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Изучение инвазий чужеродных видов растений, 
формирование вторичных ареалов и экологиче-
ский вред, наносимый их вторжением, –  актуаль-
нейшая проблема современной экологии [1–3]. 
На территории Российской Федерации инвази-
онные процессы наиболее активно развиваются 
в европейской части страны, где проживает 78% 
населения и сосредоточены основные транс-
портные пути [4]. Южный Урал, расположенный 
на границе Европы и Азии, относится к регионам 
с высоким уровнем нарушенности природных 
экосистем и наличием транспортных коридоров, 
по которым происходит занос чужеродных видов. 
Другим вектором инвазий в современный период 
является широкое привлечение разнообразных 
декоративных растений в практику озеленения 
населенных пунктов. При этом достаточно благо-
приятные и разнообразные экологические условия 
поселений позволяют многим чужеродным видам 
натурализоваться в антропогенных или нативных 
сообществах [5]. Исследования показывают, что 
процессы инвазий в Южно-Уральском регионе 

активизировались в XXI в. [6–8], что определяет 
актуальность их изучения.

Одним из новых чужеродных видов, расширяю-
щих ареал в Республике Башкортостан, составля-
ющей основную часть территории Южного Урала, 
является Impatiens glandulifera Royle (Balsaminaceae). 
Вид включен в Черные книги Средней России [9], 
Сибири [10], топ‑100 инвазионных растений Рос-
сии [11] и Европы [12].

Impatiens glаndulifеrа – инвазионный одно-
летник, родина которого – Западные Гималаи. 
В естественном ареале произрастает на высотах 
от 1800 до 4000  м над ур.м. Широко известен как 
агрессивный чужеродный вид в умеренных об-
ластях Европы, Азии, Северной Америке и Но-
вой Зеландии [13–15]. К настоящему времени 
I. glandulifera зарегистрирован в 35 европейских 
странах, из которых в 25 – как натурализовавшийся 
вид [16]. Во вторичном ареале вид вселяется в ос-
новном в прибрежные влажные местообитания, 
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где представляет опасность для биоразнообразия, 
обнаруживается также в теневых лесах, реже в ру-
деральных экотопах [17].

Изучение распространения, особенностей 
биологии сообществ с участием вида проводили 
многие исследователи в разных регионах мира 
[18–22]. Определено, что I. glandulifera встречает-
ся в большом диапазоне высот и географических 
широт, а также в разнообразных типах сообществ. 
При этом воздействие на естественные раститель-
ные сообщества разные авторы оценивают неод-
нозначно: одни отмечают его сильное негативное 
влияние на естественную растительность [22, 23], 
другие – слабое воздействие на биоразнообразие 
местообитаний [13], связанное с благоприятными 
условиями окружающей среды и разделением эко-
логических ниш между инвайдером и местными 
доминантами.

Экспансия I. glandulifera в России началась в 70-х гг. 
XX в. На данный момент вид широко распространен 
во всех областях Средней России [19], на Южном 
Урале отнесен к наиболее агрессивным инвази-
онным видам, расселяющимся по естественным 
местообитаниям [24]. Российские ученые также 
проводят исследования различных аспектов биоло-
гии I. glandulifera [25–28], в том числе антэкологии, 
семенной продуктивности, микроэволюционных 
процессов в инвазионных популяциях.

В регионе Южного Урала I. glandulifera начал рас-
селение позднее, чем в Средней России. Одичавшие 
единичные растения находили в 1980-е гг. в г. Уфе 
в оврагах и вдоль небольших речек. Позднее он по-
явился и в других населенных пунктах Республики 
Башкортостан. Активизация экспансии “гималай-
ского бальзама” стала наблюдаться лишь в начале 
XXI в. В настоящее время вид активно натурализуется 
в естественных и антропогенных экотопах северных, 
северо-восточных и центральных районов республи-
ки: в бореально-лесной, широколиственно-лесной 
и лесостепной зонах, редко встречается в степной 

зоне [29]. Включен в «Черную книгу флоры Респу-
блики Башкортостан» [30], инвазионный статус – 2.

Цель данной работы – изучение современного 
распространения, типов сообществ и экологических 
характеристик I. glandulifera в экосистемах Южного 
Урала в пределах Республики Башкортостан.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Область исследований – Южный Урал – по при-
родным условиям можно разделить на западную 
Предуральскую часть, горно-лесную зону и вос-
точную Зауральскую часть. Исследования были 
проведены в пределах трех регионов Республи-
ки Башкортостан: северной, северо-восточной 
и центральной частей Предуралья, которые значи-
тельно различаются по природно-климатическим 
характеристикам. Для Южного Урала характерен 
континентальный климат с резко выраженной раз-
ницей зимних и летних температур. Для северной, 
северо-восточной и центральной частей региона 
Предуралья характерен умеренно холодный влаж-
ный климат, для южной части – полузасушливый. 
Основные физико-географические параметры 
исследуемых зон приведены в табл. 1.

Исследования выполнены в 2018–2021 гг. в пе-
риод массового цветения I. glandulifera. Поиск 
локалитетов проводился маршрутным методом 
в подходящих для произрастания вида местоо-
битаниях в населенных пунктах разного размера. 
В выявленных локалитетах было выполнено 53 
геоботанических описания сообществ с участием 
I. glandulifera в различных типах местообитаний 
(берега водоемов, низины, рудеральные местоо-
битания). Размер пробной площади варьировал 
от 5 до 25 м2, площадка могла быть квадратной или 
ленточной формы (если сообщество располагалось 
по берегу водоема), размер ее зависел от однород-
ности и величины сообщества. Классификация 
сообществ проведена методом Браун-Бланке [31].

Таблица 1. Физико-географическая характеристика районов исследования

Регион
Среднемного-
летние осадки, 

мм

Коэф-
фициент 

увлажнения

Среднемного-
летняя температура,  

°С

Гидротер-
мический 

коэффициент
Природная зона

Северное 
и Северо-
Восточное 

Предуралье

500–550 0.5–0.6 2.0–2.5 1.00–1.15

Бореально-
лесная, 

неморально-
лесная

Южное 
Предуралье 400–500 0.4–0.6 2.5–3.0 0.85–1.00 Лесостепная, 

степная

АБРАМОВА, ГОЛОВАНОВ
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СОВРЕМЕННОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ...

Экологические режимы сообществ определены 
с помощью средневзвешенных значений по опти-
мумным экологическим шкалам Э. Ландольта [34] 
с использованием программного обеспечения 
IBIS  [35]. Для выявления закономерностей эколо-
гической дифференциации сообществ с участием 
исследуемого инвазионного вида и их основных 
видов применен метод Detrended correspondence 
analysis (DCA‑ординация) с использованием пакета 
программ CANOCO 4.5 [36]. Диапазоны значе-
ний экологических факторов рассчитаны в пакете 
PAST  2.17 и визуализированы с помощью инстру-
мента Boxplot [37].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

На настоящий момент на территории Южного 
Урала в пределах Республики Башкортостан I. glandu-
lifera встречен в 62 локалитетах (рис. 1). Наибольшие 
площади инвазии характерны для крупных сельских 
населенных пунктов и городов неморально-лесной 
и лесостепной природных зон республики. В степной 
и горно-лесной зонах вид практически не встреча-
ется: в первом случае ввиду засушливого климата, 
во втором, на наш взгляд, – из-за отсутствия посто-
янных источников заноса. Вид произрастает глав-
ным образом по берегам небольших ручьев и рек 
в населенных пунктах, образуя довольно большие 
по площади заросли. Также встречается на свал-
ках и в других рудеральных местообитаниях при 
относительно благоприятном уровне увлажнения. 
Большие площади инвазии I.  glandulifera отмечаются 
в пределах особо охраняемой территории – геопарка 
“Янгантау” на северо-востоке республики, где вид 
обнаружен в лесном овраге.

Основной путь расселения – “бегство” из мест 
культивирования (садов, приусадебных участков, 
частных домов). Нередко расселение вида начи-
нается с мест, где выбрасываются садовые отходы, 
особенно если они находятся вблизи ручьев и рек. 
Распространение семян происходит гидро-, антро-
по- и автохорно. Экспансия вида в речных системах 
обусловлена способностью семян к распростра-
нению по водным путям, поскольку они могут 
переноситься плавно текущей водой (в осадке), 
и сухими плавучими семенами. Растения или их 
фрагменты также переносятся с почвой или по-
токами воды, а благодаря способности к укорене-
нию в узлах легко приживаются во влажной среде. 
Эвтрофные и влажные прибрежные местообита-
ния оптимальны для натурализации I. glandulifera, 
но вид способен расти и в относительно сухих 
местообитаниях, поскольку образует густой полог, 
препятствующий иссушению почвы.

Синтаксономический анализ, проведенный 
на основе 53 геоботанических описаний ценозов, 
показал, что выявленные сообщества относятся 
к двум синтаксонам класса Epilobietea angustifo-
lii – ассоциации Calystegio sepium–Impatientetum 
glanduliferae и ее двум субассоциациям C. s. – I. g. 
menthetosum longifolii и C. s. – I. g. arctietosum tomen-
tosi. В рамках этих синтаконов выделены соответ-
ствующие варианты, отражающие экологические 
условия и степень нарушенности в конкретных 
местообитаниях. Синтаксономическая схема со-
обществ с доминированием I. glandulifera и их опи-
сание представлены ниже.

Класс Epilobietea angustifolii Tx. et Preising ex von 
Rochow 1951

Порядок Convolvuletalia sepium Tx. ex Moor 1958

Союз Senecionion fluviatilis Tx. ex Moor 1958

Ассоциация Calystegio sepium–Impatientetum glan-
duliferae Hilbig 1972

Субассоциация C. s. – I. g. menthetosum longifolii 
subass. nov. prov.:

1. Вариант Equisetum fluviatile

2. Вариант Bidens tripartita

3. Вариант Deschampsia cespitosa

Субассоциация C. s. – I. g. arctietosum tomentosi 
subass. nov. prov.:

4. Вариант typica

5. Вариант Acer negundo	

Сообщества ассоциации Calystegio sepium–Im-
patientetum glanduliferae приурочены к берегам во-
доемов в населенных пунктах. Общее проективное 
покрытие варьирует от 80 до 100%. Разнообразие 
сообществ в пределах ассоциации выражено в двух 
субассоциациях, отражающих степень увлажнения 
и нарушения ценозов.

Сообщества субассоциации C. s. – I. g. menthe-
tosum longifolii приурочены к менее нарушенным 
и более влажным субстратам. В пределах субассо-
циации выделены три варианта: Equisetum fluviatile, 
Bidens tripartita и Deschampsia cespitosa. Сообщества 
первого варианта приурочены к заболоченным 
низинам и характеризуются высоким постоянством 
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видов класса Phragmito–Magnocaricetea (Equisetum 
fluviatile, Mentha arvensis, Stachys palustris). Сооб-
щества вариантов Bidens tripartita и Deschampsia 
cespitosa встречаются по берегам рек и ручьев. Для 
варианта Bidens tripartita характерны несколько 
нарушенные местообитания по берегам водоемов 
в городах и крупных сельских населенных пун-
ктах. Характерными видами являются Epilobium 
adenocaulon, E. hirsutum, Lycopus europaeus, Mentha 
longifolia, Rumex confertus и др. Ценозы варианта 
Deschampsia cespitosa отмечаются в основном по бе-
регам водоемов в небольших населенных пунктах, 
где они контактируют с влажными лугами порядка 
Molinietalia caeruleae класса Molinio–Arrhenatheretea, 
что отражается в присутствии во флористическом 
составе таких видов, как Agrostis stolonifera, Dactylis 
glomerata, Poa trivialis, Ranunculus repens и др.

Ценозы субассоциации C. s. – I. g. arctietosum 
tomentosi приурочены в основном к сильно нару-
шенным местообитаниям – свалкам в низинах 
и оврагах, у заборов и строений близ мест культиви-
рования. Для сообществ субассоциации характерно 
присутствие синантропных видов растений: Arc-
tium tomentosum, Carduus crispus, Chelidonium majus, 
Elytrigia repens, Geum urbanum, Leonurus quinquelobatus 
и др. Общее проективное покрытие варьирует от 70 
до 100%. Разнообразие сообществ выражено в двух 
вариантах: typicа и Acer negundo. Ценозы варианта 
Acer negundo описаны в городах на хорошо увлаж-
ненных сильно нарушенных местообитаниях: свал-
ках мусора, оврагах и др. Ценозы варианта typica 
отмечаются в менее нарушенных местообитаниях 
в сельских населенных пунктах.

Уфа

Салават

Стерлитамак

Нефтекамск

Рис. 1. Распространение I. glаndulifеrа в Республике Башкортостан.
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Ординационный анализ (рис. 2) подтвердил 
флористическую дифференциацию сообществ, 
а в табл. 2 приведены значения коэффициента 
корреляции расчетных значений эколого-це-
нотического статуса сообществ с двумя осями 
DCA‑ординации.

Анализ значений коэффициента корреляции раз-
ных экологических факторов показал, что высокие 
значения коэффициента корреляции (r > 0.4) отме-
чены по первой оси (ось абсцисс) для следующих 
факторов: механический состав и структура почвы, 
богатство почв элементами минерального питания. 
Эти два фактора разнонаправлены. По второй оси 
(ось ординат) высокая корреляция отмечается для 
шкалы континентальности и увлажнения.

В нижней левой части диаграммы расположены 
сообщества варианта Equisetum fluviatile, субассоци-
ации C. s. – I. g. menthetosum longifolii, ассоциации 
Calystegio sepium–Impatientetum glanduliferae. Эти 
ценозы встречаются в наиболее увлажненных ме-
стообитаниях, на сырых почвах по заболоченным 
низинам (F =3.9–4.2).

В левой верхней части диаграммы сосредото-
чены сообщества двух вариантов Bidens triparti-
ta и Deschampsia cespitosa ассоциации Calystegio 
sepium–Impatientetum glanduliferae. Они занимают 
местообитания с относительно сухими или сырыми 
почвами, преимущественно по берегам водоемов 
в населенных пунктах (F = 1.9–3.9). В правой части 
диаграммы расположены ценозы субассоциации 
C. s. – I. g. arctietosum tomentosi, приуроченные к ру-
деральным местообитаниям – свалкам мусора 
в низинах. Почвы богаты азотом (N = 4.3–3.5), 
а также отличаются меньшими показателями ме-
ханического состава и структуры (D = 4.3–3.6) 

по сравнению с сообществами субассоциации 
C.  s. – I. g. menthetosum longifolii.

Наряду с ординационной диаграммой рис. 3 
позволяет оценить экологическую амплитуду син-
таксонов с доминированием Impatiens glandulifera 
(ниже рассмотрены экологические факторы толь-
ко с высокой корреляцией по осям ординации). 
Наиболее широкой амплитудой по увлажнению 
(от относительно сухих до сырых почв) обладают 
сообщества субассоциации C. s. – I. g. menthetosum 
longifolii ассоциации Calystegio sepium–Impatientetum 

СОВРЕМЕННОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ...

Таблица 2. Значения коэффициента корреляции (r) расчетных значений экологических факторов синтаксонов 
с доминированием I. glandulifera и осями DCA‑ординации

Экологический фактор Ось 1 Ось 2
F –0.0948 –0.4535
R 0.1951 –0.0103
H –0.2209 –0.3030
D –0.4811 –0.4409
L –0.0333 0.3115
T 0.1056 0.2437
K 0.0805 0.4557
N 0.4834 –0.1688

Примечание. Жирным шрифтом выделены значения факторов выше 0.4. Экологические факторы по  шкалам 
Э. Ландольта [34] в  табл. и  на  рис. 3: увлажнение (F), кислотность (R), содержание гумуса (H), механический состав и 
структура почвы (D), освещенность (L), термоклиматические условия (T), континентальность климата (K), богатство 
почвы с элементами минерального питания (N).
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4
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О
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Рис. 2. DCA‑ординация синтаксонов с доминировани-
ем I. glandulifera. Собственные значения: ось 1 – 0.334; 
ось 2 – 0.277; 1–5 – номера вариантов согласно схе-
ме растительных сообществ. Экологические параме-
тры: dlan – механический состав и структура почвы, 
flan – увлажнение, hlan – содержание гумуса, klan  – 
кон тинентальность климата, llan – освещенность, 
nlan – богатство почвы, rlan – кислотность почвы, 
tlan – термоклиматические условия.
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glanduliferae  (F = 1.9–4.2). Из всех вариантов 
ассоциации наиболее увлажненные местооби-
тания занимают сообщества варианта Equisetum 
fluviatile (со средним значением F = 3.9), харак-
терные для влажных и сырых почв. В более сухих 
условиях фиксируются ценозы вариантов Mentha 
longifolia и Deschampsia cespitosa (средние значения 
F =  2.9– 3.0), отмечающиеся на почвах от средней 
сухости до влажных. Наименьшей амплитудой 
в пределах интерквартильного диапазона облада-
ют ценозы варианта Acer negundo субассоциации 
C.  s. – I.  g. arctietosum tomentosi.

Анализ фактора механического состава и струк-
туры почвы показал, что различия в пределах 
интерквартильного диапазона в целом несуще-
ственны: от ценозов варианта Equisetum fluviatile 
субассоциации C. s. – I. g. menthetosum longifolii 
с максимальными значениями D = 4.6 до ценозов 
варианта typica субассоциации C. s. – I. g. arcti-
etosum tomentosi с минимальными значениями 
D = 3.7 происходит укрупнение механических 
элементов почвы. Вероятно, это связано с на-
коплением различного мусора (строительного, 
бытового, растительных остатков) в местообита-
ниях I. glandulifera. С этим фактом можно связать 
и большие показатели фактора богатства почвы 
элементами минерального питания в пределах 
интерквартильного диапазона (N = 3.7–4.0) для 
синтаксонов субассоциации C. s. – I. g. arctieto-
sum tomentosi. Такие сообщества характерны для 

местообитаний со среднебогатыми и богатыми 
почвами.

Для шкалы континентальности наиболее широ-
кой амплитудой в пределах интерквартильного ди-
апазона обладают сообщества вариантов Equisetum 
fluviatile и Mentha longifolia субассоциации C. s. – I. g. 
menthetosum longifolii (К = 2.6–3.2), характерные для 
регионов с субокеаническим климатом и избега-
ющие экстремально континентальных районов. 
Они отмечаются по берегам водоемов в различных 
природных зонах Южного Предуралья.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Были рассмотрены распространение инвази-
онного вида I. glandulifera и экология сообществ, 
сформировавшихся в результате вселения чуже-
родного растения в местообитания разных ти-
пов растительности Южного Урала. Выявлено, 
что за последние 20 лет данный вид достаточно 
широко распространился в населенных пунктах 
северной, северо-восточной и центральной ча-
стей Предуралья (в общей сложности обнаружено 
62 местообитания вида) и практически не встре-
чается в степной и горно-лесной зонах. Основной 
вектор инвазии – “дичание” вида из декоративной 
культуры, т. е. интродукция человеком. Только 
одно местообитание расположено за пределами 
населенных пунктов – на особо охраняемой при-
родной территории геопарк “Янгантау”.

Рис. 3. Экологические факторы синтаксонов с  доминированием I. glandulifera. Прямоугольниками показан интер- 
квартильный диапазон, включающий 25–75% значений, горизонтальные линии внутри прямоугольников – средние 
значения, вне прямоугольников – минимальные и максимальные значения.

