природные зоны и их подзоны, 
а также высотные пояса Средней Сибири. Среди 
прочих местообитаний рассматриваются: (а) на-
земные естественно-природные местообитания 
(не затронутые существенной деятельностью че-
ловека), называемые в дальнейшем природными, 
и (б) обрабатываемые поля, включенные в дей-
ствующий севооборот и называемые в дальней-
шем полевыми. По сравнению с ранее проанали-
зированными данными (Вартапетов и др., 2006), 
протяженность учетных маршрутов возросла с 7 
до 11 тыс. км, а число обследованных биотопов –  
с 420 до 663. Таким образом, приращение объ-
ема анализированных материалов превысило  
50%. Птиц учитывали на постоянных, но не стро-
го фиксированных маршрутах, без ограничения 
дальности обнаружения, с раздельным интерваль-
ным пересчетом на площадь по группам заметно- 

сти и средним значениям дальности обнаружения 
(Равкин, Ливанов, 2008). Учетные работы выпол-
няли в 1958–2017 гг. в первой половине “летнего 
сезона” с 16 мая по 15 июля – во время заверше-
ния миграций птиц и их гнездования. В связи с 
фенологическими различиями в северной тайге, 
лесотундре и тундре учеты начинались не ранее 
1 июня. Птиц учитывали чаще всего с полумесяч-
ной или месячной повторностью на маршрутах 
протяженностью не менее 15 км в каждом биото-
пе, а результаты усредняли за указанные периоды 
наблюдений. Если учеты в одних и тех же биотопах 
проводили в течение нескольких лет (2–4 года), их 
результаты также усредняли. Наборы рассчитанных 
таким образом видовых показателей обилия для 
каждого местообитания рассматривали как вари-
анты населения.

Для составления классификационной схемы 
орнитокомплексов использован метод автома-
тической классификации, который подразделяет 
множество рассматриваемых объектов (вариантов 
населения) на незаданное число групп (типов) по 
их максимальному сходству друг с другом (Трофи-
мов, 1978). Сходство оценивалось с применением 
коэффициента Жаккара в модификации Наумова 
(1964) для количественных признаков. Простран-
ственно-типологическая структура населения птиц 
продемонстрирована в виде графа наибольшего 
сходства выделенных типов орнитокомплексов и 
ориентации этого графа в факторном простран-
стве (Равкин, Ливанов, 2008). Оценка силы связи 
факторов среды с пространственной неоднородно-
стью населения птиц проведена с помощью линей-
ной качественной аппроксимации по выделенным 
градациям факторов (Равкин и др., 1978). Границы 
природных областей, природных зон и подзон, а 
также средние температуры воздуха заимствованы 
в “Атласе СССР” (1983).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Классификационная схема населения птиц

Схема приводится только на уровне типов насе-
ления, которые использованы для решения постав-
ленных задач. В наиболее полном виде классифи-
кационная схема опубликована ранее (Вартапетов 
и др., 2018). Для каждого типа населения указаны 5 
наиболее многочисленных видов и их доля в сум-
марном обилии птиц, а также плотность населения 
(особей/км2) / число встреченных видов (видовое 
богатство).

1. Арктический тундровый тип населения аркти-
ческих тундр и полярных пустынь, с проникновени-
ем в подзону типичных тундр по каменистым тун-
драм и щебнистым россыпям; лидируют по обилию 
(%): пуночка (Plectrophenax nivalis (L.)) и лапланд-
ский подорожник (Calcarius lapponicus (L.)) – по 14,  
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краснозобик (Calidris ferruginea  (Pontoppidan)) – 11, 
кулик-воробей (Calidris minuta  (Leisler)) – 9, рога-
тый жаворонок (Eremophila alpestris (L.)) – 7; плот-
ность населения 58 особей/км2 / число (58) встре-
ченных видов. Далее характеристики типов насе-
ления птиц приводятся  в том же порядке, но без 
наименований показателей.

2. Субарктический равнинно-тундровый тип 
населения равнинных тундр, за исключением ка-
менистых, болот и ивняков от подзоны типичных 
тундр до лесотундровой зоны: лапландский по-
дорожник – 28, белая куропатка (Lagopus lagopus 
(L.)) – 8, турухтан (Philomachus pugnax  (L.)) – 5, 
кулик-воробей и бурокрылая ржанка (Pluvialis  fulva  
(J.F. Gmelin)) – по 4; 281/74.

3. Горно-тундровый тип населения горных 
тундр, включая участки лиственничных редко-
лесий и каменистых россыпей в гольцовом и ча-
стично – в подгольцовом поясе в пределах север-
ной тайги: гольцовый конек (Anthus rubescens (Tun-
stall)) – 34, хрустан (Eudromias morinellus  (L.)) – 15, 
обыкновенная чечетка (Acanthis flammea (L.)) – 11, 
каменка (Oenanthe oenanthe (L.)) – 10, краснозобый 
конек (Anthus cervinus  (Pallas)) – 9; 52/38. 

4. Редколесный тип населения редин, редколе-
сий и редкостойных лесов от лесотундры до сред-
ней тайги, в том числе в лесном и подгольцовом 
поясах, включая северотаежные и среднетаеж-
ные мари и болота: овсянка-крошка (Ocyris pu-
sillus (Pallas)) – 20, обыкновенная чечетка – 12, 
пеночка-таловка (Phylloscopus borealis (J.H.  Bla-
sius)) и пеночка-зарничка (Phylloscopus inornatus 
(Blyth)) – по 9, юрок (Fringilla montifringilla L.) – 6;  
307/170.

5. Северный лесной тип населения лесных ланд-
шафтов средней тайги: пеночка-зарничка – 10, ов-
сянка-ремез (Ocyris rusticus  (Pallas)) – 6, пятнистый 
конек (Anthus hodgsoni (Richmond)), юрок и овсянка- 
крошка – по 5; 241/146.

6. Южный лесной тип населения лесных ланд-
шафтов, включая лесоболотные комплексы и об-
лесённые болота от южной тайги до лесостепи: 
пухляк (Poecile montanus (Conrad)) – 11, лесной ко-
нек (Anthus trivialis  (L.)) – 9, московка (Periparus 
ater (Linnaeus)) и большой пестрый дятел (Den-
drocopos major (L.)) – по 7, поползень (Sitta euro- 
paea L.) – 3; 404/150.

7. Лугово-полевой тип населения лугов и полей 
от средней тайги до лесостепи: полевой жаворонок 
(Alauda arvensis L.) – 12, дубровник (Ocyris aureo-
lus (Pallas)) – 10, лесной конек – 7, степной конек 
(Anthus richardi (Vieillot)) – 6, скворец (Sturnus vulga- 
ris L.) – 4; 351/207.

8. Промышленно-техногенный тип населения 
промышленных, техногенных и прилежащих к 
ним местообитаний от средней тайги до лесосте-
пи: полевой воробей (Passer montanus (L.)) – 25, 

монгольская чайка (Larus mongolicus Sushkin) – 18, 
лесной конек – 5, дубровник – 4, восточная черная 
ворона (Corvus orientalis  Eversmann) – 3; 660/128.

9. Северный селитебный тип населения сели-
тебных и промышленных ландшафтов в лесотун-
дровой зоне: халей (Larus heuglini (Bree)) – 34, пу-
ночка – 23, каменка – 15, белая трясогузка (Motacil-
la alba L.) – 12, краснозобый конек – 5; 32/14.

10. Южный селитебный тип населения сели-
тебных ландшафтов от средней тайги до лесосте-
пи: домовый воробей (Passer domesticus (L.)) – 56, 
полевой воробей – 10, сизый голубь (Columba li- 
via (J.F. Gmelin)) и белопоясный стриж (Apus pacifi-
cus (Latham)) – по 7, скворец – 6; 953/91.

11. Озерно-речной тип населения в тундре и ле-
сотундре рек, озер и их береговых полос: галстуч-
ник (Charadrius hiaticula L.) – 9, халей – 8, белая 
трясогузка и белолобый гусь (Anser albifrons (Sco-
poli)) – по 7, краснозобая казарка (Branta rufiollis 
(Pallas)) – 5; 59/51.

12. Озерно-речной тип населения в северной 
тайге рек, озер и их береговых полос: полярная 
крачка (Sterna paradisaea (Pontoppidan)) – 8, бе-
лая трясогузка – 7, малая чайка (Larus minutus  
(Pallas)) – 5, халей – 4, береговушка (Riparia ripa- 
ria (L.)) – 3; 134/113.

13. Озерно-речной тип населения в средней и 
южной тайге рек, озер и их береговых полос: бере-
говушка – 13, перевозчик (Actitis hypoleucos (L.)) – 
12, озерная чайка (Larus ridibundus L.) – 8, свиязь 
(Anas penelopе L.) и речная крачка (Sterna hirun- 
do L.) – 4; 124/91.

14. Озерно-речной тип населения в подтаежных 
лесах и лесостепи рек, озер, водохранилищ и их бе-
реговых полос: речная крачка – 17, перевозчик – 7, 
красноголовый нырок (Aythya ferina (L.)), свиязь и 
белая трясогузка – по 5; 315/62.

Широтно-зональное распространение выде-
ленных типов населения птиц наземных место-
обитаний перекрывается. Границы таких типов 
в большей степени ландшафтно-биотопические, 
чем широтно-зональные. Вместе с тем эти типы  
орнитокомплексов имеют и широтные границы, 
которые не совпадают с зональными, а многие 
из них занимают, хотя бы частично, две сосед-
ние природные зоны. Только лугово-полевой тип, 
наиболее широко распространенный в лесостепи, 
проникает далеко к северу, до зоны средней тай-
ги, поэтому его можно считать азональным. Про-
мышленно-техногенный и южный селитебный 
типы также имеют азональное распространение. 
Водно-околоводные типы населения распростра-
нены зонально, но несколько иначе по сравнению 
с типами природных наземных орнитокомплексов, 
что определяется гидрологическими и антропоген-
ными особенностями озер и рек (высокая заозе-
ренность тундровой и лесотундровой зон, а также 
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северной тайги, особенно ее путоранской части, и 
большое число прудов и водохранилищ в подтаеж-
ных лесах и лесостепи).

Пространственно-типологическая 
структура населения птиц

Пространственно-типологическая структура 
орнитокомплексов выявлена на основе максималь-
ных значений сходства между выделенными типа-
ми населения птиц при пороге значимости связей  
в 4% сходства и отражена на структурном графе 
(рис. 1). Вертикальный ряд изменений орнитоком-
плесов (типы 1, 2, и 4–6) определяется воздействи-
ем зональности и облесенности. В этом ряду 1-й тип  
(арктический тундровый) наиболее широко распро- 

странен в арктических тундрах, включая полярные 
пустыни. Южнее он проникает в подзону типич-
ных тундр по каменистым тундрам и щебнистым 
россыпям, наиболее распространенным в горах 
Бырранга. Плотность населения птиц и его видо-
вое богатство здесь наименьшие в рассматриваемом  
ряду (58 особей/км2 и 58 видов). Преобладают тунд- 
ровые широко распространенные (лапландский 
подорожник), петрофильные (пуночка, рогатый 
жаворонок) и околоводные виды (кулик-воробей, 
краснозобик). Следующий, 2-й тип (субарктиче-
ский равнинно-тундровый) имеет значимое сход-
ство с предыдущим и занимает в основном равнин- 
ные тундровые и болотные биотопы, включая ив-
няки, в подзонах типичных и южных тундр в преде- 
лах тундровой зоны, а также в лесотундровой зоне. 
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Рис. 1. Пространственно-типологическая структура населения птиц Средней Сибири. Орнитокомплексы: I – 
тундр, II – редколесий, III – лесов, IV – лугов и полей, V – промышленно-техногенных ландшафтов, VI – горо-
дов и поселков, VII – озер и рек. 1–14 – номера типов населения птиц, которые соответствуют таковым в тексте  
статьи. 2–7 – сходство между типами: сплошные линии – значимое сходство, прерывистые линии – максималь-
ное сходство при отсутствии значимого сходства. Стрелками показаны основные направления пространственной 
изменчивости сообществ птиц и определяющие их факторы среды.
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По сравнению с аналогичными показателями ар-
ктического тундрового типа видовое богатство и 
особенно плотность населения птиц здесь заметно 
возрастают  (соответственно в 1.3 и 4.8 раза). Пре-
обладают широко распространенные виды тундро-
вых ландшафтов: лапландский подорожник, белая 
куропатка, бурокрылая ржанка и околоводные 
виды (турухтан, кулик-воробей).

Следующий в рассматриваемом ряду – 4-й тип 
населения (редколесный), незначимо связанный с 
предыдущим, 2-м типом. При этом видовое богат-
ство резко возрастает (в 2.3 раза), а плотность на-
селения увеличивается незначительно (в 1.1 раза). 
Неожиданно высокое видовое богатство редколес-
ного типа населения, превышающее таковое даже 
в южнее расположенных лесных типах, опреде-
ляется наиболее широким спектром занимаемых 
местообитаний. В зональном отношении они рас-
пространены от лесотундры до средней тайги, в 
высотно-поясном занимают низкогорные и средне- 
горные территории (лесной и подгольцовый вы-
сотные пояса), а в ландшафтном – лесные, ред-
колесные и болотные местообитания. Наиболее 
многочисленны гипоарктические и бореально-гипо- 
арктические виды, связанные с кустарниково-кус- 
тарничковой и древесной растительностью (овсян-
ка-крошка, обыкновенная чечетка, пеночка-талов-
ка и пеночка-зарничка, юрок). 

Далее последовательно расположены 5-й и 6-й 
типы, – соответственно северный и южный лес-
ные. При этом суммарное обилие птиц вначале 
уменьшается в 5-м типе (в 1.3 раза), а затем воз-
растает в 6-м (в 1.7 раза). Видовое богатство в рас-
сматриваемых типах незначительно уменьшается 
по сравнению с 4-м типом.  В северном лесном 
типе, как и в редколесном, преобладают пеночка- 
зарничка, юрок и овсянка-крошка, к ним добав-
ляются типично таежные виды – пятнистый конек 
и овсянка-ремез.  В южном лесном типе, по срав-
нению с северным, увеличение плотности населе-
ния птиц определяется возрастанием численности 
бореальных видов, которые становятся преобла-
дающими (пухляк, лесной конек, московка, боль-
шой пестрый дятел, поползень). Горно-тундровый, 
3-й тип представляет собой единственное отклоне-
ние от рассмотренного ряда и имеет незначитель-
ное сходство с субарктическим равнинно-тундро-
вым и редколесным типами населения. Для него 
характерны наименьшая численность и видовое 
богатство населения птиц в связи с экстремальны-
ми условиями гольцового высотного пояса. Здесь 
преобладают арктоальпийские виды: гольцовый 
конек, хрустан и каменка и в меньшей степени  
гипоаркты: обыкновенная чечетка и краснозобый 
конек.

В горизонтальном ряду (типы 6–8 и 14) изме-
нения орнитокомплексов в основном связаны с 
уменьшением облесенности и увеличением обвод- 

ненности. При переходе от 6-го (южного лесного) 
к 7-му (лугово-полевому) типу суммарное обилие 
птиц уменьшается в 1.2 раза. Снижение численно-
сти лесных видов в лугово-полевых ландшафтах не 
компенсируется ее возрастанием у видов откры-
тых пространств, которые становятся преобладаю- 
щими (полевой жаворонок, дубровник, лесной 
конек, степной конек, скворец). В лугово-полевом 
типе населения зарегистрировано наибольшее ко-
личество видов (207 из 306, отмеченных в учетах 
на территории Средней Сибири). Это определяется 
мозаичностью и биотопической разнородностью 
занимаемых этим типом местообитаний (преобла-
дающие по площади луговые и полевые участки че-
редуются с лесными, кустарниковыми и водными).

Следующий, 8-й тип назван промышленно-тех-
ногенным. Наряду с промышленной застройкой, 
этот тип занимает карьеры и отвалы горных пород, 
дражные полигоны, пустоши в сочетании с участ-
ками лесополос, кустарников, полей и техногенных 
водоемов. Плотность населения птиц здесь воз-
растает в 1.9 раза по сравнению с лугово-полевым 
типом и превышает этот показатель во всех при-
родных наземных местообитаниях. Преобладают 
частично синантропные виды (полевой воробей, 
восточная черная ворона), обитатели кустарников 
и лесных опушек (лесной конек, дубровник), а так-
же искусственных водоемов (монгольская чайка). 
Видовое богатство в промышленно-техногенных 
местообитаниях, в связи с их значительной антро-
погенной нарушенностью, значительно меньше 
(128 видов), чем в лугово-полевых (207 видов). Го-
ризонтальный ряд замыкается 14-м типом – рек, 
озер, водохранилищ и их береговых полос в подта-
ежных лесах и лесостепи. Суммарное обилие птиц 
и плотность их населения в этом типе уменьшают-
ся по сравнению с предыдущими типами. Откло-
нение от рассмотренного горизонтального ряда 
определяется застроенностью и представлено 10-м,  
южным селитебным типом, он имеет значимое 
сходство с промышленно-техногенным типом. Он 
характеризуется наиболее высокой плотностью на-
селения (953 особи/км2) и относительно неболь-
шим видовым богатством (91 вид). Преобладают 
облигатные (домовый воробей, сизый голубь) и 
факультативные (полевой воробей, белопоясный 
стриж, скворец) синантропные виды.

Диагональный ряд (типы 1, 9, 11–14) формиру-
ется в основном водно- и околоводными орнито-
комплексами в соответствии с их зональным и под-
зональным распространением. Ряд начинается с 
охарактеризованного выше 1-го типа (арктическо-
го тундрового). Далее следует 9-й тип (северный 
селитебный) с преобладанием птиц прилежащих 
тундровых и водно–околоводных местообитаний 
(халей, пуночка, каменка, белая трясогузка, красно- 
зобый конек). Этот тип представлен орнитоком-
плексами г. Норильска, где синатропные птицы 
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(домовый воробей, воронок (Delichon urbicum (L.)) 
пока еще малочисленны (Голубев, Романов, 2007). 
Плотность населения птиц и их видовое богатство 
минимальны (32 особи/км2 и 14 видов). Далее в  
диагональном ряду расположены 11–14 типы на-
селения (водно–околоводные). С продвижением к 
югу в этих типах суммарное обилие птиц возрас-
тает, а видовое богатство увеличивается только от 
тундр до северной тайги, а далее уменьшается в 
южном направлении. Почти повсеместно на реках 
и озерах преобладает полизональный вид – белая 
трясогузка, только в лесной зоне и лесостепи – пе-
ревозчик, только в лесной зоне – береговушка, в 
тундре, лесотундре и северной тайге – халей. Гал-
стучник, белолобый гусь и краснозобая казарка 
преобладают на тундровых и лесотундровых реках 
и озерах; полярная крачка и малая чайка – на се-
веротаежных; свиязь и речная крачка – от средне-
таежных до лесостепных рек и озер; озерная чай-
ка – на среднетаежных; красноголовый нырок – на 
подтаежных и лесостепных.

Таким образом, рассмотренная пространствен-
но-типологическая структура демонстрирует два 
основных тренда территориальных изменений 
орнитокомплексов. Один из них определяется зо-
нальностью и облесенностью, а другой  – также 
облесенностью и обводненностью. Еще два менее 
значимых тренда связаны в основном с проявле-
нием высотной поясности (как отличия орнито-
комплексов горных тундр и ниже расположенных 
высотных поясов) и застроенности. 

Пространственная организация населения птиц

В формировании орнитокомплексов Средней 
Сибири из природных факторов наиболее и при-
мерно одинаково значимыми оказались широтная 
зональность, состав лесообразующих пород и об-
лесенность. Значительно меньше влияние про-
дуктивности (в том числе кормности), обводнен-
ности, включая увлажнение, высотной поясности 
и мезорельефа (табл. 1). Незначительное влияние 

Таблица 1. Оценка силы и общности связи неоднородности среды и населения птиц Восточно-Европейской 
и Западно-Сибирской равнин (в % учтенной дисперсии)

Факторы, режимы Средняя 
Сибирь

Западно-
Сибирская 

равнина

Восточно-
Европейская 

равнина

Природные факторы 38 – –

   широтная зональность 19 22 23

   состав лесообразующих пород 19 25 37

   облесенность 18 27 24

   продуктивность (кормность) 9 3 15

   обводненность (увлажнение) 5 9 2

   высотная поясность 5 – –

   мезорельеф 4 5 4

   закустаренность 2 – –

   провинциальность 1 1 9

Антропогенные факторы 4 3 9

   застроенность 2 1 8

   сельскохозяйственная трансформация ландшафтов
   (распашка, сенокос, выпас) 1 3 1

   техногенная трансформация ландшафтов 1 – –

Все факторы 39 49 50

Классификационные и структурные режимы 49 45 48

Все факторы и режимы 53 59 59

Примечания. Данные по обеим равнинам приводятся по: Равкин, Равкин, 2005. Прочерк – воздействие соответствующих 
факторов или режимов не оценивалось или они незначимы.
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оказывают закустаренность и провинциальность. 
Выделенные ранее при классификационных по-
строениях наличие гарей и заболоченность (Вар-
тапетов и др., 2018) признаны незначимыми фак-
торами (0.2–0.4% учтенной дисперсии) и поэтому 
не включены в табл. 1. Малое значение  заболочен-
ности определяется относительно небольшой пло-
щадью болот. Кроме того, кустарниково-кустар-
ничковый ярус развит как на болотах, так и в не-
заболоченных редколесьях. При этом в березовых 
и ивовых кустарниках и кустарничках в заболо-
ченных  и незаболоченных биотопах формируются 
сходные орнитокомплексы. Среди гарей преобла-
дают частичные либо старые и заросшие, поэтому 
их население в основном сходно с таковым невыго-
ревших лесов. Для формирования неоднородности 
населения птиц Средней Сибири антропогенные 
факторы оценены как гораздо менее значимые, 
чем природные факторы. Из антропогенных фак-
торов наиболее значимы застроенность, сельскохо-
зяйственная и техногенная трансформации ланд-
шафтов. 

Выполненная оценка силы связи факторов сре-
ды с пространственной неоднородностью населе-
ния птиц Средней Сибири (см. табл. 1) сопостав-
лена с аналогичными результатами для Западно- 
Сибирской и Восточно-Сибирской равнин, опубли-
кованными ранее (Равкин, Равкин, 2005). Иерархия 
влияния факторов, определяющих пространствен-
ную организацию населения птиц Западно-Сибир-
ской и Восточно-Европейской равнин, в целом 
примерно такая же, что и в Средней Сибири. Во 
всех этих трех крупных регионах, в целом, наибо-
лее значимы облесенность, состав лесообразую-
щих пород и широтная зональность. В Западной 
Сибири наиболее велико влияние облесенности, 
а на Восточно-Европейской равнине  – состава  
лесообразующих пород. В группе следующих че-
тырех менее значимых факторов только в Сред-
ней Сибири проявляется высотная поясность, что 
определяется высотными амплитудами ее релье-
фа – особенно на крупных северных плато – Путо-
ранском и Анабарском. Влияние мезорельефа при-
мерно одинаково в трех сравниваемых природных 
областях. Влияние закустаренности заметно только 
в Средней Сибири, а в остальных регионах оно не 
оценивалось в связи с малой значимостью этого 
фактора. Воздействие провинциальности возраста-
ет на Восточно-Европейской равнине, поскольку,  
в связи с отепляющим влиянием Северо-Атлан-
тического течения ее климат и растительность из-
меняются не только в широтном, но и в меридио-
нальном направлении.

Влияние антропогенных факторов, в том числе 
застроенности, заметно больше на Восточно-Евро-
пейской равнине по сравнению с Западной и Сред-
ней Сибирью, что соответствует ее более давнему 
и интенсивному освоению. Вместе с тем сельско- 

хозяйственная трансформация ландшафтов наи-
более сильно влияет на орнитокомплексы Запад-
ной Сибири в связи с почти сплошной распаш-
кой ее южной части. Степень общего воздействия 
“простых” факторов в Средней Сибири несколько 
меньше, чем на Восточно-Европейской и Западно- 
Сибирской равнинах, но сложные сочетания при-
родных и антропогенных факторов (классифи-
кационные и структурные режимы) объясняют 
примерно сходный уровень неоднородности ор-
нитокомплексов во всех трехсравниваемых физи-
ко-географических регионах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Ранее была выявлена пространственная диф-
ференциация (классификация и пространствен-
но-типологическая структура) населения птиц 
Восточно-Европейской и Западно-Сибирской 
равнин (Равкин, Равкин, 2005). При сравнении 
этих результатов с полученными нами по Средней 
Сибири установлено следующее. Типы населения 
птиц Средней Сибири так же, как Восточно-Евро- 
пейской и Западно-Сибирской равнин, можно 
представить в виде трех группировок типов сооб-
ществ: наземных природных и полевых местооби-
таний, селитебных и промышленно-техногенных, 
водно-околоводных. 

Наиболее показательны различия в наборах ти-
пов сообществ наземных природных и полевых 
местообитаний. В Cредней Сибири выделено 5 та-
ких типов, которые сменяют друг друга с севера на 
юг, и поэтому мы считаем их широтно-зональны-
ми: арктический тундровый, субарктический рав-
нинно-тундровый, редколесный, северный лесной 
и южный лесной (табл. 2). Каждый из этих типов 
наиболее широко распространен всего в одной 
подзоне и, в зависимости от биотопических пред-
почтений составляющих его видов, проникает юж-
нее, в соседнюю подзону и даже зону по экстраз-
ональным и интразональным ландшафтам. Еще 
2 типа сообществ можно рассматривать как не- 
зональные. Из них горно-тундровый тип населения, 
хотя и находится в пределах северной тайги, но, по 
сути, распространен в гольцовом поясе и на при-
лежащих участках подгольцового пояса плато Пу-
торана и Анабарского плато, что позволяет считать 
его интразональным. Лугово-полевой тип прони-
кает далеко к северу (до средней тайги) от области 
своего сплошного распространения (лесостепь), 
что обусловлено рядом причин (интенсивная сол-
нечная радиация, относительно высокие летние 
температуры, остепнение (ксерофитизация) луго-
вой растительности, включая пойменную), поэто-
му его можно считать азональным.

В Средней Сибири, где нет степной зоны, а 
островная лесостепь представлена фрагментарно, 
в отличие от рассматриваемых равнин, не форми- 
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руется степной тип населения птиц, и лесостеп-
ные орнитокомплексы, характерные для равнин,  
сменяются лугово-полевыми. Вместе с тем вместо 
единого лесного типа населения, характерного для 
Западной Сибири, в Средней Сибири лесные ор-
нитокомплексы подразделяются на 2 типа: север-
ный и южный. В северном лесном типе преоблада-
ют гипоарктические и бореально-гипоарктические 
виды (пеночка-зарничка, юрок и овсянка-крошка), 
как и в распространенном севернее редколесном 
типе населения. В число доминирующих входят и 

типично таежные виды (овсянка-ремез и пятни-
стый конек). В южном лесном типе населения (от 
южной тайги до лесостепи) гипоарктические и бо-
реально-гипоарктические орнитокомплексы пол-
ностью сменяются бореальными с преобладанием 
пухляка, лесного конька, московки и большого пе-
строго дятла.

На Западно-Сибирской равнине тоже выделено 
5 типов наземных природных широтно-зональных 
орнитокомплексов: тундровый, лесотундровый, 

Таблица 2. Пространственная дифференциация типов населения птиц наземных природных и полевых ме-
стообитаний в системе природных зон (подзон)

Зона Подзона

Средняя Сибирь Западно-Сибирская  
равнина

Восточно-Европейская 
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пустыни

–

Тундровая Арктические 
тундры
Типичные 
тундры
Южные  
тундры

Лесотундровая –
Таежная Северная тай-

га
Средняя  
тайга
Южная  
тайга
Подтаежные 
леса

Х Х Х Х Х Х Х

Смешанные и 
широколис- 
твенные леса

– х х х х х х х х х х х х х х х

Лесостепная –
Степная –  х х х х х х х

Примечания. Темно-серая заливка – тип населения распространен в данной зоне или подзоне, светло-серая – тип на-
селения не распространен в данной зоне или подзоне, х – зона или подзона отсутствует. Прочерк – в данной природной 
зоне подзоны не выделены.
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лесной, лесостепной и степной. Еще 2 типа мы 
считаем интразональными – верхово-болотный 
и лесостепных паров, поскольку они распростра-
нены лишь в пределах отдельных природных зон. 
Азональный луговой тип распространен в пой-
менных лугах и на открытых низинных болотах от 
средней тайги до степи. На Восточно-Европейской 
равнине остается только 3 наземных природных 
широтно-зональных типа орнитокомплексов: тун-
дровый, бореальный и степной. К ним добавляют-
ся 2 азональных типа населения: низинно-болот- 
ный (от средней тайги до степи) и пойменных  
лесостепных и степных ивняков и лугов. Кроме 
того, как и в Западной Сибири, выделен интразо- 
нальный верхово-болотный тип орнитокомплек-
сов. Тип населения внепойменных широколи-
ственных лесов и вырубок в пределах степной зоны 
рассматривается как экстразональный.

Таким образом, на Западно-Сибирской равни-
не по сравнению со Средней Сибирью количество 
зональных типов населения не уменьшается (их 5), 
но незональных – возрастает до 3. На Восточно- 
Европейской равнине выделено лишь 3 зональных 
типа, но 4 незональных. На равнинах, особенно 
на Западно-Сибирской, широтно-зональные раз-
личия населения птиц сглаживаются заболочен-
ностью и наличием долин крупных рек с относи-
тельно длительным половодьем. Кроме того, на 
равнинах, в связи с их более давним освоением, 
сильнее выражена антропогенная трансформация 
ландшафтов, особенно распашка и другие формы 
сельскохозяйственного использования, сведение 
коренных хвойных лесов и замена их вторичны-
ми хвойно-мелколиственными. Это наиболее чет-
ко выражено на Восточно-Европейский равнине, 
где бореальный тип населения имеет максималь-
но широкое распространение – от предтундровых 
редколесий до лесостепи. Тем не менее мы счита-
ем его широтно-зональным, поскольку он наибо-
лее широко распространен лишь в таежной зоне, а 
севернее и южнее проникает только по фрагмен-
тарным массивам редколесий и лесов. По данным 
Чернова (2008), степень сходства европейских ло-
кальных авифаун выше, чем сибирских локальных 
авифаун, за счет повсеместного преобладания бо-
лее теплолюбивых европейских видов на Восточ-
но-Европейской равнине. Кроме того, авифау- 
ны Южной Финляндии и Западного Причерно- 
морья, разделенные двумя природными зонами, 
более сходны между собой, чем авифауны отдель-
ных регионов Сибири, которые столь же удалены 
друг от друга, но находятся в пределах таежной 
зоны. Очевидно, что аналогичная особенность, по 
нашим результатам, прослеживается и для населе-
ния птиц. Так, по вкладу в плотность населения 
птиц в тайге, лесостепи и степи Восточно-Евро-
пейской равнины наиболее значимы европейские 
виды (Равкин, Равкин, 2005). По нашим данным 

(Вартапетов и др., 2019), в Средней Сибири сибир-
ские виды явно преобладают только в северной и 
средней тайге. Севернее резко возрастает участие 
представителей арктического типа фауны, а юж-
нее – европейского и китайского. 