АБРАМОВА, ГОЛОВАНОВ
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Результаты анализа геоботанических описаний 
показали, что Impatiens glandulifera вселяется в пять 
типов сообществ класса Epilobietea angustifolii, при 
этом образует ассоциацию Calystegio sepium–Im-
patientetum glanduliferae с двумя субассоциациями 
и пятью вариантами. Растительные сообщества 
с преобладанием I. glandulifera описаны как на терри-
тории Средней России [38, 39 и др.], так и во многих 
странах Европы [40] в рамках ассоциации Calystegio 
sepium–Impatientetum glanduliferae, характерной для 
берегов водоемов и прочих хорошо увлажненных 
местообитаний. На территории Южного Урала вид 
образует сообщества не только в сходных условиях, 
но и зачастую в антропогенно нарушенных менее 
увлажненных местообитаниях свалок, что отражено 
в выделении специфической субассоциации.

Успеху инвазии I. glandulifera в наших условиях, 
как и за рубежом, способствуют высокая конку-
рентная способность вида и аллелопатическое 
воздействие на сопутствующие виды растений, 
способствующее снижению роста аборигенных 
травянистых растений. Высокие плотные заросли 
I. glandulifera в местах его произрастания приводят 
также к изменению светового режима сообществ, 
что является причиной выпадения видов, требова-
тельных к освещенности. Данный доминант может 
трансформировать под себя местообитания путем 
изменения физико-химических свойств почвы 
(например, большей увлажненности вследствие 
затенения и накопления слоя опада, увеличиваю-
щего богатство почв, и т. д.). Поэтому I. glandulifera 
можно считать эдификатором, ключевым видом 
или видом-трансформером.

Проведенный ординационный анализ позволил 
выявить экологические предпочтения и факторы, 
влияющие на дифференциацию сообществ с уча-
стием I. glandulifera. Основными факторами, опре-
деляющими распределение сообществ, являются 
механический состав, структура, богатство почв 
элементами минерального питания и увлажнение, 
а также континентальность климата.

На Южном Урале I. glandulifera произрастает 
в местообитаниях с почвами различного уровня 
увлажнения (от относительно сухих до сырых), при 
этом наиболее широкой амплитудой по увлажне-
нию обладают сообщества субассоциации C. s. – I. 
g. menthetosum longifolii. Большая насыщенность 
почв азотом характерна для ценозов свалок – су-
бассоциация C. s. – I. g. arctietosum tomentosi. Вид 
занимает полутеневые или относительно светлые 
местообитания. Для шкалы континентальности 
наиболее широкой амплитудой обладают сооб-

щества субассоциации C. s. – I. g. menthetosum 
longifolii, характерной для интразональных со-
обществ водоемов.

Таким образом, в изученном регионе вид расши-
рил свой эколого-ценотический диапазон и освоил 
не только хорошо увлажненные местообитания 
берегов водотоков, но и более сухие и рудерали-
зованные ценозы свалок, что особенно характер-
но для территорий населенных пунктов. В целом 
данный вид далеко не исчерпал свой инвазионный 
потенциал и вполне способен как продвинуться 
далее на юг по увлажненным местообитаниям 
по берегам водоемов, так и в горно-лесную зону, 
где он может проникнуть в нарушенные теневые 
лесные сообщества, что показало нахождение его 
в лесном овраге в ООПТ геопарк “Янгантау”, а так-
же в различные хорошо увлажненные местообита-
ния в населенных пунктах, включая  свалки мусора. 
Данный факт отмечается в горной части соседней 
Челябинской области, где вид культивировался 
продолжительное время. Менее вероятно обна-
ружение вида в зауральской части региона, где его 
вселение лимитирует засушливость климатических 
условий, приводящая к нередкому пересыханию 
небольших ручьев и речек в летний период, где он 
часто поселяется.

ВЫВОДЫ

1. Impatiens glandulifera на Южном Урале выявлен 
в 62 локалитетах в неморально-лесной и лесо-
степной природных зонах Предуралья, в степной 
и горно-лесной зонах не обнаружен.

2. Вид образует сообщества ассоциации Ca-
lystegio sepium–Impatientetum glanduliferae с двумя 
субассоциациями и пятью вариантами, которые 
различаются как по экологическим характеристи-
кам, так и по степени антропогенной нарушенно-
сти местообитаний.

3. Ведущими факторами, определяющими рас-
пределение сообществ с участием I. glandulifera, 
являются механический состав, структура, бо-
гатство почв элементами минерального питания 
и увлажнение, а также континентальность климата.

4. Основной вектор инвазии – “дичание” вида 
из культуры.

5. I. glandulifera следует считать ключевым видом,  
или видом-трансформером, поскольку он является 
выраженным доминантом во всех выявленных 
локалитетах.

СОВРЕМЕННОЕ РАСПРОСТРАНЕНИЕ...
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Abstract – The distribution of the invasive species Impatiens glandulifera in the Southern Urals (Republic of Bashkor-
tostan) is considered. The species is wild from ornamental culture and actively naturalizes in shady coastal and anthro-
pogenic ecotopes, mainly in forest-steppe and nemoral-forest zones of the Urals. Sixty-two localities of the species in 
28 districts of the republic have been identified. Cenoses with its dominance have been described within the Epilobietea 
angustifolii class, association Calystegio sepium–Impatientetum glanduliferae, two subassociations C. s.–I. g. menthe-
tosum longifolii and C. s.–I. g. arctietosum tomentosi and five variants. Using ecological scales, ecological preferences 
and leading factors influencing the differentiation of communities with the participation of species were determined: 
mechanical composition, structure, soil richness, moisture, and climate continentality.
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ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ ОСВЕЩЕНИЯ НА РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ 
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Изучено влияние условий освещения на репродуктивные характеристики редкой орхидеи Platanthera bifolia 
(L.) Rich. на территории Республики Коми, где вид находится на северной границе своего ареала. В 2023 г. 
обследовано пять популяций вида в местообитаниях с разной степенью затенения (от  6.5 до 82.3%). Выявле-
но, что по градиенту увеличения степени затенения происходит снижение значений некоторых показателей 
репродуктивного успеха – числа цветков, доли генеративных растений и основных показателей семенной 
продуктивности. 
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Солнечный свет является одним из основных 
факторов окружающей среды, который влияет 
на фотосинтез, рост и размножение наземных 
видов орхидей. Исследования показали [1–3], что 
морфологические и физиологические характери-
стики орхидей, а также плотность их популяций 
зависят от светового режима в местах произраста-
ния. Свет играет большую роль в характере цвете-
ния видов и определяет динамику популяций [4]. 
Однако специфические потребности отдельных 
видов орхидей в освещении отличаются и могут 
зависеть от их жизненной формы, фазы разви-
тия, режима питания и т. д. [1]. Даже в пределах 
одного рода влияние света на разные виды может 
отличаться. Например, исследования S. Tsiftsis 
и V. Djordjevic [5] показали, что растения Orchis 
punctulata Steven ex Lindl., встречающиеся в зате-
ненных лесных участках, имеют более крупные 
соцветия с большим количеством цветов, чем 
особи, произрастающие в открытых местооби-
таниях на лугах. Однако существенных различий 
по данному признаку у двух других видов рода 
(Orchis purpurea Huds. и O. mascula (L.) L.) не обна-
ружено [5–8]. Наши предыдущие исследования [9, 
10] двух видов орхидных – Epipactis helleborine (L.) 
Crantz и Cypripedium calceolus L.  – показали, что 
в Республике Коми открытые местообитания 

более благоприятны для их семенного размноже-
ния, чем затененные: в них выше эффективность 
опыления, реальная семенная продуктивность 
и количество молодых особей семенного проис-
хождения.

С одной стороны, открытые местообитания 
могут быть благоприятнее из-за более высокой 
доступности опылителей и улучшения ресурсных 
условий. С другой стороны, из-за повышенной 
изменчивости микроклимата на открытых участ-
ках существует больший риск поздних заморозков 
весной и засухи летом, а также выше конкуренция 
с другими растениями.

Цель данной работы – выявление влияния 
степени затенения на разные признаки, опреде-
ляющие репродуктивный успех редкой орхидеи 
Platanthera bifolia (L.) Rich. на территории Респу-
блики Коми.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Platanthera bifolia – евразиатский бореальный 
вид. Несмотря на обширный ареал, вид довольно 
редкий, взят под охрану в 30 регионах России [11]. 
В Республике Коми находится на северной границе 
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своего ареала, встречается в основном по югу реги-
она [12]. Произрастает в сыроватых или избыточно 
увлажненных местах: березняках черничных и дер-
нисто-осоковых, осинниках травяных, ельниках 
зеленомошных, черничных, долгомошных, сосня-
ках брусничных, травяно-сфагновых и сфагновых, 
а также в сырых смешанных лесах, на болотах, 
иногда на влажных лугах. Размножается семенным 
путем. Опыляется ночными бабочками, которых 
привлекает запах нектара, содержащегося в шпор-
це. Также отмечена спонтанная автогамия [13].

Исследования проводили в 2023 г. в южной ча-
сти Республики Коми (в пределах Вычегодско-Ме-
зенской равнины). Обследовано пять популяций 
(ЦП) вида (табл. 1), которые выбирали таким об-
разом, чтобы они охватывали участки с разной 
интенсивностью освещенности. В качестве меры 
освещенности на участках произрастания P. bifo-
lia использовали показатель степень затенения – 
“canopy closure” [14]. Для его измерения приме-
няли метод анализа цифровых полусферических 
фотоснимков, полученных при использовании 
180о-ного сверхширокоугольного объектива Fish-
eye [15–17]. Снимки делали фотокамерой Sony 
Alpha ILCE‑6500 (Sony Group Co., Япония) с фо-
тообъективом “Sigma AF” EX DG Fish-eye (Sigma 
Co, Япония). Полученные снимки обрабатывали 
средствами графического пакета Gimp 2.8.

При изучении популяций P. bifolia использовали 
общепринятые в популяционной биологии мето-
дики с учетом специфики исследования редких 
видов [18]. Морфометрические признаки (длину 
соцветия, число и размеры цветков) учитывали 
в полевых условиях у 30 генеративных особей из ка-
ждой популяции. Для установления размеров частей 
цветка отдельной особи с каждого цветущего расте-
ния брали по два цветка из средней части соцветия, 
их фиксировали с помощью прозрачного скотча 

на картон. В лабораторных условиях при помо-
щи сканера получали электронные изображения 
цветков, которые в дальнейшем использовали для 
измерения их частей (губы, шпорца, лепестков) 
в программе Gimp 2.8.

Во время фазы плодоношения (в августе) под-
считывали количество завязавшихся плодов. Для 
изучения семян собирали коробочки со зрелыми 
семенами из средней части соцветия до начала их 
раскрытия. Семена анализировали с помощью 
светового микроскопа МСП‑2 (увеличение × 4.5) 
с цифровой видеокамерой ТС‑500 (ЛОМО, Рос-
сия). Измерения проводили на цифровых фото-
снимках в программе ToupView (ToupTek, Китай). 
Оценивали среднюю длину и ширину семени, заро-
дыша и их объем [19, 20] у 40–50 семян из каждой 
популяции. Для определения качества семян брали 
смесь семян из коробочек, отобранных с разных 
растений в пределах популяции (не менее 600 се-
мян), и просматривали под световым микроскопом 
МСП‑2, отмечая семена с зародышем и неполно-
ценные семена (без нормально развитого зароды-
ша). Количество семян в коробочках подсчитывали 
с помощью разработанного нами способа анализа 
цифровых изображений семян орхидных в про-
граммном пакете ImageJ [21]. В каждой популяции 
подсчитаны семена в 5–8 коробочках.

Подготовительную обработку и анализ данных 
проводили в приложении Microsoft Office Excel 2010. 
Статистические расчеты выполнены с помощью 
среды R (ver. 3.6.3). Проверку на нормальность 
распределения выборок значений морфометри-
ческих параметров растений и семян проводили 
с помощью W‑теста Шапиро–Уилка. Для сравнения 
выборок использовали две группы методов: пара-
метрические (t-критерий Стьюдента для выборок 
с нормальным распределением) и непараметри-
ческие (критерий Уилкоксона-Манна-Уитни для 

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ ОСВЕЩЕНИЯ НА РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ...

Таблица 1. Местонахождения изученных популяций Platanthera bifolia

ЦП Местонахождение Координаты Местообитание

1 Окрестности пос. Язель, пойма 
р. Кылэгъю

61.9176° с. ш., 
50.5419° в. д.

Вырубка в смешанном кустарничково-
зеленомошном лесу

2 Окрестности дер. Слудка, 
заказник “Усть-Пожегский”

61.9265° с. ш., 
50.2207° в. д.

Разнотравно-кустарничково-сфагновое 
болото с сосной

3
Пойма р. Сысола (нижнее 
течение), заказник 
“Сыктывкарский”

61.5548° с. ш., 
50.6583° в. д.

Заболоченный сосново-березовый 
хвощево-осоково-сфагновый лес

4 Пойма р. Важелью (среднее 
течение), заказник “Важелью”

61.6517° с. ш., 
50.6683° в. д.

Сосново-березовый кустарничково-
зеленомошный лес

5 Окрестности дер. Коччойяг, 
урочище Ярега

61.9549° с. ш.,
 50.7309° в. д.

Сосновый кустарничково-сфагновый лес
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данных с отклонениями от нормального распре-
деления).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Наши исследования показали, что P. bifolia на тер-
ритории Вычегодско-Мезенской равнины Республи-
ки Коми произрастает при широком спектре усло-
вий освещения (табл. 2). Самый низкий показатель 
степени затенения отмечен на вырубке в смешанном 
лесу – 6.5%, на болоте он составил 20%, в лесах – 
свыше 77%. По отношению к фактору освещения 
для вида характерна широкая амплитуда по всему 
ареалу – он может встречаться как на открытых ме-
стах, так и при значительном затенении [11].

P. bifolia образует популяции численностью 
до 300–400 растений, в основном с низкой сред-
ней плотностью размещения – 1–3.2 особи на 1 м2. 
Только самая светлая ЦП 1 отличается большей 
плотностью – 15.8 растений на 1 м2. Доля гене-
ративных растений составляет в изученных по-
пуляциях от 8.2 до 42.4%. Выявлено достоверное 
уменьшение данного показателя по мере увеличе-
ния степени затенения (см. табл. 2). Это согласу-
ется с данными других исследований [4, 22–24], 
согласно которым недостаток света отрицательно 
сказывается на цветении орхидных. Кроме того, 
в более затененных местообитаниях снижается 
количество цветков в соцветии. Подобная зако-
номерность выявлена у этого вида и в популяциях 
в Северо-Восточной Польше [13].

Одни исследователи [25] считают, что длина 
шпорца P. bifolia положительно коррелирует с дли-
ной хоботка местных опылителей, другие  [26] 
полагают, что она изменяется в широтном направ-
лении и больше связана с типом местообитаний 
и условиями среды (свойствами почвы, затененно-
стью). Например, в Англии все популяции P. bifolia, 
находящиеся в более затененных местообитаниях, 
имели самые длинные шпорцы [26]. Нами выяв-
лена сходная зависимость – наиболее длинные 
шпорцы отмечены у растений из самого “темного” 
местообитания (ЦП 5) (см. табл. 2).

В качестве метода количественной оценки ре-
продуктивного успеха орхидных часто используют 
такой показатель, как процент плодообразования 
(“fruit set”) – доля цветков, образовавших пло-
ды  [27]. Этот показатель довольно высок во всех 
изученных нами популяциях P. bifolia – свыше 75% 
(см. табл. 2). В Центральной Европе [13, 27, 28] 
он составляет 63.7–91.3%. Значимого влияния 
степени затенения на эффективность опыления 

P. bifolia не выявлено. Она не зависит и от числа 
или размеров цветков в соцветии. Возможно, это 
связано с тем, что P. bifolia опыляется ночными ба-
бочками (бражниками), и визуальный образ цветка 
не так важен для этого вида, как наличие нектара 
и сила его аромата. Эксперименты по уменьшению 
размера околоцветника P. bifolia показали [25], 
что это не влияет на успех опыления и процент 
плодообразования. Высокий показатель данного 
параметра в Северо-Восточной Польше исследо-
ватели объясняют высоким уровнем автогамии 
(около 60%) [13].

Морфометрические признаки семян из разных 
популяций вида представлены в табл. 2. Самые 
крупные и вытянутые семена отмечены в ЦП 5. 
Доля пустого воздушного пространства в семени 
варьирует на уровне 58–63%. Выявлено достовер-
ное увеличение этого показателя с ростом степени 
затенения. Семена с большим объемом пустого воз-
душного пространства имеют более высокую лету-
честь и дольше находятся в воздухе, следовательно, 
и переносятся на большие расстояния [30]. Ветер 
в лесных местообитаниях слаб, и орхидеи, которые 
здесь растут, должны адаптироваться к использо-
ванию даже небольших воздушных потоков для 
рассеивания семян. Видимо, увеличение пустого 
воздушного пространства в семени и является та-
ким приспособлением. Подобная закономерность 
отмечена нами и для другого представителя сем. 
Орхидные – Cypripedium calceolus [24].

Некоторые исследователи [29] связывают репро-
дуктивный успех орхидных с числом семян. Дан-
ные о количестве семян в одном плоде или у особи 
могут предоставить дополнительную информацию 
о репродуктивном успехе, так как большое количе-
ство семян, образовавшихся в плодах, может ком-
пенсировать низкую эффективность опыления 
и обеспечить сохранение популяции. В одной ко-
робочке P. bifolia содержится от 4327 до 8244 семян. 
Наибольшее их количество отмечено в светлых 
местообитаниях, а при увеличении степени зате-
нения в лесных сообществах их число уменьшается 
(см. табл. 2). Часть семян в коробочках – неполно-
ценные (не имеют нормально развитого зародыша). 
Выявлено, что качество семян не зависит от степени 
затенения местообитаний. Оказалось, что в более 
сухих местообитаниях (ЦП 1  и 4) доля неполноцен-
ных семян выше (22–22.7%), чем в более влажных 
сфагновых типах, где она составляет 4.6–13.8%.

Реальная семенная продуктивность особи, 
учитывающая число полноценных семян в пло-
де, число цветков и долю завязавшихся плодов, 

КИРИЛЛОВА, КИРИЛЛОВ
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составила от 45.3 до 105.6 тыс. семян на растение 
в разных популяциях. Отмечен тренд уменьшения 
этого показателя при увеличении степени затене-
ния (рис. 1а).

Урожай семян в популяциях P. bifolia опреде-
ляли умножением показателя реальной семенной 
продуктивности на среднее число генеративных 
побегов на 1 м2. Наибольший урожай семян отмечен 
на вырубке – 509.8 тыс. шт/м2 (ЦП 1). При увеличе-
нии степени затенения этот показатель снижается 
(рис. 1б), достигая минимума (14.4 тыс. шт.) в самой 
затененной ЦП 5.

Значения основных показателей семенной про-
дуктивности P. bifolia (число семян в коробочке, 
реальная семенная продуктивность и урожай семян) 
убывают по мере увеличения степени затенения. По-
добная закономерность отмечена и для некоторых 
других видов орхидных на территории Республики 
Коми, например Cypripedium calceolus [9] и Epipactis 
helleborine [10].

Главным индикатором репродуктивного успеха 
растений на уровне популяций считается числен-
ность молодых растений, поскольку она позволя-
ет оценить динамику развития нового поколения 

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ ОСВЕЩЕНИЯ НА РЕПРОДУКТИВНЫЙ УСПЕХ...