 Для Средней Сибири, в связи с ее более север-
ным положением и резко континентальным клима-
том, характерно наименьшее широтно-зональное 
разнообразие ландшафтов. По сравнению с рас-
сматриваемыми равнинами, в этом регионе зна-
чительно шире представлены только арктические 
тундры, но весьма фрагментарно – лесостепи, а 
зоны смешанно-широколиственных лесов и степ-
ная отсутствуют. Тем не менее при значительной 
протяженности и возрастании теплообеспеченно-
сти Средней Сибири с севера на юг в ней сменяют 
друг друга 5 типов широтно-зональных орнитоком-
плексов. Из них 2 типа (арктический тундровый и 
субарктический равнинно-тундровый) распро-
странены в тундровой зоне и 3 типа (редколесный, 
северный и южный лесные) – в таежной и частич-
но в лесотундровой зоне.

Группировка селитебных и промышленно-тех-
ногенных орнитокомплексов Средней Сибири со-
стоит из трех типов. Северный селитебный тип ха-
рактеризуется крайне низкой плотностью населения 
птиц с преобладанием видов, также обитающих и в 
прилежащих природных местообитаниях (халей, пу-
ночка, каменка, белая трясогузка), и незначитель-
ной численностью синантропных видов (домовый 
воробей, серая ворона (Corvus cornix (L.)). Это опре-
деляется малыми размерами, количеством и возрас-
том населенных пунктов в лесотундре. Кроме того, 
крайне неблагоприятные условия зимовки (поляр-
ная ночь, низкие температуры, ветра и снегопады) 
препятствуют формированию устойчивых популя-
ций птиц-синатропов. Южный селитебный тип ха-
рактеризуется высокой плотностью населения птиц 
с преобладанием синатропов (сизый голубь, домо-
вый и полевой воробьи). Промышленно-техноген-
ный тип занимает как сухопутные местообитания, 
включая промзоны, так и примыкающие к ним ис-
кусственные водоемы. Поэтому здесь преобладают 
частично синантропные виды (полевой воробей, 
восточная черная ворона), опушечные виды (лесной 
конек) и широко распространенная на юге Средней 
Сибири монгольская чайка.

На Западно-Сибирской равнине тоже выделе-
но 2 типа селитебных орнитокомплексов. Из них 
лесотундровый тип аналогичен среднесибирскому 
северному. Он тоже характеризуется низкой плот-
ностью населения с преобладанием птиц речных 
берегов (береговушка, белая трясогузка) при мень-
шей численности птиц-синатропов (домовый во-
робей, серая ворона). Западносибирский средин-
ный тип аналогичен среднесибирскому южному, 
с еще более высоким суммарным обилием птиц и 
преобладанием тех же синантропных видов. На 
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Восточно-Европейской равнине формируется еди-
ный орнитокомплекс в ранге рудерально-селитеб-
ного типа населения с преобладанием вышепере-
численных синантропных видов, также характерных 
для поселков и городов срединных и южных частей 
Западной и Средней Сибири. По сравнению с бо-
лее восточными регионами, в поселках и городах 
севера Восточно-Европейской равнины складыва-
ются более благоприятные погодные условия, в том 
числе в периоды гнездования и зимовки. Например, 
на северной оконечности Средней Сибири средняя 
температура воздуха в июле составляет +2 °С, на се-
верной оконечности Западно-Сибирской равнины 
– +4 °С, на северной оконечности Восточно-Евро-
пейской равнины – +8 °С. В январе средние тем-
пературы составляют соответственно: –32, –26 и 
–12 °С. Кроме того, размеры, количество и возраст 
населенных пунктов на севере Восточной Европы 
больше, чем на севере Западной и Средней Сибири. 
Это определяет формирование устойчивых популя-
ций синантропных видов птиц и единого облика на-
селения на всей территории Восточно-Европейской 
равнины. Остальные различия в наборах селитеб-
ных и промышленно-техногенных типов населения 
птиц трех сравниваемых природных областей боль-
ше связаны с особенностями выборок, чем с эко-
лого-географическими различиями. Так, в Средней 
Сибири не обследованы рудеральные ландшафты, 
на равнинах – промышленно-техногенные, поэто-
му данные о соответствующих им типах населения 
отсутствуют.

Водно-околоводные (озерно-речные) орнито-
комплексы всех трех рассматриваемых регионов 
подразделяются на типы на основе их зональ-
ной или подзональной принадлежности. Только 
в Средней Сибири озерные и речные орнитоком-
плексы объединяются в единые типы населения. 
На равнинах, где заозеренность в целом больше, 
чем в условиях расчлененного рельефа Средней 
Сибири, выделяются речные и озерные типы. 
Только на Восточно-Европейской равнине выде-
лен европейский лиманный тип населения в свя-
зи с наличием эстуариев при впадении рек в Азов-
ское и Черное моря. Для Восточной Европы также 
специфичны типы населения озер, прудов и карье-
ров с отвалами и водоемами, а также полей филь-
трации и отстойников, которые, по сути, являются 
техногенными. 

В пространственно-типологической структу-
ре населения птиц всех сравниваемых природно- 
географических областей прослеживаются основ-
ные тренды орнитокомплексов, связанные с зо-
нальностью, облесенностью и обводненностью. 
В Средней Сибири к ним добавляются изменения, 
связанные с высотной поясностью (как отличия 
сообществ горных тундр). На равнинах структуро- 
образующим становится тренд продуктивно-
сти, потому что здесь больше контрастных по 

биологической продуктивности биоценозов, на-
пример, низкопродуктивных верховых болот и вы-
сокопродуктивных пойменных лугов и хвойно-ши-
роколиственных лесов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате классификации населения птиц 
Средней Сибири выделены 14 его типов, которые 
объединяются в три группировки сообществ: назем-
ных природных и полевых местообитаний; сели-
тебных и промышленно-техногенных ландшафтов; 
водно–околоводных местообитаний. В группиров-
ке типов населения птиц наземных природных и 
полевых местообитаний условно выделяются 5 ти-
пов, широтно-зональных (арктический, субаркти-
ческий, редколесный, северный лесной и южный 
лесной), которые последовательно сменяют друг 
друга в южном направлении. В том числе 2 типа 
(арктический тундровый и субарктический рав-
нинно-тундровый) распространены в тундровой 
зоне (последний частично – и в лесотундре). Еще 
3 типа (редколесный, северный и южный лесные) – 
в лесотундровой и таежной зонах. Лугово-полевой 
тип признан азональным, он имеет наиболее ши-
рокое распространение в лесостепи и по луговым 
ландшафтам проникает на север до средней тайги. 
Горно-тундровый тип считается интразональным, 
поскольку формально он распространен в пределах 
северотаежной подзоны, а фактически занимает 
гольцовый и частично – подгольцовый высотные 
пояса в пределах горных плато. 

В группировке селитебных и промышленно-тех-
ногенных орнитокомплексов типы населения 
распространены азонально. Все 4 водно–около- 
водных типа населения имеют широтно-зональ-
ное распространение, не совпадающее с таковым 
у наземных орнитокомплексов природных и по-
левых местообитаний. Так, население птиц озер и 
рек дифференцируется на тундрово-лесотундро-
вое, северотаежное, средне-южнотаежное и под-
таежное-лесостепное, что также определяется ги-
дрологическими и антропогенным особенностями  
водоемов.

Выявленная пространственно-типологическая 
структура населения птиц Средней Сибири демон-
стрирует два основных тренда территориальных из-
менений орнитокомплексов. Один из них опреде-
ляется зональностью и облесенностью, а другой – 
также облесенностью и обводненностью. Еще два 
менее значимых тренда связаны в основном с про-
явлением высотной поясности (как отличий гор-
ных тундр от ниже расположенных высотных по-
ясов) и застроенности (как различий застроенных 
и незастроенных местообитаний). 

Пространственная организация орнитоком-
плексов Средней Сибири в наибольшей степени 
формируется под влиянием природных факторов. 
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Из них приблизительно в равной степени наиболее 
значимы широтная зональность, состав лесообра-
зующих пород и облесенность. Значительно мень-
ше влияние продуктивности биоценозов (в том 
числе кормности), обводненности, высотной по-
ясности и мезорельефа. Незначительное влияние 
оказывают закустаренность и провинциальность. 
Антропогенные факторы гораздо менее значимы 
для формирования неоднородности населения 
птиц, чем природные. Из них наиболее значимы 
застроенность, сельскохозяйственная и техноген-
ная трансформации ландшафтов. 

В классификационной схеме населения птиц 
Средней Сибири преобладают широтно-зональ-
ные типы населения. На Западно-Сибирской и 
Восточно-Европейской равнинах возрастает доля 
незональных типов, что определяется большей ан-
тропогенной нарушенностью их ландшафтов, за-
болоченностью, продолжительным половодьем в 
долинах крупных рек. Набор факторов, определя-
ющих пространственную организацию населения 
птиц Средней Сибири, в целом примерно такой же, 
что и на Западно-Сибирской и Восточно-Европей-
ской равнинах. Только в Средней Сибири проявля-
ется высотная поясность, что определяется высот-
ными амплитудами рельефа северных горных пла-
то. Влияние антропогенных факторов в Средней и 
Западной Сибири невелико и сравнительно одина-
ково. На Восточно-Европейской равнине это влия- 
ние заметно возрастает в связи с ее более давним 
и интенсивным освоением. Таким образом, регио- 
нальная специфика пространственной организа-
ции населения птиц Средней Сибири, по сравне-
нию с Восточно-Европейской и Западно-Сибир-
ской равнинами, сводится к следущему. Только в 
Средней Сибири становится заметной высотная 
поясность населения птиц. По сравнению с равни-
нами, в Средней Сибири больше широтно-зональ-
ная дифференциация лесных орнитокомплексов и 
менее представлены незональные типы населения.
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SPATIAL ORGANIZATION OF THE BIRD COMMUNITIES  
OF CENTRAL SIBERIA
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Based on extensive information on the numbers and distribution of birds obtained during route surveys 
over the past 60 years, a classification of the bird communities of Central Siberia is considered at the level 
of its types. The specificity of this classification is determined by the predominance of latitudinal-zonal 
types over non-zonal ones. The main directions of territorial changes in the bird communities are de-
termined by afforestation and watering, combined with latitudinal zonation. Less significant differences 
in ornithocomplexes are associated with the altitudinal zone and built-up area concerned. The main 
natural and anthropogenic factors and the hierarchy of their importance for the spatial differentiation 
of the bird populations have been established. The regional specificity of the spatial organization of 
the bird communities in Central Siberia in comparison with the Eastern European and West Siberian 
plains is reduced to the manifestation of high-altitude zonation due to differences in mountain-tundra 
ornithocomplexes, a greater differentiation of forest ornithocomplexes and less represented non-zonal 
population types.

Keywords: classification, spatial-typological structure, spatial organization, natural and anthropogenic 
factors, Eastern European and West Siberian plains
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Периодические изменения климата, обуслов-
ленные циклами солнечной активности, извест-
ны достаточно давно (Brückner, 1890; Шнитни-
ков, 1969; Монин, Шишков, 1979). Показано су-
щественное влияние климатических факторов 
на динамику популяций водоплавающих птиц 
(Формозов, 1959; Максимов, Ердаков, 1985; Кри-
венко, 1991). Вместе с тем механизмы воздействия 
динамики климата на популяции птиц во многом 
еще не ясны. Наиболее интересны в этом отноше-
нии виды с интенсивной динамикой численности 

и ареала (Розенфельд, Шереметьев, 2016; Розен-
фельд и др., 2021; Коузов и др., 2022).

Одним из таких видов является лебедь-шипун 
(Cygnus olor J. F. Gmelin 1789), который в конце 
19‑го – начале 20‑го столетия испытывал мощ-
нейшую депрессию численности и сокращение 
ареала (Мензбир, 1895; Naumann, 1905; Валюс, 
Мурашка, 1960; Кривенко и др., 1990; Кривенко, 
1991; Andersen-Harild, 1994). С середины прошло-
го века многократный рост численности и продви-
жение на север ареала лебедя-шипуна отмечены 
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На протяжении XX в. и первых десятилетий текущего столетия отмечаются рост численности 
и масштабное расширение ареала в северном и северо-восточном направлении у лебедя-шипуна 
(Cygnus olor). На основании результатов собственных исследований и литературных данных 
авторы рассматривают историю вселения вида на северо-запад европейской России и основ-
ные этапы его экспансии, а также особенности пространственного распределения в регионе. 
Лебедь-шипун начал гнездиться на северо-западе России с 1980‑х годов. Вид расселялся в двух 
типах ландшафта: на мелководных эвтрофных озерах, а также на морских моренных и сельго-
вых островах. К настоящему времени ареал вида охватывает восточную часть Финского залива, 
запад и юго-запад Ленинградской области, всю Псковскую область, а также наиболее запад-
ные районы Новгородской и Тверской областей. При этом уже на начальных этапах экспансии 
первые размножающиеся пары появились сразу на большей части вышеуказанной территории. 
В дальнейшем новые гнезда были зарегистрированы преимущественно внутри “зоны захвата”, 
очерченной первыми вселенцами. Более чем за 30 лет экспансии с начала 1990‑х гг. ареал вида 
продвинулся в восточном направлении на разных участках не более чем на 88–94 км, в то время 
как за предшествующие 20 лет (1960–1980) продвижение в Скандинавии составляло до 998 км. 
Снижение темпов расширения ареала на фоне продолжения развития теплой фазы климата по-
зволяет предполагать наличие неких климатических барьеров для вида в регионе.
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практически на всей области распространения вида 
в западной Евразии (Monval, Pirot, 1989; Кривенко 
и др., 1990; Krivonosov, 1991; Wieloch, 1991). Наибо-
лее интенсивная экспансия лебедя-шипуна проис-
ходила в балтийском очаге гнездования (Йыги, 1968; 
Йыги и др., 1976; Cramp, Simmons, 1977; Липсберг, 
1990; Wieloch, 1991; Леоке, 1999, 1999а; Коузов, 2005, 
2009, 2016; Коузов, Лосева, 2016).

В начале 20‑го века небольшие изолирован-
ные очаги размножения вида сохранялись только 
на приморских озерах южного берега Балтийско-
го моря от Мекленбурга до Восточной Пруссии 
(Bauer, Glutz, 1968; Köppen, 1990). Отдельные пары 
гнездились на внутренних озерах Дании (Bloch, 
1970; Andersen-Harild, 1994), на острове Сааремаа 
(Валюс, Мурашка, 1960; Йыги, 1968) и в южной 
Швеции (Berglund et al., 1963). В 1930‑х гг. лебедь-
шипун снова широко заселил Данию (Bloch, 1970; 
Andersen-Harild, 1994). Происходил рост численно-
сти лебедей, гнездящихся на озерах Швеции (Ва-
люс, Мурашка, 1960; Berglund et al., 1963) и Вос-
точной Пруссии (Tischler, 1941). Также шло рас-
селение отдельных пар в Латвию и Литву в 1935 г. 
(Валюс, 1959; Липсберг, 1983) и на озера на остро-
вах Аландского архипелага (Holmqvist, 1935).

В 1940‑х гг. из-за развития краткого внутриве-
кового прохладно-влажного цикла и событий Вто-
рой Мировой Войны этот процесс существенно за-
медлился (Валюс, Мурашка, 1960; Кривенко и др., 
1990; Кривенко, 1991).

С начала 1950‑х до второй половины 1980‑х гг. 
процесс расселения начал носить взрывной харак-
тер. В балтийском регионе можно выделить два 
основных русла расселения. В первом случае пти-
цы из материковой Дании, активно расселявши-
еся по островам Датского архипелага, проникли 
в 1943 г. на побережье южной Швеции в провин-
ции Скания (Winge, 1959). В течение 10 лет лебеди-
шипуны распространились на север до шхер про-
винции Уппланд (Lundin, Hansson, 1956) и к 1960 г. 
стали многочисленны вдоль всего восточного по-
бережья южной части Швеции (Berglund et al., 
1963). С 1958 г. шведские птицы стали расселяться 
на Юго-Западном Финском архипелаге (Tenovuo, 
1975, 1976; Hilden, 1987), с 1959  г. – принялись 
повторно заселять острова Западной Эстонии, 
а в 1961 г. они появились уже в бухтах континен-
тальной западной Эстонии (Йыги, 1968). К 1970 г. 
область распространения лебедя-шипуна в южной 
трети Ботнического побережья Финляндии дошла 
до архипелага Кваркен (Hästbacka, Ulfvens, 1987; 
Ulfvens, Hästbacka, 1991). В 1970е гг. лебеди рассе-
лились по побережьям южной Финляндии вплоть 
до архипелага Хельсинки (Hilden, 1987), а в следу-
ющем десятилетии ареал вида здесь достиг россий-
ской границы (Valkama et al., 2011).

Другим направлением экспансии лебедя-
шипуна в прибалтийском очаге размножения 
было распространение птиц из района Мазурских 
озер в северо-восточной Польше на северо-восток 
и восток. Так, во второй половине 1950‑х – нача-
ле 1960‑х гг. лебеди-шипуны активно расселялись 
по Литве и Латвии (Валюс, 1959; Валюс, Мурашка, 
1960; Виксне, 1968; Йыги, 1968; Йыги и др., 1976). 
В 1961–1963 гг. отмечены первые случаи гнездова-
ния вида в западной Белоруссии (Вязович, 1990; 
Самусенко, 1990), к началу 1980‑х гг. лебедь-шипун 
стал гнездиться в Минской и Витебской областях 
(Вязович, 1990), откуда в 1990-е гг. отдельные пары 
вселились на запад Смоленской области (Те и др., 
2006; Авилова, 2011). В 1968–1971  гг., вероятно, 
из западной Белоруссии лебеди-шипуны проникли 
в Волынскую и Львовскую области Украины (Тата-
ринов, 1990; Горбань, 1990).

До середины 1980‑х гг. в Балтийском регионе 
повсеместно в новых районах гнездования наблю-
дался активный рост числа размножающихся пар 
(Недзинскас, 1977; Hästbacka, Ulfvens, 1987; Hilden, 
1987; Вязович, 1990; Горбань, 1990; Липсберг, 1990; 
Недзинскас, 1990; Ренно, 1990; Татаринов, 1990; 
Ulfvens, Hästbacka, 1991; Mägi et al., 1993; Nummi, 
Saari, 2003; Mägi, 2007).

Целью этой работы было: (1) проследить про-
цесс расселения лебедя-шипуна на Северо-Западе 
России в областях, прилегающих к балтийско-
му очагу ареала лебедя-шипуна; (2) выявить 
пространственно-временны́е и биотопические 
особенности экспансии вида в регионе; (3) про- 
анализировать, как менялась скорость экспансии 
вида по мере его расселения.

МЕТОДИКА

Для нашей работы мы выбрали области Северо-
Запада европейской части России, непосредствен-
но прилегающие к балтийскому очагу ареала 
лебедя-шипуна: Псковскую, Новгородскую, Ле-
нинградскую, Архангельскую, Мурманскую и ре-
спублику Карелия. Кроме того, в состав рассма-
триваемой территории мы включили и Тверскую 
область, которая относится к Центральному Не-
черноземному региону, поскольку в ландшафтно-
биотопическом отношении она представляет мно-
го общего с Псковской и Новгородской областями, 
с которыми непосредственно соседствует.

Материалы по гнездованию лебедя-шипуна 
в Ленинградской области собраны в рамках ис-
следований биологии и миграций водно-болотных 
птиц, проведенных нами в 1990–1999 гг. и 2005–
2023 гг. В этот период исследованиями была охва-
чена бо́льшая часть побережий и островов Финско-
го залива. Побережья Кургальского полуострова 
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обследовали в 1990–1999 и 2005– 2008 гг. стацио-
нарно в период с мая по август и на кратких вы-
ездах в апреле и сентябре-октябре, в 2009–2023 гг. 
проводили исследования, совершая кратковре-
менные 3–7‑дневные выезды в течение всего 
весенне-осеннего периода. Прибрежные участки 
от Усть-Луги до Санкт-Петербурга и от Санкт-
Петербурга до Выборга были обследованы 
на кратковременных 1–2‑дневных комбиниро-
ванных автомобильно-водных маршрутах с ис-
пользованием надувной моторной лодки в 1993, 
1998, 2005, 2008 и в 2012– 2023 гг. в период с апре-
ля по июнь с частотой от 2 до 6 выездов в сезон. 
В 2010– 2023 гг. были проведены судовые экспе-
диции продолжительностью 10–14 дней. Обычно 
в течение года проводили 2 экспедиции – в конце 
мая – начале июня и в конце июня–начале июля, 
в 2012–2019 гг. проводили также экспедиции в ав-
густе и конце сентября–начале октября. Во время 
таких экспедиций обследованиями было охваче-
но подавляющее большинство островов Финско-
го залива: Сескар, Малый, Мощный, Вигрунд, 
Большой и Малый Тютерсы, Гогланд, Соммерс, 
Нерва, Малый Фискар, Туман, Гусиный, Стоглаз, 
Игривый, Новик, Вихревой, архипелаги Большой 
Фискар, Долгий Риф, Долгий Камень, Березовые 
острова, острова Выборгского залива.

Все найденные гнезда и кладки были измерены 
и описаны. Степень насиженности кладки опреде-
ляли по водному тесту (Меднис, 1972). Замеряли 
координаты гнезда с помощью GPS-навигатора.

Кроме того, экспедиционные работы в виде 
кратких выездов проводили и на других террито-
риях Ленинградской области: на южном побере-
жье Ладожского оз., на озерах восточной, южной 
и западной частей Ленинградской обл. и Карель-
ского перешейка. В работе использованы полевой 
25‑кратный бинокль и стократная подзорная тру-
ба на штативе, фотоаппараты Nikon D90 и Nikon 
D7200 с объективами Sigma 150–500 и Nikkor 300.

Также был проведен анализ многочисленных 
литературных данных, который позволяет доста-
точно подробно проследить изменение характера 
пребывания лебедя-шипуна в исследуемом райо-
не. Для удобства изложения наблюдения авторов 
и данные из литературных источников ниже при-
ведены совместно.

РЕЗУЛЬТАТЫ

История экспансии лебедя-шипуна 
на Северо-Западе России

На протяжении 19‑го и большей части 20‑го ве-
ков на территории Северо-Запада России не было 
известно о встречах лебедя-шипуна (Бианки, 1910, 

1915, 1922; Зарудный, 1910; Урядова, 1974; Мальчев-
ский, Пукинский, 1983; Фетисов и др., 1998; Коузов, 
Кравчук, 2014; Коузов, 2016). Ситуация коренным 
образом стала меняться к 1970–1980‑м гг., когда 
в результате экспансии 1950–1980‑х гг. в Балтий-
ском очаге размножения гнездовой ареал вида рас-
пространился до Белоруссии, республик Прибалти-
ки и Финляндии (Недзинскас, 1977, 1990; Hästbacka, 
Ulfvens, 1987; Hilden, 1987; Вязович, 1990; Горбань, 
1990; Липсберг, 1990; Ренно, 1990; Татаринов, 1990; 
Ulfvens, Hästbacka, 1991; Wieloch, 1991; Mägi et al., 
1993; Nummi, Saari, 2003; Mägi, 2007). Можно выде-
лить 4 основных этапа экспансии.

Период 1970–1983 гг. – отмечены первые слу-
чаи появления птиц на западе региона, дальнейшее 
резкое увеличение интенсивности залетов и пер-
вый случай размножения вида в регионе в послед-
ние годы этого периода.

В Ленинградской области залеты лебедя-шипуна 
стали отмечаться с начала 1970‑х гг. (Мальчев-
ский, Пукинский, 1983) преимущественно в вос-
точной части Финского залива и на Нарвском 
водохранилище (Бузун, Храбрый, 1990). С нача-
ла 1980- х годов пары и группы из 3–6 птиц были 
встречены на прудах в долине р. Волхов, в верх-
нем течении р. Невы у впадения р. Самарка, в ни-
зовьях р. Свирь, в пойме р. Луга у дер. Бежаны, 
на оз. Бабинское, Врево, Череменецкое, на прудах 
у пос. Лопухинка и Шувалово, а также на остро-
вах Зеленцы в Шлиссельбургской губе Ладожского 
оз. (Бузун, Храбрый, 1990). В 1981 г. на зарастаю-
щем карьере в районе Волховстроя пара птиц за-
няла территориальный участок и активно отгоняла 
с акватории других лебедей, однако размножения 
у этих птиц в дальнейшем не было (Мальчевский, 
Пукинский, 1983).

В Псковской области сведения о летних встречах 
лебедей-шипунов с начала 1980‑х гг. стали посту-
пать из многих районов: Себежского поозерья (Фе-
тисов, Ильинский, 1990), Плюсского, Гдовского, 
Великолукского и Печорского районов (Фетисов 
и др., 1998). Первый случай гнездования лебедя-
шипуна в Псковской области отмечен в Плюсском 
районе на оз. Песно в 1981  г. (рис. 1) (Фетисов 
и др., 1998).

В Тверской области залеты лебедя-шипуна стали 
отмечать приблизительно в эти же сроки (Зино-
вьев, 1985).

В Мурманской области первые случаи залета 
лебедя-шипуна отмечены в 1979 и 1980 гг. (Коха-
нов, 1987; Бианки и др., 1988). Чаще всего лебедей-
шипунов отмечали на акватории Кольского залива 
и в Кандалакшском заливе (там же).

В Новгородской, Архангельской областях и республи-
ке Карелия встреч вида за этот период не отмечено.
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Период 1984–1999  гг. – наблюдалась пер-
вая волна активного расселения вида в регионе 
(рис. 1). При этом самые первые случаи гнездова-
ния лебедя-шипуна были зарегистрированы почти 
одновременно в нескольких сильно удаленных друг 
от друга районах Северо-Запада России.

Псковская область. Первый случай гнездова-
ния лебедя шипуна в Печорском районе отмечен 
в 1984  г. на оз. Городищенском под г.  Изборск 
(Бардин, 2015). В дальнейшем птицы гнезди-
лись здесь ежегодно (там же). В 1986 г. одна пара 
лебедя-шипуна впервые загнездилась на оз. Оро-
но в Себежском районе (Фетисов, Ильинский, 
1990). В 1988 г. лебеди-шипуны впервые размно-
жались на оз. Велье, в 1989  г. – на оз. Белогули 
в Пушкиногорском районе (Фетисов и др., 1998). 
С 1989  г. отмечено размножение вида в Велико-
лукском районе на рыбоводном пруду у дер. Но-
сково (Новиков, 1989). В 1991 г. в Великолукском 
районе зарегистрировано первое гнездование двух 
пар на оз. Кислое и на р. Ловать в окрестностях 
г.  Великие луки (Фетисов и др., 1998). С 1993  г. 
наблюдалось гнездование одной пары у дер. Демя 
в Новосокольническом районе. С 1995 г. извест-
но гнездование отдельных пар на оз. Крушинском 
Опочецкого района, оз. Смолинском Палкинского 
района, оз. Заплюсском Плюсского района и в Бе-
резинской губе Псковского оз. под г.  Псковом. 
В 1996 г. были обнаружены размножающиеся пары 
лебедей-шипунов на оз. Невельское у г.  Невель, 
оз. Псковское у устья р. Великой и на оз. Теплое 
у дер. Пнево (там же).

Наиболее интенсивное вселение лебедя-шипуна 
в эти годы происходило на крайнем юго-запа-
де области в Себежском районе. В 1991  г. здесь 
из 15 озер, находившихся под наблюдением, 6 было 
заселено одиночными размножающимися парами, 
в 1994 г. гнездование лебедей было достоверно за-
регистрировано уже на 8 озерах.

Учеты 1997 г. выявили еще 23 новых места размно-
жения лебедя-шипуна в Псковской области, на кото-
рых гнездились 28 пар птиц (Фетисов и др., 1998).

Как видно из вышеприведенного материала, 
после появления первых гнездящихся пар дальней-
шее расселение вида шло очень высокими темпа-
ми. К 1997 г. в Псковской области было известно 
33 места, где в разные годы гнездилось 42 пары ле-
бедей. Гнездование лебедя-шипуна было отмечено 
в 13 из 24 районов области. Размножающиеся пти-
цы отмечены как в южных, так и в центральных 
и северных ее частях, однако по данным 1997  г. 
45.2% пар гнездилось на крайнем юго-западе обла-
сти в Себежском районе (по: Фетисов и др., 1998).

Ленинградская область. С начала этого перио-
да отмечены первые случаи размножения на раз-
ных участках западной части области (Бузун, 

Храбрый, 1990): 19 сентября 1984 г. на Нарвском 
водохранилище наблюдали семью шипунов с че-
тырьмя молодыми птицами; летом 1987 г. на ка-
рьерах у пос. Большой Сабск в долине р. Луга был 
обнаружен выводок из двух нелетных птенцов, 
а в сентябре в низовьях р. Свирь в районе пос. За-
островье была встречена семья с двумя плохо ле-
тающими молодыми шипунами; в этом же году 
на острове Хангелода у северного побережья Кур-
гальского полуострова впервые в регионе найдено 
гнездо лебедя-шипуна. К сожалению, описание 
находки, сделанное В. А. Бузуном, имеет неточно-
сти. Так, он указывает, что гнездо располагалось 
в 28 м от воды на песке среди валунов и редкой по-
росли тростника (Бузун, Храбрый, 1990). Однако, 
согласно результатам наших более поздних деталь-
ных обследований, на данном расстоянии от уреза 
воды на острове таких биотопов нет. Эти участки 
заняты только низкотравными луговинами с при-
месью редкого колосняка и отдельными кустами 
шиповника. Судя по всему, на Кургальском полу-
острове птицы начали гнездиться несколько рань-
ше, поскольку по сведениям местных жителей одна 
пара птиц гнездилась уже с 1985 г. в бухте Кирья-
мо рядом с островом Реймосар на западном побе-
режье полуострова приблизительно в 20 км к югу 
от острова Хангелода (Коузов, 2016).

В июле 1989 г. на акватории Кургальского рифа 
впервые отмечен линник из 118 птиц (Бубыре-
ва и др., 1993). В 1990–1993  гг. вдоль западного 
и северного побережья Кургальского полуострова 
размножались от 17 до 24 пар, и проводили линь-
ку 60–140 птиц. В 1994–1999  гг. здесь ежегод-
но отмечалось от 50 до 67 размножающихся пар 
и 190– 260 линяющих птиц (Коузов, 2005, 2009).

В 1991–1992  г. гнездование шипуна было от-
мечено на архипелаге Сескар (Носков и др. 1993). 
По сведениям сотрудников маяка, первые лебе-
ди на Сескаре начали гнездиться в те же годы, что 
и на Кургальском полуострове. В 1992 г. здесь раз-
множались 13 пар (Носков и др., 1993), в 1994 г. – 
уже 22 пары и присутствовало до 200 линяющих 
птиц (Васильева, 2002), в 1997  г. размножалось 
15– 20 пар (Бузун, 1997).

В 1993–1997 гг., по нашим наблюдениям, пара 
лебедей-шипунов ежегодно размножалась на ис-
кусственном водоеме около ООО “Фосфорит” 
в долине р. Луга под Кингисеппом (Коузов, Лосе-
ва, 2016).

В 1994–1995  гг. гнезда и выводки шипунов 
отмечены исследователями на острове Малый 
и на островах у северного побережья Финского 
залива: Большой Фискар, Орлиный, Долгий Риф 
и Малый Березовый (Иовченко и др., 2002; Коу-
зов, Лосева, 2016).
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Новгородская область. С 1989  г. одна пара 
лебедей-шипунов стала регулярно размножаться 
на заброшенном карьере кирпичного завода под 
г.  Старая Русса (рис.  1)  (Красная книга Новго-
родской области, 2015). В 1991 г. выводок лебедей-
шипунов обнаружен на разливах р. Выйка в долине 
р. Волхов в окрестностях пос. Грузино Чудовско-
го района. В последующие годы размножающихся 
птиц здесь не наблюдали (там же).

Архангельская область. Залет одиночной 
взрослой птицы зарегистрирован на реке Кулой 
в начале 1990‑х гг. (Рыкова, 2003). В 1998 г. одиноч-
ная особь залетела в район дельты Северной Дви-
ны (Андреев, 2007).

Мурманская область. Одиночных неразмножа-
ющихся птиц и группы из 2–7 особей наблюдали 
в 1980, 1984 и 1987–1995 гг. в Кольском и Канда-
лакшском заливах (Коханов, 1987; Бианки и др., 
1988; Красная книга Мурманской области, 2003).

На территории Тверской области и республики Ка-
релия залетов и случаев гнездования не отмечено.

Период 2000–2013 гг. – на Северо-Западе Рос-
сии продолжалось вселение новых размножающих-
ся пар лебедя-шипуна, однако темпы его заметно 
снизились и существенного пространственного рас-
ширения гнездового ареала не происходило (рис. 2).

Псковская область. В этот период заметного рас-
ширения гнездового ареала в области не отмече-
но, за исключением появления одной гнездящей-
ся пары на севере Гдовского района (рис. 2) (Сур, 
2014). Вместе с тем в пределах уже заселенных 
в предыдущий период районов продолжался рост 
численности и увеличивалось количество занятых 
птицами участков. Наиболее масштабный рост 
численности гнездящихся лебедей-шипунов на-
блюдался на Псковско-Чудском озере, где к 2005 г. 
размножалось уже до 100 пар лебедей (Борисов 
и др., 2014). Другим местом ощутимого роста попу-
ляции вида, как и в предыдущий период, было Се-
бежское поозерье. В 2000 г. в национальном парке 
“Себежский” размножающимися парами лебедей 
были заняты 16 озер, в 2007 г. – 22 озера (Фетисов, 
2008). Из других новых мест гнездования лебедя-
шипуна в регионе следует отметить водохранилища 
в верхнем течении р. Великой, где выводки были 
обнаружены в 2013 г. (Яковлева, 2014), Андрош-
кинское озеро в Локнянском районе, где гнездо-
вание пары лебедей началось предположительно 
в самые первые годы текущего столетия (Яблоков, 
2005). В этот период продолжалось расселение ши-
пунов и на ряде озер Новоржевского района (Гри-
горьев, 2021).

Ленинградская область. В 2005–2006  гг. гнез-
дование двух пар отмечено на островах Крутояр 
и Северный Виргин, в 2004–2007 гг. пара шипунов 

размножалась на оз. Большое Градуевское на се-
вере Выборгского района (Коузов, 2016; Коузов, 
Лосева, 2016). В 2007 г. одна пара шипунов сно-
ва стала размножаться на пруду в долине р. Луга 
у пос. Большой Сабск (Бахвалова, 2007). В 2009 г. 
найдено гнездо на острове Северный Березовый 
(Коузов, Лосева, 2016). С 2010 г. отмечается раз-
множение одной пары на оз. Пенино на юго-запа-
де Ленинградской области (Скучас, 2010; Скучас, 
личное сообщение).

В 2012  г. одна пара птиц стала размножаться 
в бухте Портовой на севере Финского залива (Коу-
зов, Лосева, 2015). В 2013 г. отмечено размножение 
четырех пар на острове Мощный (Коузов, 2015), 
а также по одному выводку было зарегистрировано 
на острове Малый Тютерс (Коузов, 2015а), на вос-
точном берегу Кургальского полуострова, в вер-
шине Лужской губы, и в плавнях у деревни Черная 
Лахта (Коузов., 2015б; Коузов, Лосева, 2016).

Тверская область – в 2009  г. шипуны начали 
гнездиться на оз. Неврожском Андреапольского 
р-на (рис 2) (Николаев, Шмитов, 2009). Имеются 
также сведения о летнем пребывании, гнездова-
нии и зимовке шипунов в окрестностях г. Торопца 
на русловых озёрах р. Торопы (Николаев, Шмитов, 
2008). В 2000–2010 гг. участились залеты в район 
Валдайской возвышенности и на р. Волга (Логи-
нов, 2007; Авилова, 2011).

Новгородская область. В 2011  г. прекратилось 
гнездование лебедей-шипунов на карьере у г. Ста-
рая Русса. Однако в этом же году размножение 
одной пары птиц наблюдали в Холмском районе 
на границе с Тверской областью (Красная Кни-
га Новгородской области, 2015). В течение всего 
периода наблюдали регулярные залеты лебедей-
шипунов на озера Валдайской возвышенности 
(Николаев, 2014).

Архангельская область. В 2005 г. семь не размно-
жающихся шипунов были встречены на р. Вычегда 
в 10 км от устья (Прохоров, 2018).

Мурманская область. В 2001 г. одиночная не раз-
множающаяся особь была встречена на Терском 
берегу Белого моря (Квартальнов и др., 2003).

В научной литературе по территории Карелии 
нет упоминаний о залетах лебедя-шипуна.

Период 2014–2023 гг. – происходило активное 
развитие новой кратковременной теплой фазы 
климата, что вызвало активный рост числа новых 
мест гнездования лебедя-шипуна в регионе и за-
метное расширение его гнездового ареала (рис. 3).

Псковская область. По данным С. А. Фетисова, 
к концу этого периода лебеди-шипуны расселились 
на водоемах почти всех районов области. Однако 
по литературным данным за этот период мы мо-
жем лишь утверждать, что ощутимо увеличилось 
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Рис. 1. Распределение мест гнездования лебедя-шипуна на Северо-Западе России, появившихся в 1980–1999 гг.

количество новых мест гнездования вида на юге 
и юго-востоке Псковской области. Это: Новор-
жевский район – 10 новых мест гнездования (Гри-
горьев, 2021), Опочецкий район – 2 новых места 
гнездования (Серебров, Сереброва, 2017), Пустош-
кинский район – 3 новых места гнездования (Те, 

2018), Новосокольнический район – 1 новое место 
гнездования (Те, 2018а), Невельской район – 12 но-
вых мест гнездования (Те, 2018б), Великолукский 
район – 12 новых мест гнездования (Те, 2018в). 
Усвятский район – 1 новое место гнездования 
(Те и др., 2016) (рис. 3).
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Рис. 2. Распределение мест гнездования лебедя-шипуна на Северо-Западе России, появившихся в 2000–2013 гг.

Ленинградская область. В 2014–2023  гг. про-
цесс освоения новых мест размножения в регио-
не существенно ускорился (рис. 3). Можно выде-
лить две особенности этого процесса: уплотнение 
гнездовой группировки в пределах ранее занятого 
пространства и дальнейшее расширение ареала. 

Уплотнение гнездящейся группировки было наи-
более заметно в двух районах: на юго-западе Ле-
нинградской области и в шхерах у северного берега 
Финского залива (рис. 3).

В первом случае на территории Кингисеппско-
го и Сланцевского районов было обнаружено: 
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в 2015  г. – гнездование двух пар на оз. Самро 
(по  опросным сведениям птицы здесь гнезди-
лись с 2003  г.) (Храбрый, 2016), в 2018  г. – пять 
мест гнездования одиночных пар в верхнем те-
чении р.  Нарва и гнездование двух-трех пар 
на южном побережье Нарвского водохранилища. 

На Финском заливе в пределах ранее занятой 
гнездовой области у северного побережья в 2014 г. 
гнезда шипунов были найдены на островах Ря-
бинник, Галочий и Восточный Гребень (Коузов, 
2016; Коузов, Лосева, 2016). В 2017 г. гнезда лебедя-
шипуна были найдены на островах Малая Отмель, 

Рис. 3. Распределение мест гнездования лебедя-шипуна на Северо-Западе России, появившихся в 2014–2023 гг.
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Талскери и безымянном островке у острова Гало-
чий. В 2019–2022 гг. в этом районе были найдены 
еще 11 новых мест размножения единичных пар 
на островах Рябиновый Риф, Высокий Гребень, 
Хеминглетто, Дегтярный и безымянных остров-
ках около островов Узорный, Ореховый, Хаспа-
ри. Кроме того, в 2013–2015 гг. обнаружены так-
же новые места линочных скоплений в централь-
ной и северной частях Финского залива: остров 
Мощный – 6–32 птицы, остров Малый – 12 птиц, 
остров Увалень рядом с архипелагом Большой Фи-
скар – 12 птиц (Коузов, 2016; Коузов, Лосева, 2016). 
В южном секторе Финского залива в 2015 г. были 
обнаружены 2 гнезда на острове Большой Тютерс 
(Коузов, 2015б), в 2016 г. – 1 гнездо на острове Ви-
грунд, в 2017 г. – 1 гнездо на острове Хитоматала.

Расширение ареала в восточном направлении 
происходило как в южной части Ленинградской 
области, так и на Финском заливе. Так, на тер-
ритории Лужского района в 2015 г. размножение 
лебедей-шипунов впервые отмечалось на оз. За-
лустежское, Сяберо, Спас-Которское, Омчино 
и на старице р. Саба у дер. Псоедь (Храбрый, 2016). 
В 2020 г. гнездование вида удалось выявить на оз. 
Стречно и Орлинское на юге Гатчинского района. 
На Финском заливе расширение гнездовой обла-
сти происходило как в направлении Невской губы, 
так и в Выборгском заливе. В 2015 г. гнездо лебедя-
шипуна было найдено на острове Малый Фискар 
(Коузов. Лосева, 2015). В 2017 г. две пары загнез-
дились у северного берега острова Котлин (Федо-
ров, 2018), в 2019 г. – одна пара на острове Стоглаз 
в Выборгском заливе (Ширяева, Коузов, 2019). 
В 2020 г. лебедь-шипун загнездился в Невской губе 
у пос. Стрельна и у пос. Лисий Нос (Мильто, 2020; 
Зайнагутдинова и др., 2020). В 2021 г. размноже-
ние лебедя-шипуна мы наблюдали на безымянном 
островке к северу от острова Лисий в Выборгском 
заливе, а в 2023 г. одна пара загнездилась в бухте 
Дальней в окрестностях пос. Большой Бор. Кро-
ме того, в 2023 г. был обнаружен выводок лебедя-
шипуна у восточного берега острова Гогланд в рай-
оне бухты Сууркюлянлахти (iNaturalist). В настоя-
щее время самые восточные места его гнездования 
зарегистрированы по левому берегу реки Оредеж 
на оз. Белое и Пристанское (Храбрый, 2023).

Новгородская область. В 2015 г. отмечена встре-
ча выводка на пруду у дер. Болотово в Холмском 
районе на границе с Тверской областью (Архипов, 
Зуева, 2018). Опубликованных данных по встре-
чам залетных птиц за этот период нет, однако 
на сайте iNaturalist.org за период имеются сведе-
ния о 24 встречах 46 птиц в период с 2015 по 2023 г. 
Из них только одну особь наблюдали в 2015  г., 
остальные встречи произошли в 2020–2023 гг. При 
этом 14 встреч 20 особей произошли в мае–августе. 

Подавляющее большинство встреч птиц отмечено 
на оз. Ильмень и в окрестностях г. Великий Нов-
город, две встречи зарегистрированы в Холмском 
районе, по одной встрече – в Батецком, Старорус-
ском, Валдайском и Мошенском районах. В двух 
случаях были встречены семьи с летными моло-
дыми птицами: в октябре 2021 г. – выводок с од-
ной молодой птицей у дер. Козынево на северо-
западном берегу оз. Ильмень и 9 ноября 2023 г. – 
выводок с пятью молодыми птицами на оз. Валдай 
(iNaturalist). Эти факты однозначно не могут сви-
детельствовать о размножении птиц именно в ме-
стах встреч. Тем не менее можно предположить, 
что птицы гнездились на территории Северо-
Западного региона.

Тверская область. Выводки лебедя-шипуна 
были зарегистрированы в летнее время 4  июля 
2020 г. на оз. Михайловское Бологовского района 
и 11 мая 2022 г. на оз. Удомля Удомельского района 
(iNaturalist). Других новых мест размножения вида 
в течение данного периода выявить не удалось, 
если не считать встречу выводка на границе Адре-
апольского района с Холмским районом Новгород-
ской области в 2015 г. (Архипов, Зуева, 2018). Од-
нако в течение всего периода исследователи отме-
чали залеты не размножающихся лебедей-шипунов 
не только на западе области, но и в окрестностях 
Твери или в долине р. Волга (Кошелев и др., 2020, 
2022). Отмечаются случаи зимовки лебедей в обла-
сти (Зиновьев и др., 2015; Кошелев и др., 2021).

Архангельская область. В 2015 г. залетные лебеди-
шипуны держались в районе устья Северной Дви-
ны (Андреев, Спицын, 2015) и недалеко от поселка 
Коноша (Жукова, 2018). В 2017 г. лебедя-шипуна 
встретили под Архангельском (Андреев, 2017). 
14 июня 2020 г. одиночная особь держалась у дер. 
Лопшеньга на севере восточного берега Онежско-
го полуострова, в 2021 г. лебедей-шипунов дважды 
наблюдали у г. Котлас, в 2022 г., в мае–июне 2022 г. 
группы из 5, 3 и 11 птиц наблюдали в Северодвин-
ске и в Унской губе на Онежском полуострове 
(iNaturalist).

Мурманская область. В середине лета 2020 г. залет 
пары лебедей-шипунов был отмечен на акватории 
Кандалакшского заповедника (Бианки, Бойко, 2021).

Карелия. В июне 2018  г. группу из 12 лебедей 
шипунов наблюдали на водоеме на затопленных 
сельскохозяйственных угодьях в долине р. Шуя 
в Прионежье (Артемьев, 2020). Здесь же одиноч-
ная птица держалась 9 августа 2020 г. (iNaturalist), 
7  июля 2023  г. нами на этом водоеме отмечены 
4 птицы. 16 июля 2019 г. 4 лебедя-шипуна держа-
лись на акватории Онежского оз. у г. Петрозаводск 
(iNaturalist). В ноябре 2019 г. двух лебедей-шипунов 
наблюдали на оз. Кириярви в Суоярвском районе 
(Артемьев, 2020). Группу из пяти птиц наблюдали 
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19 июня 2021 г. у дер. Колежма на западном берегу 
Онежской губы Белого моря (iNaturalist).

ОБСУЖДЕНИЕ

Расселение лебедя-шипуна на территории 
Северо-запада России стало продолжением про-
цесса экспансии вида в Балтийском регионе  
(Йыгии др., 1976; Monval, Pirot, 1989; Wieloch, 
1991). Сроки начала залетов лебедя-шипуна в Ле-
нинградскую, Псковскую, Тверскую и Мурман-
скую области (Мальчевский, Пукинский, 1983; Зи-
новьев, 1985; Коханов, 1987; Фетисов. Ильинский, 
1990) и сроки появления первых гнездящихся пар 
в регионе хорошо коррелируют с ходом экспансии 
вида в соседних регионах – Белоруссии (Вязович, 
1990; Горбань, 1990), республиках Прибалтики 
(Йыги и др., 1976; Недзинскас, 1977, 1990; Лип-
сберг, 1990; Ренно, 1990) и Финляндии (Tenovuo, 
1975, 1976; Valkama et al., 2011).

Обращает внимание своеобразный характер 
вселения лебедя шипуна на северо-западе Рос-
сии. Первые размножающиеся пары загнездились 
почти одновременно в нескольких сильно удален-
ных друг от друга районах на юге (Себежский рай-
он с 1986 г.), западе (Печорский район с 1984 г.) 
и востоке (Плюсский район с 1981 г.) Псковской 
области, на западе Ленинградской области (Нарв-
ское водохранилище с 1984 г., Кургальский полу- 
остров с 1985 г., г. Большой Сабск с 1987 г.) и в цен-
тре Новгородской области (окрестности г. Старая 
Русса с 1989 г.). Данные об этих точках гнездования 
первых пар позволили приблизительно очертить 
границы будущей зоны экспансии вида в регионе, 
и бо́льшая часть появившихся в последующие годы 
пар лебедей гнездилась уже внутри этой зоны.

До 2000  г. наиболее активный рост числен-
ности шел в двух районах: в Псковской области 
и на Финском заливе. В 2000–2013  гг. в Ленин-
градской области расширение гнездового ареала 
и рост численности приостановились, а местом, 
где происходил наиболее интенсивный рост попу-
ляции и появлялись многочисленные новые места 
гнездования, было побережье Чудского, Тепло-
го и Псковского озер. На юге Псковской области 
произошло незначительное расширение ареала 
на восток до запада Тверской области (Торопецкий 
и Адреапольский районы).

В 2014–2022 гг. наиболее существенное увели-
чение числа мест гнездования и расширение гнез-
дового ареала снова пришлось на Ленинградскую 
область. Лебеди-шипуны здесь заселили Луж-
ский район и юг Гатчинского района, Невскую 
губу и Выборгский залив. Кроме того, появилось 
большое количество новых мест гнездования вида 
в пределах той части ареала, которая была занята 

в предыдущие периоды: на островах Финского за-
лива, на р. Нарве и Нарвском заливе, на озерах 
Сланцевского района. В других областях Северо-
Запада в этот период расширения гнездового аре-
ала не отмечено.

Особенности распространения лебедя-шипуна 
следующие.

Наличие ярко выраженных волн экспансии, 
когда почти одновременно птицы начинают гнез-
диться в нескольких удаленных друг от друга рай-
онах, затем идет быстрое занятие новых мест раз-
множения в пределах ранее занятой территории. 
После чего на некоторое время численность попу-
ляции и ее пространственное распределение ста-
билизируются до следующей волны.

В периоды активного расширения ареала вида 
число размножающихся птиц на новых террито-
риях увеличивается многократно, одновременно 
с ними идет взрывной рост скоплений холостых 
летующих и линяющих птиц (Коузов, 2016; Коу-
зов, Лосева, 2016).

Все это может свидетельствовать о том, что рост 
новых популяций происходит преимущественно 
за счет постоянного притока иммигрантов из ста-
рых популяционных очагов, а не за счет внутрен-
него прироста.

Вместе с тем экспансия лебедя-шипуна на боль-
шей части территории балтийского региона и Се-
верной Европы не является в чистом виде захватом 
новой для него территории по типу инвазии. Будучи 
видом, несомненно, южного происхождения, бо́́ль-
шая часть ареала которого находится в аридной зоне 
Евразии в полосе полупустынь, южных и типичных 
степей (Мензбир, 1895; Птушенко, 1952; Cramp, 
Simmons, 1977), лебедь-шипун освоил территорию 
Средней и Северной Европы сразу после окончания 
Вюрмского оледенения во время бореального и ат-
лантического периодов (Desbrosse et al., 1972–1973; 
Palmer, 1976; Northcote, 1981). И, судя по всему, вид 
был широко распространен здесь до историческо-
го времени, так как кости лебедей-шипунов нахо-
дят в пищевых кучах древних людей на территории 
Нидерландов с датировкой около 2 000  лет назад 
(Brown, 1997), и в Южной Швеции – в ранний же-
лезный век (Berglund et al., 1963).

В эпохи потепления климата во время голо-
ценового климатического оптимума и средневе-
кового климатического оптимума западноевро-
пейский и евразийский очаги распространения 
лебедя-шипуна, вероятно, представляли единую 
область. Распространение вида в Западной и Цен-
тральной Европе на север доходило до Шотландии 
(Bannerman et al., 1957; Ticehurst, 1957), Нидерлан-
дов (Esselink, Beekman, 1991), Дании (Andersen-
Harild, 1994), Северной Германии (Köppen, 1990), 
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Южной Швеции (Berglund et al., 1963), Восточной 
Пруссии и южной Литвы (Tischler, 1941; Валюс, 
Мурашка, 1960). То есть современную экспансию 
лебедя-шипуна в балтийском регионе можно рас-
сматривать как элемент долговременной цикличе-
ской динамики ареала и численности вида под воз-
действием многовековых климатических циклов 
по аналогии с тем, как это рассматривается для 
популяций вида в аридной зоне (Кривенко и др., 
1990; Кривенко, 1991).

При этом последний долговременный цикл спада 
и последовавшего за ним роста численности лебедя-
шипуна происходил на фоне малого ледникового 
периода 16–19 вв. (Монин, Шишков, 1979; Фейган, 
2022) и начавшегося после него во второй половине 
19 века потепления климата (Кривенко, 1991). До-
полнительное мощное влияние на динамику числен-
ности вида в этот период, вероятно, оказал антро-
погенный фактор, сначала в виде неумеренной охо-
ты (Кривенко и др., 1990; Кривенко, 1991), которую 
в 20‑м веке сменили активные меры по охране вида 
(Monval, Pirot, 1989; Кривенко и др., 1990; Кривоно-
сов, 1990; Krivonosov, 1991). Расселению вида в густо-
населенных регионах Северной Европы также спо-
собствовало наличие некоторого количества особей 
из полудоместицированных европейских группиро-
вок, отличающихся значительной терпимостью к че-
ловеку (Koppen, 1990).

Активному распространению лебедя-шипуна, не-
сомненно, помогает его высокая экологическая пла-
стичность, в том числе и пластичность в выборе гнез-
дового биотопа (Cramp, Simmons, 1977). Как видно 
из изложенного материала, на Северо-Западе России 
лебеди-шипуны широко осваивают два сильно разли-
чающихся типа ландшафта: внутренние мелководные 
эвтрофные озера на западе и юге региона, а также 
морские острова и побережья Финского залива (Фе-
тисов и др., 1998; Коузов, Кравчук, 2014; Коузов, 2016; 
Коузов, Лосева, 2016). При этом на морских островах 
птицы гнездятся преимущественно в полностью от-
крытых моренных и сельговых местообитаниях вне 
маскирующей растительности и часто образуют плот-
ные колонии из 10–30 гнезд (Коузов, 2005, 2009, 2016; 
Коузов, Лосева, 2016). Основным кормовым биото-
пом выводков являются открытые морские мелково-
дья с глубинами до 5 м, также без полупогруженной 
растительности (там же). Здесь у лебедей-шипунов 
имеется такой неограниченный кормовой ресурс, 
как макроводоросли, росту которых в последние де-
сятилетия способствуют эвтрофикация Балтийского 
моря и развитие теплой фазы климата (Kouzov et al., 
2021, 2024)

Подобное открытое гнездование с частым обра-
зованием плотных колоний на морских моренных 
и сельговых островах впервые было отмечено в на-
чале 1940‑х гг. на Датском архипелаге (Bloch, 1970; 

Jespersen, 1951). В последующие годы лебеди-шипуны 
освоили этот тип биотопов по шведскому побере-
жью от Скании (Winge, 1959) до широты Стокгольма 
и горла Ботнического залива (Lundin, Hansson, 1956; 
Berglund et al., 1963), по Западному Эстонскому архи-
пелагу и побережью Моозунда (Йыги, 1968; Renno, 
Paakspuu, 1987; Mägi et al., 1993), а также по всему по-
бережью Финляндии (Tenovuo, 1976; Valkama et al., 
2011).

Сам факт размножения лебедя-шипуна на мор-
ских побережьях не нов. Для этого вида, в отличие 
от других голарктических лебедей, характерна ши-
рокая норма реакции на соленость воды при выбо-
ре гнездового водоема (Кривенко, 1991). В аридной 
и семиаридной зонах лебеди-шипуны часто гнездят-
ся на солоноватых и соленых озерах (Мензбир, 1895; 
Птушенко, 1952; Cramp, Simmons, 1977), а также 
в авандельтах крупных рек (Волга, Дунай) и на при-
дельтовых участках побережья Каспийского моря 
(Мензбир, 1895; Птушенко, 1952; Кривоносов, 1963, 
1987; Cramp, Simmons, 1977). Однако в этих местах 
лебедь-шипун гнездился одиночными парами в тех же 
местообитаниях, что и на внутренних водоемах – 
на участках с хорошо развитым поясом полупогру-
женной растительности и плавнями (Мензбир, 1895; 
Птушенко, 1952; Кривоносов, 1963, 1987; Русанов, 
Кривоносов, 1990). При этом в годы максимального 
роста численности лебедя-шипуна в дельте р. Волга 
ряд авторов указывали на то, что часть птиц здесь так-
же стала образовывать гнездовые колонии (Русанов, 
Кривоносов, 1990; Кривенко, 1991). Однако показа-
тели плотности данных колоний согласно данным 
этих авторов не превышают 2 гнезд на 1 га (Кривен-
ко, 1991), что многократно ниже плотности настоя-
щих колоний на морских островах Балтийского моря, 
в частности, на Кургальском полуострове плотность 
гнезд в колониях лебедя-шипуна варьирует в пределах 
33–62 гнезд на 1 га (наши данные). То есть вышеука-
занные “колонии” в дельте р. Волга на самом деле ко-
лониями считаться не могут, а, скорее всего, являют-
ся неким уплотнением территориальных поселений 
вида в оптимальных условиях, что часто наблюдается 
и на Финском заливе вне мест настоящих колоний 
(Коузов, 2016). Вероятно, в настоящее время колони-
альность лебедя-шипуна в чистом виде проявляется 
только в условиях открытых моренных островов бал-
тийского региона.

Поэтому начало гнездования и активное расселе-
ние скандинавских лебедей-шипунов в открытом мо-
ренном и сельговом морском ландшафте выглядят как 
эволюционно новые явления. Однако с еще большей 
степенью вероятности эта “новая черта биологии” 
является “хорошо забытой старой”, которая прояв-
лялась ранее в древние эпохи экологического опти-
мума вида. По крайней мере, данные палеонтоло-
гической истории этого вида свидетельствуют о том, 
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что начиная с миоцена вид был связан с побережь-
ями океана Паратетис, в отличие от более молодых 
палеарктических лебедей подрода Olor, формировав-
шихся преимущественно на озерах плейстоценовых 
тундростепей (Kouzov et al., 2024). Во всяком случае, 
в 40–50‑х годах прошлого века освоение этого ланд-
шафта лебедем-шипуном происходило на фоне роста 
популяции и занятости мест гнездования на озерах 
в Дании (Jespersen, 1951; Bloch, 1970; Andersen-Harild, 
1981, 1994) и Южной Швеции (Winge, 1959; Berglund 
et al., 1963). Нельзя исключать и существенные пре-
имущества такого типа гнездования у северной гра-
ницы ареала из-за особенностей более мягкого ми-
кроклимата, более длительного безледного периода, 
лучших кормовых условий и защищенности гнезд 
от хищников (Tenovuo, 1976). Этот вопрос требует до-
полнительных исследований и анализа, однако стоит 
отметить, что самые северные местообитания лебедя-
шипуна в России и Финляндии находятся именно 
в приморском ландшафте (Valkama et al., 2011; Коу-
зов, Кравчук, 2014; Коузов, 2016).

Хотелось бы отдельно обратить внимание на тот 
факт, что, несмотря на многократный рост числен-
ности и постоянное увеличение количества мест 
гнездования лебедя-шипуна на северо-западе Рос-
сии, за весь период с начала 1990‑х гг. существенного 
продвижения ареала вида на большей части региона 
почти не происходило. Картина выглядит так, словно 
первые пары, вселившиеся в 1985–1990 гг., обозначи-
ли границы области оккупации, а все птицы, появив-
шиеся позднее, лишь заполняли пространство внутри 
границ этой области. В течение более 30 лет гнездо-
вая область лебедя-шипуна на северо-западе России 
продолжает охватывать преимущественно Псковcкую 
и западные части Тверской и Ленинградской обла-
стей, в западных и южных частях Новгородской об-
ласти гнездятся только единичные пары в отдельные 
годы.

Так, в течение 28 лет с 1995 г. до настоящего вре-
мени продвижение границы ареала на восток соста-
вило в северной части Финского залива – 55.5 км 
(от острова Малый Березовый до оз. Большое Гра-
дуевское), в южной части Финского залива – 93.2 км 
(от архипелага Сескар до пос. Лисий Нос), на юге 
Ленинградской области – 70.7 км. (от пос. Большой 
Сабск до оз. Стречно). На западе Новгородской об-
ласти продвижение границы ареала на восток не от-
мечено – наоборот, к 2011 г. пара лебедей-шипунов 
прекратила гнездиться в г. Старая Русса. И только 
на крайнем юге Псковской области и западе Твер-
ской области отмечена иная ситуация. Здесь до 2020 г. 
продвижение границ ареала составило только 83.9 км 
от района г. Великие Луки до оз. Неврюжское под 
г. Адреаполь. Однако в 2020–2022 гг. выводки лебедей-
шипунов появились на оз. Михайловское (Бологов-
ский район) и Удомля (Удомельский район) на севере 

средней части Тверской области. Общее продвижение 
ареала на восток здесь формально составило 331 км. 
Но не вполне понятно происхождение этих птиц, 
поскольку гораздо ближе к озерам расположен очаг 
размножения лебедя-шипуна в Лотошинском районе 
Московской области (224 км) (Авилова, 2011), и лебе-
ди могли расселяться оттуда.

Для сравнения, в течение 20 лет с начала 1950‑х гг. 
до начала 1970‑х гг. сплошной ареал лебедя-шипуна 
в Скандинавии расширился от полуострова Ско-
не на 974  км до района г.  Вааса в Остроботнии 
(Hästbacka, Ulfvens, 1987) и на 888  км до райо-
на г. Хельсинки на Финском заливе (Hilden, 1987). 
За эти же годы восточная граница ареала вида в юж-
ной Прибалтике продвинулась на расстояние около 
570 км от района Мазурских озер до восточной части 
Витебской области. Подобное многократное замедле-
ние темпов продвижения на фоне продолжения ро-
ста популяции на Северо-Западе России явно говорит 
о наличии здесь некоего экологического барьера, ли-
митирующего дальнейшее продвижение вида.