Таблица 2. Характеристика изученных признаков особей и популяций Platanthera bifolia и их связь со степенью затенения

Признак ЦП 1 ЦП 2 ЦП 3 ЦП 4 ЦП 5 Корреляция 
со степенью 
затенения 

(r)
Степень затенения, % 6.5 20.0 77.3 80.0 82.3

Плотность популяции, экз/м2 15.8 1.8 1.0 2.7 3.2 –0.67
Доля ювенильных 
растений,% 8.2 8.1 9.1 12.1 14.8 0.53

Доля генеративных 
растений,% 42.4 32.4 21.8 13.4 8.2 –0.88**

Плотность генеративных 
растений, шт/м2 6.2 0.6 0.4 0.4 0.3 –0.75

Завязываемость плодов, % 87.0 82.9 81.6 75.3 84.2 –0.61
Длина соцветия, см 12.7 ± 2.8 9.8 ± 2.6 10.4 ± 3.2 11.1 ± 3.4 10.4 ± 3.5 –0.42
Число цветков, шт 19.5 ± 4.8 16.2 ± 4.7 16.6 ± 4.5 17.1 ± 4.2 14.1 ± 4.2 –0.64
Длина губы, мм 12.1 ± 1.4 12.1 ± 1.4 13.5 ± 1.8 12.2 ± 1.6 11.6 ± 1.0 0.21
Длина верхнего 
лепестка, мм 8.9 ± 0.8 8.4 ± 0.8 9.3 ± 0.9 8.3 ± 0.7 8.4 ± 0.6 –0.07

Длина нижнего 
лепестка, мм 10.6 ± 1.0 10.3 ± 0.9 11.5 ± 1.1 10.2 ± 1.0 10.3 ± 0.7 0.15

Ширина губы, мм 2.7 ± 0.3 1.8 ± 0.3 1.8 ± 0.3 1.7 ± 0.2 1.8 ± 0.3 –0.73
Длина шпорца, мм 24.4 ± 2.5 23.0 ± 2.7 24.2 ± 2.7 23.4 ± 2.8 25.2 ± 1.6 0.30
Ширина шпорца, мм 1.4 ± 0.1 1.1 ± 0.2 1.2 ± 0.1 1.1 ± 0.1 1.2 ± 0.1 –0.48
Длина завязи, мм 11.4 ± 1.63 10.1 ± 1.2 11.2 ± 1.3 10.2 ± 1.4 12.7 ± 1.2 0.28
Длина семени, мм 0.61 ± 0.08 0.60 ± 0.07 0.65 ± 0.07 0.61 ± 0.07 0.70 ± 0.10 0.64
Ширина семени, мм 0.13 ± 0.02 0.13 ± 0.02 0.13 ± 0.01 0.13 ± 0.01 0.14 ± 0.02 0.44
Отношение длины семени 
к ширине 4.76 4.71 4.97 4.67 5.09 0.53

Длина зародыша, мм 0.18 ± 0.02 0.18 ± 0.02 0.19 ± 0.03 0.18 ± 0.02 0.19 ± 0.02 0.66
Ширина зародыша, мм 0.11 ± 0.01 0.10 ± 0.01 0.10 ± 0.01 0.10 ± 0.01 0.11 ± 0.01 –0.21
Доля пустого пространства 
в семени,% 57.7 60.9 61.8 63.3 61.2 0.81*

Доля неполноценных 
семян,% 22,0 4,6 13,8 22,7 6,3 –0.04

Число семян в плоде, шт. 6214 8244 5562 4554 4327 –0.79
Реальная семенная 
продуктивность особи, шт. 82 228 105 622 64 944 45 328 48 135 –0.86*

Урожай семян, шт/м2 509 814 63 373 25 977 18 131 14 440 –0.77
Примечание. Уровень значимости: * α = 0.05; ** α = 0.01. Приведены среднее значение ± стандартное отклонение.
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во времени [18]. Ювенильные растения присут-
ствовали во всех изученных нами популяциях 
P.  bifolia, но отмечено небольшое повышение 
их доли при увеличении степени затенения (см. 
табл. 2). Увеличение числа молодых растений 
в более затененном местообитании зафиксиро-
вано нами и для другого представителя сем. Ор-
хидные – Calypso bulbosa (L.) Oakes на территории 
Республики Коми [31]. Возможно, это связано 
с тем, что погодные условия на открытых участках 
зачастую более экстремальные, чем в затенен-
ных местообитаниях, особенно в начале и кон-
це вегетационного периода. Полог из древостоя 
и растений верхних ярусов в определенной степе-
ни сдерживает холодные потоки воздуха и может 
защитить растения от ночных заморозков [32]; 
кроме того, здесь лучше условия увлажнения 
и меньше конкуренция с другими растениями.

Наше исследование показало, что условия ос-
вещения оказывают влияние на репродуктивные 
характеристики P. bifolia на северной границе аре-
ала. Светлые местообитания более благоприятны 
для семенного возобновления данного вида: здесь 
выше число цветков, доля генеративных растений, 
семенная продуктивность и урожай семян. Хотя 
затенение и является ограничивающим факто-
ром, но не препятствует нормальному развитию 
популяций. Кроме того, в затененных местооби-
таниях складываются благоприятные условия для 
развития проростков. Выявлена тенденция увели-
чения объема пустого воздушного пространства 
в семени при увеличении степени затенения как 
приспособление к повышению аэродинамических 
показателей семян в условиях слабых воздушных 
потоков в лесных местообитаниях.
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EFFECT OF LIGHTING CONDITIONS ON THE REPRODUCTIVE SUCCESS 
OF PLATANTHERA BIFOLIA (L.) RICH. (ORCHIDACEAE) ON THE NORTHERN BORDER 

OF THE RANGE (KOMI REPUBLIC)
I. A. Kirillovaа, *, D. V. Kirillovа
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Russia 167982 Republic of Komi Syktyvkar
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Abstract – The influence of illumination conditions on the reproductive characteristics of the rare orchid Platanthera 
bifolia (L.) Rich has been studied on the territory of the Komi Republic, where the species is located on the northern 
border of its range. In 2023, five populations of the species were surveyed in habitats with varying of the level of canopy 
closure (from 6.5 to 82.3%). It was revealed that according to the gradient of increasing of the level of canopy closure, 
there is a decrease in the values of some indicators of reproductive success – the number of flowers, the proportion of 
generative plants and the main indicators of seed productivity. 
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Изучена структура изменчивости морфологических параметров особей двух близкородственных видов 
(Orchis punctulata Steven ex Lindl. и O. purpurea Huds.), произрастающих в лесных и степных сообществах. Всего 
в разные годы наблюдений (2015–2023 гг.) исследовано шесть ценопопуляций. Проведен анализ изменчиво-
сти 12 морфологических признаков 375 генеративных особей O. punctulata и 356 генеративных особей O. pur-
purea. При анализе были использованы следующие методы: корреляционный, главных компонент, линейный 
дискриминантный. Выявлено, что условия произрастания влияют на большинство (58%) морфологических 
признаков O. punctulata, в то время как на подавляющее большинство (83%) признаков O. purpurea они не 
влияют. Ординация методом главных компонент и дискриминантного анализа также показала разделение 
ценопопуляций O. punctulata из лесных и степных сообществ, в то время как ценопопуляции O. purpurea из 
этих сообществ были морфологически однородны. Особенности морфологической изменчивости этих двух 
близкородственных видов можно объяснить различными механизмами формирования стратегий жизни.

Ключевые слова: Orchis punctulata, Orchis purpurea, морфологические признаки, популяции, Юго-Восточный 
Крым
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Представители семейства Orchidaceae являются 
наиболее редкими и уязвимыми в составе расти-
тельных сообществ Крыма. В первую очередь это 
обусловлено особенностями их биологии (низкими 
уровнем опыления и процентом прорастания се-
мян, длительным прегенеративным периодом раз-
вития) и слабой устойчивостью к антропогенным 
факторам. Однако и внутри этой редкой группы 
встречаются виды с различными популяционными 
особенностями, морфологическими показате-
лями и адаптационными возможностями. Этот 
факт необходимо учитывать при разработке мер 
по сохранению природных популяций и восста-
новлению численности орхидных, что невозмож-
ного сделать без всестороннего исследования их 
биологии и экологии.

Ярким тому примером являются два вида из рода 
Orchis: O. punctulata Steven ex Lindl. и O. purpurea 
Huds. Несмотря на свое близкое родство, они имеют 
разные ареалы и численность. Если первый вид 
распространен в Европе только на Балканском 

п-ве и в Крыму, то второй – по всей Европе (кроме 
севера). Распространение O. punctulata в Азии более 
обширное, чем O. purpurea: первый вид встречается 
в Малой Азии (Турция, Ирак, Иран, Сирия, Ливан, 
Израиль), второй – только в Турции [1, 2]. В Кры-
му O. purpurea является самым обычным и много-
численным представителем орхидных. Его числен-
ность выше, чем O. punctulata, не только в Крыму [1], 
но и на Кавказе [3], и в других частях его ареала [4].

Цель данного исследования – сравнение струк-
туры изменчивости морфологических призна-
ков двух близкородственных видов рода Orchis 
(O. purpurea и O. punctulata), определение влияния 
на нее эколого-ценотических условий, установ-
ление сходства и различия популяций этих видов 
по морфологическим признакам растений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

На территории Юго-Восточного Крыма O. pur-
purea и O. punctulata отмечены как в степных 

mailto:letukhova@gmail.com
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(Узун-Сырт, Тепе-Оба, Карадаг, Эчкидаг, Мега-
ном), так и в лесных ценопопуляциях (Карадаг, 
Кизилташ, Эчкидаг) [5–9]. Растения встречаются 
как одиночно, так и группами. Для исследования 
были выбраны ценопопуляции из разных типов 
сообществ – лесных и степных. Ценопопуляции 
из лесных сообществ располагались в горном мас-
сиве Кизилташ, из степных сообществ – на хребте 
Тепе-Оба (табл. 1).

Горный массив Кизилташ расположен севернее 
пос. Краснокаменка и западнее пос. Щебетовка 
(территория Феодосийского горсовета). Участ-
ки были заложены на маршруте в Кизилташский 
Свято-Стефано-Сурожский монастырь. Маршрут 
пролегает по дубово-грабовому лесу. В древес-
ном ярусе доминируют Carpinus orientalis Mill., 
Quercus pubescens Willd., Fraxinus excelsior L., Cor-
nus mas L. Древесный ярус высотой 3–5 м, сом-
кнутость крон 6–7. Имеется небольшой подлесок 
(проективное покрытие 10%), в нем отмечены 
Ligustrum vulgare  L., Cotinus coggygria Scop. Травя-
ной ярус сильно разрежен, проективное покрытие 
20–30%. В его составе отмечены Carex divulsa Stokes, 
Piptatherum holciforme (M. Bieb.) Roem. et Schult, 
Physospermum cornubiense (L.) DC. Присутствует 
мощная подстилка (100%). Здесь были отмечены 
две ценопопуляции O. purpurea и одна – O. punctula-
ta. Численность первой ценопопуляции O. purpurea 
в различные годы варьировала от 52 до 167 особей, 
второй – от 347 до 482 особей. В онтогенетическом 
спектре преобладали особи прегенеративного пе-
риода. Численность ценопопуляции O. punctulata 
гораздо ниже (20–24 особи), онтогенетический 
спектр бимодальный с абсолютным максимумом 
на генеративной части (с преобладанием зрелых 
и старых генеративных особей) и локальным мак-
симумом на имматурных особях [10, 11].

Хребет Тепе-Оба, расположенный вблизи г. Фе-
одосии, протянулся на 8–10 км с востока на запад, 
имеет максимальную высоту 290 м над ур. м. Здесь 
были выделены три ценопопуляции: две – O. punct-
ulata (Тепе-Оба (ЦП1) и Тепе-Оба (ЦП2)) и одна – 
O. purpurea (Тепе-Оба (ЦП4)). Все участки нахо-

дятся в степных сообществах с незначительным 
присутствием кустарникового яруса (от 5 до 20%). 
Проективное покрытие травяного яруса – от 70 
до 90%. Основными доминантами являются Fes-
tuca valesiaca Gaudin, Galatella villosa (L.) Reichenb. 
Fil., Dactylis glomerata L., Poa angustifolia L. Имеется 
мохово-лишайниковый ярус (10%). Численность 
одной ценопопуляции O. punctulata в разные годы 
варьировала от 498 до 725 особей, второй – 770–
825 особей. Онтогенетический спектр левосто-
ронний с максимумом на имматурных особях. 
Численность ценопопуляции O. purpurea составила 
77 особей. Онтогенетический спектр – правосто-
ронний с незначительным преобладанием особей 
генеративного периода [10, 11].

Исследования проводили в 2015–2023 гг. Еже-
годно у генеративных растений в момент наиболее 
полного их развития (в период прохождения фено-
логической фазы “массовое цветение”) измеряли 
высоту надземной части растения, число листьев, 
длину и ширину первого и второго листьев, дли-
ну соцветия, число цветков. На основании этих 
признаков были рассчитаны следующие индексы: 
вытянутость первого и второго листьев (длина 
листа/ширина листа), cредняя длина междоуз-
лий соцветия (отношение числа цветков к длине 
соцветия) и отношение высоты растения к длине 
соцветия. При сравнении морфологических па-
раметров двух видов использовали t-критерий 
Стьюдента. Исследованы все генеративные особи 
в пределах ЦП. Всего морфологический анализ 
включал 375 генеративных особей O. punctulata 
и 356 генеративных особей O. purpurea.

Анализ структуры изменчивости был выполнен 
согласно методике Н.С. Ростовой [12] по соотно-
шению общей (CV) и согласованной ( 2

ch
R ) измен-

чивости признаков морфологической структуры. 
Уровень внутривидовой изменчивости устанавли-
вали по шкале С.А. Мамаева [13]. Для сравнения 
популяций из степных и лесных сообществ и вы-
явления признаков, которые вносят наибольший 
вклад в изменчивость видов, использовали метод 
главных компонент и линейный дискриминантный 

ЛЕТУХОВА, ПОТАПЕНКО

Таблица 1. Местонахождение изученных ценопопуляций видов рода Orchis

Цeнопопуляция Вид Координаты Высота, м над ур. м.
Тепе-Оба (ЦП 1)

O. punctulata
45.0120° с. ш., 35.3956° в. д. 120

Тепе-Оба (ЦП 2) 45.0071° с. ш., 35.3879° в. д. 210
Кизилташ (ЦП 3) 44.9296° с. ш., 35.0761° в. д. 320
Тепе-Оба (ЦП 4)

O. purpurea
45.0129° с. ш., 35.3943° в. д. 120

Кизилташ (ЦП 5) 44.9273° с. ш., 35.0746° в. д. 280
Кизилташ (ЦП 6) 44.9337° с. ш., 35.0768° в. д. 350
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МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ...

анализ. Предварительная обработка и анализ дан-
ных по изученным ценопопуляциям были прове-
дены с использованием Microsoft Office Excel 2010 
и среды R версии 4.3.2.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средние значения и изменчивость мерных и рас-
четных параметров вегетативных и генеративных 
органов двух изученных видов приведены в табл. 2. 
Исследования показали, что почти по всем параме-
трам вегетативных органов O. purpurea превосходит 
(иногда значительно) O. punctulata. Статистиче-
ски значимые различия были выявлены по сле-
дующим морфологическим параметрам: средняя 
высота надземного побега (t = –22.98, P < 0.05), 
число листьев (t = –12.828, P < 0.05), длина первого 
листа (t = –25.05, P < 0.05), ширина первого листа 
(t = –27.33, P < 0.05), длина второго листа (t = –26.47, 
P < 0.05), ширина второго листа (t = –27.98, P < 0.05), 
вытянутость первого листа (t = –3.59, P < 0.05). Ис-
ключение составил признак “вытянутость второго 
листа”, различие по которому у двух видов оказалось 
статистически незначимым.

Параметры генеративных органов двух видов 
либо статистически незначимо различаются (длина 
соцветия: t = –1.44, P = 0.15), либо у O. purpurea 
немного превосходят (например, среднее число 
цветков у O. punctulata и O. purpurea составило со-
ответственно 33 и 36 шт.). Исключение составил 
расчетный параметр – средняя длина междоузлий 
соцветия, который у O. punctulata оказался выше, 
чем у O. purpurea (соответственно 0.27 и 0.25 см).

Анализ изменчивости морфологических пара-
метров показал, что у двух исследованных видов 
она значительно различается. Коэффициенты 
вариации морфологических параметров O. punc- 
tulata колеблются в пределах от 21.24 до 42.15%, т. е. 
уровень изменчивости варьирует от повышенной 
(морфологические параметры, связанные с числом, 
размером и формой листьев) до очень высокой 
(длина соцветия, число цветков). Уровень измен-
чивости морфологических параметров O. purpurea 
ниже (различие между средними значениями ко-
эффициентов вариации статистически значимо, 
P = 0.015), коэффициенты вариации колеблются 
в пределах от 15.52 до 38.04%, т. е. уровень измен-
чивости варьирует от средней (число листьев, ши-
рина второго листа) до высокой (длина соцветия, 
среднее расстояние между цветками) (см. табл. 1). 
Пределы изменчивости коэффициента детерми-
нации варьируют у O. punctulata от 0.11 до 0.29, 
у O.  purpurea – от 0.11 до 0.24.

Анализ соотношения коэффициентов вариации 
(CV) и детерминации ( 2

ch
R ) позволил распределить 

морфометрические параметры по четырем инди-
каторным группам (рис. 1). Наибольшее число 
признаков O. punctulata диагностированы в каче-
стве эколого-биологических индикаторов. К ним 
относятся высота растений, длина первого листа, 
длина соцветия и число цветков. У O. purpurea в эту 
группу был отнесен всего один параметр – дли-
на соцветия. Эти признаки отличаются высоки-
ми коэффициентами вариации (CV = 30–45%) 
и детерминации ( 2

ch
R = 0.20–0.30); они наиболее 

изменчивы, сильно коррелируют друг с другом 
и зависят от условий среды.

Таблица 2. Морфологические параметры особей Orchis punctulata и Orchis purpurea в Юго-Восточном Крыму

Признак
Orchis punctulata Orchis purpurea

M ± m min–max CV, % M ± m min–max CV, %
Высота генеративного побега, см 24.01 ± 0.89 6.5–49.0 36.6 39.46 ± 1.00 9.0–70.0 23.5
Число листьев, шт 4.62 ± 0.10 3–8 21.2 5.50 ± 0.09 4–8 15.5
Длина первого листа, см 7.16 ± 0.32 2.0–17.0 38.5 13.28 ± 0.36 5.5–24.0 25.1
Ширина первого листа, см 2.86 ± 0.09 1.0–5.0 26.5 4.83 ± 0.11 2.7–14.5 21.9
Длина второго листа, см 9.31 ± 0.28 3.5–17.0 27.5 15.27 ± 0.34 7.0–26.0 20.8
Ширина второго листа, см 3.12 ± 0.08 1.0–5.5 24.2 4.95 ± 0.10 2.5–7.5 18.8
Длина соцветия, см 8.31 ± 0.36 2.0–23.0 42.2 8.66 ± 0.33 3.0–26.0 35.8
Число цветков, шт 32.90 ± 1.42 5–79 42.0 36.33 ± 1.10 10–70 28.7

Форма первого листа 2.57 ± 0.10 1.0–6.3 31.0 2.79 ± 0.07 0.7–5.3 23.0
Форма второго листа 3.07 ± 0.09 1.7–6.5 25.3 3.14 ± 0.07 1.8–5.6 21.2
Средняя длина междоузлий 
соцветия, см

0.27 ± 0.01 0.1–0.7 36.0 0.25 ± 0.01 0.1–0.6 38.0

Отношение высоты растения 
к длине соцветия

3.06 ± 0.10 1.6–8.8 33.2 4.80 ± 0.13 2.3–8.5 23.4
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Наибольшее число признаков O. purpurea были 
отнесены к группе генотипических (таксономиче-
ских) индикаторов: число листьев, ширина первого 
листа, формы первого и второго листьев, число 
цветков, отношение высоты растения к длине со-
цветия. У O. punctulata в качестве генотипических 
были диагностированы только два признака: число 
листьев и форма второго листа. Для этой группы 
признаков характерен средний и повышенный уро-
вень изменчивости (CV = 15.5– 28.7%) и детерми-
нации ( 2

ch
R = 0.10–0.20). Генетические индикаторы 

отличаются независимостью от других параметров 
и слабо зависят от условий внешней среды.

Достаточно большое число признаков были 
отнесены к группе биологических индикаторов: 
у O.  punctulata таких признаков три (ширина 
первого листа, длина и ширина второго листа), 
у O. purpurea – четыре (высота растений, длины 
первого и второго листьев, ширина второго ли-
ста). Биологические индикаторы обладают низким 
коэффициентом вариации и высоким коэффи-
циентом детерминации. Как и генетические ин-
дикаторы, они мало зависят от условий внешней 
среды и определяют общий габитус растения, его 
“узнаваемость”.

В качестве экологических индикаторов у 
O.  punctulata были диагностированы три признака 
(форма первого листа, среднее расстояние между 
цветками, отношение высоты растения к длине 
соцветия), у O. purpurea – один (среднее расстоя-
ние между цветками). Экологические индикаторы 
в большой степени зависят от условий внешней 
среды и характеризуются высоким коэффициентом 
вариации и низким коэффициентом детерминации.

Анализ главных компонентов (PCA‑анализ) 
популяций O. punctulata выявил шесть главных 
компонент, которые определяют 90% общей дис-
персии. На долю первой компоненты приходится 
36% дисперсии. Значимый вклад в нее внесли 
следующие признаки: длины первого и второго 
листьев, высота растения. Вторая компонента 
определяет 18.7% дисперсии (признаки – формы 
второго и первого листьев, среднее расстояние 
между цветками), третья – 12.8% (признаки – 
отношение высоты растения к длине соцветия, 
длина соцветия). На долю каждой из остальных 
компонент приходится меньше 10% общей дис-
персии. В популяциях O. purpurea на долю шести 
главных компонент приходится 92% общей дис-
персии. Значимый вклад в первую компоненту 

ЛЕТУХОВА, ПОТАПЕНКО

Рис. 1. Структура изменчивости морфологических признаков изученных видов: 1 – высота растений (см); 2 – число ли-
стьев; 3 – длина первого листа (см);  4 – ширина первого листа (см);  5 – длина второго листа (см);  6 – ширина второго 
листа (см);  7 – длина соцветия (см);  8 – число цветков;  9 – форма первого листа;  10 – форма второго листа;  11 – средняя 
длина междоузлий соцветия;  12 – отношение высоты растения к длине соцветия.
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(30% дисперсии) внесли (по мере убывания эф-
фекта) длина второго листа, высота растения, длина 
первого листа. Вторая компонента вносит вклад 
в накапливаемую дисперсию 20.2% (признаки – 
формы первого и второго листьев), третья – 16.2% 
(признаки – среднее расстояние между цветками, 
отношение высоты растения к длине соцветия, 
длина соцветия), четвертая – 11.4% (значимый 
признак – количество цветков). На долю каждой 
из остальных компонент приходится меньше 10% 
общей дисперсии.

Визуализация анализа главных компонент из-
ученных видов орхидных представлена на рис. 2. 
Были использованы первая и вторая главные ком-
поненты, объясняющие 55% (O. punctulata) и 50% 
(O. purpurea) вариабельности морфологических 
признаков. На рисунке видно, что вариабельность 
признаков в популяциях O. punctulata различна: до-
верительные интервалы групповых средних не пе-
рекрываются, а групповые средние популяций 
O. purpurea находятся в пределах доверительных 
интервалов.

При проведении дискриминантного анализа 
в качестве группирующей переменной был взят 
локалитет произрастания. Многомерный анализ 
количественных и качественных признаков показал 
неоднородность особей Orchis punctulata на раз-
личных участках. На плоскости дискриминантных 
осей (рис. 3а) видно, что особи, произрастающие 
в лесных сообществах (Кизилташ), сосредоточены 
преимущественно в левой части рисунка, а особи 
из степных сообществ (Тепе-Оба) – в правой. При 
этом первая дискриминантная функция учитывает 
76% изменчивости, вторая – 24%. Наибольшую 
связь с первой дискриминантной функцией имеют 
следующие признаки: длина второго листа, форма 
второго листа и количество цветков. Со второй 
функцией сильнее всего связаны ширина второго 
листа, количество листьев и форма второго листа.

В свою очередь дискриминантный анализ мор-
фологических признаков Orchis purpurea различий 
между участками не выявил: особи в простран-
стве двух дискриминантных функций практиче-
ски не разделяются (рис. 3б). Наибольшую связь 
с первой дискриминантной функцией, учиты-
вающей 69% изменчивости, имеют следующие 
признаки: отношение высоты растения к длине 
соцветия, количество цветков, ширина первого 
листа. Со второй функцией, учитывающей 31% 
изменчивости, связаны генеративные признаки: 
длина соцветия, среднее расстояние между цвет-
ками, число цветков.

ОБСУЖДЕНИЕ

Два представителя сем. Orchidaceae – O. punct-
ulata и O. purpurea – на территории Крымского 
полуострова произрастают в одних и тех же эко-
лого-ценотических условиях. Эти виды распро-
странены в лесах, на лесных полянах, опушках, 
среди кустарников и на остепненных склонах 
[1]. Нередко они произрастают совместно и даже 
могут образовывать гибриды [14]. Последнему 

Рис. 2. Ординация популяций двух видов рода Orchis 
в плоскости первой и второй главных компонент: X1 – 
высота растений (см); X2 – число листьев; X3 – длина 
первого листа (см); X4 – ширина первого листа (см); 
X5 – длина второго листа (см); X6 – ширина второго ли-
ста (см); X7 – длина соцветия (см);  Х8 – число цветков; 
Х9 – форма первого листа; X10 – форма второго листа; 
X11 – средняя длина междоузлий соцветия; X12 – отно-
шение высоты растения к длине соцветия. Более круп-
ным значком выделены групповые средние, эллип-
сом – доверительные интервалы групповых средних.
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способствует тот факт, что по результатам многочис-
ленных молекулярных и генетических исследований 
эти виды филогенетически очень близки [15, 16]. 
Наши исследования показали, что O. purpurea имеет 
более крупные размеры особей в целом и вегета-
тивных структур в частности, что подтверждается 
литературными данными [1, 17]. Однако нередко для 
репродуктивного успеха более важную роль играют 
характеристики растений, которые увеличивают 
их видимость и привлекательность для опылите-
лей. К таковым относятся размеры соцветия, количе-
ство цветков,относительные размеры соцветия [18].

В условиях Крыма морфологические параметры 
генеративных органов двух видов незначительно 
отличаются друг от друга (у O. purpurea они немного 
крупнее, причем различия по длине соцветия ста-
тистически незначимы). Это уравнивает их шансы 
быть замеченными опылителями, к тому же из-
вестно, что эти виды опыляются одними и теми же 
группами насекомых (различными видами пчел 
и шмелей) [1, 4]. Тем не менее O. purpurea в Крыму 
более многочислен и в целом имеет более обшир-
ный ареал, чем O. punctulata. Объяснение этому 
мы находим в высокой адаптивности O. purpurea 
и незначительном влиянии на развитие особей 
эколого-ценотических условий, о чем свидетель-
ствует структура изменчивости морфологических 
параметров вида.

Корреляции между морфологическими струк-
турами растений в популяциях очень важны для 
определения их адаптивности, успеха в воспро-
изведении, а также оказывают серьезное влияние 
на дальнейшую эволюцию. В структуре изменчиво-
сти морфологических признаков можно выделить 
группы индикаторов, зависящих и не зависящих 
от влияния внешних факторов. К первой группе 
относятся экологические и эколого-биологические 
индикаторы, ко второй – генетические и биоло-
гические [12, 19]. Закономерно, что у обоих видов 
во вторую группу вошло число листьев, поскольку 
этот параметр зависит от возрастного состояния 
растения. Также чаще всего не зависят от условий 
внешней среды параметры, характеризующие ли-
стья растения (длина, ширина и форма). К группе 
индикаторов, зависящих от внешних факторов, 
относятся признаки, определяющие генератив-
ную сферу растения. Подобные закономерности 
были прослежены и для других представителей 
семейства орхидных: Cephalanthera rubra (L.) Rich., 
Cypripedium calceolus  L., Gymnadenia conopsea (L.) 
R. Br., Neottia ovata (L.) Bluff & Fingerh., Platanthera 
bifolia (L.) Rich. [20–24].

В целом следует отметить, что большинство 
морфологических признаков O. punctulata (58%) 
были диагностированы в качестве индикаторов, 
которые зависят от условий внешней среды. И на-
против, большинство морфологических признаков 

ЛЕТУХОВА, ПОТАПЕНКО

Рис. 3. Результаты дискриминантного анализа по  совокупности морфометрических признаков видов рода Orchis 
на различных участках произрастания.
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O. purpurea (83%) были отнесены в категорию инди-
каторов, не зависящих от условий внешней среды.

Метод главных компонент и дискриминант-
ный анализ являются методами многомерного 
статистического анализа для исследования слож-
ных данных со многими переменными и оценки 
степени сходства/различия групп. Эти методы 
широко применяются в ботанике при морфологи-
ческом анализе популяций и видов [16, 25–29]. Оба 
подтвердили выводы корреляционного анализа: 
степные и лесные ценопопуляции O. punctulata 
разделяются в пространствах и главных компо-
нент, и дискриминантных функций, в то время как 
ценопопуляции O. purpurea были морфологически 
однородны, и в пространстве главных компонент 
и дискриминантных функций не разделялись.

Таким образом, различные подходы к оценке 
морфологической изменчивости двух филогенети-
чески близких видов рода Orchis выявили различия 
в особенностях функционирования ценопопуляций 
этих видов. На наш взгляд, объяснение различий ле-
жит в области механизмов формирования стратегий 
жизни: стратегия O. purpurea направлена на прояв-
ление устойчивости вида, поддержание морфологи-
ческой однородности, тогда как O. punctulata более 
чутко реагирует на изменения условий среды, и при 
ухудшении условий роста морфологические параме-
тры растений изменяются. Экологические стратегии 
отражают такие наборы признаков, которые влияют 
на приспособленность и выживание, а также могут 
обеспечить концептуальную связь между экологией 
и естественным отбором [30].

Определение жизненных стратегий растений 
является одной из задач сохранения популяций ред-
ких видов. Это актуальное направление в экологии 
растений в настоящее время активно развивается. 
Разрабатываются различные подходы, концепции, 
выявляются наиболее надежные и удобные инди-
каторы, создаются ординационные и классифика-
ционные схемы [19, 30–32]. Определение стратегий 
жизни, отражающих наиболее характерные типы 
поведения двух видов рода Orchis в различных эко-
логических условиях, имеет важное значение для 
разработки мер по их сохранению и станет целью 
нашей дальнейшей работы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, детальные исследования струк-
туры изменчивости морфологических призна-
ков двух близкородственных видов O. purpurea 
и O.  punctulata позволили установить следую-

щее. Большинство морфологических признаков 
O.  punctulata (7 признаков или 58% общего числа 
изученных признаков) относятся к экологическим 
и эколого-биологическим индикаторам, т. е. к груп-
пе индикаторов, зависящих от условий внешней 
среды. У O. purpurea к этой группе относятся всего 
два признака: длина соцветия и средняя длина ме-
ждоузлий соцветия. Ординации методами главных 
компонент и дискриминантного анализа показали 
четкое разделение ценопопуляций O. punctulata 
из лесных и степных сообществ и морфологиче-
скую однородность ценопопуляций O. purpurea 
из тех же сообществ. Такие особенности функ-
ционирования ценопопуляций двух близкород-
ственных видов, на наш взгляд, можно объяснить 
различными механизмами формирования страте-
гий жизни.
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V. Yu. Letukhovaa, *, I. L. Potapenkoa

aVyazemskii Karadag Scientific Station, Nature Reserve, Russian Academy of Sciences, 
Russia 298188 Feodosia

*e-mail: letukhova@gmail.com

Abstract – The morphological characters variability structure of two closely related species (Orchis punctulata Steven 
ex Lindl. and O. purpurea Huds.) in forest and steppe communities was studied. In total, six cenopopulations were 
researched during 2015–2023. An analysis of the variability of 12 morphological characters in 375 generative individuals 
of O. punctulata and 356 generative individuals of O. purpurea was carried out. We used the following methods: 
correlated, principal component, linear discriminant. It was found that growing conditions influence the majority (58%) 
of O. punctulata morphological characters, and do not influence the vast majority (83%) of O. purpurea characters. 
Ordination by the methods of principal components and discriminant analysis convincingly separates O. punctulata 
population samples from forest and steppe communities. Population samples of O. purpurea from forest and steppe 
communities were morphologically homogeneous. The morphological variability specifics of these two closely related 
species could be explained by different mechanisms of life strategies formation
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Упитанность, или состояние особи (body con-
dition), характеризует энергетические резервы ор-
ганизма в виде накопленных питательных веществ 
(жир, гликоген) и прямо связана с массой тела [1–3]. 
Упитанность влияет на приспособленность особи: 
выживаемость, успех размножения [4, 5], сроки 
сезонных явлений (миграции, гнездование) [6, 7].

Состояние особи зависит от условий среды, 
которые влияют на энергообмен, доступность кор-
ма и физиологические процессы в организме [1, 
6, 8]. Среди антропогенных факторов выделяется 
загрязнение среды, которое оказывает не толь-
ко прямое токсическое действие на организм [9]. 
Опосредованное действие загрязнения заклю-
чается в изменении кормовых условий [10–12], 
доступности физиологически значимых веществ 
(Ca, каротиноиды, витамины), воздействии па-
разитов [13–15].

Авторы, анализировавшие состояние взрос-
лых особей птиц в условиях загрязнения среды 
тяжелыми металлами, приводят противоречивые 

результаты. Так, в  Китае самцы (но не самки) 
полевого воробья Passer montanus, гнездящиеся 
на территории, загрязненной тяжелыми метал-
лами, были легче, чем в незагрязненном районе 
[16]. Масса тела самцов и самок домового воробья 
Passer domesticus в Турции отрицательно коррелиро-
вала с концентрациями Cu и Zn в организме [17]. 
Негативный эффект загрязнения не был отмечен 
вблизи медно-никелевого завода в Харьявалте, 
Финляндия. Здесь мухоловки-пеструшки Ficedula 
hypoleuca в период насиживания кладок были лучше 
упитаны по сравнению с фоновой зоной, тогда как 
в период выкармливания птенцов таких различий 
не было [18]. Масса тела и состояние гнездящихся 
самок лазоревки Cyanistes caeruleus и большой сини-
цы Parus major не зависели от степени загрязнения 
среды тяжелыми металлами в Финляндии [19, 20] 
и Бельгии [21–23]. Однако в холодный год упи-
танность самок мухоловки-пеструшки и большой 
синицы на загрязненной территории была хуже, 
чем на фоновой [20]. Таким образом, условия среды 
могут модифицировать влияние загрязнения среды 
на состояние птиц в природе.

598.281.2-113.45:[504.5:669.2/.8]
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Проанализирована изменчивость состояния особей мухоловки-пеструшки, гнездящихся вблизи Средне- 
уральского медеплавильного завода (СУМЗ) и на фоновой территории в 1996–2023 гг., в период значитель-
ного сокращения промышленных выбросов. Индекс состояния особей (ИСО) самок не связан с уровнем 
загрязнения территории. Меньший ИСО самцов вблизи СУМЗа по сравнению с контролем, по-видимому, 
связан с вытеснением худших по качеству особей в трансформированные местообитания. У годовалых особей 
ИСО меньше, чем у старших птиц, особенно у насиживающих самок в ранних и поздних гнездах. У насижива-
ющих самок ИСО возрастал с увеличением кладки и плотности гнездования. ИСО птиц уменьшался с увели-
чением даты гнездования (только самки), температуры воздуха на стадии выкармливания и размера выводка. 

Ключевые слова: сокращение промышленных выбросов, масса тела, упитанность, индекс состояния особей, 
многолетняя динамика
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Вместе с тем в зонах загрязнения у птиц-дуплог-
нездников больше доля самок, делающих перерывы 
в период откладки яиц [22, 24] и даже не способных 
отложить яйца [25]. Это может указывать на то, 
что на загрязненных территориях складываются 
неблагоприятные условия для самок в период фор-
мирования яиц, сопровождающегося большими 
энергозатратами.

Сокращение промышленных выбросов, проис-
ходящее в последние десятилетия во многих про-
мышленных регионах мира, способствует восста-
новлению нарушенных экосистем [26]. Отмечена 
положительная динамика плотности населения, 
репродуктивных показателей птиц и толщины 
скорлупы яиц при снижении токсической нагрузки 
[27–32]. Вместе с тем физиологическое состояние 
птенцов мухоловки-пеструшки (гематологические 
показатели, масса тела) не изменялось при сниже-
нии загрязнения на севере Швеции [28, 33]. Отсут-
ствие ожидаемого эффекта у птенцов, вероятно, 
связано с тем, что состояние особей в природе зави-
сит не только от загрязнения среды, но и от других 
факторов (плотность населения, погода, парази-
ты), влияние которых может превосходить эффект 
от уменьшения токсической нагрузки [30, 33]. Ана-
лиз временно́й динамики состояния особей диких 
птиц при уменьшении токсической нагрузки требует 
долговременных наблюдений, трудоемкость кото-
рых обусловливает редкость таких исследований. 
При наличии работ о размерной структуре группи-
ровок птиц в разных зонах загрязнения (см. выше) 
нам известна лишь одна о многолетней динамике 
состояния взрослых птиц в условиях сокращения 
промышленных выбросов. Так, в Харьявалте [18] 
не выявлены направленные изменения индекса со-
стояния гнездящихся самок мухоловки-пеструшки 
за 23-летний период, сопровождавшийся резким 
падением выбросов поллютантов.

Цель настоящей работы – охарактеризовать про-
странственно-временну́ю динамику упитанности 
гнездящихся мухоловок-пеструшек с учетом пола, 
возраста и уровня загрязнения местообитаний 
выбросами крупного медеплавильного комбината 
на Среднем Урале. Кроме того, мы попытались вы-
делить факторы, влияющие на состояние взрослых 
птиц в период гнездования. Проверяли гипотезу 
о том, что самки мухоловки-пеструшки в зоне 
сильного загрязнения находятся в худшем состо-
янии по сравнению с птицами на незагрязненной 
территории. Учитывая сокращение промышленных 
выбросов этого предприятия в последние десяти-
летия, мы ожидали улучшения упитанности самок 
на загрязненной территории за время исследова-
ний. Кроме того, проверяли предположение о связи 
состояния птиц с возрастом, репродуктивными 
усилиями и погодными условиями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в окрестностях Сред-
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ), 
расположеного близ г. Ревды Свердловской обл. 
(56о51′  с. ш., 59о53′ в. д.), который функционирует 
с 1940 г. В составе атмосферных выбросов преоб-
ладают окислы серы и пыль, содержащая тяжелые 
металлы (Cu, Pb, Zn, Cd, Fe, Hg и др.) и металлоиды 
(As). В 1980-х гг. валовые выбросы СУМЗа достигали 
150–225 тыс. т поллютантов в год. С начала 1990-х гг. 
выбросы постепенно снижались и после коренной 
реконструкции, завершившейся в 2009 г., стабили-
зировались на уровне 3–4 тыс. т/год [34].

Материал для данной работы собран в 1996–
2023 гг. на участках с искусственными гнездовья-
ми  (ИГ). Участки заложены к западу от СУМЗа 
в зонах сильного загрязнения (импактная, на рас-
стоянии 1–2 км от завода), умеренного загрязнения 
(буферная, 4–8 км) и в условно незагрязненной 
(фоновой, 16–27 км) (рис. 1). В разные годы под 
наблюдением находились 7–11 участков. Описание 
участков и гнездовий опубликовано ранее [27]. 
Мухоловка-пеструшка преобладала среди видов, 
заселявших ИГ [32].