Наиболее вероятным представляется наличие 
именно климатических лимитов, поскольку к востоку 
от современной границы ареала лебедя-шипуна нет 
масштабных, значимых для лебедей изменений ланд-
шафта или характера водных местообитаний (Иса-
ченко и др., 1965; Водогрецкий, 1972; Грибова и др., 
1980; Сенников, 2005). Кроме того, благодаря воздей-
ствию Атлантического океана и бассейна Балтийско-
го моря, изолинии многих климатических факторов 
на Северо-Западе России имеют преимущественно 
не широтную, а меридиональную направленность 
(Мультановский, 1920; Иванов, 1959; Гвоздецкий, 
1960; Исаченко и др., 1965; Коузов и др., 2022а), кото-
рую во многом повторяет линия восточной границы 
современного ареала лебедя-шипуна в регионе. Это 
также косвенно свидетельствует в пользу последней 
гипотезы, которая нуждается в более детальной про-
верке.
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Throughout the 20th century and the first decades of the current century, the Mute Swan, Cygnus olor, 
has been growing in numbers and expanding its range both northward and northeastward. The history 
of the species’ settlement to the Northwest of Russia and the main stages of its expansion, as well as the 
peculiarities of its spatial distribution in the region are discussed. The Mute Swan started breeding in 
northwestern Russia in the mid‑1980s. The species settled in two landscapes: on shallow eutrophic lakes 
and on sea moraine and selga islands. To date, the species’ range covers the eastern part of the Gulf of 
Finland, the west and southwest of the Leningrad Region, the whole Pskov Region, and the westernmost 
parts of the Novgorod and Tver regions. It is noteworthy noting that at the initial stages of expansion the 
first breeding pairs appeared throughout most of the above-mentioned territories at once. Subsequently, 
new nests were recorded mainly within the “occupied zone” delineated by the first newcomers. During 
more than 30 years of expansion, the range of the species moved eastwards by no more than 88–94 km at 
different localities, while during the previous 20 years (1960–1980) the Mute Swan’s range in Scandinavia 
moved up to 998 km. Decreasing rates of range expansion amid a continued development of a warm phase 
of the climate suggest the presence of some kind of climatic barriers for the species in the region.
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Многочисленные исследования, проведенные 
в разных районах тундры, от центрального Таймы-
ра до Чукотки, показали, что численность леммин-
гов в значительной мере влияет на характер пребы-
вания белых сов (Стишов, 2004; Чернявский, Тка-
чев, 1982; Therrien et al., 2014; Ebbinge et al., 2021; 
Hutchison et al., 2020). Хотя литература по колеба-
ниям численности белых сов многочисленна, дета-
ли их пространственного распределения в тундре 
изучены довольно слабо. Задачами данного иссле-
дования являются выяснение характера пребыва-
ния белых сов на обширном участке арктических 
тундр и описание пространственно-этологической 
структуры популяции (термин по: Шилов, 1977) 
этого вида с учетом уровня численности леммингов 

в конкретные сезоны. Данный вопрос рассмотрен 
здесь более подробно и на более обширном мате-
риале, чем в предыдущем сообщении (Харитонов 
и др., 2005). Кроме того, это сообщение представ-
ляет собой дальнейшее описание пространствен-
ной структуры популяций крупных птиц тундры. 
Результаты первых наших исследований по дан-
ной тематике рассмотрены в статье, посвященной 
длиннохвостым и средним поморникам (Харито-
нов, 2022).

Гнездо белых сов представляет собой либо ямку 
в почве до 10 см глубиной, либо яйца могут рас-
полагаться просто на плоском камне безо всякого 
углубления. Яйца откладываются прямо на почву 

УДК 591.524.23+598.279

ПРОСТРАНСТВЕННАЯ СТРУКТУРА ГНЕЗДОВЫХ ПОСЕЛЕНИЙ 
БЕЛОЙ СОВЫ (BUBO SCANDIACUS, STRIGIFORMES, 

STRIGIDAE) В  ТУНДРАХ СЕВЕРО-ЗАПАДНОГО ТАЙМЫРА
© 2024 г.    С. П. Харитонов*

Институт проблем экологии и эволюции имени А. Н. Северцова РАН, Москва, 119071 Россия
*e-mail: serpkh@gmail.com

Поступила в редакцию 02.12.2023 г.
После доработки 01.06.2024 г.

Принята к публикации 01.06.2024 г.

Проанализирован материал по гнездовым поселениям и встречам белых сов за 1996–2007, 2012 
и 2014–2020 гг. в окрестностях бухты Медуза (73°21ʹ с. ш., 80°32ʹ в. д.), северо-запад полуострова 
Таймыр. Гнездование белых сов отмечено в 1996, 1999, 2002, 2004, 2005, 2007, 2014, 2016 и 2019 гг. 
Пространственное распределение гнезд белых сов, найденных за эти 9 лет гнездования, оказа-
лось групповым (конгрегационным). Это означает, что белые совы в пространственной структу-
ре своих популяций имеют значительное количество постоянных мест гнездования – территори-
альных ячеек. Однако сами эти территориальные ячейки в пространстве тундры располагаются 
равномерно. Причина стремления птиц к одним и тем же участкам тундры, на вид ничем не от-
личающихся от других мест, не ясна. Попытка привлечь теорию сигнального поля для объяс-
нения этого явления успехом не увенчалась: совы очень слабо использовали созданные преды-
дущими поколениями гнездовые места, явно предпочитая внутри этих территориальных ячеек 
каждый раз новые места расположения гнезд. При условном разбиении пространства на тер-
риториальные ячейки и выборе определенных мест для отправления жизненных функций совы 
ориентируются на еще неизвестные нам существенные факторы среды, нежели на видимые че-
ловеком экологические факторы или следы предыдущей активности представителей своего вида. 
Суммарное распределение встреч негнездящихся белых сов также носило групповой характер. 
Распределение этих групп встреч по равнинной тундре (в сильно пересеченной местности нег-
нездящиеся особи встречались очень редко) становилось случайным. В разные сезоны, вне зави-
симости от гнездования, белые совы могут вести себя совершенно противоположным образом: 
то стремятся находиться ближе к особям своего вида, то, наоборот, – дальше; могут начать гнез-
диться при малой численности леммингов или, наоборот, – не гнездиться при видимой доста-
точности этой пищевого ресурса.

Ключевые слова: белая сова, тундра, распределение, баллы численности леммингов
DOI: 10.31857/S0044513424050081, EDN: URHUCB



74	 ХАРИТОНОВ

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 5 2024

или камень практически без подстилки: несколь-
ко совиных перьев, находящихся вокруг кладки 
из-за своей малочисленности никакой подстил-
кой, смягчающей положение яиц или утепляющей 
кладку, считаться не могут. Биология гнездования 
белых сов в разных районах тундры хорошо изуче-
на (сведено, например, в Википедии, ru.wikipedia.
org). Сам факт гнездования белых сов, а также вы-
сокая плотность гнездования этих птиц – хорошие 
индикаторы высокой численности леммингов (Ха-
ритонов и др., 2008).

По мере накопления материала по белым совам 
выявилась следующая закономерность: гнезда этих 
птиц в разные годы обнаруживались примерно 
в одних и тех же местах, даже если при этом были 
пропуски целого ряда сезонов гнездования. С точ-
ки зрения исследователя, эти места ничем не от-
личались от многих других в округе, тем не менее 
совы почему-то помещали гнезда именно здесь, 
игнорируя остальные возможности. Можно попы-
таться объяснить стремление белых сов к одним 
и тем же местам гнездования ориентацией имен-
но на следы прошлого гнездования, как это посту-
лировано в теории сигнального поля в ее текущей 
интерпретации (Наумов, 1977). Поскольку в на-
шем распоряжении имеется многолетний матери-
ал по одной и той же местности, есть возможность 
рассмотреть повторяемость использования одних 
и тех же гнездовых мест у белых сов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в 2000–2007, 2012, 
2014, 2016, 2018–2020 гг. в рамках многолетнего мо-
ниторинга динамики численности крупных птиц 
арктических тундр и песцов в окрестностях бухты 
Медуза (73°21ʹ с. ш., 80°32ʹ в. д.) Диксонского р-на 
Таймырского Долгано-Ненецкого муниципально-
го района (Харитонов, 2015). Кроме того, исполь-
зовались опубликованные данные исследований 
в этом районе в сезоны 1996–1999 и 2015–2017 гг. 
(Головнюк и др., 2018; Tulp et al., 1997; Khomenko 
et al., 1999: Willems et al., 2002), а также сведения 
о местоположении гнезд, найденных участниками 
совместных экспедиций в данном районе Таймыра 
в 2000–2007 и 2016 гг. Наблюдения проводили с на-
чала июня до конца июля каждого сезона.

Координаты найденных гнезд определяли при 
помощи GPS-навигаторов: Garmin‑12 и Garmin‑72. 
Кроме реальных “живых гнезд” картировали так-
же точки тундры, где удавалось определить места 
расположения гнезд сов в прошлом, поскольку та-
кие места обычно зарастают травой не сразу и в те-
чение нескольких лет могут быть распознаваемы. 
Точность измерения координат в данном райо-
не достигала 1.85 м по широте и 1.08 м по долготе 

(Харитонов и др., 2011). Плотность гнездования 
сов или плотность встреч негнездящихся особей 
вычисляли, используя расстояния между ближай-
шими соседями, подробно способ изложен в статье 
Харитонова (2007).

Численность леммингов оценивали в баллах от 1 
до 5, при этом применяли еще и промежуточные, 
половинные баллы (методика оценки численности 
леммингов подробно описана в статьях Харитоно-
ва с соавторами (2005, 2008)). Хотя балльная оцен-
ка численности леммингов смотрится довольно 
субъективной, ничего лучшего на данный момент 
не придумано. Показано, что правильно оценить 
численность леммингов по какому-либо одному 
показателю крайне сложно, надо стараться поль-
зоваться несколькими показателями, что на прак-
тике бывает не всегда возможно. Очень неплохую 
оценку можно получить, учитывая число леммин-
гов, встреченных в тундре одним человеком в тече-
ние дня (Головнюк и др., 2015). Например, в 2014 г. 
17 июня за 5 часов маршрута по тундре нами встре-
чено 53 особи сибирского лемминга (Lemmus 
sibiricus), это более 10 зверьков в час. При этом воз-
ле одного из гнезд белой совы лежало 40 добытых 
леммингов. Такие показатели для данного района 
Таймыра откровенно экстремальны, они указыва-
ют на то, что леммингов в 2014 г. было очень много. 
А в 2016 г. максимальное число леммингов, встре-
ченных в тундре всеми четырьмя членами экспеди-
ции, – 7 особей за день. В годы депрессии числен-
ности можно было изредка встретить лишь одного 
лемминга в тундре или вовсе ни одного. В оценке 
численности леммингов всегда есть элемент интер-
претации, поскольку ни один из методов не дает 
полного представления. На основании ряда пока-
зателей выводили результирующую оценку – балл 
численности леммингов. Численность леммингов 
считалась высокой в годы, когда балл был не ме-
нее 3. В основном именно в эти сезоны гнездились 
белые совы. Особый случай гнездования сов при 
малой численности леммингов в 2016 г., видимо, 
вызван экспериментально выставленными нами 
макетами белых сов (Харитонов, 2019а).

Поиск человеком гнезд белых сов трудностей 
не представляет. Эти птицы хорошо заметны в тун-
дре с большого расстояния. Хотя совы при при-
ближении человека на 200–500 м слетают с гнезда, 
обычно эта защитная мера бывает запоздалой, по-
скольку место гнездования хорошо заметно до сле-
та самки с гнезда. Признаком наличия гнезда слу-
жит также поведение самца, который при появле-
нии человека в нескольких сотнях метрах от гнезда 
садится недалеко от человека, пристально на него 
смотрит и издает характерные звуки, напоминаю-
щие “вякание”.
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При находке каждого гнезда записывалось его 
содержимое: количество яиц и птенцов, если уда-
валось, то и даты начала вылупления птенцов. По-
скольку значительную часть гнезд сов, особенно 
недалеко от стационара, посещал неоднократно, 
то дату вылупления птенцов удавалось определить 
довольно точно, нередко до дня, поскольку пте-
нец может вылупляться в течение долгого време-
ни, примерно до трех дней от появления первых 
«звездочек» на тупом конце яйца до полного выхо-
да из яйца. Если же во встреченном впервые гнез-
де были птенцы, дату вылупления определяли при-
мерно, исходя из возраста самых старших птенцов 
в гнезде. Понять возраст птенцов довольно про-
сто – известно время, когда птенец еще покрыт 
белым пухом, спустя несколько дней появляются 
маховые, затем птенец сереет, в возрасте пример-
но 6 недель может покинуть гнездо. Для целей дан-
ной статьи не требовалось знать точную дату вылу-
пления, важно было лишь понять, в каких гнездах 
птенцы появились раньше других, в каких – позже. 
Поэтому точной таблицы возрастов мы не приво-
дим, найти ее можно в доступной через Reseach 
Gate 6 главе книги Potapov, Sale, 2012.

Кроме гнезд, в большинстве сезонов мы при по-
мощи GPS-навигатора фиксировали встречи этих 
птиц. В годы, когда совы гнездились, фиксирова-
ли встречи птиц, не связанных с гнездами. В годы, 
когда гнездования не было, и все совы являлись 
бродячими в данной местности, фиксировали 
встречи всех сов. Небольшое исключение составил 
2018 г., когда 4 совы (два самца, одна самка и особь 
неизвестного пола) положительно отреагировали 
на выставленные нами макеты совы – птицы были 
привлечены этими макетами (Харитонов, 2019а). 
В этот сезон встречи сов около макетов не учиты-
вали в нашем текущем анализе.

Все гнезда или места встреч в дальнейшем на-
носились на оцифрованные карты района иссле-
дований в программе MapInfo различных версий. 
Математические характеристики пространствен-
ного распределения (плотность гнездования и тип 
распределения гнезд и встреч негнездящихся птиц) 
получены при помощи компьютерной программы 
“Карта колонии” (“Colonmap”) (Харитонов, 1999). 
Методика подробно описана нами ранее (Харито-
нов, 2007). Для статистического анализа исполь-
зовали корреляционный и факторный анализы 
через программы STANISTICA‑10 и PAST‑3. Пло-
щадь основной обследованной территории вокруг 
Станции им. Виллема Баренца, где базировалась 
экспедиция, составляла до 130 км2, хотя в первые 
годы работы экспедиции (1996 и 1999) обследован-
ная площадь была гораздо меньше (Tulp et al., 1997; 
Volkov et al., 2000).

Всего за годы работы в пределах обследуемой 
площади нами закартировано 86 гнезд белых сов, 
включая старые. Что касается встреч сов, которые 
не были связаны с гнездами, то за период работы 
закартировано 64 такие встречи.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение гнезд белых сов в течение сезона 
и между сезонами. Гнездование белых сов отмече-
но в 1996, 1999, 2002, 2004, 2005, 2007, 2014, 2016 
и 2019 гг. Расстояние между гнездами белых сов из-
меряется сотнями метров и километрами (табл. 1). 
Коэффициент Кларка–Эванса R (Clark, Evans, 
1954), характеризующий тип пространственного 
распределения объектов, для сов в пределах от-
дельного года гнездования всегда больше единицы 
(табл. 1), что свидетельствует о тенденции сов об-
разовывать равномерное пространственное рас-
пределение гнезд. Однако количество найденных 
гнезд в некоторые годы было невелико, поэтому 
этот коэффициент часто был недостоверен. Эта 
недостоверность, скорее всего, была следствием 
малой выборки. Тем не менее в случае, если зна-
чение коэффициента R недостоверно, статистика 
требует рассматривать такие распределения как 
случайные. Но в некоторые годы с обильным гнез-
дованием белых сов порог достоверности был пре-
одолен (табл. 1), что позволяло уже уверенно гово-
рить о равномерном распределении. Равномерное 
распределение означает экологическое насыщение 
территории данным видом (Харитонов, 2007).

Если нанести на карту все рассматриваемые нами 
86 гнезд белых сов во все сезоны наблюдений (рис. 1), 
то распределение точек гнездования окажется досто-
верно групповым (R = 0.83, P = 0.0038). Это означает, 
что белые совы имеют тенденцию из года в год гнез-
диться примерно в одних и тех же местах. Используя 
приемы, подобные тем, которые были применены 
при рассмотрении структуры поселения длиннохво-
стых и средних поморников (Харитонов, 2022), и за-
давая различные ключевые расстояния, можно выде-
лить группы точек гнездования. Логично использовать 
в качестве такого ключевого расстояния среднее рас-
стояние до ближайшего соседа для всей выборки гнезд 
за рассматриваемый период лет. Для белой совы в ис-
следуемой области оно было равно 675.24 м. Учитывая, 
что это значение близко к 680 м – ключевому рассто-
янию, которое мы уже использовали при рассмотре-
нии совместного гнездования белых сов и черных ка-
зарок (Харитонов и др., 2008), – решено было выбрать 
именно последнее в качестве ключевого. Если между 
соседними точками гнездования расстояние не пре-
вышает эту величину, то данные точки гнездования 
рассматриваются как принадлежащие к одной группе. 
Получилась 51 группа, от 1 до 6 гнезд в каждой, в сред-
нем, 1.69 точек в группе. Распределение таких групп 
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становится равномерным (R = 1.303, P = 0.0001), хотя 
достоверно равномерное распределение центров этих 
ассоциаций гнездований в разные годы начинает про-
являться уже с ключевого расстояния 317 м, средний 
размер группы при этом 1.41 гнезда (рис. 2). При уве-
личении ключевого расстояния для выделения групп 
число групп становится меньше, но равномерное 

распределение между центрами большинства групп 
остается (рис. 2). Среднее минимальное расстояние 
между центрами групп при ключевом расстоянии 
680 м составило 1373.65±77.14 м. Это расстояние ока-
залось близко к удвоенному ключевому расстоянию, 
которое использовано для выделения групп гнезд  
(680 м  × 2 = 1360 м), то есть среднему минимально-
му расстоянию в самом плотном поселении сов, за-
фиксированном в ближайших окрестностях станции 
им. Виллема Баренца в 1999 г. (Харитонов и др., 2008).

У белых сов, в отличие от поморников, возмож-
но гнездование двух пар в одной территориальной 
ячейке одновременно. Такое гнездование наблю-
далось только в годы, когда балл численности лем-
мингов был 5 (“очень много”) и только в сильно 
пересеченной местности на берегах рек Максимов-
ка и Ефремова. Вероятно, для птиц, гнезда кото-
рых расположены на местности с таким рельефом, 
обзор соседних гнездящихся пар был в значитель-
ной степени ограничен или полностью исключен. 
Это наблюдалось в одной и той же территориаль-
ной ячейке на р. Максимовка в 2005 и 2014 гг. Рас-
стояния между гнездами в этих случаях были 1228 
и 1291 м соответственно, т. е. гнезда располагались 
на противоположных краях этой ячейки (размер 
ячейки при использованном ключевом расстоянии 
680 м, также равен 680 м × 2 = 1360 м). На р. Еф-
ремова в 2005 г., где местность с крутыми берега-
ми настолько пересеченная, что ее можно считать 
горной, два гнезда находились на расстоянии 558 м 
друг от друга – это было минимальное расстоя-
ние между гнездами сов за все годы наблюдений 
(табл. 1).

Таблица 1. Распределение гнездящихся белых сов в основной обследованной области 1996–2019 гг.
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м
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1996* 4 2714±658 5.1 1596 6.50 1.22 0.4606 5.0
1999* 8 1467±118 22.7** 1121 7.75 1.40 0.0685 4.0
2002 9 2853±597 4.1 971 5.25 1.15 0.4012 3.0
2004 7 3631±1203 2.3 1989 3.67 1.11 0.6005 3.5
2005 22 1977±229 8.6 558 6.91 1.17 0.1724 5.0
2007 7 4047±707 2.3 2036 4.86 1.24 0.2765 3.5
2014 10 2490±270 5.3 1291 6.11 1.14 0.4084 5.0
2016 3 10420±2549 0.5 7870 4.00 1.45 0.2716 2.5
2019 6 2675±109 4.4 2339 6.33 1.12 0.5743 3.0

Примечания. *За 1996 и 1999 гг. данные получены из статей Tulp et al., 1997; Volkov et al., 2000.
** В 1999 г. учет сов проведен только возле станции, поэтому плотность получилась завышенной по сравнению с показа-
телями других сезонов.

Рис. 1. Карта-схема размещения точек гнездования 
и центров территориальных ячеек белых сов. Крас-
ные точки – точки гнездования белых сов, зеленые 
кружки – центры территориальных ячеек белых сов. 
Размер квадрата 4 × 4 км.
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“Равномерность” распределения гнезд достига-
ет пика в R = 2.0017, P = 0.08 при ключевом рас-
стоянии в 3064.45 м, средний размер группы при 
этом равен 28.67 гнезд. Таких групп получается 
только три, и если пренебречь одиночным гнез-
дом, при расчетах попавшим в отдельную группу, 
то в исследованной местности обнаруживается две 
большие “зоны гнездования” сов в 51 и 34 гнезда: 
первая – окрестности Станции до 8 км на север 
и 10 км на юг от нее, включая долину и берега р. 
Лемберова; вторая – совокупно долины и берега 
рек Максимовка и Ефремова (рис. 1). При этом 
то самое одно гнездо (это было старое гнездо белой 
совы), расположенное на удалении от остальных 
гнезд, по своему положению вполне могло быть 
отнесено к первой группе, состоящей из 51 гнез-
да. В этом случае эта первая группа включала бы 
в себя 52 гнезда.

Распределение встреч негнездящихся белых сов. 
В годы, когда отмечалось гнездование сов, встреча-
лись и бродячие негнездящиеся совы. Чаще всего, 
судя по более темной окраске, это молодые особи 
прошлого года вывода. В годы, когда совы не гнез-
дились, бродячие особи, как молодые, так и взрос-
лые, тоже встречались. За сезон в нашем районе 
наблюдалось от нуля (в 2020 г. не встречено ни од-
ной белой совы) до 11 (2003 г.) таких особей. Если 
сравнить места встреч с расположением гнезд сов, 
то видно, что в районах гнездования по берегам 
больших рек со скальными берегами (Лемберова, 
Максимовка и Ефремова) совы во внегнездовые 
сезоны почти не встречались, хотя исследования 
в этих районах проводились все эти годы. Пода-
вляющее число встреч сов во внегнездовые годы, 
а также в гнездовые годы, но негнездящихся осо-
бей, отмечены в равнинной тундре (рис. 3).

Если все встречи за все годы наблюдений, 
не связанные с гнездами белых сов, нанести на кар-
ту, то их распределение тоже получается групповым 
(R = 0.75, P = 0.0003). Однако при удалении из вы-
борки трех отдаленных встреч на востоке обсле-
дованного региона (рис. 3) распределение встреч 
остается групповым, но уровень достоверности 
становится низким (R = 0.88, P = 0.09). Если для 
выделения групп встреч использовать расстояние 
до ближайшего соседа между этими встреченными 
совами, а именно 723.95  м, то распределение та-
ких групп оказывается случайным с недостоверной 
тенденцией к равномерному распределению, по-
скольку R становится больше единицы (R = 1.09, P 
= 0.31). С закартированными точками встреч белых 
сов можно провести ту же процедуру, какова была 
проведена с точками гнездования (рис. 2). Суть этой 
процедуры – найти, какие получаются группы при 
постепенном увеличении ключевого расстояния. 
При увеличении ключевого расстояния становится 
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Рис. 2. Величина R (Коэффициент Кларка–Эван-
са) в зависимости от среднего размера группы точек 
гнездования (сплошная черная линия) у белых сов. 
Ось абсцисс – средний размер группы точек гнез-
дования. Область между верхней и нижней черными 
штриховыми линиями, – область значений R, при 
которых распределение точек гнездования не от-
личается от случайного при пороге достоверности 
P = 0.1. Область между верхней и нижней сплош-
ными серыми линиями, – область значений R, при 
которых распределение точек гнездования не от-
личается от случайного при пороге достоверности 
P = 0.05.

Рис. 3. Карта-схема размещения точек встреч и цен-
тров групп точек встреч негнездящихся белых сов. 
Красные треугольники – точки встреч белых сов, 
бирюзовые кружки – центры групп точек встреч бе-
лых сов, черные точки – точки гнездования (рис. 1). 
Размер квадрата 4 × 4 км.



78	 ХАРИТОНОВ

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 5 2024

видно, что распределение групп встреч из группово-
го становится случайным для значительно больше-
го числа групп встреч, чем это отмечено для гнезд 
(рис. 4). Все это свидетельствует о преимуществен-
но случайном характере встреч негнездящихся сов 
в равнинной тундре.

Параметры биологии гнездования и простран-
ственной структуры белых сов в зависимости от чис-
ленности леммингов. При изучении особенностей 
гнездования или присутствия белых сов на мест-
ности необходимо изучить величину их пищевой 
базы – численность леммингов. Для этого рассмо-
трена возможная связь параметров пространствен-
ной структуры в зависимости от балла численно-
сти леммингов (табл. 1). В ходе этого анализа ко-
эффициенты корреляции Пирсона и Спирмена 
получились сходными, поэтому мы приводим здесь 
коэффициенты Пирсона, тем более они использу-
ются и в факторном анализе. Средняя дистанция 
до ближайшего соседа не столь сильно коррели-
рует с баллом численности лемминга, как можно 
было бы ожидать: r = –0.6, P = 0.088, N везде рав-
но 9 (табл. 1). Понятно, что чем больше балл чис-
ленности, тем меньше расстояние до ближайшего 
соседа. Корреляция балла численности леммингов 
с плотностью гнездования белой совы оказалась 
средней (r = 0.5), однако при этом недостоверной. 

Средний размер кладки коррелировал с числен-
ностью леммингов (r = 0.59, P = 0.09) примерно 
в той же степени, как и расстояние до ближайшего 
соседа, но, в противоположность ситуации с чис-
ленностью леммингов, связь здесь положительная. 
Высокая положительная корреляция оказалась 
между плотностью гнездования сов и размером 
кладки: r = 0.78, P = 0.01. При этом для размера 
кладки, соответственно, была отмечена достовер-
ная отрицательная корреляция со средним рассто-
янием до ближайшего соседа (r = –0.67, P = 0.044) 
и, что особенно интересно, со стандартной ошиб-
кой среднего расстояния до ближайшего соседа 
r = –0.77, P = 0.015. Достоверная отрицательная 
корреляция размера кладки со средним расстоя-
нием до ближайшего соседа свидетельствует, что 
в более плотных поселениях сов размер кладки был 
больше. Достоверная отрицательная корреляция 
размера кладки со стандартной ошибкой среднего 
расстояния до ближайшего соседа указывает на тот 
факт, что совы предпочитают гнездится на более 
или менее одинаковых расстояниях друг от друга.

В факторном анализе были использованы сле-
дующие характеристики (параметры) гнездова-
ния сов: календарный год (факторная нагрузка 
этого параметра равна 0.622518); среднее рассто-
яние до ближайшего соседа (факторная нагрузка 
0.913717); минимальное расстояние до ближайшего 
соседа (0.879536); плотность гнездования сов, вы-
раженная как число гнезд на 100 км2 (–0.725886); 
среднее число яиц в кладке (–0.830292) и балл 
численности лемминга (–0.746632). Факторный 
анализ выявил лишь одну главную компоненту, 
которая объясняет 62.8% изменчивости указанных 
параметров. Определить эту компоненту можно 
так: “динамика гнездования белых сов по годам”. 
Значение факторных нагрузок пяти из этих шести 
параметров превышает порог 0.7 в положительной 
области и составляет меньше –0.7 в случае обрат-
ного (отрицательного) влияния. Согласно обще-
принятому критерию, влияние этих факторов мож-
но считать существенным, то есть они обусловли-
вают реальность выявленной главной компоненты 
(Jeffers, 1978). Действительно, балл численности 
леммингов, а также такие сильно связанные с этим 
баллом параметры, как размер кладки и плотность 
гнездования сов существенным образом связаны 
со средним и минимальным расстояниями до бли-
жайшего соседа. Связь здесь обратная, поскольку 
факторные нагрузки размера кладки и плотности 
гнездования имеют отрицательные значения. Фак-
торная нагрузка календарных годов лишь немно-
го не доходит до величины 0.7 – существенности 
влияния на остальные параметры. Тем не менее 
при сопоставлении периодичности годов с раз-
ными значениями баллов численности леммингов 
удается заметить, что с годами баллы численности 
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Рис. 4. Величина R (Коэффициент Кларка–Эван-
са) в зависимости от среднего размера группы то-
чек встреч (сплошная черная линия графика) нег-
нездящихся белых сов. Ось абсцисс – средний раз-
мер группы точек встреч. Область между верхней 
и нижней черными штриховыми линиями, – это 
область значений R, при которых распределение 
точек встреч не отличается от случайного при по-
роге достоверности P = 0.1. Область между верхней 
и нижней сплошными серыми линиями – это об-
ласть значений R, при которых распределение точек 
встреч не отличается от случайного при пороге до-
стоверности P = 0.05.
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леммингов уменьшаются. Хотя корреляция зна-
чения календарного года с баллом численности 
леммингов невелика и недостоверна (r = –0.41, P 
= 0.27), данная факторная нагрузка все же может 
свидетельствовать о затухании колебаний числен-
ности леммингов в будущем.

ОБСУЖДЕНИЕ

Постоянные места многолетнего гнездова-
ния – “территориальные ячейки”. Получены данные 
о том, что для пространственной структуры попу-
ляций белых сов, как и для описанных нами ранее 
длиннохвостых и средних поморников (Харито-
нов, 2022), характерно конгрегационное (группо-
вое) распределение точек гнездования суммарно 
за все годы работ. Таким образом, у этих видов 
в пространственной структуре популяций имеется 
значительное количество постоянных мест гнездо-
вания. Биотопы этих мест разные: скальные гряды, 
травянистые склоны тундровых неровностей, вер-
шины крутых берегов рек. Получается, что в про-
странственной структуре популяций белых сов есть 
постоянные территориальные ячейки, где в каж-
дый конкретный год могут либо быть гнезда дан-
ного вида, либо их может и не быть. Территориаль-
ная ячейка – это постоянный на протяжении ряда 
лет участок местности, на котором в какие-то се-
зоны (не обязательно каждый год, а белые совы – 
в норме один раз в несколько лет) пара птиц обра-
зует гнездовую территорию. При этом гнездо в та-
кой ячейке может находиться как в одном и том же 
месте, так и в разных местах. Постоянство терри-
ториальных ячеек состоит в том, что на протяже-
нии ряда лет птицы занимают территорию в одном 
и том же ограниченном районе тундры, по своим 
размерам сравнимым с гнездовой территорией бе-
лой совы (в годы высокой численности леммингов 
совы могут атаковать песца на расстоянии 800 м 
от гнезда (Ebbinge et al., 2021)). Поселение птиц 
может быть рассмотрено как совокупность таких 
ячеек. Ячейки существуют много лет, положение 
их резко не меняется. Прилетающие птицы лишь 
“заполняют” эти территориальные ячейки. Чис-
ленность и плотность гнездящихся или террито-
риальных пар может меняться от сезона к сезону, 
но общее число вместилищ территорий в данной 
местности год от года постоянно.

Среднее расстояние смены места гнезда внутри 
территориальной ячейки у белых сов за весь пери-
од исследований составило 476.1 ± 70.0 м, N = 35, 
что значительно меньше, чем диаметр этих ячеек 
(1360 м). У белых сов, в отличие от поморников, нет 
связи между числом гнездований (то есть сколько 
раз зафиксировано гнездование) в одной и той же 
ячейке (исключены двойные гнездования в одной 
ячейке в один и тот же год) и расстояниями между 

точками последовательных гнездований. Коэффи-
циент корреляции Пирсона между числом гнездо-
ваний и расстояниями между последовательными 
гнездованиями невелик и недостоверен – r = 0.37, 
N = 16, P = 0.15, непараметрический коэффициент 
корреляции Спирмена r = 0.41, P = 0.22.

Однако важнее узнать, как меняется расстоя-
ние в зависимости от числа лет, прошедших после 
предыдущего гнездования в одной и той же ячейке. 
Оказалось, что расстояние от точки предыдущего 
гнездования до точки текущего гнездования досто-
верно не связано с числом лет, прошедших меж-
ду этими событиями: коэффициент корреляции 
Пирсона исчезающе мал, всего r = –0.002, N = 32 
(исключены двойные гнездования в одной ячейке 
в один и тот же год), P = 0.99. Во всяком случае, на-
блюдения показывают, что постоянными в тундре 
являются именно определенные места, куда пти-
цы прилетают в разные годы, видимо, основном, 
разные птицы. Тем не менее они выбирают одни 
и те же места гнездования, хотя вокруг такая же од-
нотипная, с точки зрения наблюдателя, тундра.

Для объяснения самого факта существования 
территориальных ячеек попробовали привлечь тео- 
рию сигнального поля Н. П. Наумова. Основное 
положение теории гласит, что: “сигнальное поле 
представляет собой пространство событий, за-
печатленных в следах жизнедеятельности многих 
поколений животных, ранее занимавших данную 
территорию, с имеющимися на ней ресурсами. Эти 
следы жизнедеятельности (норы, тропы, скопле-
ния помета и т. п.), ставшие атрибутом ландшафта, 
были названы “стабильными элементами сигналь-
ного поля”, а весь их комплекс – “матрицей ста-
бильных элементов”. Матрица стабильных элемен-
тов образует зрительно-запаховый образ простран-
ства” (Наумов, 1977). Как видно из определения, 
эта теория опирается на выделяемые на местности, 
в том числе, и зрительные ориентиры, понятные 
даже человеку.

В другом географическом регионе, на острове 
Врангеля, совы в подавляющем большинстве случа-
ев следуют элементам сигнального поля, так называ-
емым вторичным аттракторам: следам наличия про-
шлых совиных гнезд (Менюшина, Овсяников, 2013). 
В обследованном нами районе Таймыра ситуация 
оказалась принципиально иной. Из 17 ячеек, где от-
мечены повторные гнездования сов (до 6 раз одной 
ячейке), было всего два места, где совы гнездились 
точно в одном и том же месте несколько лет подряд. 
Это отмечено на скалах р. Максимовка. В одном ме-
сте на скале на небольшом количестве грунта была 
устойчивая многолетняя лунка, где совы могли гнез-
диться до начала наших работ, а в период обследо-
вания именно на этой полке скалы гнездо было от-
мечено трижды – в 2005, 2014 и 2019 гг. Расстояния 
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здесь между разными гнездованиями зафиксирова-
ны до 1 м 91 см, что в пределах точности GPS можно 
считать практически в одном месте. Во втором та-
ком месте совы гнездились не столь четко в одной 
точке: в одной и той же лунке гнездо было устроено 
в 2002 и 2007 гг. Эта лунка находилась в 76 м от ста-
рого гнезда совы, а в 2005 здесь было еще одно гнез-
до в 38 м от старого гнезда совы. Кроме того, еще 
в одной ячейке два гнезда совы отмечены на рассто-
янии 7.5 м одно от другого, а в еще одной ячейке – 
два старых гнезда совы на расстоянии 17.3 м одно 
от другого. Во всех других случаях совы гнездились 
на большем расстоянии от прежних мест. Еще в од-
ном случае сова загнездилась в старом гнезде зим-
няка (Buteo lagopus), было ли само гнездо зимняка 
привлекающим фактором для совы – не ясно.

В результате получается интересная картина: 
в небольшой степени совы при выборе места гнез-
дования могут положительно реагировать на места 
прошлых гнездований особей своего вида. Одна-
ко в большинстве случаев отношение сов к ме-
стам прошлого гнездования было либо нейтраль-
ным, либо даже отрицательным. Например, места 
ряда гнезд, особенно на каменном основании, 
уже на следующий год оказывались в некоторых 
случаях не видны. Например, на каменной гряде 
в 3.1 км на юго-восток от стационара совы гнез-
дились в 2014 и 2019 гг. Оба года местом для гнез-
да служил плоский камень. Однако, если в 2014 г. 
это был один камень, то в 2019 – другой, в 75  м 
от первого. А всего в этой территориальной ячейке 
было 3 гнездования, еще раз здесь сова гнездилась 
в 1999 г. тоже на камне, но на другом каменном вы-
ступе, в 260 м от первого.

Ряд мест, где в прошедшие годы были гнезда 
сов, в открытой тундре на траве бывают видны 
в течение нескольких лет. Таких точек найдено 
10 за все годы (из 86 точек гнездования и 51 тер-
риториальной ячейки) в данном районе. Восемь 
из этих десяти были устроены в открытой тундре 
на травяных склонах, где птенцы во время гнез-
дования полностью растоптали растительность 
на месте гнезда, она могла потом зарастать в тече-
ние нескольких лет. Около двух найденных нами 
старых гнезд гнездования сов в период нашей ра-
боты не отмечено вовсе. В остальных шести слу-
чаях совы гнездились на расстояниях 17–240  м 
от старых гнезд. Остальные пространственно обо-
собленные группы гнезд (всего 41 группа, от 1 до 6 
гнездований в ячейке) при ключевом расстоянии 
выделения групп 680 м не содержали старых гнезд.

Дополнительным подтверждением отрицатель-
ного отношения сов к местам прошлого гнездова-
ния служит изобилие многолетних лунок на берегах 
больших рек, особенно р. Максимовка. Эти много-
летние лунки когда-то были произведены разными 

видами крупных птиц тундры: теми же белыми со-
вами, а также сапсанами (Falco peregrinus), белоло-
быми гусями (Anser albifrons), краснозобыми казар-
ками (Branta ruficollis) и таймырскими серебристы-
ми чайками (Larus argentatus taimyrensis). Бóльшая 
часть этих лунок каждый год остаются пустыми. 
Однако время от времени в таких лунках гнездят-
ся птицы, причем разные виды. На реках Маси-
мовка и Лемберова в лунках, где как-то гнездился 
сапсан, гнездились белолобые гуси. На скальной 
гряде возле бухты Слободской в многолетней лун-
ке на одном из каменных выступов в 2003 и 2006 гг. 
(привожу годы обследования этого места) гнезди-
лась пара гумеников (Anser fabalis). В 2012 г. здесь 
никого не было, в 2014 в этой лунке было гнездо 
белолобого гуся, а в 2016 – гнездо сапсана. Стой-
кую тенденцию гнездиться в многолетних лунках 
демонстрируют сапсаны. Эти соколы редко гнез-
дятся на совершенно новом месте. Зимняки часто 
гнездятся в старых гнездах своего вида или рядом 
с ними. Для сов данного района это оказалось не-
характерно. Совы даже в тех же ячейках, где были 
их предшественники, явно предпочитают новые 
точки гнездования, а не стремятся занять имен-
но старые. Таким образом, вторичные аттракторы 
(элементы сигнального поля) существуют, но для 
сов в данном районе Таймыра они не имеют боль-
шого значения.

Получается, что сов для гнездования привле-
кают одни и те же территориальные ячейки, а вот 
собственно сигнальные точки (гнезда прошлых 
лет) – в основном, нет. Поэтому факторы при-
влечения в ячейку, вероятно, не зависят от нали-
чия элементов сигнального поля в этих террито-
риальных ячейках. Следовательно, мы имеем дело 
с виртуальной расчерченностью пространства 
тундры, которая в неполной мере или в очень не-
значительной степени зависит от свойств ланд-
шафта и прежних следов жизнедеятельности вида. 
При этом расчерченность именно виртуальная, 
поскольку границы гнездовых территорий ни-
как не выражены в природе, а существуют только 
в восприятии птиц конкретного вида. Таким об-
разом, существующая теория сигнального поля 
не в состоянии удовлетворительно объяснить это 
явление. Повторим: сигнальное поле, на которое 
ориентируются животные во время отправления 
необходимых жизненных функций, в действитель-
ности сложнее, чем представляется ныне. Птицы 
могут не использовать информацию о следах жиз-
недеятельности, оставленных животными в преды-
дущие сезоны. Вероятно, на ячеистость простран-
ственной структуры популяций влияет фактор, 
который человек не улавливает. Расчерченность 
пространства без постоянных ориентиров известна 
и для других групп птиц и даже насекомых. Такая 
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расчерченность кратко рассмотрена нами в сооб-
щении о поморниках в тундре (Харитонов, 2022).

Распределение встреч негнездящихся особей. Ма-
лое число встреч сов по скальным берегам боль-
ших рек (Лемберова, Максимовка и Ефремова) 
может означать, что в годы общей депрессии лем-
мингов численность леммингов в “горных” райо-
нах много меньше, чем в равнинной тундре. Хотя, 
в ряде случаев в равнинной тундре негнездящиеся 
совы встречались на прежних местах гнездования, 
в основном совы отмечены вне мест гнездования. 
В некоторых случаях встречи сов действительно 
концентрируются в тех территориальных ячейках, 
где имело место гнездование в прошлом и ожида-
ется в будущем (рис. 3), однако закономерность 
здесь не наблюдается.

Особенности гнездования, встречаемости и по-
ведения белых сов в разные сезоны. Для белых сов 
известно, что характер их гнездования и/или при-
сутствия не всегда соответствует численности лем-
мингов. Например, в нашем исследовании для 
баллов численности лемминга 2 и 1 число встре-
ченных сов не соответствовало баллу численно-
сти леммингов. В 2001 г. численность леммингов 
по всем нашим показателям была меньше, чем 
в 2000  г., однако число встреченных белых сов 
(или, точнее, число встреч белых сов в разных 
местах) более чем в 2 раза превышало показатель 
2000 г. Численность леммингов может варьировать 
в огромных пределах – на Таймыре от 0 до 300 осо-
бей на 1 га (Ebbinge et al., 2021). В разных геогра-
фических районах нижний порог, когда совы начи-
нают гнездиться, различается радикально. Напри-
мер, на северо-востоке канадской Арктики совы 
начинали гнездиться при численности леммингов 
2 особи на 1 га (Gauthier, Therrien, 2020). В нашем 
районе в период 1999–2005 г., когда производил-
ся учет плотности леммингов живоловками, совы 
гнездились при минимальной плотности леммин-
гов 11 особей на 1 га. Не очень понятно, почему 
в районе наших работ не было гнездования сов 
в 2003 г. при 6 или более леммингов на 1 га (Ха-
ритонов и др., 2005, 2008). В канадской Арктике 
из семи рассматриваемых лет, когда численность 
леммингов оценивалась как высокая, совы гнез-
дились лишь четыре года (Seyer et al., 2020). Мало 
того, на востоке Северной Канады одиночная 
пара сов однажды загнездилась при численности 
леммингов всего 0.5 особей на 1 га, при этом два 
года перед этим совы в том районе не гнездились 
ни при 1.5 особях на 1 га, ни при 1 особи на 1 га 
(Therrien et al., 2014).

Кроме того, на реакцию сов в конкретной ситуа-
ции в сезоне может влиять состояние самих сов. На-
пример, в данном районе в конкретный сезон могут 
оказаться совы определенной категории. Подобное 

отмечено нами у зимняков, когда в 2018  г. в наш 
район прибыли зимняки с другими, нежели в нашем 
обследованном районе, требованиями к месту гнез-
дования (Харитонов, 2019). Возможно также, что 
в разные сезоны совы имеют разный физиологиче-
ский “настрой”. Это может проявляться в реакции 
на особей своего вида. В 2012 г. мы в районе обсле-
дования установили ряд макетов белых сов. В 2014, 
2019 и 2020 гг., когда мы непосредственно за маке-
тами наблюдали, реакция совы на них отсутствова-
ла. Однако в 2016 г., гнездование двух пар белых сов 
в нашем районе при малой численности леммингов 
(только одно из этих гнезд оказалось успешным) 
было обусловлено, по нашему мнению, присутстви-
ем макетов (Харитонов, 2019а). Кроме того, в 2018 г., 
когда совы здесь не гнездились, четыре особи (всего 
в этот год были еще только три встречи сов, кроме 
четырех указанных) держались значительное время 
возле макетов, разные особи – от нескольких часов 
до шести дней.

Представляется, что поведение сов зависит 
не только от внешних факторов, важнейшим из ко-
торых является численность леммингов, но и от не-
коего внутреннего состояния сов. В частности, 
возможное долгое предыдущее негнездование мо-
жет стимулировать гнездование при малой числен-
ности леммингов или, наоборот, – гнездование 
в течение нескольких сезонов подряд может обу-
словить пропуск сезона вне зависимости от чис-
ленности леммингов. Среди сов могут быть такие 
категории особей, как “индивидуалисты” и “кол-
лективисты”, отмеченные у других видов птиц 
(Сапельников и др., 2006, 2007). Из-за номадного 
образа жизни (Hutchison et al., 2020) в какой-либо 
местности в разные годы могут оказываться разные 
категории сов. Можно допустить даже такое явле-
ние, как смена состояния одних и тех же особей 
в разные сезоны – один год они индивидуалисты, 
в другой год – коллективисты, причем эта смена 
может быть слабо связана с численностью и рас-
пределением леммингов. Вычисленные коэффици-
енты корреляции показывают, что более плотное 
поселение смотрится более выгодным, поскольку 
в плотных поселениях достоверно большие кладки. 
Тем не менее в отдельные годы поселение состоя-
ло из одних “индивидуалистов”. Например, 2019 г. 
все совы гнездились на больших расстояниях друг 
от друга при малой изменчивости этих расстояний 
(табл. 1), то есть территории соседних пар не со-
прикасались одна с другой.

На величине кладки сказывается не только балл 
численности леммингов, но и их доступность. 
Причина сильной отрицательной связи размера 
кладки с ошибкой среднего расстояния до бли-
жайшего соседа фактически означает, что совы 
“не любят” большого разброса этих расстояний. 
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Объяснить это явление пока не представляется 
возможным.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В пространственной структуре популяций бе-
лых сов в совершенно разных ландшафтах тундры 
северо-западного Таймыра существуют постоян-
ные территориальные ячейки, где в каждый кон-
кретный год могут либо быть, либо могут не быть 
гнезда данного вида. Наличие этих территориаль-
ных ячеек не объясняется существующей теорией 
сигнального поля. В основе разделения простран-
ства на территориальные ячейки и выбора опреде-
ленных мест для отправления жизненных функций 
лежит нечто более сложное, чем ориентация на чи-
сто экологические характеристики среды и следы 
предыдущей активности животных.

В результате анализа можно заключить, что бе-
лые совы, хотя и занимают гнездовые места рано, 
когда еще не стаял снег, тем не менее, в тундре 
всегда много пригодных для гнездования белых сов 
бесснежных мест, экологические особенности кон-
кретного места гнездования большого значения 
не имеют. Выбор места в данном районе Таймыра – 
иногда то же самое, что и в прошлые года, однако 
чаще в другой точке гнездования в пределах вир-
туально наличествующих в тундре одних и тех же 
территориальных ячеек. На выбор места гнездова-
ния заметное влияние оказывают не только числен-
ность леммингов, но и индивидуальные или группо-
вые особенности сов, которые при своем номадном 
образе жизни оказались в данном районе тундры. 
Кроме того, возможно, от физиологического состо-
яния (готовность гнездиться в разные сезоны может 
быть разной) сов в конкретный сезон зависит их ре-
акция на численность леммингов и выбор конкрет-
ного места гнездования.
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SPATIAL STRUCTURE OF BREEDING SETTLEMENTS  
OF THE SNOWY OWL (BUBO SCANDIACUS, STRIGIFORMES, 
STRIGIDAE) IN THE TUNDRA OF THE TAIMYR PENINSULA

S. P. Kharitonov*
A. N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: serpkh@gmail.com

Data on Snowy Owl breeding settlements and encounters in the tundra were analyzed for the periods 
of 1996–2007, 2012, 2014–2020 in the vicinities of the Medusa Bay (73°21ʹN, 80°32ʹE), northwestern 
Taimyr Peninsula, Siberia. Breeding Snowy Owls were detected in 1996, 1999, 2002, 2004, 2005, 2007, 
2014, 2016 and 2019. The spatial distribution of nests, summarized for 9 breeding years, appear to be 
grouped (clustered). This means that the spatial population structure of Snowy Owls mostly consists of 
permanent breeding sites, or territorial cells. However, the distribution of these cells in the tundra area is 
uniform. The reasons for such an attraction to the same sites in the tundra that fail to differ from many 
others are not clear yet. The existing version of the “signal field” theory cannot account for this attraction: 
owls very rarely occupy previously used nest sites, definitely preferring new entire breeding places within 
these territorial cells. In fact the basis of so dividing the breeding area into permanent territorial cells and 
of choosing definite ones among them seems to indicate that birds are oriented to certain yet unknown 
features of the environment rather than only to the ecological characteristics of the habitat and/or to 
tracks from the previous bird activity. A summarized distribution of the Snowy Owl encounters of non-
breeding birds was clustered, as well. The distribution of these clusters across the plain tundra (in rugged 
areas non-breeders occurred very rarely) appeared to be random. In different seasons, regardless of the 
breeding status, Snowy Owls may behave in very different ways: they may tend to pose closer to other owls 
or try to stay farther away; they may start breeding at very low lemming numbers or, vice versa, they do 
not breed in good nutritional conditions.

Keywords: distribution, lemming numbers score, Siberia
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В последнее время в зоологии преобладают 
молекулярно-генетические исследования, вклю-
чающие протеомику и транскриптомику, что, 
безусловно, формирует не только основу для фи-
логенетических построений, но и позволяет вы-
являть механизмы адаптаций живых организмов, 
реконструировать картину эволюционных преоб-
разований и др. Не вызывает сомнений и пред-
ставление о том, что морфология кожи млеко-
питающих и кожных дериватов – желез и во-
лос – непосредственно связана с образом жизни 
и специфическими адаптациями вида к услови-
ям среды, а также отражает степень филогенети-
ческого родства на уровне разных таксонов. По-
этому данные о морфологии органов и тканей, 
наряду с молекулярно-генетическими данными, 

по-прежнему не менее важны и необходимы при 
изучении любого таксона.

Настоящая работа является развитием ставших 
классическими исследований по сравнительной 
и функциональной морфологии кожно-волосяного 
покрова млекопитающих (Соколов, 1973; Соколов, 
Чернова, 2001; Чернова, Целикова, 2004) и трихо-
морфологии (Denforth, 1925; Hausmann, 1930, 1944; 
Teerink, 1991; Tόth, 2017) и посвящена микрострук-
туре кожи и ее дериватов (желез, волос, вибрисс) ти-
бетского хомячка (Urocricetus kamensis Satunin 1903).

Род Urocricetus является отдельной кладой, фи-
логенетически близкой к представителям рода 
Phodopus (Lebedev et al., 2018; Ding, Liao, 2019; 
Romanenko et al., 2021). Результаты молекулярно-
го датирования позволяют предположить, что эти 
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лос и профиль нижних отделов остевых волос). Присутствие в шерсти относительно длинных 
и толстых направляющих волос может способствовать защите шерсти у этого обитателя скаль-
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два рода разделились в начале позднего миоцена 
(~ 10 млн лет назад). Однако, если представите-
ли рода Phodopus широко распространены в сте-
пях и полупустынях Монголии, Тувы, Забайкалья, 
Синьцзяна, Восточного Казахстана, Центрально-
го и Северо-Восточного Китая, то род Urocricetus 
ограничен только Тибетским плато, обитает 
на высокогорных лугах, в кустарниковых болотах 
и открытых степях на высотах от 3300 до 4100  м 
над ур. м. Систематика рода является до сих пор 
дискуссионной (Lebedev et al., 2018). Традицион-
но тибетских хомячков расcматривали в рамках 
рода Cricetulus и признавали два вида: C. kamensis 
и С. alticola (Musser et Carleton 2005). Другие иссле-
дователи предлагают выделять четыре вида (Smith, 
Xie, 2013) либо объединять все формы в один по-
лиморфный вид (Ding, Liao, 2019). Анализ ядерных 
и митохондриальных данных у представителей ти-
бетских хомячков показал филогенетическую обо-
собленность рода Urocricetus, т. е. скорее поддер-
живают представление о видовой самостоятель-
ности U. kamensis и U. alticola (Lebedev et al., 2018; 
Romanenko et al., 2021)

Как сказано выше, U. kamensis – обитатель вы-
сокогорий, плотность населения обычно невелика, 
вид внесен в список МСОП в категории CR (виды, 
находящиеся под угрозой исчезновения) (Jiang et 
al., 2016). Длина (мм) тела от 88–112, хвоста 51–64, 
ступни 17–18, уха 16–18 (Smith, Hoffmann, 2008). 
Длина черепа 27–29 мм, вес тела 20–40 г. Окрас 
спины темно-коричнево-буро-серый, но возмож-
но присутствие черных пятен или полос. На бе-
драх выделяются черные пятна. Нижняя сторона 
тела серовато-белая, волосы темные в основаниях, 
но с белыми кончиками. По бокам контрастная гра-
ница темной спины и светлого брюха образует вол-
нообразный узор. Основание хвоста двухцветное 
с темной узкой полоской в дорсальной части, вен-
тральная сторона и кончик хвоста полностью бе-
лые. Хвост довольно толстый и покрыт волосками 
(Smith, Hoffmann, 2008).

Кожно-волосяной покров тибетского хомяч-
ка ранее не исследовали. Вместе с тем сравнение 
особенностей его строения у этого горного вида 
с изученными ранее представителями подсемей-
ства Cricetinae и, в частности, с представителями 

сестринского рода Phodopus позволит оценить сво-
еобразие U. kamensis, касающееся специфических 
адаптаций к обитанию в условиях высокогорья.

В связи с этим цель нашей работы состоит 
в детальном морфологическом описании кожно-
волосяного покрова тибетского хомячка и проведе-
нии сравнительного анализа видов в рамках подсе-
мейства Cricetinae для выявления морфологических 
адаптаций хомячков к условиям существования, 
в том числе возможного участия cпецифических 
кожных желез в химической коммуникации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для изучения микроструктуры 
кожи, волос, вибрисс и специфических кожных же-
лез (далее СКЖ) послужили взрослые самец и сам-
ка тибетского хомячка, отловленные нами в Ки-
тае в провинции Цинхай, округ Нанкин в июле 
2018 г. (31°52ʹ56ʺ с. ш., 96°33ʹ16.2ʺ в. д., 3900 м над 
ур. м.). Место поимки этих экземпляров распо-
ложено близко от терратипики U. kamensis Satunin 
1902, которое описывалось как “…река Moktschjun, 
район Меконга, Северо-Восточный Тибет”. В на-
стоящее время образцы хранятся в коллекции 
Научно-исследовательского зоологического му-
зея Московского государственного университета 
им. М. В. Ломоносова (табл. 1).

Морфологические исследования проводили 
в Центре коллективного пользования “Инструмен-
тальные методы в экологии” ИПЭЭ РАН с приме-
нением морфометрии, световой и растровой элек-
тронной микроскопии (РЭМ) и гистологии. У сам-
ки были взяты пробы кожного покрова с холки, 
крестца, бока, груди, из угла рта, ано-генитальной 
области и с подошв задних лап. Образцы фикси-
ровали в 10% нейтральном формалине. Подго-
товку гистологических препаратов осуществляли 
по стандартным методикам (Соколов и др., 1988) 
с использованием полуавтоматического специа-
лизированного гистологического оборудования 
фирмы “Medite” (Германия) – гистопроцессор 
TPC‑15, заливочная станция TES‑99, микротом 
Meditome M530. Срезы толщиной 6–8 мкм после-
довательно окрашивали гематоксилином Эрлиха 
и эозином, заливали жидким стеклом LEICA CV 

Таблица 1. Морфометрия (мм) изученных особей тибетского хомячка (Urocricetus kamensis), добытых в Китае 
на Тибетском плато

№  Пол,
возраст L C A Pl

Место сбора 
материала, 
коллекторы

Дата сбора 
материала

Объект
хранения

Кол. №, 
Зоомузей 

МГУ
1 Самец ad. 94.0 50.5 22.2 18.3 Kитай, Тибетское 

нагорье, Суров А. В., 
Феоктистова Н. Ю.

30.07.2018 Тушка S‑200977
2 Самка ad. 77.0 37.0 14.0 18.0 Спиртовой материал S‑200979
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MOUNT. Микрофотографии препаратов получали 
с помощью моторизованного микроскопа Keyence 
Biorevo BZ‑9000 (“Keyence”, Япония). К сожале-
нию, сохранность этого уникального материала 
была крайне плохой (спиртовой материал), что от-
разилось на качестве препаратов.

Наиболее крупные вибриссы (из группы “усов”) 
выбирали из мистациальной области (вибриссной 
подушки). Образцы волос обеих особей разбира-
ли на категории и порядки под бинокулярной лу-
пой. Для изучения волос в проходящем свете ме-
тодами светлого и темного полей использовали 
светооптический микроскоп LEICA DMR (Leica 
Microsystems, Germany), оснащенный фотокаме-
рой JVC3 CCD C–MOUNT: волосы монтировали 
на предметные стекла. Для исследования матери-
ала в РЭМ изготовляли, помимо тотальных препа-
ратов, препараты продольных и поперечных сече-
ний волос. Для этого волосы очищали в шампуне, 
промывали в воде, проводили через спирты воз-
растающей концентрации и ацетон, высушивали 
в критической точке на установке Hitachi Critical 
Point Dryer HCP‑1 (Hitachi, Япония), наклеивали 
на предметные столики. Затем для создания токо-
проводящей поверхности образцы напыляли зо-
лотом на оборудовании Q150R ES Plus (Quorum 
Technologies Ltd., Великобритания, ОКСМ‑826). 
Полученные изображения (электронограммы) 
изучали с помощью сканирующего электронно-
го микроскопа Tescan MIRA3 LMH ОКСМ‑203 
(Brno, s. r. o., Чешская Республика), оснащенно-
го катодом Шоттки. Электронограммы получали 
с поверхности волос и с трансверсальных и сагит-
тальных сечений стержня. Все рисунки были мас-
штабированы, скомпонованы и отредактированы 
в программе Adobe Photoshop 11 (“Adobe”, США), 
но изменения касались лишь масштаба, контраст-
ности и резкости изображений. Морфометрию 
структур кожи и волос анализировали в програм-
мах ATLAS (Tescan, Чехия) и ImageJ (Abramoff et 
al., 2004). Описательная статистика морфометри-
ческих данных сформирована с помощью про-
граммы STATISTICA 10 (StatSoft, США).

Для морфологического описания кожных 
структур и волос применили общепринятую тер-
минологию (Соколов, 1973; Соколов и др., 1988, 
рис. 83; Чернова, Целикова, 2004). Описана поли-
морфность (“дифференцировка” по: Церевитинов, 
1951) волосяного покрова (категории и размерные 
порядки волос). Термин “архитектура“ волос обо-
значает трехмерную структуру наружных и вну-
тренних компонентов волоса, полученных на объ-
емных электронограммах. “Кольцевидная кути-
кула” отличается тем, что одна длинная чешуйка 
полностью оборачивает стержень, “лентовидная 
кутикула” лежит поперек стержня в виде узкой 

ленты, а “коронная” кутикула состоит из высоких 
чешуек, “вставленных” одна в другую наподобие 
стопки чашек (Чернова, Целикова, 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Волосяной покров. Окрас шерсти и волос. Окрас 
шерсти различается на спинной и брюшной сто-
ронах тела (рис. 1A‑1E). На спине шерсть буро-ко-
ричневая с более темной полосой, проходящей 
по хребту, и более темным оттенком в области 
плеч и бедер. Брюхо серовато-белое. Мордочка 
белая в области вибриссных подушек и на щеках, 
незначительно темнее над глазами, между ушами 
и на дорсальной стороне ушных раковин. Лапки 
белые, сверху с густыми и относительно длинными 
белыми волосками, покрывающими кончики паль-
цев и коготки, а волярная (рис. 1D) и плантарная 
подошвы лишены шерсти и имеют сильно разви-
тые мозоли. Хвост длинный толстый и двухцвет-
ный: дорсальная сторона серая, а вентральная бе-
лая, прямая граница между ними проходит по ла-
теральной стороне хвоста. Окрас волос изменяется 
от бесцветного (белого) до темно-серого и бурого. 
На вентральной стороне тела преобладают светлые 
волосы. Характерна “зонарная” окраска отдельных 
волос. На стержне имеются три примерно равные 
по высоте (вдоль стержня) цветовые зоны: как пра-
вило, белое основание, срединная часть темно- 
или светло-серая, или бурая, а вершина – белая 
или белая с черным, или с желтоватым кончиком.

Расположение волос. Волосы растут поодиночке 
на дорсальной поверхности тела (холка, крестец), 
образуя волнообразные ряды. На груди они фор-
мируют группы по 6–12 волосков в каждой, объе-
диняясь в волнистые ряды, расположенные на рас-
стоянии 245–350 мкм друг от друга. Среди этих во-
лос четко выделяются волосы двух типов – более 
толстые с хорошо развитой двурядной лестничной 
сердцевиной и более тонкие с однорядной лестнич-
ной сердцевиной. Большинство волос пигменти-
рованы, но присутствуют и бесцветные. На площа-
ди 1 мм2 кожи холки располагается 180 ± 10 волос, 
что в расчете на 1 см2 равно 18000 волосам, на груди 
на 1 см2 присутствует около 8000 волос. Луковицы 
крупных волос залегают глубоко в толстой подкож-
ной жировой клетчатке, а луковицы мелких воло-
сков не выходят ниже дермального слоя.

Полиморфность и архитектура волос. Туловище 
(холка, крестец, бок, грудь). У обеих особей во-
лосяной покров длиннее на груди (11–12 мм), чем 
на спине и боку (8–10 мм), не имеет длинного вор-
са и густой подпуши, не разделен четко на ярусы. 
Шерсть дифференцирована слабо, но все же содер-
жит редкие крупные направляющие волосы (тол-
щиной 30.0–38.9 мкм) и более мелкие остевые трех 
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A B
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Рис. 1. Внешний вид взрослых особей Urocricetus kamensis: A–D – самка в условиях вивария ИПЭЭ РАН (D – фо-
тоснимок через стекло вольера, хорошо различимы крупные подошвенные мозоли кисти); E – тушки изученных 
особей. Масштаб 10 мм. Фото А. В. Сурова.