Мухоловка-пеструшка – мелкий (11–14 г) вид 
насекомоядных птиц, дальний мигрант. Зимует 
в Африке к югу от Сахары, прилетает на места гнез-
дования на Среднем Урале в конце апреля – начале 
мая, имеет одну кладку за сезон [35]. В районе иссле-
дований мухоловки-пеструшки откладывают яйца 
во второй половине мая – начале июня, выкармли-
вают птенцов во второй половине июня – начале 
июля. Гнездовья проверяли с интервалом 3–7 дней, 

Рис. 1. Расположение площадок с  искусственными 
гнездовьями в окрестностях СУМЗа: 1 – населенные 
пункты; 2 – шоссе; 3 – река; 4 – СУМЗ; 5 – участки 
(кружки – участки в  лиственном лесу, треугольни-
ки – участки в хвойном лесу); незакрашенные, серые 
и  черные значки – фоновая, буферная и  импактная 
зоны соответственно.
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начиная со стадии строительства гнезда и до вы-
лета птенцов. В каждом гнезде регистрировали 
дату начала кладки, количество отложенных яиц, 
вылупившихся и вылетевших из гнезда птенцов.

Самок отлавливали на гнездах во время выкарм-
ливания птенцов (1996–2023 гг.) и насиживания 
кладок (1996–2017 гг.), самцов – обычно на стадии 
выкармливания. Использовали ловушки в виде кла-
пана или клетки с подпружиненной дверцей, иногда 
паутинные сети. Самцы, отловленные на пустых ИГ 
до начала размножения, а также визитеры, помогав-
шие кормить птенцов, не включены в анализ. Птиц 
метили алюминиевыми кольцами, измеряли массу 
тела и длину крыла (максимально вытянутого и при-
жатого к линейке). Точность взвешивания на элек-
тронных весах Kern cоставляла 0.1 г, измерения длины 
крыла – 0.5 мм. Измерения проводили оба автора.

Возраст птиц, отловленных впервые (1 год, т. е. 
появившиеся на свет в предыдущем году, или 2 года 
и старше), определяли по особенностям опере-
ния [36]. Птицы, у которых не удалось определить 
возраст (4.2% самок и 3.3% самцов), исключены 
из анализа. Всего проанализировано 2336 самок 
и 1889 самцов.

Среди самок на стадии насиживания в анализ 
включены только особи, закончившие кладку, т. е. 
не имевшие яиц в яйцеводе. Возраст птенцов в день 
вылупления принят равным нулю. Стадия наси-
живания включала дни от “–14” до “–1”. Птенцы 
мухоловки-пеструшки покидают гнездо обычно 
на 15-й день после вылупления, но часть выводков 
задерживалась в гнездах из-за плохой погоды. Поэ-
тому для стадии выкармливания у нас есть наблю-
дения в интервале возраста птенцов от 0 до 17 дней.

Для оценки состояния особи применяют раз-
ные показатели, основанные на массе тела. Для 
того, чтобы исключить зависимость массы тела 
от размеров особи, рассчитывают регрессию массы 
тела на размерный показатель (длину цевки или 
крыла). В дальнейшем анализе вместо массы кон-
кретной особи используют остатки этой регрессии 
[2]. Динамика массы самок мухоловки-пеструшки 
в период гнездования имеет нелинейный характер 
и может быть описана полиномиальной функцией 
[18, 20]. По собственным измерениям всех особей 
за 28 лет мы построили множественную регрессию 
массы тела самок на длину крыла птиц и возраст 
птенцов (в степени от 1 до 5) за весь гнездовой 
период. Для самцов аналогичную регрессию рас-
считали только для стадии выкармливания птенцов 
(Приложение, табл. S1). Остатки этой регрессии 

для каждой особи (разность между фактическим 
и предсказанным значениями), выраженные в % 
предсказанной массы, использованы в качестве 
индекса состояния особей (ИСО) [18]. Приведен-
ные в тексте термины “индекс состояния особей”, 
“индекс состояния”, “упитанность” следует пони-
мать как синонимы.

Для анализа изменчивости ИСО применяли 
линейные смешанные модели, отдельно для самок 
насиживающих кладку, самок, выкармливающих 
птенцов, а также самцов. В случае повторных из-
мерений одной особи в анализе использовали 
только одно (первое) измерение для конкрет-
ной стадии гнездования и года. Категориальные 
предикторы включали зону загрязнения (им-
пактная (1), буферная (2), фоновая (3)), биотоп 
(лиственный (1), хвойный (2)), возраст птицы 
(1 год (1), 2 года и старше (2)) и взаимодействия 
этих переменных. Непрерывными предикторами 
были год, десятичный логарифм плотности гнезд 
на конкретной площадке в каждый год, погода 
за 10 дней, предшествующих отлову каждой особи 
(средняя температура воздуха, сумма осадков). Для 
насиживающих самок в модель введены допол-
нительные предикторы: величина кладки и дата 
откладки первого яйца, стандартизованная для 
каждого года [(x–SD)/mean], в степени 1 и 2. Для 
самок, выкармливающих потомство, а также сам-
цов вместо величины кладки и даты начала кладки 
в модель включены количество птенцов в гнезде 
в день отлова и дата вылупления, стандартизо-
ванная для каждого года. Для самцов учитывали 
балл окраски по семибалльной шкале Дроста [37]. 
Площадка с ИГ считалась случайным фактором. 
Плотность гнездования (пар/га) рассчитывали как 
отношение количества гнезд с полной кладкой (т. е. 
с начавшимся насиживанием) к площади участка. 
Площадь прямоугольного участка определяли как 
площадь прямоугольника с добавлением перифе-
рийной полосы 50 м. Площадь участков с линейной 
развеской определяли как длину линии с перифе-
рией 50 м во всех направлениях [38].

Данные о погоде на ближайшей метеостанции 
в г. Ревде предоставлены Свердловским центром 
по гидрометеорологии и мониторингу окружающей 
среды (1989–2019 гг.), а также получены на сайте 
www.pogodaiklimat.ru (2020–2023 гг.).

Корреляция между непрерывными предикто-
рами в большинстве случаев была слабой (Прило-
жение, табл. S2). Хотя дата начала кладки корре-
лирует с количеством яиц (r = –0.519, p < 0.001), 
оба показателя несут разную информацию. Размер 

БЕЛЬСКИЙ, ЛЯХОВ
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кладки характеризует энергетические затраты сам-
ки в начале гнездового цикла. Сроки гнездования 
позволяют оценить синхронность фенологии птиц 
и беспозвоночных – кормовых объектов мухо-
ловки-пеструшки. Поздно гнездящиеся птицы 
пропускают период наибольшей доступности 
оптимального для птенцов корма (личинок фи-
тофагов), что приводит к увеличению смертности 
птенцов [39–41]. Дальнейший анализ показал, что 
включение в модель и даты, и количества яиц дает 
лучшее соответствие данным.

В ходе оптимизации моделей из них удаляли 
одну за другой незначимые переменные в порядке 
убывания уровня значимости. В окончательных 
моделях оставлены переменные и взаимодействия 
с p < 0.1, а также переменные, входящие в значимые 
взаимодействия. Параметры моделей определены 
методом, при котором среднее значение зависимой 
переменной в конкретной зоне (или возрастной 
группе) сравнивали с общим средним. Расчеты 
проводили в программе JMP.10.0.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Зависимость массы тела самок от возраста 
птенцов соответствовала полиному 5-го порядка. 
Наибольшая масса (в среднем 15.5 г) приходилась 
на середину периода насиживания, за 5–8 дней 
до вылупления птенцов (рис. 2). Еще до вылупления 
птенцов масса самок начинала уменьшаться, вплоть 
до возраста птенцов 9 дней. Затем, вплоть до вылета 
птенцов, масса самок стабилизировалась на уровне 
12.6–12.7 г. Масса самцов не зависела от возраста 
птенцов (см. рис. 2 и Приложение, табл. S1).

На стадии насиживания годовалые самки в сред-
нем были менее упитанными, чем старшие (табл.  1). 
Значимые взаимодействия возраста с датой начала 
кладки свидетельствуют о разной динамике ИСО 
в ходе сезона. Рано и поздно гнездящиеся молодые 
самки менее упитаны, чем старшие, тогда как в се-
редине сезона различий между возрастами не об-
наружено (рис. 3). Самки, откладывавшие круп-
ные кладки, были в лучшем состоянии, чем самки 
с меньшими кладками (рис. 4). Упитанность самок 
увеличивалась с возрастанием плотности гнездо-
вания (рис. 5) и не зависела от погодных условий 
(рис. 6). Эффект зоны незначим, но близкое к зна-
чимому взаимодействие зона × год (см. табл. 1) ука-
зывает на разную временну́ю динамику ИСО в раз-
ных зонах. На протяжении периода исследований 
упитанность самок увеличивалась в обеих зонах 
загрязнения, оставаясь почти неизменной в фоновой 
зоне (см. Приложение, рис. П1).

На стадии выкармливания ИСО самок умень-
шался с увеличением даты гнездования (см. табл.  1 
и рис.  3), размера выводка (рис. 4), плотности гнез-
дования (рис. 5) и температуры воздуха (рис.  6). 
При этом связь упитанности с температурой более 
выражена у молодых самок, судя по значимому вза-
имодействию возраст × температура (см. табл.  1). 
Эффект зоны и возраста незначим, но их взаимо-
действие значимо.

У самцов ИСО зависел от зоны загрязнения 
(см. табл. 1). В фоновой зоне он значимо больше, 
чем в импактной (оцененные маргинальные средние 
со стандартной ошибкой составили 0.48 ± 0.38% 
и –1.58 ± 0.48% соответственно, p < 0.05 по кри-

Рис. 2. Зависимость массы тела самок (а) и самцов (б) мухоловки-пеструшки от возраста птенцов. День вылупления принят 
за 0: слева от нуля – стадия насиживания кладки, справа – стадия выкармливания птенцов.
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терию Тьюки). ИСО у старших птиц больше, чем 
у молодых (–0.64 ± 0.33% и –1.58 ± 0.48% соот-
ветственно, критерий Стьюдента t = 1.96, p < 0.05). 
Упитанность самцов уменьшалась с увеличением 
выводка (см. табл. 1 и Приложение, рис. П2) и тем-
пературы воздуха (см. Приложение, рис. П3). Дата 
вылупления птенцов, плотность гнездования и балл 
окраски самцов не влияли на их состояние, а год, 
биотоп и количество осадков не влияли на ИСО 
самок и самцов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наши данные о динамике массы самок мухо-
ловки-пеструшки в ходе гнездования согласуются 
с выводами других авторов. Масса самок начинала 
уменьшаться еще на стадии насиживания, за несколь-
ко дней до вылупления птенцов. Снижение массы 
продолжалось до возраста птенцов 9 дней, до уровня 
12.7 г. Потеря самками массы тела от максимального 
уровня на стадии насиживания к моменту вылета 
птенцов составила в среднем 18%. Такая динамика 
согласуется с гипотезой адаптации к полету, согласно 
которой перед вылуплением птенцов самки умень-
шают массу тела, чтобы в период выкармливания 
птенцов снизить затраты энергии на собственное 
передвижение и увеличить маневренность поле-
та [42–44]. В отличие от самок масса тела самцов 
в гнездовой период практически не менялась.

Вопреки предположению мы не обнаружили за-
висимости упитанности самок от уровня техноген-

ного воздействия. По-видимому, самки способны 
находить достаточное количество корма для фор-
мирования кладки даже в трансформированных 
местообитаниях. Взрослые мухоловки-пеструшки 
достаточно пластичны в выборе корма и способны 
переключаться на альтернативные объекты [12, 35]. 
По этой причине худшее состояние самцов, гнездя-
щихся вблизи СУМЗа, видимо, в большей степени 
связано не с кормовыми условиями, а с другими 
свойствами местообитаний.

Мухоловка-пеструшка предпочитает спелые 
и средневозрастные древостои с дуплистыми де-
ревьями, необходимыми для гнездования [38]. 
В импактной зоне СУМЗа древостой разрежен, 
велика доля сухостойных и молодых деревьев, тра-
вяно-кустарничковый ярус угнетен и представлен 
несколькими видами [34]. Таким образом, лесные 
массивы на загрязненных территориях можно от-
нести к субоптимальным местообитаниям для му-
холовки-пеструшки. В пользу этого свидетельствует 
низкая плотность гнездования этого вида вблизи 
СУМЗа в период высоких выбросов в 1990-х – нача-
ле 2000-х гг. [32]. Несмотря на увеличение плотности 
гнездования мухоловок-пеструшек в последние 
годы, репродуктивные показатели вида все еще 
отстают от фонового уровня [27].

Вполне вероятно, что увеличение доли самцов 
с худшей упитанностью вблизи СУМЗа связано 
с активной конкуренцией за гнездовые террито-
рии. Лучшие по качеству особи в первую очередь 

БЕЛЬСКИЙ, ЛЯХОВ

Рис. 3. Зависимость ИСО самок на стадии насиживания и выкармливания от дат начала кладки (а) и вылупления 
птенцов (б). Здесь и на рис. 4–6: 1 – молодые; 2 – старшие особи; закрашенная область – 95%-ный ДИ.
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занимают местообитания, наиболее благоприятные 
для вида [35, 38, 45, 46]. Менее конкурентоспособ-
ные особи вытесняются в субоптимальные место-
обитания. В пользу этого могут свидетельствовать 
более поздние в среднем сроки размножения му-
холовок-пеструшек вблизи СУМЗа по сравнению 
с фоновой территорией [27, 39].

Учитывая сокращение промышленных выбросов, 
мы ожидали существенного улучшения состояния 
гнездящихся птиц на протяжении периода иссле-
дований. Эти ожидания подтвердились лишь ча-
стично. Год не влиял на упитанность обоих полов. 
Положительная временна́я динамика ИСО отмечена 

лишь на уровне тенденции (p = 0.077) у насижива-
ющих самок в импактной и буферной зонах (см. 
табл.  1 и Приложение, рис.  П1). Незначительное 
увеличение ИСО птиц при уменьшении выбросов 
СУМЗа свидетельствует о большем значении для 
птиц не токсической нагрузки, а других факторов, 
например состояния местообитаний. Сокращение 
промышленных выбросов способствует естествен-
ному восстановлению деградированных экосистем, 
но этот процесс требует длительного времени [26].

Как и ожидалось, возраст влиял на упитанность 
птиц: ИСО молодых самцов и самок на стадии 
инкубации меньше, чем у старших птиц. Различия 
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Рис. 4. Зависимость ИСО самок на стадии насиживания и выкармливания от величины кладки (а) и выводка (б).

Рис. 5. Зависимость ИСО самок на стадии насиживания (а) и выкармливания (б) от плотности гнездования.
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между возрастами особенно велики в начале гнез-
дового сезона (см. рис. 3). Рано гнездящиеся самки 
используют энергетические резервы, накопленные 
к концу весенней миграции [47, 48]. Возможно, 
молодые самки прилетают в район исследования 
в худшем состоянии, чем старшие. Это может опре-
делять возрастные различия ИСО в начале сезона. 
Только в середине сезона размножения молодые 
самки достигали упитанности старших особей. 
К концу сезона ИСО молодых самок падал быстрее, 
чем старших (см. рис. 3). Это может быть связано 
с меньшей способностью молодых особей при-
спосабливаться к ухудшению кормовых условий 
в конце сезона гнездования, а также с более ран-
ним началом линьки по сравнению со старшими 
особями [38, 49]. Об этом свидетельствует и более 
выраженное, чем у старших особей, уменьшение 
упитанности молодых с повышением температуры 
на стадии выкармливания птенцов (см. табл. 1, 
значимое взаимодействие возраста и температуры). 
Различия в упитанности молодых и старших особей 
согласуются с возрастными различиями репродук-
тивных показателей мухоловки-пеструшки [38, 50, 
51], обусловленными накоплением индивидуаль-
ного опыта с возрастом и увеличением ресурсов, 
направляемых на размножение [52].

Упитанность насиживающих самок возрастала 
с увеличением величины кладки. По-видимому, 
положительная связь этих показателей – резуль-
тат высокой готовности к размножению наиболее 
продуктивных особей. Накопленных ими резервов 
хватило и на откладку большого количества яиц, 

и на самоподдержание во время инкубации. Наш ре-
зультат согласуется с данными других исследователей 
[18, 53, 54]. По их мнению, хорошее состояние самок 
мухоловки-пеструшки, имеющих большие кладки, 
связано с хорошим качеством гнездовой террито-
рии и/или с помощью самца, приносящего самке 
дополнительный корм во время насиживания [55]. 
При этом увеличение количества птенцов в гнезде 
сопровождалось ухудшением состояния и самок, 
и самцов. Это связано с увеличением энергозатрат 
родителей на выкармливание больших выводков [1] 
и согласуется с гипотезой энергетического стресса, 
или “цены размножения” [56].

На стадии выкармливания птенцов состояние 
обоих родителей ухудшалось с повышением темпе-
ратуры воздуха. К середине лета становится теплее, 
но и сезон гнездования мухоловок-пеструшек за-
канчивается. К концу гнездового сезона кормовые 
условия для птиц ухудшаются. Известно, что период 
обилия личинок фитофагов, представляющих оп-
тимальный корм для птенцов насекомоядных птиц, 
довольно короток и приурочен к концу весны – 
началу лета [40, 57, 58]. Раннее и быстрое весеннее 
развитие растений в теплые сезоны, проявляющееся 
также на более открытой и прогреваемой терри-
тории вблизи промышленных предприятий [59, 
60], способствует ускорению развития личинок 
листогрызущих насекомых с последующим ухо-
дом их на окукливание. Несовпадение фенологии 
птиц и фитофагов может приводить к нехватке 
полноценного корма для птенцов и увеличению 
их смертности [39–41]. По-видимому, поздно 

Рис. 6. Зависимость ИСО самок на стадии насиживания (а) и выкармливания (б) от температуры воздуха за 10 дней 
до отлова.
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гнездящиеся птицы затрачивают больше энер-
гии на поиск необходимого птенцам корма, что 
определяет уменьшение их упитанности. Кроме 
того, часть особей, особенно самцы, начинают 
послебрачную линьку в конце сезона гнездования, 
еще на стадии выкармливания птенцов [38, 49]. 
Совмещение этих энергоемких процессов у поздно 
гнездящихся мухоловок-пеструшек может влиять 
на успех гнездования, массу слетков [61] и, веро-
ятно, на упитанность размножающихся особей.