	 КОЖНО-ВОЛОСЯНОЙ ПОКРОВ ТИБЕТСКОГО ХОМЯЧКА  � 89

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 5 2024

размерных порядков (ость I толщиной 22.6– 23.0 
мкм, ость II – 16–18 мкм и ость Ш – 6–8  мкм). 
Более крупные волосы имеют сходный профиль: 
длинное и тонкое основание, лишенное пигмен-
та и сердцевины, постепенно переходит в слегка 
волнистую центральную часть стержня, в которой 
имеется или отсутствует пигмент, но присутствует 
лестничная сердцевина. Степень развития и пиг-
ментация различаются у волос разных категорий 
и размерных порядков. Выше центральной части 
стержень переходит в длинную и тонкую пигменти-
рованную или бесцветную вершину, которая лише-
на сердцевины. В местах изгибов стержень незначи-
тельно сужается. Профиль тонкого остевого волоса 
отличается слабо извитым основанием (две вол-
ны) и присутствием незначительного утолщения-
гранны на участке, расположенном немного выше 
середины стержня (рис. 2). На разных участках ту-
ловища остевые волосы короткие, темные и светлые 
со слабо извитым тонким основанием, незначитель-
но выраженной гранной в верхней трети стержня 
и длинным острым кончиком. Судя по форме по-
перечного сечения стержня, направляющие воло-
сы незначительно уплощены в дорсо-вентральном 
направлении (рис. 3A, 3D, 3G, 3J). В волосах холки 
у самки сердцевина занимает 37% площади попе-
речного сечения волоса, а в волосах груди – 25% 
(у самца этот показатель 32.5%). Особенно хорошо 

развита сердцевина у волос на боку у самца – 45%. 
На продольных сечениях толщина сердцевины 
изменяется от 42.4% у самца до 70.5% у самки. 
В направляющих же волосах пигментированная 
сердцевина лестничная двурядная, причем ее пе-
регородки (“диски”) лежат не на одном уровне, 
а чередуются. Перегородки сердцевины окрашен-
ных волос содержат многочисленные плотно упа-
кованные овальные пигментные гранулы (рис. 3A, 
стрелка). Размеры гранул значительно варьируют, 
например, у волос холки самки – от 0.6 × 0.8 до 1.5 
× 1.5 мкм, а у волос середины спины самца – от 0.7 
× 0.8 до 0.9 × 1.5 мкм. Более крупных гранул мы 
не наблюдали. Толщина самих перегородок-дисков 
незначительно изменяется в разных участках воло-
са. У самца в направляющем волосе бока в основа-
нии стержня, где сердцевина однорядная, высота 
дисков составляет 4.6 ± 0.9 мкм, а в срединной рас-
ширенной части стержня, где сердцевина двухряд-
ная, но с чередующимися дисками, она равна 4.8 ± 
0.3 мкм.

Орнамент кутикулы однообразный ленточный 
у направляющих волос, но на наиболее расширен-
ном участке стержня (гранна, “shield”, анг.) чешуи 
ориентированы под углом 29.4°–34.6° к попереч-
ной оси волоса (рис. 3С). У остевых волос орна-
мент кутикулы более разнообразен (рис. 3F, 3H, 
3I, 3L). В основании стержня кутикула коронная 
(полукольцевидная), состоит из высоких чешуек, 
свободные края которых незначительно отходят 
от стержня под углом 33.5°–42.5° к его попереч-
ной оси. Выше по стержню перед началом гранны 
чешуйки значительно вытягиваются вверх, рас-
полагаются под углом 58.1°–68.1° к поперечной 
оси волоса и образуют специфический орнамент 
(рис. 3L). В гранне орнамент кутикулы становится 
обычным, кутикула уплощается и ленточные че-
шуйки вытягиваются поперек стержня (рис. 3L).

Кисть. Тонкие (17–22 мкм) волоски в основном 
белые, дуговидно изогнутые, длиной до 5 мм, во-
лосяные пучки покрывают пальцы и коготки, вы-
ступая за их кончики. Короткие вершины волосков 
очень тонкие (не  более 5.6 мкм), копьевидные, 
но без следов потертостей или деформации. Одно-
рядная лестничная пигментированная сердцевина 
присутствует лишь в некоторых волосках, занимая 
до 50% толщины стержня. Кутикула коронная.

Хвост. Волосы короткие (5–7  мм) с толстым 
(30.0–40.5 мкм) прямым основанием, занима-
ющим до половины длины правильного цилин-
дрического стержня, и длинным тонким кончи-
ком (до 6.4 мкм). Их стержни немного уплощены 
в дорсо-вентральном направлении. Однорядная 
лестничная сердцевина этих волос развита слабо, 
составляет 0.1–0.8% площади поперечного сре-
за и до 30% на продольном срезе (при толщине 
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Рис.  2. Изменение толщины волос и высоты ку-
тикулы вдоль стержня остевого волоса и вибриссы 
у взрослой самки Urocricetus kamensis.
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волоса 43.1 мкм), располагается по середине стерж-
ня. Кутикула высокая в прикорневой зоне и в сре-
динной части стержня (30.0–40.5 мкм), от середи-
ны до вершины стержня кутикула становится ниже 
(13.9–6.4 мкм).

Вибриссы и их архитектура. Длинные и много-
численные вибриссы в основном белые, но встре-
чаются и темные (рис.  1A–1E). Самая крупная 
вибрисса у самца белая и толстая, длиной 42 мм, 
с утолщенным основанием (117.3 ± 0.6 мкм) 
и длинным и тонким (18 ± 5 мкм) немного загну-
тым кончиком, который имеет закругленную вер-
шину. Профиль вибриссы имеет типичную “ароч-
ную конфигурацию” (рис. 2). Он незначительно 
уплощен в дорсо-вентральном направлении, что 
заметно на поперечном сечении (рис. 3M). Боль-
ший диаметр равен 94.8 мкм, а меньший ‒ 70.5 

мкм, соотношение этих величин составляет 1.3. 
Сердцевинный слой развит слабо, он занимает 
лишь 7.9% площади поперечника и 33% толщины 
вибриссы на продольном сечении (рис. 3N), т. е. 
сердцевинный канал имеет разную толщину на раз-
ных участках стержня и наиболее широк на участ-
ке, расположенном выше основания стержня. 
Сердцевинный тяж не пустой, а содержит тонкие 
перегородки пленочного типа (рис.  3N), разде-
ляющие его на пустотелые ячейки. Перегородки 
могут располагаться строго поперек стержня или 
под небольшим углом в 30°–40° к поперечной оси 
стержня. Кутикула имеет вполне сходный орнамент 
по всему стержню, включая основание и место пе-
рехода в вершину (рис. 3O). Она ленточная, состо-
ит из невысоких чешуек с волнистым свободным 
краем, который ориентирован по стержню таким 
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Рис. 3. Микроструктура волос (A–L) и вибриссы (M–O) взрослой самки Urocricetus kamensis. Волосы холки (A–C), 
груди (D–F), хвоста (G–I) и бока (J–L); вибрисса (M–O). A, D, G, J, M – поперечные сечения стержня, на A стрел-
кой указаны пигментные гранулы. B, E, H, K, N – продольные сечения стержня. С, F, I, L, O – орнамент кутикулы 
по стержню от основания к середине (слева направо), на L стрелкой указаны коронная кутикула и специфическая 
кутикула. Данные РЭМ. Масштаб, мкм: A – 10 и 5, B–O – 10.
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образом, что в основании вибриссы ленты вытя-
нуты по поперечной оси, а выше они могут быть 
ориентированы под углом 30°‒40° к поперечной 
оси. Сама ленточная чешуя уплощается в направ-
лении от основания к вершине (рис. 2). Абсолют-
ная высота чешуек в этом направлении меняется 
от 10.8 ± 1.1 до 6.7 ± 0.4 мкм. Однако относитель-
ная высота чешуек (к толщине стержня), напро-
тив, незначительно растет, соответственно от 0.09 
до 0.17. Таким образом, более тонкие участки 
стержня покрыты относительно более высокими 
чешуйками, т. е. здесь площадь перекрывания че-
репичной кутикулы больше.

Микроструктура кожи. Строение кожных слоев 
и желез различается на разных участках тела ти-
бетского хомячка. Покров туловища (кожа вместе 
с подкожной жировой клетчаткой) утолщен толь-
ко за счет подкожной клетчатки, которая состав-
ляет 55.2–64.0% его толщины на холке и крест-
це и до 83.6% на груди, клетчатка четко отделена 
от дермального слоя кожи. Снизу жировую клет-
чатку подстилает слой подкожной мускулатуры, 
толщина которого гораздо больше на груди (до 175 
мкм), чем на холке (33.9 мкм) и крестце (67.8 мкм). 
Собственно кожа (эпидермис с роговым слоем, со-
сочковый и сетчатый слои) гораздо тоньше. Так, 
толщина кожи на холке не превышает 65.2 мкм, 
на груди – 67.8 мкм, но на крестце немного боль-
ше – 82.7 мкм. Роговой слой и эпидермис очень 
тонкие (соответственно до 5.6 и 11.3 мкм). Роговой 
слой сильно отслаивается. Сосочковый и сетчатый 
слои не выражены. Кожа груди отличается сильной 
складчатостью. Все слои кожи лишены пигмента. 
Мелкие однодольчатые сальные железы в числе 
одной-двух имеются не у всех волос. Фолликулы 
волос, как указывалось выше, располагаются вол-
нистыми рядами (рис. 4С), поодиночке или груп-
пами, среди них присутствуют крупные ости с дву-
рядной лестничной сердцевиной.

Строение кожи своеобразно на таких участках 
тела, как углы рта, вибриссная подушка, верхняя 
и нижняя губы, подошвы лап, которое мы опишем 
ниже при рассмотрении вибрисс и специфических 
кожных желез.

Вибриссная подушка. Микроструктура миста-
циальной кожи (рис.  4D) отличается от таковой 
на туловище как по метрическим параметрам, так 
и по степени развития структур. Здесь кожа сильно 
утолщена (1169.0 ± 28.1 мкм), в основном за счет 
сетчатого слоя. В этом слое присутствуют много-
численные крупные (толщиной до 102 мкм) пуч-
ки поперечнополосатой мускулатуры, которые 
ориентированы перпендикулярно поверхности 
кожи (рис. 4G, 4, 7). Роговой слой толстый (до 26 
мкм), рыхлый и сильно отслаивается. Эпидермис 
без него тонкий (не более 12 мкм) и не образует 

сосочков. Подкожная клетчатка почти не содержит 
жировых клеток. В коже эти клетки встречаются 
только в виде небольших кластеров и находятся 
глубже луковиц волос и вибрисс. Размеры жировых 
клеток не более 33.9 × 42.1 мкм. Кожа обильно ин-
нервирована, в ее нижних отделах располагаются 
многочисленные пучки нервных волокон, толщи-
на которых изменяется от 36.4 до 53.5 мкм. Кожа 
васкуляризована, присутствуют многочислен-
ные сосуды, диаметр артериол достигает 57 мкм. 
Слой подкожной мускулатуры довольно тон-
кий (29.7– 39.5 мкм). Фолликулы волос крупные 
(27.2– 41.1 мкм), снабжены крупными (86.3 × 22.4, 
93.3 × 26.1 мкм) однодольчатыми сальными желе-
зами, которые, разрастаясь, полностью окружают 
волосяной фолликул. Фолликулы вибрисс очень 
крупные, на поперечных срезах кожи они имеют 
размеры 477.0 × 907.2, 824 × 418.7 мкм), снабжены 
толстой соединительнотканной капсулой (рис. 4G). 
Причем толщина капсулы неравномерная, изме-
няется от 27.0 до 116.0 мкм. В основании вибрисс-
ной сумки в нее проникает мощный (толщиной 
до 50.9 мкм) пучок нервных волокон, который де-
лает характерный изгиб перед вхождением в фол-
ликул. Поперечнополосатая мышца вибриссной 
сумки толстая (до 63 мкм), разветвляется на не-
сколько пучков, которые охватывают нижнюю 
часть фолликула. Кавернозный синус хорошо раз-
вит (толщиной до 81 мкм), имеет типичное сетчатое 
строение. Сальные железы некрупные (72.6 × 30.2;  
70.7 × 35.3 мкм), лежат по две в верхней части фол-
ликула, но почти окружают фолликул.

Специфические кожные железы. Интересно, что 
у исследуемого вида не удалось обнаружить круп-
ные СКЖ на туловище, такие как боковые (БЖ) 
и среднебрюшные железы (СБЖ), которые харак-
терны для других видов подсемейства Cricetinae. 
Однако хорошо развиты сальные железы в углах 
рта, на губах, веках, а также мерокриновые пото-
вые железы подошвенных мозолей.

Сальные железы углов рта. Железистое поле рас-
полагается в углах рта (рис. 4D, стрелка) и со сто-
роны мездры имеет форму треугольника размером 
8.1 × 7.6 мм (ширина к длине) и площадью 28.7 мм2, 
содержит 168 мелких (площадью 0.01– 0.02  мм2) 
округлых сальных желез (рис. 4E, 4F). Каждая же-
лезка может быть связана с одним белым тонким 
волоском (длиной 1.1–1.3) или может быть “сво-
бодной”. Кончики волосков обломаны. Толщина 
кожи вместе с подлежащим мощным мышечным 
слоем достигает 1232.5 ± 52.5 мкм. Волосяные 
фолликулы диаметром 44–55 мкм могут залегать 
на такой глубине. Эпидермис незначительно утол-
щен (38–44 мкм), содержит слой зернистых кле-
ток. Роговой слой толщиной до 34 мкм интенсив-
но отслаивается. Диаметр очень крупных сальных 
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Рис. 4. Внешний вид кожи и микроструктура ее компонентов у взрослой самки Urocricetus kamensis. A, B – кожа 
холки на продольном сечении; С – то же на поперечном сечении; D – морда хомячка, стрелкой указан угол рта; 
Е – железистое поле угла рта; F – сальные железы угла рта; G – вибриссная подушка; H – верхняя губа; I – ниж-
няя губа; J – циркумвагинальная кожа; К – проктодеальная кожа. Окраска гистологических срезов гематоксилин-
эозином. 1 – эпидермис; 2 – дерма; 3 – подкожная клетчатка; 4 – подкожная мускулатура; 5 – волосяной фолликул, 
волос; 6 – фолликул вибриссы; 7 – пучок мышечных волокон; 8 – сальная железа; 9 – нерв; 10 – кровеносный 
сосуд; 11 – анальный сфинктер; 12 – анальный канал; 13 – проктодеальная железа. Микрофото. Масштаб: A–С, 
F–I, L – 100 мкм; D–E, J, K – 10 мм.
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желез на поперечном срезе составляет 117–439 
мкм. Железы активно секретируют, отличаются 
сильно расширенными центральными резервуа-
рами, в которых присутствуют стержни некрупных 
волосков, и мелкими округлыми секреторными до-
лями, располагающимися в ряд по периферии по-
лости (рис. 4H, 8).

Сальные железы нижней губы. Кожа нижней 
губы также утолщена (в среднем 512.0 ± 22.7 мкм) 
за счет проникновения в дерму мощной попереч-
нополосатой мускулатуры (рис. 4I, 7). Ее отличает 
наличие мелких, неглубоко залегающих волосков 
и вибрисс. Диаметр вибриссной сумки не превы-
шает 100 мкм, кровеносные синусы хорошо раз-
виты. Строение эпидермиса такое же, как в углах 
рта. Сальные железы волос некрупные, распола-
гаются по две у каждого волосяного фолликула 
(рис. 4I, 8). Подкожная жировая клетчатка не раз-
вита, имеются лишь отдельные небольшие класте-
ры жировых клеток.

Мейбомиевые железы век. Кожа век тонкая не-
пигментированная и складчатая, с редкими мелки-
ми и короткими ресницами. Подкожная жировая 
клетчатка и подкожная мускулатура развиты слабо. 
Мейбомиевые железы располагаются в ряд вдоль 

ресничного края века, вытянуты поперек него. 
Железы имеют большие размеры (до 1.9 × 0.2 мм), 
открываются протоками на краю века. Они состоят 
из мелких долей и лишены крупных полостей.

Подошвенные эккриновые железы. Кожа подошв 
сильно отличается от кожи туловища, но в целом 
сходна с таковой у других млекопитающих, имею-
щих подошвенные мозоли и неоволошенную воляр-
ную и плантарную кожу. Подошвенные мозоли (tori 
metatarsales, central pad, thenar, hypothenar) и пальце-
вые мозоли (tori digitalis) крупные, хорошо сформиро-
ванные, овальные или округлые (рис. 5A, 5B). На ки-
сти тенар и центральная мозоль наиболее велики, их 
площадь равна соответственно 38.6 и 20.8 мм2, а паль-
цевые мозоли почти в два раза мельче (11.1‒12.5 мм2). 
На кисти площадь подошвы, занимаемая мозолями, 
составляет 43% от общей площади подошвы. На сто-
пе толщина кожи максимальна в центральной части 
метатарзальной мозоли. Она достигает 5% толщины 
мозоли за счет толстого и слоистого эозинофильного 
рогового слоя и нижележащих слоев эпидермиса. Вну-
тренняя поверхность эпидермиса представляет собой 
короткие сосочки (рис. 5С, 7, 8), внедряющиеся в сет-
чатый слой дермы, что формирует прочное сочлене-
ние по типу “замка” между эпидермисом и дермой.

A B C

Рис. 5. Расположение и микроструктура подошвенных мозолей у взрослой самки Urocricetus kamensis. A – волярная 
поверхность кисти; B – плантарная поверхность стопы; C – продольное сечение подошвенной мозоли кисти, окраска 
гематоксилин-эозином. Мозоли: 1 – пальцевые; 2 – метакарпальные/метатарзальные; 3 – тенар; 4 – гипотенар; 5 – 
центральная; 6 – волос; 7 – роговой слой; 8 – сосочковидный эпидермис; 9 – дерма; 10 – подкожная жировая клет-
чатка; 11 – эккриновая железа; 12 – проток эккриновой железы. Микрофото. Масштаб: A, B – 10 мм; С – 100 мкм.
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В эти сосочки открываются протоки эккрино-
вых желез (рис. 5С, 12). Сосочковый слой дермы 
эластичный, так как состоит из очень тонких кол-
лагеновых и эластиновых волокон. Сетчатый слой, 
напротив, плотный, поскольку образован тесно пе-
реплетающимися толстыми пучками коллагеновых 
волокон. Основная масса эккриновых желез рас-
полагается глубоко в центральной части мозоли. 
На сагиттальном срезе центральной мозоли пло-
щадь железистого поля, образованного 10–12 вы-
тянутыми в дорсо-вентральном направлении труб-
чатыми железами, составляет 177178.6 мм2, что за-
нимает 30.4% площади всего продольного сечения 
мозоли (рис. 5С, 11). Секреторные отделы эккрино-
вых желез свернуты в плотные сжатые с боков клуб-
ки, длинная ось которых проходит перпендикулярно 
поверхности мозоли. Размеры клубков изменяются 
от 420 × 57 до 244 × 69 мкм. Диаметр секреторной 
трубки колеблется от 10 до 16 мкм. Секреторный 
эпителий активно функционирует. Жировые клетки 
образуют небольшие скопления в донной части мо-
золи (рис. 5С, 10), а не сплошной слой, как в коже 
туловища (рис. 4A, 4B, 3). Кожа между мозолями 
очень тонкая, складчатая и непигментированная, 
покрыта тонким роговым слоем, не содержит желез 
и волос. Волоски, снабженные незначительно уве-
личенными сальными железками, обрамляют подо-
шву и пальцы. По две крупные мешотчатые сальные 
железы полностью окружают некоторые волосы.

Железы генитальной области. Значительно уве-
личенные, но однодольчатые сальные железы коль-
цевидно окружают анальное отверстие и вагину 
(рис. 4J, 8). В толстой (236.2 ± 22.0 мкм) и склад-
чатой непигментированной коже вагины их раз-
меры достигают 106.5 × 63.4, 208.6 × 100.8 мкм. 
Крупные сальные железы активно функциониру-
ют и связаны протоками с мелкими (диаметром 
38–65 мкм) волосяными фолликулами. Пигмент 
в этих железах отсутствует. Роговой слой очень 
тонкий (23 мкм) и активно десквамирующий. Кожа 
подстилается нетолстым слоем подкожной муску-
латуры (рис. 4J, 7). Подкожная клетчатка развита 
очень сильно и содержит крупные кластеры жиро-
вых клеток (рис. 4J, 3).

Железы проктодеума. Кожа анальной обла-
сти покрыта тонким эпидермисом с тонким ро-
говым слоем. Сетчатый слой сильно развит, 
но жировая ткань отсутствует. На уровне сильно 
складчатого и толстого анального сфинктера распо-
лагаются типичные альвеолярно-трубчатые прок-
тодеальные железы (рис. 4K, 13). Размеры доли железы 
равны 275.0 × 124.5 мкм, диаметр альвеол составляет 
50– 60 мкм. Узкие протоки желез открываются в прок-
тодеум.

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнительно-морфологический анализ. Воло-
сяной покров. Ранее мы исследовали кожу, воло-
сы и специфические кожные железы у девяти ви-
дов, принадлежащих к шести родам подсемейства 
Cricetinae (Cricetus, Nothocricetulus, Allocricetulus, 
Phodopus, Mesocricetus и Cricetulus). Были описаны 
особенности строения кожи и волос, а также специ- 
фических кожных желез у представителей каждого 
рода. Выявлены три морфотипа СБЖ: железа-сумка 
без волос (у  представителей рода Allocricetulus), 
железа-поле со специализированными волосами 
(у представителей рода Nothocricetulus) и железа-
сумка, покрытая специализированными волоса-
ми (у  представителей родов Phodopus и Cricetus) 
(Чернова и др., 2022). Впервые у взрослых особей 
A. curtatus и A. eversmanni изучены специфические 
БЖ, располагающиеся в виде железистых полей 
билатерально на уровне косто-вертебрального угла 
(Чернова и др., 2021). Показано, что у представите-
лей рода Phodopus имеются также специфические 
железистые комплексы в углах рта (Феоктистова, 
2008). Причем у представителей этого рода при-
сутствуют только СБЖ, а БЖ отсутствуют. Сочета-
ние БЖ и СБЖ отмечается у эволюционно близких 
родов Allocricetulus и Cricetus. Однако, если у двух 
видов рода Allocricetulus боковые железы выраже-
ны слабо, а СБЖ – хорошо, то у обыкновенного 
хомяка (С. cricetus) – единственного представителя 
рода Cricetus – железы обоих типов хорошо разви-
ты и активно используются зверьком при маркиро-
вочном поведении (Чернова и др., 2022). У пред-
ставителей рода Cricetulus развиты СБЖ, а БЖ на-
ряду с СБЖ обнаружены нами у Cricetulus sokolovi 
(Чернова и др., 2022). У представителей рода 
Mesocricetus имеются только БЖ, которые играют 
существенную роль в межвидовой коммуникации.

Таким образом, у всех изученных нами ранее 
представителей Cricetinae присутствуют либо СБЖ, 
либо БЖ, либо оба типа желез. Однако в данном 
исследовании, проведенном на тибетском хомяч-
ке, мы не обнаружили ни СБЖ, ни БЖ, что требует 
подтверждений на более обширной выборке.

Полиморфность шерсти. Сравнительно-
морфологический анализ показал, что волосяной 
покров тибетского хомячка в целом сходен с тако-
вым у других представителей Criceninae. Например, 
пестрый окрас шерсти U. kamensis также обуслов-
лен зонарным окрасом волос разных категорий. 
Как и у представителей рода Phodopus, у тибетско-
го хомячка отмечаются слабая дифференциация 
волосяного покрова, отсутствие ворса, мягкость 
и пушистость остей, неразвитая подпушь. Воло-
сы средней длины (8–10 мм), пигментированные 
или бесцветные, напоминают пуховые. Однако 
в волосяном покрове тибетского хомячка отмечен 
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и ряд особенностей. Так, у этого вида направляю-
щие волосы хорошо выражены и достигают тол-
щины 38.9 мкм, что больше, чем у других предста-
вителей подсемейства. В то же время у Phodopus 
крупные направляющие волосы не обнаружены, 
а остевые условно разделяются на три размерных 
порядка, толщина самых крупных волос в зимней 
шерсти не превышает 34 мкм (Феоктистова, 2008, 
табл. 7.1). У Nothocricetulus migratorius самые толстые 
волосы достигают всего лишь 27–28 мкм (Соколов, 
1973, вид указан как Cricetulus migratorius, с. 188). 
У Allocricetulus короткие направляющие волосы име-
ют толщину 34 мкм (Чернова и др., 2021, с. 1292).

Мы полагаем, что относительно толстые 
и длинные волосы у тибетского хомячка обеспечи-
вают хорошую защиту покровов от механических 
повреждений, особенно предохраняя вентральную 
поверхность тела от истирания о каменистый суб-
страт. Эти волосы защищают и тонкие ости, при-
крывая их сверху, что также обеспечивает эффек-
тивную теплозащиту, особенно необходимую при 
обитании в горах.

Расположение волос в целом сходно у большин-
ства представителей сравниваемых таксонов: во-
лосы растут пучками и группами (Феоктистова, 
2008; Феоктистова, Чернова, 2008). Однако у ти-
бетского хомячка они растут в основном пооди-
ночке, образуя волнистые ряды, разделенные от-
носительно большими промежутками безволосой 
кожи. Эту особенность можно связать с созданием 
объемной воздушной прослойки в шерсти. Шерсть 
у этого вида способна сильно распушаться, бук-
вально превращая зверька в надутый “шарик”, что 
значительно усиливает теплозащитные свойства 
его волосяного покрова. Кроме этого, число волос 
на единицу площади у тибетского хомячка дости-
гает 18000 на 1 см2 на холке и 8000 на 1 см2 на гру-
ди. Для сравнения у N. migratorius плотность волос 
почти вдвое меньше – 10000 на 1  см2 (Соколов, 
1973, с. 188), а у крупного Cricetus cricetus, у кото-
рого волосы растут пучками и имеются не только 
направляющие и остевые, но и многочисленные 
пуховые волосы, число волос на холке составляет 
всего лишь 2140 на 1 см2 и на брюхе – 1255 на 1 см2 

(Чернова и др., 2022, табл.  2). Таким образом, 
шерсть тибетского хомячка служит ему отменной 
защитой от неблагоприятных погодных условий.

Волярная и плантарная кожа подошв лапок 
исследуемого вида лишена волос. Однако гу-
стые и длинные волосы растут на наружной по-
верхности лапок. Они покрывают сверху пальцы 
и коготки. На подошвах хорошо выражены мозо-
ли (рис. 5A, 5B). У Cricetulus подошвы лап голые 
или покрыты волосами (Млекопитающие фауны 
СССР, 1963, с. 269), у Cricetus cricetus волосы ра-
стут лишь на задней части стопы (Соколов, 1977, 

с. 198, 202), а у Allocricetulus подошвы лап не только 
имеют хорошо выраженные мозоли, но и опушены 
(Чернова и др., 2021).

Интересным представляется сравнение характе-
ра опушения подошв, микроструктуры подошвен-
ных волос, расположения и степени развития по-
дошвенных мозолей у всех рассмотренных видов 
с целью выявления адаптивных особенностей 
к обитанию на разном субстрате, а также особен-
ностей пахучего следа, оставляемого эккриновыми 
железами, развитыми в мозолях. Поскольку разные 
виды имеют разное расположение мозолей на по-
дошвах лап, то ожидается, что рисунок их пахучих 
отпечатков будет различаться, как и характер нане-
сения секрета (оттиском или при помощи волося-
ной кисточки) на субстрат.

Профиль остевого волоса тибетского хомячка та-
кой же, как у других представителей подсемейства. 
Однако помимо характерного для большинства ви-
дов хомячков незначительного уплощения и утол-
щения стержня в верхней его части, а также тонких 
и лишенных сердцевины основания и вершины 
волоса, волосам тибетского хомячка присуща сла-
бая волнистость (две-три перетяжки) нижней ча-
сти стержня, напоминающая волнистость пуховых 
волос (рис. 2). У Allocricetulus и Cricetulus стержень 
остевого волоса прямой и без изгибов и перетяжек 
(Чернова и др., 2021, с. 2021), аналогичный волос 
Nothocricetulus migratorius имеет до двух перетяжек 
(Соколов, 1973, с. 188). У Phodopus самые тонкие 
ости также имеют три-четыре изгиба (Феоктисто-
ва, 2008, с. 92). Извитость тонких остей у хомячков, 
вероятно, восполняет отсутствие настоящей пухо-
вой подпуши, так как, помимо усиления демпфи-
рующих свойств волос, волнистое основание спо-
собствует распушению или сжатию шерсти и соот-
ветственно, увеличению или уменьшению объема 
воздушной прослойки.

Сердцевина волос. Толщина сердцевины изме-
няется в зависимости от толщины волоса и участ-
ка, на котором проводятся измерения, макси-
мальна в расширенной части стержня. У ти-
бетского хомячка, содержавшегося в виварии 
и погибшего весной, сердцевина развита так же 
(70% толщины волоса), как и у других представи-
телей подсемейства Cricetinae, добытых весной или 
летом (N. migratorius – 76.5%) (Соколов, 1973, с. 188), 
P. sungorus (40–60%) (Феоктистова, 2008, табл. 7.1). 
В зимнее время толщина сердцевины больше при-
мерно на треть, достигает 90% (Соколов, 1973, 
с. 188; Феоктистова, 2008, табл. 7.1). К сожалению, 
у нас не было зимней и летней особей тибетского 
хомячка из природы. Все же можно утверждать, что 
у этого вида относительно слабое развитие серд-
цевины сопровождается усилением механических 
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свойств стержня волоса, противостоящего механи-
ческому воздействию на волосяной покров и кожу.

Сердцевина лестничная одно- или двухрядная 
в зависимости от толщины волоса у всех хомяч-
ков. Перегородки сердцевины (диски) одинаковой 
толщины располагаются через равные промежут-
ки в один ряд или двумя рядами. Видимо, имеет-
ся корреляция между толщиной сердцевинного 
канала и толщиной дисков, лимитирующая раз-
меры последних: смещение дисков относительно 
друг друга происходит из-за того, что они просто 
не умещаются по два в один ряд поперек канала. 
Как и у других видов хомячков, диски сердцеви-
ны окрашенных волос содержат многочисленные 
пигментные гранулы типичных размеров и формы. 
Требуется специальное исследование на много-
численном сравнительном материале для выясне-
ния разницы в толщине дисков в разных волосах, 
у разных особей (в зависимости от сезона, возрас-
та) и у разных видов.

Орнамент кольцевидной или полукольцевидной ку-
тикулы постепенно меняется по стержню – стано-
вится более плоским в толстой середине стержня, 
что вполне обычно для тонких волос млекопита-
ющих в целом (Чернова, Целикова, 2004) и для 
хомячков, в частности (Феоктистова, 2008; Чер-
нова и др., 2021). Известно, что для межвидового 

сравнения обычно наиболее информативен уча-
сток стержня, расположенный выше основания 
волоса. Например, у Allocricetulus он покрыт вытя-
нутыми вертикально крупными чешуйками, пол-
ностью или наполовину охватывающими стержень 
(Чернова и др., 2021, рис.  2D, 3D). Однако у ти-
бетского хомячка этот участок имеет квадратные 
чешуйки (коронная кутикула) с сильно отодвину-
тыми от стержня краями, лежащими в один ряд 
(рис.  6A) и выше по стержню формирующими 
шевронный орнамент (рис. 6С). Сходный орнамент 
был найден нами на аналогичных участках стерж-
ня волос Phodopus sungorus (рис. 6В) и P. campbelli 
(рис. 6D), что может свидетельствовать о филоге-
нетической близости родов Urocricetus и Phodopus.