У насиживающих самок ИСО увеличивался 
с повышением плотности гнездования. Последний 
показатель связан с погодой в начале гнездового пе-
риода. Тёплая погода весной способствует увеличе-
нию плотности гнездования мухоловок-пеструшек 
[32, 62, 63]. Видимо, упитанность насиживающих 
самок связана с плотностью гнезд опосредованно, 
через погодные условия, хотя анализ не подтвердил 
значимого влияния температуры (см. табл. 1). У са-
мок, кормивших птенцов, упитанность ожидаемо 
снижалась с увеличением плотности гнездования, 
возможно, из-за конкуренции за корм между со-
седними выводками.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Анализ изменчивости состояния особей мухо-
ловки-пеструшки, гнездящихся вблизи СУМЗа 
и на фоновой территории, за 28-летний период, 
сопровождавшийся значительным сокращением 
промышленных выбросов, показал, что влияние 
разных факторов на ИСО птиц зависело от стадии 
гнездования и пола. Упитанность самок не была 
связана с уровнем загрязнения территории. Вместе 
с тем у насиживающих самок отмечена положи-
тельная временна́я динамика ИСО на загрязненной 
территории. Худшая упитанность самцов вблизи 
СУМЗа по сравнению с фоновой территорией, 
по-видимому, отражала опосредованное действие 
загрязнения, связанное с вытеснением худших 
по качеству особей в трансформированные место-
обитания. Состояние годовалых особей хуже, чем 
у старших птиц, особенно у насиживающих самок 
в начале и конце гнездового сезона. Упитанность 
птиц ухудшалась в более поздних гнездах (толь-
ко самки), с увеличением температуры воздуха 
(на стадии выкармливания) и размера выводка. 
Величина кладки и плотность гнездования поло-
жительно связаны с состоянием насиживающих 
самок. Год, биотоп, количество осадков и окраска 
самцов не влияли на состояние гнездящихся птиц. 
Полученные данные подчеркивают необходимость 
учитывать стадию гнездования, пол и возраст птиц 
при анализе изменчивости морфологических пока-

зателей, а также принимать во внимание как прямые, 
так и опосредованные эффекты факторов среды.
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VARIABILITY OF BODY CONDITION OF THE PIED FLYCATCHER 
FICEDULA HYPOLEUCA BREEDING IN THE VICINITY 

OF THE MIDDLE URAL COPPER SMELTER
E. A. Bel’skiiа, *, A. G. Lyakhovа

аInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Russia 620144 Ekaterinburg
*e-mail: belskii@ipae.uran.ru

Abstract – The variability of the body condition of pied flycatchers breeding near the Middle Ural copper smelter 
(MUCS) and in the background area in 1996–2023, a period of significant reduction in industrial emissions, was 
analyzed. The body condition index (BCI) of females was not related to the level of environmental pollution. The lower 
BCI of males near the MUCS compared to the background area was apparently due to the displacement of the low-
quality individuals into transformed habitats. The BCI of yearlings was less than that of older birds, especially in females 
incubating early and late clutches. The BCI of incubating females increased with increasing clutch size and breeding 
density. The BCI of birds decreased with increasing date of breeding (females only), air temperature at the nestling stage 
and brood size.

Keywords: reduction of industrial emissions, body mass, body condition, body condition index, long-term dynamics
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Антропогенная трансформация местообитаний 
и эксплуатация промысловых видов животных вле-
кут за собой значительные последствия для экоси-
стем. В частности, происходят изменения видового 
состава организмов, плотности их населения, по-
ведения и направлений перемещений. Действие 
части антропогенных факторов может приводить 
к увеличению плотности населения некоторых ви-
дов, но большая их часть приводит к негативным 
последствиям [1‒4]. К такого рода воздействиям 
относится строительство транспортных магистра-
лей, результатом чего может быть нарушение исто-
рических путей перемещений животных, но в пер-
вую очередь их гибель на дорогах. Столкновения 
транспортных средств с дикими животными носят 
характер прямого конфликта, поскольку нередко 
одновременно погибают и люди. В связи с этим 
становится очевидной необходимость детального 
изучения данного процесса, оценки роли различных 
факторов и разработки мер по снижению степени 
напряженности конфликта.

Изучению этой проблемы уделяется большое вни-
мание в регионах с высокой плотностью населения 
человека и соответственно с развитой дорожной се-

тью, в первую очередь в странах Европы и США [5‒17 
и др.]. Рост исследовательского интереса к трендам 
и причинам дорожно-транспортных происшествий 
(далее ‒ ДТП) с участием диких животных отражается 
в числе публикаций: если в период с 1979 по 1999 гг. 
было опубликовано всего около 30 статей, то в по-
следние два десятилетия ежегодно публикуется от 10 
до 80 работ [12]. В России публикаций на эту тему 
пока совсем немного [18‒22]. В Свердловской области 
было проведено одно подобное исследование [23]. 
Таким образом, можно констатировать существен-
ный дефицит информации о динамике и причинах 
столкновений с дикими животными в России. Не-
обходимость изучения проблемы также диктуется 
ростом числа ДТП [24].

В большинстве исследований биологические фак-
торы и параметры, характеризующие транспортную 
сеть и интенсивность движения, определены как 
одинаково важные предикторы вероятности ДТП 
с дикими животными [12]. Показана высокая значи-
мость вида животного, особенностей рельефа и окру-
жающей дорогу растительности [9]. Выявлена связь 
между числом инцидентов и скоростью движения 
транспортного средства вблизи населенных пунктов, 
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а также между числом ДТП и особенностями двига-
тельной активности крупных млекопитающих [25]. 
В частности, показано [25], что переходы лосей через 
дорогу зависят от сезона, времени суток, а также 
от индивидуальных особенностей животных. В то же 
время нам не известны работы, которые бы отве-
чали на вопрос: что же оказывает большее влияние 
на динамику числа происшествий с дикими живот-
ными – рост их численности или характеристики 
автотранспорта? Очевидно, что ответ на этот вопрос 
не может быть дан в глобальном масштабе – вклад 
факторов может варьировать в зависимости от при-
родных и экономических характеристик отдельных 
территорий (регионов). Поэтому в нашей работе мы 
обращаемся к проблеме на примере Свердловской 
области – одного из крупнейших регионов Урала, 
обладающего высоким разнообразием природных 
условий и развитой транспортной инфраструктурой. 
Насколько нам известно, данное исследование – 
первый в России опыт количественного анализа 
связи динамики происшествий с факторами, потен-
циально влияющими на вероятность столкновений. 
К последним мы относим численность собственно 
диких животных, число автотранспортных средств 
и протяженность дорожной сети.

Цель нашего исследования ‒ дать комплексную 
оценку состояния проблемы “дикие животные – 
автотранспорт” на примере Свердловской области. 
В частности, показать динамику во времени чис-
ла ДТП и видовой состав животных ‒ участников 
столкновений. Особое внимание уделить оценке 
относительного влияния природных (численность 
животных) и антропогенных (число автотранспорт-
ных средств и протяженность дорожной сети) фак-
торов на изменение числа аварий с представителями 
дикой фауны за 11-летний период.

РАЙОН ИССЛЕДОВАНИЙ

Свердловская область – крупнейший регион 
Урала, расположенный на границе Европы и Азии – 
занимает бо́льшую часть средней и примерно по-
ловину северной части Уральских гор, а также за-
падную окраину Западно-Сибирской низменности. 
Ее площадь равна 194 226 км², что сопоставимо 
с площадью некоторых европейских стран. Протя-
женность с севера на юг – 660 км, а с запада на вос-
ток – 560 км. Климат континентальный, средняя 
температура января –17 оC, июля +17 оC; количество 
осадков – около 500 мм в год. Растительность: хвой-
ные и смешанные леса, на крайнем юго-востоке 
участки лесостепи. Леса занимают 82.3% территории 
области. Фауна млекопитающих насчитывает 66 
видов [26] и представляет собой типичный лесной 

комплекс. Свердловская область является одним 
из важнейших промышленных регионов России – 
доминируют черная и цветная металлургия, а также 
важным транспортным узлом – через нее проходят 
железнодорожные, автомобильные и воздушные 
трассы общероссийского значения. Густота желез-
нодорожной и автодорожной сетей превосходит 
средние по стране показатели [27].

Разнообразие природных сообществ и фауны 
региона в сочетании с высокими темпами развития 
экономики, в частности транспортной отрасли [27], 
делает его удобным полигоном для изучения пробле-
мы “дикие животные – автомобильный транспорт”. 
Выбор Свердловской области определяется также 
и тем, что в регионе имеется стандартизованная 
система сбора сведений о столкновениях транс-
портных средств с дикими животными.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал. В работе использовали сведения из базы 
данных о зарегистрированных случаях дорожно-транс-
портных происшествий с участием диких живот-
ных, созданной Департаментом по охране, контролю 
и регулированию использования животного мира 
Свердловской области. Число столкновений было 
сопоставлено с численностью основных видов охот-
ничьих животных в регионе по данным зимних марш-
рутных учетов (далее – ЗМУ). Сведения о дорожной 
сети были взяты из транспортной статистики Росстата 
(https://rosstat.gov.ru/statistics/transport). В частности, 
сведения о протяженности дорог в Свердловской 
области в 2012–2022 гг. получили из таблицы “Про-
тяженность и характеристики автомобильных дорог 
общего пользования (с 2006 г.)” [28].

Динамика транспортного потока по дорогам 
Свердловской области была оценена через измене-
ние числа легковых и грузовых автомобилей в регио-
не в 2012–2022 гг. Информация по грузовым автомо-
билям получена из таблицы “Количество грузовых 
автомобилей и пассажирских автобусов по видам 
топлива в организациях всех видов экономической 
деятельности (с 2010 г.)” [29]. Сведения по легко-
вым автомобилям были взяты из транспортной 
статистики Росстата (https://rosstat.gov.ru/statistics/
transport) “Количество собственных легковых ав-
томобилей на 1000 человек населения (с 2000 г.)” 
[29]. Пассажирские автобусы не были включены 
нами в общее число автомобилей, так как основная 
их доля сосредоточена на городских территориях, 
где ДТП с дикими животными происходят очень 
редко. Для каждого года число легковых автомоби-
лей на 1000 человек было умножено на N/1000, где 
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КОРЫТИН и др.

N – численность населения Свердловской области 
в соответствующий год [30]. В итоге было получено 
абсолютное число легковых автомобилей в Сверд-
ловской области за период 2012–2022 гг. Поскольку 
в качестве предикторов были взяты только сведения 
о состоянии автомобильных дорог и автотранспор-
та, из статистики ДТП были исключены сведения 
о происшествиях на железных дорогах.

Методы. В анализ были включены следующие 
показатели: Ni – общее число ДТП с участием диких 
копытных животных (лось, кабан, косуля) в год i; 
Nij – число ДТП с участием диких копытных (лось, 
кабан, косуля) в год i в месяц j; Pл, Pк – численность 
соответственно лося и косули до данным ЗМУ; Аi – 
число грузовых и легковых автомобилей в Сверд-
ловской области в год i; Di – протяженность дорог 
в Свердловской области в год i.

Кроме абсолютных, анализировали изменение 
относительных показателей: Ñл, Ñк – доля погибших 
в ДТП особей (доля числа участвовавших в ДТП 
особей соответственно лося, косули от численно-
сти этих видов, Ni /Pi); Аi /Di – число автомобилей, 
приходящихся на 1 км дороги (условная плотность) 
в конкретном году.

Под изменением интенсивности движения на до-
рогах Свердловской области за 11-летний период 
мы понимаем изменение по годам показателя Ai, 
а также Ai /Di.

Расчет скорости роста численности копытных 
и числа ДТП. Для приведения изменений во вре-
мени анализируемых показателей к сопоставимым 
и безразмерным значениям использовали одну 
из формул оценки скорости роста численности 
животных [31]:
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где N – натуральный логарифм численности (Pл,  Pк), 
числа ДТП (Nл, Nк); t – порядковый номер года; 
n – число лет.

Статистический анализ выполнен в среде R 
(version 4.0.4) [32]. Влияние вида животного и месяца 
гибели на изменение числа ДТП было установлено 
с использованием дисперсионного анализа (пакет 
stats). Анализ тесноты связи числа происшествий 
с численностью животных, числом автомобилей 
и протяженностью дорог проводили с помощью 

корреляционного анализа (использовали коэффи-
циент корреляции Пирсона). Зависимость доли 
пострадавших в ДТП животных от интенсивности 
движения (индексов Ai и Ai /Di) ‒ с помощью постро-
ения простых линейных моделей (пакет stats). Расчет 
коэффициентов конкордации Кендалла выполнен 
в пакете DescTools [33]. Построение “ящиков с усами” 
(boxplot) выполнено в пакете stats. На протяжении 
исследуемого периода все независимые перемен-
ные (численность животных, число автомобилей, 
плотность автодорог) менялись однонаправлен-
но – в большую сторону, поэтому корреляция меж-
ду ними была высокая и статистически значимая  
(r > 0.61, p < 0.05), что не позволило включать их 
в многофакторную регрессионную модель. В связи 
с этим были построены простые линейные модели. 
В качестве зависимой переменной была взята отно-
сительная доля пострадавших в ДТП животных Ñi, 
что позволило учесть эффект численности животных. 
Рассматривали две модели зависимости доли постра-
давших в ДТП животных от разных предикторов:

1 ,i iÑ a a A= +Модель 1:                          (2)

где Ñi – число пострадавших в ДТП животных (ко-
суля или лось) от общей их численности в области 
по годам учета, ос/ос; Ai – число зарегистрирован-
ных автомобилей в области по годам учета, шт;

( ),/i 1Модель  N = a + а A Di i
2 :             (3)

где Ñi– число пострадавших в ДТП животных (ко-
суля или лось) от общей их численности в области 
по годам учета, ос/ос; Ai /Di – число автомобилей 
на 1 км дороги или условная плотность автомобилей 
на дорогах области по годам учета, шт/км.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовой состав и динамика столкновений по го-
дам. В период с 2012 по 2022 г. на автомобильных 
дорогах Свердловской области было зафиксировано 
1831 столкновение с дикими животными. За рассма-
триваемый период число ДТП увеличилось со 102 
случаев в 2012 г. до 349 случаев в 2022 г., т. е. более 
чем в 3.4 раза (рис. 1). В относительном выражении 
доля таких инцидентов выросла с 1.9% до 13.1% 
общего числа ДТП с пострадавшими [24].

Зафиксированы столкновения (по убыванию 
числа случаев) с сибирской косулей (Capreolus pygar-
gus), лосем (Alces alces), кабаном (Sus scrofa), медве-
дем (Ursus arctos), лисицей (Vulpes vulpes), зайцем-бе-
ляком (Lepus timidus), тетеревом (Lyrurus tetrix) – 924, 
767, 126, 7, 4, 2, 1 соответственно. Бóльшая часть 
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ДТП приходится на инциденты с копытными мле-
копитающими. Из зарегистрированных за период 
2012–2022 гг. столкновений с дикими животными 
99% (1817 из 1831) составляют происшествия с ко-
пытными (лось, косуля, кабан), из них большинство  
(1691) – с косулей и лосем (рис. 2). Если для косули 
и лося число ДТП за рассматриваемый период суще-
ственно выросло (в 4.5 и 3.1 раза соответственно), 
то для кабана оно меняется слабо.

Динамика столкновений по сезонам. Число стол-
кновений в течение года существенно различается 
как по месяцам, так и по видам копытных млекопи-
тающих. Как правило, минимальное число проис-
шествий наблюдается в феврале–марте, максималь-
ное – в июне (рис. 3). Результаты двухфакторного 
дисперсионного анализа показывают статистически 
значимое влияние следующих факторов: месяц 
(F11;360 = 9.96; p < 0.001), вид копытного животного 
(F2;360 = 68.02; p < 0.001), а также их взаимодействия 
(F22;360 = 3.51; p < 0.001).

Сезонная динамика числа ДТП за ряд лет ока-
зывается наиболее устойчивой для лося: мини-
мальное число столкновений отмечено в марте, 
максимальное – в основном в июне (коэффициент 
конкордации Кендалла (Wt) равен 0.78). Для ко-
сули и кабана согласованность низкая: Wt = 0.35 
и 0.28 соответственно, минимум происшествий 
регистрируется в первом квартале года, максимум – 
в июне (косуля) и сентябре–октябре (кабан). Во всех 
случаях согласованность статистически значима 
(p < 0.001). Максимум числа столкновений у косу-
ли и лося совпадает и приходится на июнь (16.1% 
и 21.6% случаев ДТП соответственно), а у кабана 
пик приходится на октябрь (более 25%), и он су-
щественно выше, чем у лося и косули. В среднем 
за рассматриваемый период в ДТП попадает 0.20% 
косуль и 0.16% лосей от их общей численности, 
различия между видами статистически незначимы 
(F 1;20 = 1.4; p = 0.24).

Основное число происшествий приходится на ко-
сулю и лося (1691 случай или более 92%), в связи 
с чем именно эти два вида мы будем рассматривать 
в следующих разделах работы.

Влияние факторов (корреляционный и регресси-
онный анализы). Рост числа ДТП происходил как 
на фоне увеличения численности косули и лося, 
так и на фоне роста числа автомобилей и протя-
женности автомобильных дорог. Изменение этих 
показателей представлено на рис. 4 и 5.

Коэффициенты корреляции рассматриваемых по-
казателей с количеством инцидентов оказались очень 
высокими: корреляция числа ДТП с численностью 
животных статистически значима (p <  0.05) и равна 
0.85 для косули и 0.95 для лося; корреляция числа 
столкновений с числом автомобилей статистически 
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Рис. 1. Динамика общего числа ДТП с дикими живот-
ными в Свердловской области за период 2012‒2022 гг.
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Рис. 2. Динамика ДТП с дикими копытными млекопитающими в Свердловской области: а – косуля; б – лось; в – кабан.



450

ЭКОЛОГИЯ       № 6       2024

КОРЫТИН и др.

значима (p < 0.05) и составила 0.83 для косули и 0.97 
для лося; корреляция числа ДТП с протяженно-
стью дорог составила 0.41 для косули и 0.64 для 
лося – статистическая значимость в первом случае 
составила p = 0.21, во втором p = 0.035; корреляция 
числа ДТП с условной плотностью автомобилей 
(Ai /Di) оказалась равной 0.65 для косули и 0.56 для 
лося – статистическая значимость составила p = 0.03 
в первом случае и p = 0.07 во втором.

Построенные регрессионные модели показывают 
статистически значимое положительное влияние 
числа автомобилей на долю пострадавших в ДТП 
животных. Коэффициенты детерминации доли 
пострадавших в ДТП животных с абсолютным чис-

лом автомобилей (модель 1) весьма высоки (рис. 6). 
Коэффициенты детерминации второй регрессион-
ной модели (с условной плотностью автомобилей) 
существенно ниже (лось: R2 = 0.27; косуля: R2 = 0.36), 
причем уровень значимости (p) влияния условной 
плотности автомобилей на число ДТП с лосем не-
сколько выше 0.05 (рис. 7).

Влияние факторов (анализ скоростей роста). Не-
сколько иной подход, основанный на оценках ско-
ростей роста показателей (r), приведен в табл. 1. 
Рост численности обоих видов происходит при-
близительно с одной скоростью, но у косули она 
оказалась незначительно выше.

Скорость роста числа столкновений у лося пре-
вышает скорость роста его численности в 3.0 раза, 
а у косули – в 3.2 раза. Сопоставляя скорости роста 
численности (Pi) и числа инцидентов (Ni), мы можем 
предполагать, что обусловленный ростом числен-
ности вида рост числа инцидентов составляет около 
31–33% общего числа случаев ДТП. Скорость роста 
условной плотности автомобилей (Ai /Di), рассчи-
танная по той же формуле (1), оказалась равной 
0.013 (см. табл. 1). В относительном выражении 

Рис. 3. Сезонная динамика абсолютного числа ДТП 
с копытными млекопитающими: а – косуля; б – лось; 
в  – кабан. Линия, прямоугольник и  усы обозначают 
медиану, межквартильный размах и  диапазон значе-
ний (минимум – максимум) соответственно. Рис. 4. Изменение численности копытных млекопита-

ющих (1 ‒ лось, 2 ‒ косуля) в  Свердловской области 
в 2012‒2022 гг.
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доля этого фактора в скорости роста ДТП с косулей 
можно оценить как 7%, с лосем – 10%.

ОБСУЖДЕНИЕ

Число столкновений с дикими животными 
в Свердловской области за последние 11 лет вы-
росло в 3.4 раза. Этот показатель в целом соответ-
ствует ранее представленным в литературе сведе-
ниям для других регионов. В Норвегии число ДТП 
с копытными млекопитающими выросло за период 

с 1987 по 1993 гг. (8 лет) в 2.3 раза, а за последние 
30–40  лет число лосей, погибших при столкно-
вении с поездами и автомобилями, увеличилось 
в 10 раз [34]. В Швеции за период с 1970 по 1980 гг. 
количество столкновений с лосями увеличилось 
примерно в 6.6 раза (с 902 инцидентов до 5951) [35]. 
В другом исследовании показано [34], что в 1989–
1993 гг. в этой стране число ДТП с косулей выросло 
с 15 000 до 50 000 инцидентов (т. е. в 3.3 раза), тогда 
как количество аварий с лосем оставалось на уровне 
4000–5000 случаев.

Рис. 6. Зависимость числа пострадавших в  ДТП жи-
вотных (в % от общей численности) от числа автомо-
билей (Ai): а – косуля (y = ‒5.22e‑1 + 4.47e‑7*x, R2 = 0.55, 
p < 0.001); б – лось (y = ‒2.19e‑1 + 2.32e‑7*x, R2 = 0.86, 
p < 0.001). Показаны исходные значения, линия ре-
грессии и 95%-ный доверительный интервал.

Рис. 7. Зависимость числа пострадавших в  ДТП жи-
вотных (в % от общей численности) от числа автомо-
билей, приходящихся на 1 км дороги (Ai /Di): a ‒ косу-
ля (y = ‒6.37e‑1+1.57e‑2*x, R2 = 0.36, p = 0.03); б ‒ лось  
(y = ‒1.66e‑1+6.03e‑3*x, R2 = 0.27, p = 0.058). Показаны 
исходные значения, линия регрессии и 95%-ный дове-
рительный интервал.
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Таблица 1. Скорости роста численности, числа ДТП с лосем и косулей и условной плотности автомобилей

Показатели, r Лось Косуля
Скорость роста численности, Pi 0.045 0.055
Скорость роста числа ДТП, Ni 0.135 0.178
Скорость роста условной плотности автомобилей, Ai /Di 0.013 0.013

ДИКИЕ ЖИВОТНЫЕ И АВТОТРАНСПОРТ...
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Схожие темпы роста числа ДТП с кабаном 
и косулей (соответственно 3-кратный и 2.4-крат-
ный рост за 10-летний период) приводят также  
T. Cserkecz и J. Farkas [36] для Венгрии. При этом 
многие авторы [7, 34, 36] упоминают о том, что 
увеличение числа происшествий с дикими жи-
вотными было выше интенсивности роста их 
численности. Так, ежегодное количество инци-
дентов в Финляндии увеличивалось с ростом 
численности лосей и интенсивности трафика, 
а удвоение численности приводило к почти трех-
кратному увеличению числа ДТП [7]. В нашем 
случае численность лося за 11-летний период вы-
росла в 1.6 раза, а число столкновений – в 3.1 раза,  
т. е. почти двукратно относительно прироста числен-
ности. С другой стороны, в Швеции (период с 1970 
по 1999 гг.) темп увеличения числа столкновений 
совпадал с темпом роста численности как лося, так 
и косули [35]. В Свердловской области популяция 
косули за тот же период выросла в 1.6 раза, а чис-
ло инцидентов на дорогах – в 4.5  раза, т. е. почти 
трехкратно относительно прироста численности.

Интересно было также сравнить скорости роста 
процессов увеличения численности животных и 
числа ДТП. В нашем случае скорость роста числа 
аварий превышала скорость роста численности в 3 
раза у лося и в 3.2 раза у косули. На основе отноше-
ния скоростей роста вклад увеличения численности 
в рост числа ДТП можно ориентировочно оценить 
для лося в 33%, а для косули – в 31%. Влияние скоро-
сти увеличения плотности автомобилей на дорогах 
на динамику числа аварий, оцененное аналогич-
ным образом, существенно меньше. Это позволяет 
предполагать, что на рассматриваемом промежутке 
времени увеличение числа ДТП было обусловлено 
в большей степени биологическими, а не антропо-
генными факторами. Отметим, что на фоне очень 
высоких корреляций между численностью живот-
ных и количеством инцидентов на дорогах вклады 
факторов, оцененные на основе скоростей роста, 
представляются невысокими. Это свидетельствует 
о большом числе других случайных и неслучай-
ных факторов, действующих на локальном уровне 
в определении вероятности ДТП. К таким факторам 
можно отнести состояние дороги на конкретном 
участке, погодные условия, техническое состояние 
транспортного средства, поведение водителя. Вли-
яние такого рода факторов не имеет существенного 
значения для анализа ситуации в выбранном нами 
пространственном региональном масштабе. Сделать 
точный вывод о вкладе изменения численности 
животных и трафика в увеличение числа аварий 
представляется невозможным, так как скорости 
роста исследованных индексов могут существенно 

варьировать на разных временны́х промежутках, 
однако обращает на себя внимание то, что в целом 
наши оценки совпадают с тенденциями, описан-
ными в литературе [7].

Отметим, что пандемия COVID‑19 не приве-
ла к снижению числа ДТП с дикими животными 
в Свердловской области, наоборот, число происше-
ствий резко возросло именно в 2020–2022 гг. Это 
существенно отличается от картины, наблюдавшей-
ся в США, Европе, Южной Корее и Австралии, где 
в период пандемии число случаев ДТП с дикими 
животными снизилось на 19–79% [37].

Соотношение видов среди жертв ДТП резко сдви-
нуто в сторону крупных млекопитающих – лося, 
косули, кабана, медведя. Полагаем, что в нашем 
случае факт преимущественного столкновения 
с крупными животными – это смещенная оценка, 
так как данные других исследователей [38, 39], как 
и собственные наблюдения авторов, говорят о том, 
что число сбитых лисиц может быть сопоставимо, 
например, с таковым для косули. По данным [40], 
индексы числа ДТП для многих представителей 
хищных, грызунов и зайцеобразных на юго-запа-
де штата Вирджиния (США) были выше, чем для 
белохвостого оленя.

Сезонная динамика числа инцидентов с оленьи-
ми в Свердловской области в основном совпадает 
с результатами других исследователей. Максималь-
ное число случаев фиксируется в мае–июне и ми-
нимальное – в январе–феврале [9, 12, 39, 41–43]. 
Подобная тенденция характерна также для хищных 
зверей [44] и некоторых птиц [40]. В то же время 
многие авторы (см. обзор [12]) отмечают, что на-
блюдается также осенний пик числа ДТП, который, 
впрочем, менее выражен по сравнению с весен-
не-летним.

В странах Фенноскандии (Финляндия, Швеция, 
Норвегия) максимум числа столкновений с лосями 
приходится на осенне-зимний период с небольши-
ми различиями между странами [7]. W. Neumann 
et al. [45] изучали время пересечения дорог лосями 
и количество ДТП на севере Швеции и предпо-
ложили, что осенне-зимний пик более вероятен 
из-за плохого освещения и дорожных условий, чем 
из-за увеличения перемещений лосей по дороге. 
Ограниченная видимость влияет на способность 
водителя обнаруживать копытных, переходящих 
дорогу [46], а расстояние обнаружения лосей в тем-
ное время суток может составлять в среднем всего 
около 100 м [47].

КОРЫТИН и др.
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Нами осенний пик не был выявлен ни для лося, 
ни для косули. Исключением является кабан, для 
которого максимальный индекс числа ДТП на-
блюдается осенью. Такой же осенний пик числа 
столкновений с дикими свиньями показан для Ита-
лии [43], Чехии [9], Хорватии [48] и штата Джорджия 
в США [49].

Наличие второго (осеннего) пика числа проис-
шествий с оленьими отмечено и в ряде регионов 
России [18, 21, 50], в том числе и в Свердловской 
области [23]. По нашим данным оказалось, что 
осенью и зимой число аварий снижается по срав-
нению с летними месяцами, несмотря на гон у ко-
пытных и сезонные миграции у лося. Это позволяет 
предполагать, что весенне-летний пик числа ДТП 
обусловлен не только повышением активности ко-
пытных, но и ростом транспортного потока в связи 
с увеличением светового дня и другими факторами. 
Еще одной причиной высокой активности живот-
ных в мае–июне могут быть весенние лесные по-
жары. В свою очередь малое число столкновений 
в январе–марте происходит в результате сезонного 
снижения как подвижности диких копытных, так 
и интенсивности транспортного потока.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выявленный нами рост числа ДТП с дикими 
копытными животными, скорость которого выше, 
чем скорости роста численности этих видов и числа 
автомобилей, свидетельствует о нарастании про-
блемы между интересами охотничьего хозяйства 
и развивающейся транспортной отрасли. Незна-
чительный еще 10 лет назад конфликт в настоя-
щее время приобретает существенные масштабы 
в Свердловской области – число столкновений 
с дикими животными в 2022 г. составило не ме-
нее 10% общего числа зарегистрированных ДТП 
с пострадавшими людьми. Ущерб популяциям 
животных относительно невелик – доли процента 
оцениваемой численности животных попадают 
в инциденты на дорогах. Ущерб для человека может 
быть выше – угроза здоровью и жизни участни-
ков дорожного движения, экономические затраты, 
связанные со страховыми выплатами, ремонтом 
транспортных средств и т. д.

Проблема дорожно-транспортных происшествий 
является частью проблемы сосуществования челове-
ка и биосферы, решение которой возможно только 
путем отыскания компромисса между техногенезом 
и сохранением основных свойств биосферы. Кон-
кретное решение по поиску определенного баланса 
между числом столкновений с дикими животными 

и развитием дорожной сети заключается в снижении 
количества таких происшествий. Из-за незначи-
тельной остроты проблемы ДТП в Свердловской 
области (в сравнении с Европой) возможные пер-
воначальные пути решения будут заключаться в из-
учении направлений миграций и сезонных кочевок, 
строительстве экодуков и подземных переходов 
в местах пересечения животными транспортных 
магистралей. Исследования показали, что экодуки 
и подземные переходы с ограждением уменьшают 
число ДТП с дикими животными [51] и позволяют 
крупным видам копытных [52–55] и более мелким 
животным [55, 56] безопасно переходить дорогу. 
Использование таких мер, как дорожные указатели, 
все еще являются относительно эксперименталь-
ными, и их эффективность сомнительна [6, 57–59].

Считаем, что нам удалось показать не только 
связь, но и масштаб влияния исследованных фак-
торов. Увеличение числа инцидентов с лосем и ко-
сулей в основном происходит в результате роста 
численности этих видов и в значительно меньшей 
степени – за счет увеличения плотности автомо-
билей на дорогах. При этом, несмотря на высокие 
корреляции между проанализированными параме-
трами и переменными, вклады как биологическо-
го, так и антропогенного факторов, основанные 
на оценках скоростей роста, оказались относительно 
небольшими.

Понимание причин ДТП с животными – обяза-
тельное условие для разработки мер их предотвра-
щения. В будущем представляется оправданным 
продолжение накопления всесторонних данных 
о происходящих ДТП и глубокий анализ взаимодей-
ствий в системе “автотранспорт – дикие животные” 
с учетом динамики социально-экономических фак-
торов и разнообразных форм поведения животных.
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WILD ANIMALS AND VEHICLES – ANALYSIS OF DEVELOPMENT 
OF A CONFLICT: CASE OF SVERDLOVSK REGION

N. S. Korytinа, *,  N. I. Markovа, A. K. Kuznetsovb, I. Ye. Bergmanа

аInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Russia 620144 Ekaterinburg
bDepartment for the Protection, Control and Regulation of the Use of Wildlife of the Sverdlovsk Region, Russia 620004 

Ekaterinburg
*e-mail: nsk@ipae.uran.ru

Abstract –The dynamics of the number of road accidents with wild animals in the Sverdlovsk region for the period from 
2012 to 2022 was analyzed. The species composition of the animals is sharply shifted towards pair-horned ungulates. 
The increase in the number of collisions with roe deer and moose is faster than the increase in the number of species 
by an average of 3.1 times. The seasonal peak of incidents occurs in May-July for moose and Siberian roe deer and 
in October for wild boar. A strong correlation was found between the number of road incidents, roe deer and moose 
numbers and vehicle density on roads. The rate of increase in animal populations is 31 and 33% (for roe deer and moose, 
respectively) of the rate of increase in the number of accidents, while the rate of increase in vehicle density on roads 
is 7.5–9.9%. It is suggested that the impact of animal population growth on the change in the number of accidents is 
higher than the impact of the change in traffic intensity.

Keywords: Wildlife-vehicle collisions, Siberian roe deer, moose, wild boar, Middle Ural, Sverdlovsk Region
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БИВАРИАНТНОСТЬ РАЗМЕРНОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ 
СОБОЛЯ И ЛЕСНОЙ КУНИЦЫ: 
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Выполнен сравнительный анализ размерной структуры 24 популяционных группировок соболя и лесной ку-
ницы по двум музейным пулам краниометрических данных: первый основан на комплексе из 17 стандартных 
признаков, а второй – на новом признаке Δ  (“дельта”), предложенном нами для определения двух видов по 
черепу. Каждый пул содержит более 3 тыс. экз. Выявлены три группы признаков: четыре признака, по кото-
рым соболь всегда крупнее куницы; пять признаков, по которым куница в любой точке ареала превосходит 
соболя. Основная группа представлена 7 признаками с особым варьированием: в районах трансгрессии их 
значения больше у соболя, а в “чистых”, наоборот, – у лесной куницы. В районах гибридизации размерные 
параметры соболя увеличиваются, а у куницы, наоборот, уменьшаются, приводя к их частичной конверген-
ции. Каждый вид демонстрирует два варианта размерной структуры − один реализуется в аллопатрических 
группировках (у соболя размеры меньше), второй наблюдается в районах симпатрии (соболь, наоборот, 
крупнее), но сближение параметров неабсолютное − статистически значимые различия в размерах между 
видами сохраняются. Описанный феномен бивариантной размерной структуры, скорее всего, − результат 
ограниченной интрогрессии в зоне симпатрии. Для признака Δ  выявлен высокий, превышающий обычные 
значения в 3−4 раза, уровень межполовых различий: 28% − у куницы и 30.5% − у соболя. Куница по этому 
измерению превосходит соболя на 33–36%. 

Ключевые слова: куница лесная, соболь, межвидовые сравнения, размеры черепа, феногеография, симпатрия, 
аллопатрия
DOI: 10.31857/S0367059724060069  EDN: VYISFL

Взаимоотношения видов в зонах совместного 
обитания – интересный и малоизученный аспект 
экологии. Особенно актуальны такие данные для 
видов-двойников, сходных по морфологии и об-
разующих при скрещиваниях гибридные вариа-
ции. Сказанное в полной мере относится к двум 
представителям рода Martes – соболю и лесной 
кунице, которые на значительных пространствах 
Евразии образуют несколько зон наложения ареа-
лов. Соболя и куницу, как имеющих значительное 
фенотипическое сходство [1, 2], считают вида-
ми-двойниками [3, 4]. Оба вида относятся к се-
стринской группе голарктических Martes, в которую 
входят также американская куница Martes americana 
и японская куница Martes melampus [5, 6]. Недавние 
исследования [7] подтвердили не только феноти-
пическое сходство, но и генетическую близость 
этих четырех видов.

Ряд вопросов формирования фенетическо-
го облика популяций соболя и лесной куницы 
Приуралья, зоны трансгрессии ареалов рассмо-

трены в работах [1, 8–10]. В частности, В.Н. Пав-
линин [1] изучил групповое проявление отдель-
ных фенетических признаков и общих размеров 
черепа, мехового покрова, бакулума у двух этих 
видов в ряде районов Урала в сравнении с пре-
дыдущими исследованиями. С разной степенью 
тщательности фенетическую структуру видов 
изучали многие исследователи [5, 11–18]. Однако 
напрямую размерные характеристики двух видов 
никто не сравнивал, преобладал в основном фа-
унистический уклон. Решая вопрос сравнения 
характеристик двух видов, нельзя обойтись без 
межвидовых тестов в уральской зоне их совмест-
ного обитания. В связи с экспансией в последние 
десятилетия лесной куницы на восток таких зон 
может появиться больше, поэтому сравнение двух 
сестринских видов приобретает дополнительную 
актуальность. Важность вопросу добавляет и вы-
сокое практическое значение соболя и куницы 
как экспортного пушнопромыслового ресурса 
фауны России.
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Нами был предложен [19] краниометрический 
признак Δ (расстояние от посторбитального суже-
ния до линии между заглазничными отростками 
в сагиттальной плоскости), который позволяет 
хорошо (с точностью 97.5–99%) идентифицировать 
по черепам лесную куницу и соболя. При такой 
верификации для каждого черепа определяются 
величины трех измерений: ширины заглазничного 
сужения, лицевой длины и признака Δ. В процессе 
изучения мы обратили внимание на своеобразие 
формирования лобной части черепа в онтогенезе 
двух видов. В частности, у них зафиксированы про-
тивоположные тренды соотношения заглазничной 
ширины и признака Δ [19, с. 1301].

Настоящая работа посвящена анализу трех из-
мерений черепа [19], однако сравниваются и новые 
выборки. Основная задача – нахождение специ-
фики варьирования возможно большего числа 
признаков у двух видов рода Martes, для чего до-
полнительно привлекли сведения из собственных 
видовых краниометрических баз данных. Кроме 
того, по результатам измерений пытаемся сравнить 
размерные параметры представителей двух видов 
в разных частях ареалов. При дальнейших сравне-
ниях попытаемся выяснить, имеются ли различия 
в строении фронтальной части черепа (либо других 
признаков) у соболей и куниц в районах совмест-
ного (смешанного) обитания, где возможна их 
гибридизация, и в “чистых” районах ареала, где 
нахождение особей другого вида исключено. Исхо-
дя из типологической концепции вида за нулевую 
гипотезу приняли отсутствие фенотипических 
различий у особей в разных частях ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Краниометрический материал по соболю Бар-
гузинского хребта (53о с. ш., 109о в. д.) и лесной 
кунице из окрестностей г. Мелеуз Башкортостана 
(52о с. ш., 56о в. д.), изученный ранее ([19]), в данном 
исследовании был значительно увеличен. Были 
привлечены новые выборки этих видов из попу-
ляций, которые расположены вдали от уральской 
зоны трансгрессии из районов, считавшихся вза-
имно “чистыми” от альтернативного вида. Это 
были соболи хребтов Сихотэ-Алинь (Красноар-
мейский р-н Приморского края; 45о с. ш., 135о в. д.) 
и Западный Саян (Курагинский р-н Краснояр-
ского края; 54о  с. ш., 95о в. д.); бассейнов р. Пур 
(64о с. ш., 77о в. д.) Пуровского и р. Таз (65о с. ш., 
84о в. д.) Красноселькупского районов ЯНАО, 
а также р. Вах (Нижневартовский р-н ХМАО; 
62о  с. ш., 81–83о  в. д.). Выборки лесной куницы 
собраны на территории Свердловской обл.: Ниж-

не-Сергинского (56о с. ш., 59о в. д.) и Талицкого 
(57о с. ш., 63о в. д.) р-нов, а также Алтайского края 
(51–53о  с. ш., 81–85о в. д.). Количество материала 
по выборкам приведено в табл. 1 и 2, а их распо-
ложение – на рис.  1. Вместе с выборками преды-
дущего исследования (n = 585; [19]) они состави-
ли объединенный пул (n = 1570, в том числе 835 
самцов) “чистых” выборок, где обитают зверьки 
одного из двух видов. Большинство из этих груп-
пировок находятся на расстоянии 400 км и более 
от ближайшего участка границы ареала альтер-
нативного вида (перемещения меченых соболей 
и куниц на расстояния более 330 км в литературе 
не описаны). Отдельного комментария заслужи-
вают две популяционные группировки, которые 
не отвечают данному условию.

В Талицком р-не Свердловской области охотни-
ки издавна добывают куниц, за исключением пяти 
фактов поимок соболей в 2009 и 2014 гг. [20, 21]. 
В последующие годы подобных случаев не отме-
чалось. Позднее было проведено генотипирование 
14 зверьков из окрестностей г. Талицы – все они 
оказались куницами, без следов гибридизации [22]. 
Мы считаем, что куницы в этом районе обитают 
в “чистых”популяциях.