Видоизменение орнамента по стрежню направ-
лено на обеспечение механической защиты волоса, 
в первую очередь его тонких участков (лишенных 
сердцевины и толстого коркового слоя), на кото-
рых размеры чешуи и площадь перекрытия между 
чешуйками велики. Возможно, такая кутикула спо-
собствует самоочищению волоса (“направленный 
эффект трения” по: Fraser, MacRae, 1980; Swift, 
1999). Интересно, что сходная кутикула типична 
для волос летучих мышей и функции ее разно- 
образны (Чернова, Целикова, 2004, с. 194–207).

Вибриссы. Профиль вибриссы тибетского хомяч-
ка и степень развития в ней сердцевины вполне 
обычны для хомячков (рис. 2), а микроструктура 
(рис. 3М, 3N) сходна с таковой у Phodopus (Феокти-
стова, 2008, рис. 7.8). Сердцевина крупноячеистая, 
с тонкими и толстыми перегородками между поло-
стями, и в некоторых отделах стержня отличается 
от сердцевины обычных волос, что подтвержда-
ет самостоятельный путь происхождения вибрисс 
(Chernova, 2006). У Phodopus в вибриссе сильно 
развита сердцевина в нижних отделах стержня, где 
она занимает 40–60% толщины стержня (Феокти-
стова, 2008, с. 100), для у Allocricetulus – лишь 20% 
стержня (Чернова и др., 2021). У тибетского хомяч-
ка сердцевина составляет до 33% стержня, т. е. хо-
мячки этого вида по степени развития сердцевины 
занимают промежуточное положение среди других 
хомячков. У тибетского хомячка микроструктура 
волос хвоста напоминает таковую у вибрисс. Эти 
волосы обеспечивают не только механическую за-
щиту хвоста, но, возможно, участвуют в тактиль-
ной ориентации, которая важна для тибетского хо-
мячка, обитающего в норах и расщелинах скаль-
ных пород.

Микроструктура кожи. Кожа туловища хомячков 
тонкая и складчатая, непигментированная, с тон-
ким эпидермисом, а если утолщена, то за счет жи-
ровой клетчатки. Граница между сосочковым, сет-
чатым слоями и жировой клетчаткой нечеткая. 
Крупные волосяные фолликулы могу залегать 

A

B

C
D

Рис. 6. Сходство орнамента кутикулы остевых волос 
холки Urocricetus kamensis (A, C), Phodopus sungorus 
(B) и Ph. campbelli (D). A, B – основание волоса; C, 
D – выше по стержню перед гранной. Данные РЭМ. 
Масштаб 10 мкм.
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в подкожной жировой клетчатке. Сальные железы 
развиты слабо, потовые апокриновые железы от-
сутствуют. Строение кожи и специфических желез 
варьируется в зависимости от участков тела.

Строение кожи тибетского хомячка сходно 
с таковым у других представителей подсемейства 
Cricetinae (Феоктистова, 2008; Чернова и др., 2021). 
Кожа тонкая и складчатая, непигментированная, 
а подкожная жировая клетчатка очень толстая, 
примерно в пять раз толще собственно кожи. Та-
ким образом, как и у других хомячков, покровы 
(волосы, кожа, подкожная клетчатка и подкож-
ная мускулатура) тибетского хомячка должны об-
ладать хорошими теплозащитными свойствами, 
что важно для обитания в горных условиях (Smith, 
Hoffmann, 2008).

Тибетский хомячок обладает набором специ-
фических кожных желез, в целом типичным для 
большинства грызунов и представителей семей-
ства Cricetidae (Соколов, Чернова, 2001). К таким 
железам относятся (1) гипертрофированные саль-
ные железы, образующие поверхностные желези-
стые поля на губах, в углах рта, циркуманальной 
и вагинальной коже, (2) потовые эккриновые же-
лезы, собранные в железистые кластеры в толще 
волярных и плантарных мозолей, (3) мерокрино-
вые альвеолярно-трубчатые проктодеальные желе-
зы, окружающие неплотным кольцом зону прок-
тодеума анального канала. Однако, насколько нам 
позволяет судить изучение ограниченного матери-
ала (самца и самки), у тибетского хомячка отсут-
ствуют крупные специфические железистые ор-
ганы (непарная СБЖ и парные БЖ, характерные 
для других представителей подсемейства Cricetinae 
(Phodopus, Allocricetulus, Cricetulus и Cricetus) (Феок-
тистова, 2008; Чернова и др., 2021; Суров, Феокти-
стова, 2023). Для окончательного выяснения этого 
вопроса необходимо изучить более многочислен-
ный материал. Железистое поле углов рта у тибет-
ского хомячка по размеру и внешнему виду очень 
похоже на аналогичное поле хомячка Роборовско-
го, наиболее древнего представителя рода Phodopus. 
У двух более молодых видов этого рода (джунгар-
ского хомячка и хомячка Кэмпбелла) железистое 
поле углов рта устроено более сложно и имеет еще 
дополнительные мешотчатые структуры (Феокти-
стова, 2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сравнительный морфологический анализ кож-
ного покрова и его дериватов у тибетского хо-
мячка, наряду с чертами сходства их с таковыми 
у других представителей подсемейства Cricetinae, 
выявил ряд характерных признаков, участвую-
щих в адаптации этого вида к условиям сурового 

горного климата с резкими сезонными и суточ-
ными перепадами температур. Помимо обильной 
подкожной жировой клетчатки, это, например, 
изменение объема инертного воздуха в шерсти 
за счет структуры волосяного покрова, что обе-
спечивает эффективную теплозащиту при отсут-
ствии многочисленной пуховой подпуши и яркого 
полиморфизма волос. Эффективную теплозащиту 
обеспечивает значительная густота шерсти, меха-
низмы запасания и увеличения объема воздушной 
прослойки в шерсти за счет волнистого располо-
жения рядов волос и волнистого профиля нижних 
отделов остевых волос. Кроме того, присутствие 
в шерсти относительно длинных и толстых на-
правляющих волос служит защитным механизмом 
для волосяного покрова этого обитателя скальных 
биотопов. Набор специфических кожных желез не-
велик по сравнению с таковым у других представи-
телей подсемейства. Сильное развитие неопушен-
ных подошвенных мозолей и присутствие в них 
комплексов активно секретирующих потовых эк-
криновых желез предполагают участие этих желез 
в химической коммуникации путем оставления мо-
заичного пахучего следа.
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SKIN AND HAIR OF THE TIBETAN HAMSTER 
(UROCRICETUS KAMENSIS, CRICETIDAE, RODENTIA): 

A  COMPARATIVE MORPHOLOGICAL ANALYSIS
O. F. Chernova1,*, N. Yu. Feoktistova1,**, I. B. Soldatova1,***, A. V. Surov1,****

1 Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
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**e-mail: Feoktistovanyu@gmail.com
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****e-mail: allocricetulus@gmail.com

For the first time, using light and scanning electron microscopy, the fine structure of the skin and its 
derivatives (glands, hairs, whiskers) was studied in adult male and female Tibetan hamsters (Urocricetus 
kamensis Satunin 1903), a unique species of the subfamily Cricetinae that lives only in the highlands of 
the Tibetan Plateau. A comparative morphological analysis of the skin, along with features of its similarity 
with the skin of other hamsters, revealed a number of characteristic features in the Tibetan hamster 
that contribute to the adaptation of this species to the harsh mountain climate conditions with sharp 
seasonal and daily temperature fluctuations: abundant subcutaneous fatty tissue, a special hair structure 
that provides effective heat protection due to a significant change in the volume of inert air in the fur: 
significant hair density, wavy arrangement of rows of hairs and the profile of the lower sections of the 
guard hairs. The presence of relatively long and thick guide hairs in the fur serves to protect the coat in 
rocky habitats. The array of specific skin glands is little compared to other Cricetinae; no mid-ventral 
and flank glands were found, this being unique for representatives of the subfamily, but this requires 
confirmation based on more abundant material.

Keywords: fine structure, skin glands, histology, SEM, interspecific comparisons
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Для повышения точности видовой диагностики изолированных моляров представителей семей-
ства Muridae проведен сравнительный анализ морфотипических и линейных одонтологических 
характеристик основных видов мышей фауны Уральского региона. Выявлены видоспецифичные 
типы строения первого и второго верхних и нижних моляров исследованных видов. На осно-
вании собственных и литературных данных по диагностике уральских видов Muridae состав-
лены дихотомические диагностические ключи для изолированных моляров. Ключи позволяют 
проводить таксономическую идентификацию в тех случаях, когда применение краниальных и 
экстерьерных показателей невозможно. Диагностика мышей по одонтологическим признакам 
необходима для решения задач палеонтологии, палеоэкологии и биостратиграфии, а также в 
неонтологических исследованиях, направленных на определение спектров питания хищных  
млекопитающих и птиц.
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DOI: 10.31857/S0044513424050102, EDN: UREXZC

Грызуны семейства Muridae широко распро-
странены в Палеарктике и являются важным ком-
понентом сообществ мелких млекопитающих. 
В Старом Свете мыши – одна из доминирующих 
групп грызунов как по числу видов, так и по чис-
ленности. Эти грызуны приурочены преимуще-
ственно к лесной зоне и разным типам лесостеп-
ных и лугово-степных ландшафтов тропического, 
субтропического и умеренного поясов (Аргиропу-
ло, 1940; Громов, Ербаева, 1995; Krystufek, Vohralík, 
2009). Высокая доля во многих сообществах мле-
копитающих позволяет использовать мышей как 
объект многочисленных зоологических и монито-
ринговых исследований (Григоркина, Пашнина, 
2007; Ялковская и др., 2010; Большаков и др., 2012).

В ископаемой летописи мыши представляют 
собой элемент, маркирующий межледниковые, а 
также антропогенные сообщества, и могут быть 
использованы в биостратиграфии и палеогеогра-
фии в качестве маркера палеоклиматических из-
менений. Вместе с другими элементами фауны 
ископаемые остатки мышей отражают разные эта-
пы формирования лесных биотопов межледнико-
вий (Мотузко, 2007; Jeannet, Mein, 2016; Knitlová, 
Horáček, 2017). 

На основании молекулярных данных установ-
лено, что масштабная колонизация мышей, в ре-
зультате которой сформировались современные 
границы ареалов, прошла в постледниковье (La- 
tinne et al., 2020; Kozyra et al., 2021; Yalkovskaya et al., 
2022). Однако подробности о ходе колонизации и 
голоценовой истории отдельных видов не под-
тверждены фактами описания ископаемых остат-
ков, отчасти из-за отсутствия надежных критериев 
идентификации представителей Muridae в иско- 
паемой летописи. 

В диагностике рецентных видов семейства 
Muridae чаще всего используются экстерьерные 
параметры и признаки краниального скелета (Ар-
гиропуло, 1940; Загороднюк, Федорченко, 1993; Гро-
мов, Ербаева, 1995; Большаков и др., 2000). Несмо-
тря на высокую эффективность, использование 
этих параметров осложняется большим количе-
ством близких видов и высоким уровнем внутри-
видовой изменчивости. Кроме того, использова-
ние экстерьерных характеристик ограничивается 
лишь диагностикой современных животных и не 
применимо в палеонтологических исследовани-
ях. Поскольку ископаемый материал чаще все-
го представлен изолированными молярами или  
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отдельными элементами краниального скелета, по-
иск одонтологических параметров для точной ди-
агностики мышей является важным направлени-
ем в четвертичной палеонтологии (Мотузко, 2007; 
Aguilar et al., 2008; Jeannet, Mein, 2016; Knitlová, 
Horáček, 2017). 

При определении мышей наиболее сложно 
провести дифференциацию видов, относящихся 
к одному размерному классу (Aguilar et al., 2008), 
линейные параметры зубной системы зачастую 
сильно перекрываются, и диагностика таких ви-
дов возможна только с привлечением многомер-
ного анализа (Лашкова, Дзеверин, 2002; Aguilar et 
al., 2008; Knitlová, Horáček, 2017). Зачастую слож-
ные в определении экземпляры в видовых списках 
фигурируют в ранге семейства, рода или группы 
видов Apodemus ex gr. Agrarius–sylvaticus (=ex gr. 
Apodemus–Sylvaemus) (Смирнов и др., 1990; Смир-
нов, 1993). Для точной диагностики ископаемых 
остатков мышей, принадлежащих одному размер-
ному классу, необходимы поиск и уточнение видо-
специфичных признаков, пригодных для исполь-
зования на ископаемом материале (Мотузко, 2007; 
Aguilar et al., 2008; Jeannet, Mein, 2016; Knitlová,  
Horáček, 2017).

На территории Уральского региона в настоящий 
момент семейство Muridae представлено шестью 
видами (Шварц, Павлинин, 1960; Большаков и др., 
2000; Изварин и др., 2013): серая крыса (Rattus nor-
vegicus Berkenhout 1769), домовая мышь (Mus muscu-
lus Linnaeus 1758), полевая мышь (Apodemus agrarius 
Pallas 1771), малая лесная мышь (Apodemus uralensis 
Pallas 1811), желтогорлая мышь (Apodemus flavicollis 
Melchior 1834) и мышь-малютка (Micromys minutus 
Pallas 1771). 

В четвертичных отложениях Уральского регио- 
на обилие остатков мышей сильно варьирует в за-
висимости от географического положения место-
нахождения и возраста отложений. Показано, что 
наиболее обильно ископаемые остатки мышей 
представлены в местонахождениях Южного Урала. 
С данной территории, а также с территории Юж-
ного Предуралья известны и самые ранние находки 
ископаемых остатков мышей Apodemus flavicollis, 
датируемые поздним плейстоценом (Смирнов и 
др., 1990). На Среднем Урале единичные остатки 
мышей встречаются в позднеплейстоценовых от-
ложениях. Обильно остатки мышиных в ископае-
мых отложениях Среднего Урала начинают встре-
чаться со второй половины среднего голоцена  
(Смирнов, 1993).

Цель данной работы – систематизировать и 
обобщить имеющиеся данные по диагностическим 
структурам коренных зубов мышей и составить 
определительные ключи, позволяющие проводить 
диагностику изолированных моляров представите-
лей семейства Muridae Уральского региона. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал

Разработка определительных ключей выполнена 
на основании изучения изменчивости представите-
лей семейства Muridae Уральского региона (Зыков 
и др., 2010; Зыков, 2011) с привлечением собствен-
ных сборов и коллекций Музея Института эколо-
гии растений и животных УрО РАН, а также обзора 
литературных данных о классических и современ-
ных подходах к диагностике мышей (Miller, 1912; 
Аргиропуло, 1940; Storch, 1987; Ларина, Еремина, 
1988; Kawamura, 1989; Мотузко, 2007; Aguilar et al., 
2008; Krystufek, Vohralík, 2009; Jeannet, Mein, 2016; 
Knitlová, Horáček, 2017). 

С целью выявления диагностических призна-
ков моляров для анализа линейных и морфоти-
пических характеристик в общей сложности были 
использованы моляры 509 особей различных пред-
ставителей Muridae Уральского региона из Сверд-
ловской, Оренбургской и Тюменской областей, 
а также с территории Башкортостана. Объем вы-
борок (экз.) составил: M. musculus 142, A. flavicollis 
84, A. agrarius 123, A. uralensis 160. Видовую принад-
лежность исходного материала определяли по экс- 
терьерным параметрам.

Учитывая тот факт, что мышь-малютка и серая 
крыса хорошо диагностируются по размерным ха-
рактеристикам, специальные исследования измен-
чивости данных видов не проводились и в качестве 
диагностических параметров использовали литера-
турные данные. В рамках данной работы основное 
внимание уделено поиску признаков для надежной 
диагностики среднеразмерных представителей се-
мейства Muridae, а именно видов родов Apodemus 
и Mus. Основное внимание при разработке опре-
делительных ключей было уделено первому и вто-
рому верхним и нижним молярам, поскольку по 
третьим верхним и нижним молярам диагностика 
затруднена.

Систематика исследованных видов на сегод-
няшний день не имеет однозначного трактова-
ния, в частности дискуссионным остается родовой 
или подродовой статус Sylvaemus (Musser, Carleton, 
2005; Павлинов, Хляп, 2012). Учитывая равноправ-
ность использования обоих вариантов (Лисовский 
и др., 2019), в данной работе мы принимаем подро-
довой статус Sylvaemus (Wilson et al., 2017).

Морфологические особенности моляров  
и подходы к диагностике  

представителей семейства Muridae

Коренные зубы представителей Muridae бра-
хиодонтные с хорошо развитыми корнями. Зуб-
ная формула: I1/1, C0/0, P0/0, M3/3 = 16. Верхние 
моляры (M1, M2, M3) имеют три ряда бугорков, 
расположенных в поперечных гребнях (лофах). На 
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нижних молярах (m1, m2, m3) находятся два ряда 
бугорков, как у Cricetidae, но многие мышиные 
имеют дополнительный буккальный ряд. Если у 
некоторых видов мышей дополнительный ряд бу-
горков на нижних молярах редуцирован, то клю-
чевым отличием этих мышей от хомяков являет-
ся наличие дистальных непарных бугорков на m1 
и m2. В некоторой степени морфологические при-
знаки моляров мышей схожи с молярами мышовок 
(Sicista), однако моляры мышовок характеризуются 
более сложной структурой, т.к. на окклюзионной 
поверхности имеют дополнительные гребни, сое-
диняющие бугорки (шпоры) (рис. 1). 

В качестве основных диагностических струк-
тур моляров мышей обычно используют линей-
ные размеры, морфологию бугорков жевательной 
поверхности, а также количество и расположение 
корней. 

Наиболее точными морфологическими струк-
турами, позволяющими надежно диагностировать 
представителей семейства Muridae, является мор-
фология бугорков жевательной поверхности. Кон-
фигурация бугорков жевательной поверхности так 
же подвержена изменчивости, причем нижние зубы 
более консервативны, чем верхние (Несин, 2013). 
Во избежание путаницы в номенклатуре бугорков, 
необходимо использовать унифицированную схе-
му. В настоящее время в литературе встречается 
различные варианты номенклатуры бугорков же-
вательной поверхности мышей. Детальный ана-
лиз различных подходов к обозначению элемен-
тов жевательной поверхности выполнен Несиным 
(2013). Мы в своей работе следуем рекомендациям 

этого автора, принимаем номенклатуру бугорков 
по Сторху (Storch, 1987) (рис. 2). 

Для сравнительного анализа межвидовых раз-
личий в конфигурации бугорков жевательной по-
верхности современных моляров модельных видов 
использовали комплекс из вариаций 23 неметри-
ческих признаков (рис. 3). Для формирования на-
бора неметрических признаков использовались 
собственные наработки (Зыков и др., 2010; Зы-
ков, 2011; Zykov, Izvarin, 2020), а также имеющие-
ся в литературе данные по изменчивости моляров 
различных видов Muridae (Kawamura, 1989; Krys-
tufek, Vohralík, 2009; Jeannet, Mein, 2016; Knitlová, 
Horáček, 2017).  

Высокую эффективность в диагностике пред-
ставителей семейства Muridae показывает метод 
оценки линейных характеристик моляров. Для 
идентификации морфологически близких видов 
мышей применяются линейные промеры длины 
и ширины моляров (Лашкова, Дзеверин, 2002; 
Jeannet, Mein, 2016), схемы промеров также могут 
быть дополнены линейными характеристиками 
отдельных бугорков (Aguilar et al., 2008; Knitlová, 
Horáček, 2017). Многомерный анализ хорошо за-
рекомендовал себя в сложных случаях видовой 
диагностики. Применение многомерных мето-
дов особенно актуально для диагностики Muridae  
европейской части Евразии, где наблюдается зна-
чительное перекрывание ареалов нескольких мор-
фологически близких видов. 

Учитывая отсутствие в фауне Уральского реги-
она видов-двойников, диагностика которых вызы-
вает сложности, в данной работе использовалась 

1 2 3
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Рис. 1. Структура жевательной поверхности верхнего (a) и нижнего (b) зубного ряда лесной мышовки (Sicista 
betulina Pallas 1779) (1), хомячка роборовского (Phodopus roborovskii Satunin 1903) (2) и домовой мыши (M. musculus) 
(3). Масштаб 1 мм.
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https://ru.wikipedia.org/wiki/1779_%D0%B3%D0%BE%D0%B4_%D0%B2_%D0%BD%D0%B0%D1%83%D0%BA%D0%B5
https://ru.wikipedia.org/wiki/Satunin
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только коронарная длина коренных зубов. При 
анализе размерных характеристик моляров может 
быть использована коронарная либо альвеоляр-
ная длина. Поскольку данная работа направлена, 
в первую очередь, на диагностику изолированных 
моляров, мы используем максимальную коронар-
ную длину, измеренную между самыми крайними 
точками коронки (рис. 2). Промеры выполнены на 
стереомикроскопе Leica с помощью окуляр-ми-
крометра с точностью 0.01 мм.

Анализ неметрических и линейных признаков 
моляров проводили с учетом индивидуального 
возраста особей. Весомый вклад в морфологиче-
скую изменчивость моляров мышей вносит ярко 
выраженная возрастная изменчивость жеватель-
ной поверхности, вызванная стиранием коронки. 
По степени стирания моляров выделяют несколь-
ко возрастных классов, количество которых мо-
жет варьировать у разных исследователей (Adam- 
czewska-Andrzejewska, 1973; Клевезаль, 2007; Кара-
сева и др., 2008; Колчева, 2009; Knitlová, Horáček, 
2017). Поскольку для диагностики мышей вопрос 
определения календарного возраста не является 
критичным, разброс в количестве стадий стирания 
у различных видов, описанных в литературе, мож-
но обобщить до пяти базовых стадий: 1 – третий 

моляр не прорезался; 2 – третий моляр прорезал-
ся, наблюдается незначительная стертость бугор-
ков; 3 – бугорки стерты, значительно наблюдается  
слияние бугорков; 4 – бугорки сильно стертые, в 
поперечных рядах сливаются, образуя единый эма-
левый контур; 5 – бугорки стерты полностью, же-
вательная поверхность моляра представлена еди-
ным эмалевым контуром по периметру зуба. Силь-
но стертые моляры не включались в анализ. 

Статистическую оценку межвидовых раз-
личий по линейным и неметрическим харак-
теристикам моляров мышей проводили с по- 
мощью U-критерия Манна – Уитни и дисперси-
онного анализа (ANOVA), используя программу  
STATISTICA 8.0.

Для диагностики изолированных моляров и 
фрагментов краниального скелета представителей 
семейства Muridae также используется метод уче-
та количества корней моляров и анализа формы 
альвеолярного рисунка верхней и нижней челю-
стей. Морфологическая структура корней не всег-
да позволяет точно определить видовую принад-
лежность и является вспомогательной, однако дает 
возможность довольно точно дифференцировать 
мышей на уровне рода (Zimmermann, 1962; Zej-
da, 1965; Lawrence, Brown, 1967; Görner, Hackethal, 

Рис. 2. Номенклатура бугорков жевательной поверхности (по: Storch, 1987) на примере верхнего (a) 
и  нижнего (b) зубного ряда малой лесной (1) и полевой (2) мышей. t0–t12 – tubercule (бугорок), tma –  
медиальный антероконид, lab ant –лабиальный антероконид, lin ant – лингвальный антероконид, met – метаконид, 
pro – протоконид, ent – энтоконид, hyp – гипоконид, c dis – задний цингулид, с1–с4 – бугорки дополнительного 
буккального ряда (цингулярные конули).

1 2

a ab b

file:///E:/%d0%a0%d0%90%d0%91%d0%9e%d0%a2%d0%90/%d0%96%d0%a3%d0%a0%d0%9d%d0%90%d0%9b%d0%ab/%d0%a3%d0%a1%d0%9f%d0%95%d0%a5%d0%98%20%d0%a1%d0%9e%d0%92%d0%a0%d0%95%d0%9c%d0%95%d0%9d%d0%9d%d0%9e%d0%99%20%d0%91%d0%98%d0%9e%d0%9b%d0%9e%d0%93%d0%98%d0%98/USB-2024-02_%d0%bd%d0%b0%20%d0%b2%d0%b5%d1%80%d1%81%d1%82%d0%ba%d1%83/%d0%9f%d0%b0%d0%bf%d0%ba%d0%b0%20%d1%83%d1%81%d0%bf%d0%b5%d1%85%d0%b8%20%d0%b1%d0%b8%d0%be%d0%bb%d0%be%d0%b3%d0%b8%d0%b8_%d0%b2%d1%8b%d0%bf%d1%83%d1%81%d0%ba-1/%d0%9f%d0%b0%d0%bf%d0%ba%d0%b0%20%d1%83%d1%81%d0%bf%d0%b5%d1%85%d0%b8%20%d0%b1%d0%b8%d0%be%d0%bb%d0%be%d0%b3%d0%b8%d0%b8_%d0%b2%d1%8b%d0%bf%d1%83%d1%81%d0%ba-1/ 
file:///E:/%d0%a0%d0%90%d0%91%d0%9e%d0%a2%d0%90/%d0%96%d0%a3%d0%a0%d0%9d%d0%90%d0%9b%d0%ab/%d0%a3%d0%a1%d0%9f%d0%95%d0%a5%d0%98%20%d0%a1%d0%9e%d0%92%d0%a0%d0%95%d0%9c%d0%95%d0%9d%d0%9d%d0%9e%d0%99%20%d0%91%d0%98%d0%9e%d0%9b%d0%9e%d0%93%d0%98%d0%98/USB-2024-02_%d0%bd%d0%b0%20%d0%b2%d0%b5%d1%80%d1%81%d1%82%d0%ba%d1%83/%d0%9f%d0%b0%d0%bf%d0%ba%d0%b0%20%d1%83%d1%81%d0%bf%d0%b5%d1%85%d0%b8%20%d0%b1%d0%b8%d0%be%d0%bb%d0%be%d0%b3%d0%b8%d0%b8_%d0%b2%d1%8b%d0%bf%d1%83%d1%81%d0%ba-1/%d0%9f%d0%b0%d0%bf%d0%ba%d0%b0%20%d1%83%d1%81%d0%bf%d0%b5%d1%85%d0%b8%20%d0%b1%d0%b8%d0%be%d0%bb%d0%be%d0%b3%d0%b8%d0%b8_%d0%b2%d1%8b%d0%bf%d1%83%d1%81%d0%ba-1/ 
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Рис. 3. Список неметрических признаков первого и второго верхних моляров и первого и второго нижних моляров 
Muridae (1–23), а также диапазон их вариаций (I–IV): a – первый верхний моляр (M1), b  – первый нижний моляр 
(m1), c – второй верхний моляр (M2), d – второй нижний моляр (m2).
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Рис. 4. Альвеолярный рисунок верхнего (a) и ниж-
него (b) зубного ряда для рода Rattus (1), рода Apode-
mus (2), M. minutus (3) и M. musculus (4) (по: Görner, 
Hackethal (1988) с изменениями). Пунктирной лини-
ей обозначена граница между молярами. 

1988) (рис. 4). Также альвеолярный рисунок кор-
ней на костях верхней и нижней челюстей позво-
ляет определить родовую принадлежность элемен-
тов краниального скелета в отложениях в случае, 
когда зубы отсутствуют. Несмотря на высокую кон-
сервативность числа корней на разных молярах, 
присутствует некоторая вариабельность альвео-
лярного рисунка, которая проявляется в числе и 
форме альвеол дополнительных корней, а также 
в форме слияния альвеол основных корней. Доля 
встречаемости каждого альвеолярного рисунка, а 
также наличие уникальных вариантов могут быть 
видоспецифичными признаками в пределах рода 
Apodemus (Zejda, 1965). Специальное исследование 
этого признака в рамках данной работы не прово-
дилось, однако при изучении ископаемого мате-
риала нередко приходится обращаться к структуре  
альвеолярного рисунка.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Линейные промеры и морфотипические харак-
теристики моляров имеют разную эффективность 
при проведении таксономической идентификации 
видов мышей, поэтому наилучший результат дает 
совместное использование данных параметров. 
В  фауне Уральского региона присутствуют кон-
трастные по размеру виды семейства Muridae, в 
частности серая крыса как самый крупный и мышь 

малютка как самый мелкий представители. В диа-
гностике данных видов в качестве основных при-
знаков мы используем размерные характеристики 
моляров. Для остальных видов мышей наблюдает-
ся перекрытие в размерах моляров, в связи с чем в 
их диагностике преимущественно использовались 
морфотипические характеристики моляров. Осо-
бое внимание в данной работе уделено морфологи-
ческим особенностям моляров рода Apodemus, т. к. 
данная группа в большей степени вызывает труд-
ности при диагностике.

В сложных случаях диагностики, кроме опреде-
лительных таблиц, можно использовать эталонные 
коллекции различных видов Muridae или графиче-
ское изображение конфигурации жевательной по-
верхности (рис. 5).

Линейные характеристики моляров, а именно 
максимальная длина, слабо подвержены влиянию 
возрастной изменчивости после полного формиро-
вания зубного ряда, исключением являются разме-
ры сильно стертых коронок. С учетом отсутствия в 
анализируемых выборках старых и очень молодых 
животных данные по разным возрастным группам 
объединялись. В результате анализа межвидовых 
различий среднеразмерных родов Apodemus и Mus 
Уральского региона было показано наличие ярко 
выраженного хиатуса по длинам моляров лишь для 
желтогорлой мыши, у остальных видов наблюда-
лось значительное перекрывание размеров моля-
ров (табл. 1). 

Перед оценкой степени межвидовой диффе-
ренциации по комплексу неметрических призна-
ков была проведена оценка взаимосвязи изуча-
емых параметров со степенью стертости корон-
ки. При сравнении различных стадий стертости 
моляров было показано, что значимые различия 
наблюдаются по признакам: 4 – относительный 
размер медиального гребня между t1 и t5 и 7 – от-
носительный размер медиального гребня меж-
ду t3 и t5 на M1, 18 – относительный размер cen-
tral distoconid на m1, 23 – относительный размер 
central distoconid на m2 (Mann–Whitney U Test,  
p < 0.05). 

Анализ межвидовых различий неметрических 
характеристик проводился попарно между раз-
ными видами, в результате были выявлены зна-
чимые структурные различия между молярами 
исследованных видов. В результате выявленных 
различий можно составить морфооблик каждой 
категории моляра, характерного для исследуемых  
видов.

На всех молярах домовой мыши отмечена наи-
большая редукция бугорков. При анализе частот 
встречаемости различных качественных характе-
ристик моляров было отмечено отсутствие t7 на 
М1 и М2, редукция tma и дополнительных бугор-
ков на m1, а также редукция добавочных структур 
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Таблица 1. Коронарная длина первого и второго верхних моляров, а также первого и второго нижних моляров 
некоторых видов фауны мышей Уральского региона

Вид n
M1 M2 m1 m2

Min–Mean–
Max SD Min–Mean–

Max SD Min–Mean–
Max SD Min–Mean–

Max SD

A. agrarius 96 1.80–1.96–2.13 0.095 0.98–1.10–1.23 0.059 1.51–1.60–1.72 0.055 0.90–1.10–1.20 0.061

A. flavicollis 80 2.04–2.26–2.40 0.063 1.28–1.45–1.58 0.062 1.84–2.02–2.25 0.063 1.28–1.37–1.53 0.048

A. uralensis 89 1.36–1.49–1.66 0.066 0.92–1.04–1.15 0.045 1.33–1.49–1.62 0.069 0.91–1.07–1.12 0.057

M. musculus 75 1.48–1.61–1.75 0.078 0.78–0.98–1.04 0.111 1.44–1.52–1.64 0.053 0.82–1.01–1.12 0.091
Примечания. Min – минимальное значение, Mean – среднее, Max – максимальное значение, SD – стандартное  
отклонение.

Рис. 5. Конфигурация жевательной поверхности верхнего (a) и нижнего (b) зубного ряда представителей семейства 
Muridae Уральского региона: 1 – A. uralensis, 2 – A. agrarius, 3 – A. flavicollis, 4 – R. norvegicus, 5 – M. musculus, 6 – 
M. minutus. Масштаб 1 мм.
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Рис. 6. Наиболее часто встречаемые конфигурации бугорков жевательной поверхности первого и второго верхних 
моляров, а также первого и второго нижних моляров A. uralensis, A. agrarius, M. musculus

на всех молярах. Характерным признаком для М2 
также стоит отметить отсутствие t3 в 70% случаев, 
у остальных особей этот бугорок выражен слабо и 
может быть представлен в виде гребня. Лабиаль-
ный антероконид на m2 маленький и в большин-
стве случаев не заходит больше чем на половину 
протоконида (рис. 6).

Наименьшая степень редукции как основных, 
так и дополнительных бугорков отмечена у пред-
ставителей подрода Sylvaemus. В данном подро-
де часто представлены t0 (t1bis и t2bis), а также 
t12 (60–84% случаев). Однако наблюдается отно-
сительное уменьшение размеров t7 на M1 и M2. 
Бугорки буккального дополнительного ряда m1 и 
m2 хорошо выражены у всех анализируемых осо-
бей малой лесной и желтогорлой мышей (рис. 6). 
В ряде случаев дополнительные бугорки m2 могут 
иметь вид эмалевого валика.

У полевой мыши отмечено отсутствие t3 на  
M2 в 88% случаев. Кроме того, для данного вида 
специфична значительная асимметрия ряда бугорков 
t1- t3 на M1, причем t3 небольшой и сильно прижима-
ется к t2. Такая же асимметрия выражена и у домовой 
мыши, но обусловлена отсутствием t7. В случае поле-
вой мыши такая асимметрия вызвана смещением t3 и 
t2 вперед за счет сильно выдающегося вперед корня. 
На молярах полевой мыши наблюдается увеличение 
относительных размеров t7 на M1 в отличие от ви-
дов подрода Sylvaemus. На втором верхнем моляре в 
80% случаев наблюдается уменьшение размеров t9. 
Нижние моляры характеризуются частичной редук-
цией бугорков дополнительного буккального ряда. 
Отличительная особенность полевой мыши – отсут-
ствие дополнительных структур в основании прото-
конидов на m1 и m2, при этом основание протоко-
нида фактически выходит на край зуба. Лабиальный 

антероконид на m2 узкий и вытянутый. Между про-
то- и гипоконидами присутствует дополнительный 
бугорок (c1), в некоторых случаях сильно редуциро-
ванный, но его можно обнаружить. В случае силь-
ной редукции лабиального антероконида, которая 
встречается в 9% случаев, наличие c1 позволяет раз-
личить m2 полевой и домовой мыши. В редких слу-
чаях (менее 1%) фиксируется отсутствие tma на m1, 
при этом усиливается асимметрия антероконидного  
комплекса (рис. 6).

Диагностические ключи щечных зубов  
видов Muridae 

M1 (первый верхний моляр)

1(2) Максимальная длина моляра превышает 
2.5 мм. Бугорок t3 слабо развит и сливается с t2 . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . R. norvegicus

2(1) Максимальная длина не превышает 2.5 мм.
3(4) tb7 отсутствует, на лингвальной стороне 

зуба только два бугорка (tb1и tb4) (рис. 6) . . . . . . . . 
. . . . . . . .  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. musculus

4(3) tb7 имеется, на лингвальной стороне зуба 
три бугорка (tb1, tb4 и t7).

5(6) Размеры моляра маленькие, обычно не пре-
вышают 1.4 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. minutus

6(5) Размер моляра обычно превышает 1.4 мм.
7(8) t3 небольшой и сильно прижимается к t2, 

вследствие чего моляр выглядит асимметрично. 
t7 хорошо развит, на ранних стадиях стирания со-
единяется с t8 и t4. Моляр вытянут в длину, перед-
ний корень сильно выступает вперед (рис. 6) . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. agrarius

8(9) t3 по размеру сопоставим с t1, моляр выгля-
дит симметричным. t7 небольшой, узкий, сливается 
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с t8 и t4 на поздних стадиях стирания коронки. 
Моляр не имеет сильно выдающегося вперед корня.

9(10) Размеры крупные, превышает 1.9 мм . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. flavicollis

10 Размер не превышает 1.9 мм. . . . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. uralensis

M2 (второй верхний моляр)

1(2) Максимальная длина моляра превышает 
1.7 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . R. norvegicus

2(1) Максимальная длина не превышает 1.7 мм.
3(4) tb 7 отсутствует, на лингвальной стороне 

зуба только два бугорка (tb1и tb4) (рис. 6) . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. musculus

4(3) tb 7 имеется, на лингвальной стороне зуба 
три бугорка (tb1, tb4 и t7).

5(6) Размеры моляра маленькие, обычно не пре-
вышают 0.9 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. minutus

6(5) Размер моляра обычно превышает 0.9 мм.
7(8) t3 обычно отсутствует или сильно редуци-

рован . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. agrarius
8(9) t3 всегда присутствует, нормального раз- 

мера.
9(10) Размеры моляра крупные, обычно превы-

шают 1.3 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. flavicollis
10 Размер не превышает 1.3 мм . . . . . . . . . . . . . . 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. uralensis

m1 (первый нижний моляр)

1(2) Максимальная длина моляра превышает 
2.3 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . R. norvegicus

2(1) Максимальная длина не превышает 2.3 мм.
3(4) m1 без бугорков дополнительного буккаль-

ного ряда. tma отсутствует . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. musculus

4(3) m1 с дополнительным буккальным рядом 
бугорков. tma имеется.

5(6) Размеры моляра маленькие, обычно не пре- 
вышают 1.3 мм. Буккальный дополнительный 
ряд представлен в виде непрерывного эмалевого  
гребня . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. minutus

6(5) Размеры обычно больше 1.3 мм. Буккаль-
ный ряд представлен в виде хорошо дифференци-
рованных бугорков.

7(8) Наружный ряд дополнительных бугорков 
развит слабо, c2 и c3 отсутствуют, основание про-
токонида (pro) выходит на край коронки. c1 не-
большой, чаще всего изолирован, с гипоконидом 
(hyp) сливается только при значительном стирании 
(рис. 6) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. agrarius

8(9) Наружный ряд дополнительных бугорков 
хорошо развит, состоит обычно из трех и более бу-
горков, в основании протоконида (pro) лежит c3.

9(10) Размеры моляра крупные, обычно превы-
шают 1.7 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. flavicollis

10 Размер не превышает 1.7 мм . . . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. uralensis

m2 (второй нижний моляр)

1(2) Максимальная длина моляра превышает 
1.7 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . R. norvegicus

2(1) Максимальная длина не превышает 1.7 мм.
3(4) m2 без дополнительных латеральных струк-

тур. Лабиальный антероконид (lab ant) слабо дифе-
ренциирован, рано сливается с протоконидом (pro) 
(рис. 6) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. musculus

4(3) m2 с дополнительными структурами в виде 
бугорков или лабиальной складки. Лабиальный 
антероконид (lab ant) хорошо дифференцирован, 
сливается с протоконидом (pro) на поздних стади-
ях стертости моляра.

5(6) Размеры моляра маленькие, обычно не пре-
вышают 1.1 мм. На буккальной стороне имеется ла-
биальная складка . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . M. minutus

6(5) Размеры обычно больше 1.1 мм. На бук-
кальной стороне присутствуют хорошо дифферен-
цированные бугорки.

7(8) На m2 лабиальный антероконид (lab ant), 
как правило, развит слабо, с1 присутствует, вслед-
ствие чего гипоконид (hyp) смещен вниз и к центру 
(рис. 6) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. agrarius

8(9) На m2 лабиальный антероконид (lab ant), 
как правило, хорошо развит, с1 отсутствует. Также 
могут быть развиты другие бугорки дополнитель-
ного ряда. 

9(10) Размеры моляра крупные, обычно превы-
шают 1.2 мм . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. flavicollis

10 Размер не превышает 1.2 мм . . . . . . . . . . . . . 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . A. uralensis

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Несмотря на высокую эффективность пред-
ставленных определительных ключей, в некото-
рых случаях диагностика может быть затруднена. 
Это вызвано в первую очередь широким разма-
хом изменчивости линейных промеров и морфо- 
типических характеристик. Представленные 
в Уральском регионе виды Muridae имеют широ-
кие ареалы и захватывают различные природные 
зоны. Для некоторых видов показаны клиналь-
ные закономерности изменчивости краниальных 
и одонтологических параметров (Renaud, Michaux, 
2003; Balčiauskas et al., 2020), отмечаются высот-
ные градиенты в изменчивости размеров (Koh, 
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1985), специфика островных популяций (Renaud, 
Michaux, 2007; Шереметьева и др., 2017), измен-
чивость в геологических масштабах времени (Mi-
chaux, Pasquier, 1974; Zykov, Izvarin, 2020). В редких 
случаях размерные характеристики моляров могут 
перекрываться у видов, хорошо различающихся 
по размерам. Например, в некоторых популяции 
желтогорлой мыши (Frynta et al., 2001) отмечены 
линейные размеры моляров, которые могут соот-
ветствовать очень крупным особям малой лесной 
мыши. 

Изменчивости подвержены даже классические 
диагностические признаки жевательной поверхно-
сти, например частота встречаемости t3 на втором 
верхнем моляре полевой мыши имеет клинальную 
изменчивость с тенденцией к увеличению случа-
ев присутствия с запада на восток ареала (Miller,  
1912; Ruprecht, 1978; Krystufek, Vohralík, 2009), 
а в некоторых островных популяциях Дальнего 
Востока случаи отсутствия t3 вообще не зафик-
сированы (Шереметьева и др., 2017). Описанные  
примеры указывают на необходимость использо-
вания при диагностике видов Muridae комплекса 
признаков как размерных, так и морфотипических. 
Высокая полиморфность признаков не обязывает 
исключать их из определительных таблиц, а лишь 
требует большее внимание уделять размаху и за-
кономерностям изменчивости морфологических  
характеристик.

Представленные ключи могут быть использо-
ваны для проведения с высокой точностью диа-
гностики мышей Уральского региона, а также в 
неонтологических исследованиях, посвященных 
питанию хищников-миофагов, и палеонтологиче-
ских исследованиях, что позволит в значительной 
степени повысить количество идентифицирован-
ных остатков. Кроме того, представленные мате-
риалы по морфологическим характеристикам мы-
шей Уральского региона могут использоваться при 
анализе изменчивости и для составления диагно-
стических ключей видов семейства Muridae других 
районов Палеарктики. 
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IDENTIFICATION KEYS TO THE SPECIES OF MURIDAE (RODENTIA) 
FROM THE URAL REGION, BASED ON DENTAL CHARACTERS
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1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences,  

ul. 8 Marta, 202, Ekaterinburg, 620144 Russia
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To improve the accuracy of identification of isolated molars in Muridae species, a comparative analysis 
of morphotypic and linear dental characteristics of mice from the Ural region, Russia was carried out. 
Species-specific types of the first and second upper and lower molars of mice were revealed. Dichoto-
mous keys to Muridae species were compiled, based both on original and literature data concerning the 
structure of isolated molars. The keys allow for a taxonomic identification to be achieved in those cases 
when the use of cranial and exterior characters appears impossible. Mice identification based on dental 
characters is necessary for solving certain problems of paleontology, paleoecology and biostratigraphy, 
as well as in neontological studies aimed at determining the diet of predatory mammals and birds.
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Проведен анализ разнообразия строения переднего отдела m1 серых полевок на модельной вы-
борке, включающей 5 групп с разным частотным распределением пяти морфотипов. Исполь-
зованы два основных подхода: а) традиционный анализ частотного распределения дискретных 
морфотипов и б) геометрическая морфометрия, основанная на строго количественном описании 
строения переднего отдела. Показано, что оба подхода дают весьма сходные результаты, при этом 
геометрическая морфометрия имеет ряд важных преимуществ. Этот подход рекомендуется как 
основной вместо традиционного.
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В изучении систематики, эволюции, палеонто-
логии и популяционной морфологии подсемейства 
полевочьих (Arvicolinae) традиционно большое 
значение имеет конфигурация переднего отдела 
1-го нижнего коренного (m1). Публикаций по этой 
теме огромное количество, поэтому я позволю себе 
не загромождать статью длинным списком ссылок: 
специалисты и так их хорошо знают.

Конфигурация указанного элемента стандартно 
определяется как форма контура жевательной по-
верхности зуба, зависящая от числа и соотношения 
выступающих и входящих углов. До самого недав-
него времени единственным средством описания 
этой конфигурации служил “полукачественный” 
подход, суть которого состоит в следующем: сна-
чала выделяются “квазидискретные” морфотипы, 
т.е. варианты строения, соответствующие специ-
фическому сочетанию выступающих и входящих 
углов; затем выборки (популяции, таксоны и т. п.) 
сравниваются по частотам морфотипов подходя-
щими количественными методами. Очевидно, что 
на первом этапе происходит огрубление фактиче-
ски непрерывной изменчивости строения передне-
го отдела m1, и это огрубление “наследуется” ре-
зультатами количественных сравнений (сколько бы 
точными они ни были), тем самым давая в той или 

иной степени смещенную оценку структуры иссле-
дуемого морфологического (популяционного, так-
сономического и т.п.) разнообразия.

В последние несколько десятилетий разрабаты-
вается метод строго количественного сравнения 
морфологических объектов по их форме – геоме-
трическая морфометрия (ГМ) (Павлинов, Микеши-
на, 2002; Zetldich et al., 2004; Васильев и др., 2018). 
В его основе лежит специфический метод описания 
формы объекта совокупностью меток (landmarks), 
расставляемых согласно определенным правилам 
на его поверхности. В частности, в случае передне-
го отдела m1 полевок его форма описывается сово-
купностью меток, расставляемых вдоль его конту-
ра (Павлинов, 1999; Voyta et al., 2013; Войта и др., 
2019; Pavlinov, 2022; Поздняков, Павлинов, 2023). 
Объекты специфическим образом сравниваются 
по некоторым количественным характеристикам 
меток – так называемым переменным формы, ре-
зультаты сравнения затем обрабатываются стан-
дартными методами многомерной статистики. 

В настоящее время публикуются статьи, в ко-
торых проводятся межпопуляционные сравнения 
полевок по форме жевательной поверхности ко-
ренных, обработанных средствами ГМ. Но в них 
чаще всего рассматривается общая конфигурация 
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жевательной поверхности, описываемой неболь-
шим количеством меток на вершинах выступаю-
щих и входящих углов (напр., Mcguire, 2011; Cucchi 
et al., 2014; Souto-Lima, Millien, 2014; Navarro et al., 
2018; Васильев и др., 2020). Поэтому остается от-
крытым вопрос о том, насколько ГМ адекватно 
описывает разнообразие формы отдельных эле-
ментов зубной коронки полевок, которые харак-
теризуются специфической и достаточно сложной 
конфигурацией эмалевой обкладки – прежде всего 
переднего отдела m1 и заднего отдела M3. Недав-
но была опубликована статья, в которой показано, 
что эти два подхода, примененные к разнообра-
зию переднего отдела m1 у полевок, дают в чем-то 
сходные, а в чем-то различные результаты, причем 
методика ГМ позволяет получать количественные 
оценки сходства/различия, недоступные для тра-
диционного подхода (Поздняков, Павлинов, 2023).

Среди российских специалистов по полевкам 
ГМ не очень популярен; по-видимому, сказыва-
ется консерватизм в предпочтении традиционного 
подхода к описанию вариаций их зубной коронки. 
В связи с этим весьма важным оказывается вопрос 
о том, насколько совместимы результаты примене-
ния традиционных и ГМ методов. В данной статье 
на небольшой модельной выборке показаны воз-
можности применения ГМ к разнообразию вари-
антов строения переднего отдела m1 у полевок и 
проведено сравнение его результатов с таковыми, 
получаемыми традиционным методом частотно-
го анализа морфотипов. Основная задача – дать 

принципиальную оценку пригодности ГМ как ра-
бочего инструмента для проведения такого рода 
исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исходную фактологическую основу исследова-
ния составили изображения пяти морфотипов пе-
реднего отдела m1 серых полевок рода Alexandro-
mys, заимствованные (вместе с обозначениями) из 
статьи (Поздняков, Павлинов, 2023) (рис. 1). Каж-
дый морфотип рассматривался как отдельный “эк-
земпляр”. Из этих “экземпляров” было составлено 
пять искусственных групп одинакового объема (по 
15 “экземпляров”) с идентичным набором морфо-
типов, группы различаются только соотношением 
их частот (табл. 1). Для этого в каждой выборке 
разные морфотипы дублировались необходимое 
количество раз, чтобы получить требуемое частот-
ное распределение. В группе А морфотипы распре-
делены с одинаковой частотой, в паре групп (В, С) 
заданы отрицательное и положительное асимме-
тричные унимодальные распределения, в группе D 
задано унимодальное нормальное распределение, 
в группе Е – строго бимодальное распределение.

В сравнении со стандартными поисковыми ис-
следованиями, которые основаны на полной симу- 
ляции исходных данных и поэтому имеют специ-
фические ограничения (Lotterhos et al., 2022), наш 
“полуискусственный” подход в формировании мо-
дельной выборки отличают следующие достоин-
ства. С одной стороны, использование реальных 
морфотипов, а не неких искусственно сконструи-
рованных “организмов” (вроде “кэминалькулей”, 
см. Sokal, 1983) делает весь анализа биологически 
вполне осмысленным. С другой стороны, составле-
ние групп с характерными частотными распределе-
ниями морфотипов позволяет четко интерпретиро-
вать итоговые количественные оценки структуры 
исследуемого разнообразия.

В рамках традиционного подхода группы коли-
чественно сравнивались по частотам морфотипов 
с помощью коэффициента Кавалли-Сфорца – 
Эдвардса R (Животовский, 1991).

Для решения задач ГМ контур жевательной по-
верхности переднего отдела m1 описывался сово-
купностью 200 полуметок (semilandmarks), расстав-
ляемых эквидистантно в программе tpsDig2 (Rohlf, 
2017); каждая полуметка характеризуется парой х, 
у координат (исходная “переменная формы”). Для 
анализа разнообразия вариантов формы передне-
го отдела, характеризуемого этими переменными,  
использовались следующие основные методы.

Анализ х, у координат методом тонких пластин 
(thin plate spline) проводился в программе tpsRelw 
(Rohlf, 2019). На совокупности всех пяти групп 
вычислялись относительные деформации (rela-
tive warps, производные “переменные формы”, 

1K4 1K7 4K5 4P4 5M4

Рис. 1. Морфотипы переднего отдела (антерокони-
да) m1 полевок, включенные в анализ модельной вы- 
борки. 

Таблица 1. Основные характеристики модельной вы-
борки

Группы
Морфотипы

1K4 1K7 4K5 4P4 5M4 Всего
A 3 3 3 3 3 15
B 5 4 3 2 1 15
C 1 2 3 4 5 15
D 1 2 6 4 2 15
E 4 2 1 3 5 15

Примечания. Обозначения морфотипов см. на рис. 1. Циф-
ры указывают количество “экземпляров”.
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аналогичны главным компонентам), для каждой 
группы вычислялась консенсусная конфигурация 
переднего отдела. Затем по значениям относитель-
ных деформаций проводились стандартные ста-
тистические анализы различий между группами 
в программе STATISTICA (StatSoft, 2014). С по-
мощью одномерного дисперсионного анализа 
(ANOVA) определялась доля объясненной диспер-
сии при попарном сравнении групп, с помощью 
дискриминантного анализа вычислялась дистан-
ция Махаланобиса DM между группами (фактиче-
ски между их центроидами). 

Анализ х, у координат методом прокрустовых 
наложений (Procrustes superimposition) проводился 
в программе PAST (Hammer et al., 2001). На осно-
ве его результатов вычислялись прокрустовы дис-
танции DP (аналогичны евклидовым дистанциям) 
в трех вариантах: а) между самими морфотипами, 
б) между консенсусными конфигурациями групп и 
в) между “экземплярами” в каждой группе.

Матрицы дистанций R, DM и DP численно срав-
нивались с помощью корреляционного анализа в 
программе ZT (Bonnet, Van de Peer, 2002).

Количественная оценка разнообразия морфо-
типов в каждой группе проводилась двумя метода-
ми. В рамках традиционного подхода на основе ча-
стотных распределений морфотипов вычислялась 
энтропия H(X) по стандартной формуле Шеннона 
(Пузаченко, 2003), вычисления проводились в он-
лайн-сервисе PLANETCALC (https://planetcalc.ru/ 
2476/). В рамках ГМ вычислялась усредненная про-
крустова дистанция DP* между “экземплярами” 
группы, она рассматривалась как количественная 
мера разнообразия внутри группы (Pavlinov, 2011). 

Визуализация структуры разнообразия вариан-
тов строения переднего отдела проводилась с по-
мощью методов ординации. Результаты анализа 
частотного распределения (матрица дистанций R) 
и прокрустового анализа (матрица дистанций DP) 
представлялись в пространстве осей многомерного 
шкалирования. Результаты дискриминантного ана-
лиза значений относительных деформаций (матри-
ца дистанций DM) представлялись в пространстве 
канонических переменных. Эти два варианта про-
странств конструировались в программах PAST и 
STATISTICA, соответственно.

Во всех сравнениях рассматривались только 
количественные показатели без оценки их стати-
стической значимости (обоснование такого под-
хода дано в: Shrader-Frechette, 2008; Wasserstein  
et al., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение морфотипов в пространстве пер-
вых двух относительных деформаций (рис. 2) по-
казывает, какие тенденции преобладают в разноо-
бразии их формы. Вдоль первой деформации (RW1, 

67% объясненной дисперсии) происходит общее 
упрощение/усложнение конфигурации переднего 
отдела m1, вдоль второй деформации (RW2, 16% 
объясненной дисперсии) – его продольное растя-
жение/сжатие. Прокрустовы дистанции между 
морфотипами (табл. 2) показывают, что наиболее 
сходны между собой 5M4 и 4P4, они же наиболее 
специфичны по отношению к прочим морфоти- 
пам: DP составляют 0.122 и 0.324–0.422 соответ-
ственно.

Дисперсионный анализ различий между груп-
пами по относительным деформациям показыва-
ет, что доля объясненной дисперсии составляет от 
1.1 до 13.7% (табл. 3). Для всей совокупности групп 
этот показатель составляет 7.3%. Из попарных 
сравнений наименьшие различия отмечены между 
группой А и группами D, Е (1.1–1.6%), наиболь-
шие – между группами В и С (13.7%). Две послед-
ние группы в среднем наиболее специфичны отно-
сительно других групп (6.5%).

Количественная оценка сходственных отно-
шений с помощью трех разных коэффициентов 
дает следующие результаты (табл. 4). В каждом из 

Рис. 2. Распределения морфотипов в пространстве 
первых двух относительных деформаций (RW1, 
RW2).

Таблица 2. Прокрустовы дистанции (DP) между мор-
фотипами

Морфотипы 1K4 1K7 4K5 4P4

1K7 0.244
4K5 0.276 0.280
4P4 0.403 0.385 0.324
5M4 0.422 0.389 0.336 0.122

RW2

RW1
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сравнений группа А, в которой морфотипы распре-
делены с одинаковой частотой, оказывается мини-
мально отличной и при этом равно удаленной от 
прочих групп. В парах (В, С) и (D, Е), в которых 
частотные распределения морфотипов противопо-
ложны (правая и левая скошенность в первой паре, 
бимодальность и унимодальность во второй), со-
ставляющие их группы наиболее отличны друг от 
друга. Распределение стандартизованных значений 
всех трех дистанций очень сходно (рис. 3), причем 
R и DM распределены практически идентично, 
распределение DР более специфично (за счет иной 
оценки отношений группы А с прочими): корре-
ляция первых двух дистанций 0.98, корреляция  
третьей с ними 0.68. 

Распределения групп в морфопространствах, 
заданных тремя указанными дистанциями, выгля-
дят следующим образом (рис. 4). Во всех случаях 
группа А ожидаемо занимает центральное поло-
жение, остальные группы распределены по пери-
ферии морфопространств. В парах (В, С) и (D, Е) 
соответствующие группы столь же ожидаемо зани-
мают противоположные позиции относительно А. 

Два метода оценки разнообразия групп – эн-
тропии и усредненной прокрустовой дистанции – 
дают сходные результаты: корреляция распределе-
ний соответствующих показателей составляет 0.78. 
В обоих случаях наибольшее разнообразие показа-
но для группы А (равновероятные события), наи-
меньшее – для группы D (распределение вероятно-
стей соответствует нормальному).

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На модельной выборке показано, что структура 
сходственных отношений между группами, разли-
чающимися частотой морфотипов переднего отде-
ла m1, выявляется однотипно двумя сравниваемы-
ми подходами – традиционным методом анализа  
частот “квазидискретных” морфотипов и на основе 
строго количественного описания последних сред-
ствами ГМ. При этом результаты прямого сравне-
ния частот и дисперсионного анализа относитель-
ных деформаций практически идентичны, тогда 
как результаты применения прокрустовых дистан-
ций более специфичны. Это лишний раз показы-
вает, что методы тонких пластин и прокрустова 
наложения вскрывают несколько разные аспекты 
структуры морфологического разнообразия (Позд-
няков, Павлинов, 2023). Во всех случаях структура 
морфопространств имеет четкую биологическую 
интерпретацию, однозначно отражая специфиче-
ские особенности групп по частотам морфотипов.

Количественной мерой разнообразия формы 
некоторого элемента зубной коронки (в нашем 
случае переднего отдела m1) в выборке (популя-
ции и т.п.) может служить усредненная прокру-
стова дистанция различий между экземплярами. 

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа разли-
чий между группами и двух способов оценки разноо-
бразия в пределах групп

Группы
Доля объясненной 

дисперсии, % Разнообразие

A B C D Средняя Н(X) DP*

A 2.4 2.32 0.27
B 3.5 6.5 2.15 0.25
C 3.5 13.7 6.5 2.15 0.25
D 1.6 5.7 5.7 5.0 2.07 0.24
E 1.1 3.3 3.3 7.1 3.7 2.15 0.27

Примечания. H(X) – энтропия по Шеннону, DP* – усред-
ненная прокрустова дистанция.

Таблица 4. Дистанции (R, DP, DM) между группами

Группы A B C D E

A 0.21 0.21 0.27 0.21

B 0.08
0.23 0.42 0.43 0.36

C 0.08
0.23

0.16
0.93 0.28 0.25

D 0.05
0.36

0.11
0.81

0.07
0.38 0.44

E 0.04
0.22

0.11
0.57

0.06
0.33

0.07
0.97

Примечания. Над диагональю – R; под диагональю: верх-
няя строчка – DP, нижняя строчка – DM.

AB AC AD AE BC FD BE CD CE DE

Пары групп
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Рис. 3. Распределения стандартизованных значений 
трех дистанций (R, DP, DM) между группами (А–Е). 
Обозначения дистанций см. в тексте.
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Рис. 4. Распределения групп А–Е в морфопростран-
ствах, полученных на основе дистанций R, DM, DP. 
Интерпретацию осей морфопространств см. в тексте.

Этот показатель, по-видимому, не требует допол-
нительной стандартизации, т.к. вычисляется по-
сле приведения сравниваемых форм к единичному 
стандарту. Для некоторых сравнительных исследо-
ваний может иметь значение то, что при таком под-
ходе внутри- и междувыборочные различия (как и 
в дисперсионном анализе) выражаются в одних и 
тех же единицах. В частности, в настоящей рабо-
те показано, что в значениях DP различия внутри 
групп равны 0.24–0.27, различия между группами 
0.05–0.16. 

Основные достоинства ГМ в сравнении с тра-
диционным методом включают: а) количественное 
описание формы зубной коронки и ее отдельных 
элементов (в нашем случае переднего отдела m1) 
без огрубления до морфотипов и б) количествен-
ный анализ структуры разнообразия этой формы, 
включая оценку сходственных отношений между  
самими морфотипами и между выборками по со-
вокупности морфотипов, а также оценку их раз-
нообразия (индивидуальной изменчивости) в пре-
делах выборок. Важно иметь в виду, что многие 
компьютерные программы для ГМ-анализа доста-
точно легки в обращении и находятся в открытом 
доступе. На этом основании можно заключить, что 
методы ГМ могут быть рекомендованы в качестве 
основных для изучения внутри- и межпопуляцион-
ного разнообразия полевок по конфигурации же-
вательной поверхности коренных зубов. Разумеет-
ся, это не означает, что традиционный частотный 
метод должен быть исключен – для него наверняка 
найдутся специфические задачи.

Для выявления межпопуляционных различий на 
основе ГМ оптимальным можно считать совмест-
ное использование двух базовых методов: тонких 
пластин и прокрустова наложения, которые выяв-
ляют несколько разные аспекты заполнения мор-
фопространства. Анализ относительных деформа-
ций дополняется дискриминантным и дисперсион-
ным анализами, анализ прокрустовых дистанций 
дополняется многомерным шкалированием и кла-
стерным анализом. 
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COMPARYING TWO METHODS OF DISPARITY ANALYSIS  
OF THE ANTERIOR PORTION OF m1 IN THE GRAY VOLES  

(RODENTIA, ARVICOLINI) IN A MODEL SAMPLE:  
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AND GEOMETRIC MORPHOMETRICS
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An analysis of disparity of the anterior portion of m1 shape in the gray voles in an artificial sample con-
sisting of 5 groups with different frequency distributions of 5 morphotypes was carried out. Two main 
approaches were applied: (a) traditional analysis of frequency distribution of discrete morphotypes and 
(b) geometric morphometrics (GM) based on a strictly quantitative description of the shape of ante-
rior portion of m1. The groups were compared quantitatively: Cavalli-Sforz–Edwards’ coefficient was 
applied in the first case, while the thin plate spline and Procrustes analyses in the second; their results 
were analyzed using a number of standard statistical methods (dispersion analysis, discriminant analy-
sis, multidimensional scaling). Disparity within the groups was assessed using Shannon entropy index 
and averaged Procrustes distance. Traditional and GM approaches were shown to provide very similar 
results, with GM having a number of important advantages by being strictly quantitative. The second 
approach is recommended as the basic to replace the traditional one for explorations in disparity of tooth 
crown shape in the voles.
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