Другая популяция лесной куницы образова-
лась при естественном заселении пустовавших 
угодий Кулундинской степи и ленточных боров 
в Алтайском крае. К настоящему времени куница 
населяет и правобережную часть края, и частично 
Салаирский кряж. На данный момент нет сведений 
о контактах куницы с соболем, обитающим в Гор-
ном Алтае и Кузнецком Алатау [23], чему препят-
ствуют долины рек Кондома, Чумыш, Бенжерек.

В качестве тестовых привлекли выборки двух 
видов из ряда районов Приуралья, где возможны 
случайные заходы другого вида, а также из тех, где 
виды обитают совместно. Выборки соболя были 
получены из Свердловской области: Ивдельский 
(61о  с. ш., 61о в. д.) и Таборинский (58о с. ш., 65о  в. д.) 
районы; Ямало-Ненецкого и Ханты-Мансийского 
АО: Березовский (Ятрия, 62о с. ш., 64о в. д.), Кон-
динский (60о с. ш., 66о в. д.), Сургутский (Юган, 
60о  с. ш., 75о в. д.) районы; Тюменской области: 
Уватский район (59о с. ш., 70–72о в. д.). Выборки 
лесной куницы происходили из Пермского края: 
Красновишерский (Вишера, 61о с. ш., 59о в. д.) 
и Кунгурский (57о с. ш., 57о в. д.) районы; Сверд-
ловской области: Шалинский (57о с. ш., 59о в. д.), 
Ирбитский (57.6о  с. ш., 62.7о в. д.) и Тавдинский 
(58о  с. ш., 65о в. д.) районы, окрестности городов 
Невьянск, Н. Тагил, Кушва, Верхотурье (Урал, 

МОНАХОВ
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БИВАРИАНТНОСТЬ РАЗМЕРНОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ....

58о  с. ш., 60о в. д.); Тюменской обл.: Уватский 
(59о  с. ш., 68о в. д.) и Тобольский (58о с. ш., 67.6о в. д.) 
районы. Суммарно они составили пул выборок 
(n = 2078, см. табл.  1 и 2, рис. 1), где два вида могут 
контактировать либо обитают совместно.

Коллекционный материал в итоге составил 
3648 экз.: 2347 экз. соболя (в том числе 1156 сам-
цов) и 1301 экз. лесной куницы (включая 699 
самцов), хранится в музее ИЭРиЖ УрО РАН. 
Исходная номенклатура образцов музейная. 
Другой исследуемый здесь пул данных для ло-
калитетов, описанных выше (за исключением 
двух по кунице, по которым не удалось найти 
репрезентативных выборок – Вишера и Тавда), 
привлечен из собственных видовых баз данных 
по 17 краниометрическим признакам двух мо-
дельных видов Martes. Объем этого пула данных 

составил 3087 животных – 2349 экз. (1253 самца) 
соболей и 738 экз. куниц (415 самцов, см. табл. 1 
и 2). В качестве размерных характеристик зверь-
ков из изученных популяционных группиро-
вок в табл. 1 и 2 приводятся средневыборочные 
значения КБД и признака Δ. Расчеты средних 
значений всех 17 признаков для каждого из ва-
риантов размерной структуры видов приведены 
в Приложении (табл.  S1 и S2).

Измерения всех признаков выполнены штан-
генциркулем с точностью до 0.1 мм, признака 
Δ – по методу, описанному в работе [19]. Общеупо-
требительные признаки брали только со взрослых 
животных. Возраст определяли согласно методике 
В.В. Тимофеева и В.Н. Надеева [24] по располо-
жению височных линий и сформированности 
сагиттального гребня. Описательные статистики 

Таблица 1. Состав изученных выборок лесной куницы и их краниометрические характеристики по локалитетам 

№ выборки

Самцы Самки

n
КБД 

(n = 415)
Δ 

(n = 699) n
КБД  

(n = 323)
Δ 

(n =602)
X ± SE/min–max X ± SE/min–max X ± SE/min–max X ± SE/min–max

1. Мелеуз 53/148 81.98 ± 0 .17/
79.2–85.2

8.64 ± 0.08/
6.4–11.3

37/147 75.25 ± 0.24/
71.8–78.3

6.81 ± 0.07/
5.0–10.2

2. Талица 22/104 83.13 ± 0.32/
79.3–85.6

8.48 ± 0.11/
6.1–11.3

18/93 76.85 ± 0.39/
73.8–79.9

6.62 ± 0.09/
4.5–9.2

3. Нижние 
Серги

35/49 82.02 ± 0.24/
78.5–84.1

7.89 ± 0.15/
6.3–10.8

17/28 74.45 ± 0.22/
73.2–76.0

6.31 ± 0.14/
5.0–8.1

4. Алтай 114/84 84.57 ± 0.14/
81.6–89.1

9.95 ± 0.11/
7.5–12.3

84/50 77.50 ± 0.16/
72.3–81.9

7.92 ± 0.13/
6.0–10.0

5. Урал 21/31 82.76 ± 0.48/
79.4–86.3

8.12 ± 0.19/
5.9–9.8

16/19 76.45 ± 0.42/
73.4–79.6

6.19 ± 0.19/
4.3–8.2

6. Ирбит 26/65 82.98 ± 0.41/
76.8–87.2

8.35 ± 0.12/
6.2–10.7

25/71 77.14 ± 0.27/
73.7–79.5

6.59 ± 0.11/
4.2–9.1

7. Тобол 23/27 82.93 ± 0.37/
79.8–86.8

8.31 ± 0.26/
5.3–10.8

26/33 76.92 ± 0.33/
73.1–80.2

6.77 ± 0.16/
4.7–8.7

8. Шаля 49/76 80.62 ± 0.26/
77.3–85.0

7.84 ± 0.11/
5.9–10.5

47/79 74.75 ± 0.28/
70.7–78.6

6.32 ± 0.10/
4.3–8.2

9. Кунгур 32/32 80.42 ± 0.27/
77.9–85.6

7.97 ± 0.14/
6.1–9.3

23/18 73.77 ± 0.44/
70.8–78.7

6.49 ± 0.23/
4.4–7.9

10. Вишера –/15 нд 7.87 ± 0.34/
5.5–10.8

–/13 нд 6.34 ± 0.24/
4.8–7.6

11. Тавда –/11 нд 7.71 ± 0.40/
4.5–9.1

–/14 нд 6.57 ± 0.34/
4.6–9.1

12. Уват 40/57 85.44 ± 0.30/
82.4–89.1

8.65 ± 0.18/
5.7–11.1

30/37 78.90 ± 0.44/
74.6–86.8

6.82 ± 0.19/
4.0–8.8

Итого 82.96 ± 0.11/
76.8–89.1

8.39 ± 0.05/
4.5–12.2

76.38 ± 0.13/
70.7–86.8

6.65 ± 0.04/
4.2–10.2

Примечание. нд – нет данных. Здесь и далее: КБД – кондилобазальная длина черепа; курсивом выделены аллопатрические 
районы. В колонке «n» в числителе объем пробы для КБД (n = 738), в знаменателе – для признака Δ (n = 1301)
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получены в пакете Microsoft Works 9. Статистические 
сравнения выборочных средних выполнены с при-
менением критерия Стьюдента  [25], при котором 
число степеней свободы определяется по формуле:

1 2 – 2,k N N= +  

где N1 и N2 – объемы сравниваемых выборок. Для 
выявления общих тенденций и закономерностей 
динамики, а также межгрупповых сравнений 
по пулу из 17 признаков использовали значение 
первой главной компоненты (1ГК) факторного 
анализа (пакет Statistica 8).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Вначале были изучены данные по комплексу кра-
ниометрических признаков двух видов. Провели 
процедуры факторного анализа для всего комплекса 

из 17 признаков для самцов и самок. По результатам 
расчетов выявили, что 1ГК значимо коррелирует 
со всеми 17 признаками и включает 88.1% объясня-
емой дисперсии, а 2ГК – лишь 7.9% (табл. 3). Таким 
образом, для характеристики общих размеров живот-
ных в группировках мы были вправе использовать 
собственное значение (factor score) 1ГК для самцов 
и самок [26]. Полученные значения 1ГК дают пред-
ставление об общих размерах черепа во всех изучен-
ных выборках (табл.  4). Ожидаемо, что наименьшие 
размеры свойственны соболю Сихотэ-Алиня и ку-
нице Кунгура, а самыми крупными являются соболя 
Конды и Таборинского р-на и куницы Увата и Ал-
тая. Часть признаков имеют в 1ГК нагрузки менее 
0.9  – это длина слухового барабана (8), наибольшая 
ширина черепа (10), ширина хоан (12) и ширина слу-
хового барабана (15). Признаки 8 и 15 также имеют 
высокие факторные нагрузки во 2ГК.

МОНАХОВ

Таблица 2. Состав изученных выборок соболя и  их краниометрические характеристики по  локалитетам 

№ выборки

Самцы Самки

n

КБД 
(n = 1253)

Δ 
(n = 1156)

n

КБД
(n = 1096)

Δ
(n =1191)

X ± SE 
/min–max

X ± SE 
/min–max

X ± SE 
/min–max

X ± SE 
/min–max

13. Баргузин 96/133 80.73 ± 0.17/
73.9–85.2

5.31 ± 0.07/
3.00–8.30 99/157 73.96 ± 0.17/

69.1–78.3
4.10 ± 0.05/
2.50–6.10

14. Сихотэ-Алинь 193/47 77.82 ± 0.12/
73.8–82.1

5.91 ± 0.12/
3.80–7.50 153/38 71.36 ± 0.12/

68.6–75.8
4.39 ± 0.09/

3.30–5.50

15. Западные Саяны 191/171 81.82 ± 0.13/
76.9–86.6

6.01± 0.08/
3.60–9.10 162/127 74.77 ± 0.12/

70.2–78.9
4.61 ± 0.07/
2.40–6.80

16. Пур 20/11 84.09 ± 0.34/
81.3–86.5

7.13 ± 0.16/
6.1–8.0 15/10 78.25 ± 0.37/

75.8–80.5
 5.41 ± 0.17/
4.60–6.50

17. Вах 205/45 82.56 ± 0.12/
78.1–86.9

6.23 ± 0.15/
4.5–8.7 159/49 75.61 ± 0.14/

71.1–79.8
4.73 ± 0.10/
3.50–6.50

18. Таз 41/43 83.45 ± 0.28/
79.4–86.9

6.95 ± 0.14/
5.00–10.40 31/36 75.95 ± 0.20/

74.0–78.6
5.28 ± 0.14/
3.90–7.00

19. Ивдель 53/32 85.74 ± 0.18/
80.2–89.6

6.60 ± 0.18/
4.6–9.3 46/31 78.59 ± 0.16/

73.1–83.4
 5.05 ± 0.17/

3.00–7.30

20. Конда 52/20 85.98 ± 0.24/
79.6–90.0

7.77 ± 0.25/
5.3–10.2 52/8 78.85 ± 0.23/

73.7–82.0
6.15 ± 0.25/
4.90–7.30

21. Табор 33/48 85.90 ± 0.42/
80.9–91.9

7.21 ± 0.19/
4.9–10.4 28/36 77.95 ± 0.39/

72.9–81.5
5.68 ± 0.17/
4.00–7.80

22. Ятрия 25/37 85.32 ± 0.32/
82.3–88.9

6.71 ± 0.21/
4.20–9.20 27/31 78.21 ± 0.34/

73.9–81.2
5.36 ± 0.14/
3.50–6.80

23. Уват 183/389 84.78 ± 0.14/
77.6–90.3

6.60 ± 0.06/
4.0–10.0 163/435 77.72 ± 0.11/

73.4–81.6
5.04 ± 0.04/

2.9–8.3

24. Юган 161/180 84.45 ± 0.14/
75.9–88.5

6.48 ± 0.08/
4.1–10.6 161/233 77.47 ± 0.13/

72.6–84.2
5.03 ± 0.05/

3.3–7.2

Итого 82.78 ± 0.09/
73.8–91.6

6.37 ± 0.04/
3.0–10.6

75.97 ± 0.08/
68.6–84.2

4.88 ± 0.02/
2.4–8.3

Примечание. В колонке «n» в числителе объем пробы для КБД (n = 2349), в знаменателе – для признака Δ (n = 2347).
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На основании полученных данных можно ответить 
на следующий вопрос: какой из этих видов имеет более 
крупные размеры? Анализ средних характеристик 
по 17 признакам позволяет заключить, что самцы 
куницы крупнее по 9 признакам, самцы соболя – по 4, 
а по 4 признакам различия незначимы, по самкам – 12, 
4 и 1 признаки соответственно (см.  табл. 3). Соболь 
больше по следующим признакам: длина и ширина 
bullae, ширина мозговой капсулы и ширина мыщел-
ков (признаки 8, 9, 11, 15). Обращает на себя внима-
ние тот факт, что наибольшие различия (1.7–1.8 мм) 
в абсолютном выражении (см. табл. 3) фиксируются 
по признаку лицевой длины (5), немного уступает ему 
признак 6 (длина зубного ряда, 1.3–1.4 мм). Довольно 
сильны, около 1 мм, различия в пользу куницы в длине 
ряда коренных (7) и высоте в области межглазнич-
ного сужения (17).

Далее были проведены сопоставления сред-
них размерных характеристик между группами 
“чистых” популяций (см. табл. 4) и из районов 
совместного обитания двух видов. Заметим, что 
на разделение ареала на участки по факту совмест-
ного или раздельного обитания соболя и куницы 
указывал еще В.Н. Павлинин [1] и привел ряд 
примеров нахождения признаков соболя у куниц 
из “чистых” районов обитания. Выявленные нами 
средние значения признаков показали, что в “чи-

стых” местообитаниях присутствуют мелкие соболи 
и крупные куницы, а в районах гибридизации, 
наоборот, мелкие куницы и крупные соболи.

Для выявления более подробной картины 
размерных соотношений рассмотрели значения 
каждого из 17 признаков в этих группировках. 
На рис.  2 представлены выявленные различия 
между одинаковыми половыми группами в указан-
ных местообитаниях двух видов. Во всех случаях 
разности оказались статистически значимыми 
(p <  0.01), за исключением трех случаев, когда 
различия были близки к 0 (эти точки помечены 
на рис.  2 знаком «х», p > 0.05)). Основная масса 
признаков в “чистых”  и гибридных группиров-
ках проявляет противоположное варьирование 
(см.  рис. 2), однако по промерам 5–7, 12, 17 куница 
превосходит соболя во всех сравнениях, а по при-
знакам 8 и 15, наоборот, уступает.

Затем особенности размерной структуры двух 
видов были более подробно рассмотрены на при-
мере 24 локалитетов с анализом трех параметров: 
лицевой длины, заглазничной ширины и признака 
Δ (n = 3648). Варьирование последнего признака 
у самцов и самок в изученных группировках отраже-
но в табл. 1 и 2. Средние величины этого признака 
у куницы значительно превосходят показатели 
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Рис. 1. Происхождение изученных выборок лесной куницы и соболя (схема – по: https://www.iucnredlist.org/). Номера 
выборок указаны в табл. 1 и 2.
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соболя: у самцов – на 31.7%, а у самок – на 36.3%. 
По материалам предыдущей работы [19] в “чистых” 
группировках эти различия в пользу куницы были 
еще значительнее: 53.3% – у самцов и 62% – у са-
мок. В табл. 5 приведены видовые средние для сам-
цов и самок (по материалам данного сообщения) 
межполовые различия по признаку Δ: у куницы – 
28%, у соболя – 30.5%. Во всех случаях показатели 
куницы значимо превосходят параметры для со-
боля (p < 0.00001). Выявлены различия в размерах 

соболя и куницы в “чистых” и гибридных районах 
ареала – диаграммы рассеяния (рис.  3) для двух 
признаков наглядно демонстрируют сближение 
параметров размерной структуры между соболем 
и лесной куницей в районах трансгрессии.

ОБСУЖДЕНИЕ

Оба вида в пределах своих ареалов показывают 
значительную изменчивость в размерах, поэтому 

МОНАХОВ
Таблица 3. Факторные нагрузки ГК и различия в размерах черепа между соболем и лесной куницей

Краниометрические признаки
Факторные нагрузки Различия между 

соболем и куницей, мм

1ГК 2ГК между 
самцами

между 
самками

1. Основная длина –0.993 –0.060 –0.30** –0.62
2. Кондилобазальная длина –0.992 –0.067 –0.18* –0.42
3. Наибольшая длина –0.995 –0.027 –0.58 –0.90
4. Длина мозговой части –0.993 –0.072 –0.11* 0.01*
5. Лицевая длина –0.917 0.353 –1.76 –1.82
6. Длина зубного ряда –0.951 0.295 –1.41 –1.37
7. Длина ряда коренных зубов –0.942 0.300 –0.98 –0.99
8. Длина слухового барабана –0.852 –0.484 0.67 0.37
9. Ширина мозговой капсулы –0.967 –0.129 0.18 0.15**
10. Наибольшая (мастоидная) ширина –0.895 –0.237 0.02* –0.19**
11. Ширина мыщелков –0.935 –0.285 0.35 0.12
12. Ширина хоан –0.884 0.388 –0.32 –0.34
13. Ширина между скуловыми отверстиями –0.990 –0.049 –0.08* –0.12
14. Ширина резцов –0.940 0.235 –0.28 –0.32
15. Ширина слухового барабана –0.787 –0.589 0.47 0.36
16. Наибольшая высота черепа –0.955 0.029 –0.33 –0.30
17. Высота в области межглазничного сужения –0.937 0.293 –0.96 –0.93

Примечание. Уровни значимости различий:*p > 0.05; **p < 0.05; полужирный курсив  – p < 0.01.

Таблица 4. Значения 1ГК для самцов и самок соболя и лесной куницы

Martes zibellina Самцы Самки Martes martes Самцы Самки
Баргузин 0.28 –1.48 Мелеуз 0.79 –1.00
Сихотэ-Алинь –0.39 –2.15 Талица 0.96 –0.69
Западные Саяны 0.65 –1.19 Нижние Серги 0.66 –1.11
Пур 1.05 –0.69 Алтай 1.50 –0.35
Вах 0.69 –1.07 Урал 0.68 –0.78
Таз 0.77 –1.10 Ирбит 0.82 –0.69
Ивдель 1.35 –0.50 Тобол 0.80 –0.79
Конда 1.54 –0.32 Шаля 0.31 –1.22
Таборы 1.56 –0.47 Кунгур 0.22 –1.46
Ятрия 1.26 –0.50 Уват 1.40 –0.30
Уват 1.21 –0.64
Юган 1.12 –0.75
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не лишним считаем уточнить – кто же крупнее: 
соболь или куница? По литературным данным 
[27], средневыборочные показатели КБД в ареале 
соболя варьируют от 77.82 мм на хр. Сихотэ-Алинь 
до 88.25 мм на Алтае, а у лесной куницы – от 80.42 мм 
в Пермском крае [28] до 88.00 мм на юге Швеции 
[15] и 87.8 мм на о-ве Мальорка [29]. На территории 
России самая крупная куница кавказская – у самцов 
КБД равна 85.47 мм [30]. По нашим неопублико-
ванным данным, КБД (X ± SE) самцов лесной ку-
ницы России 82.41± 0.08  мм (взрослые животные, 
n  = 795), самок – 75.92 ± 0.08 мм (n = 661), собо-
ля – 82.77 ± 0.04 мм (n = 4839) и 75.79 ± 0.04 мм 
(n = 4306) соответственно. Изученные в настоящей 
работе выборки обоих видов можно по размерам 

отнести к мелким и средним животным, посколь-
ку они не достигают максимальных параметров, 
зафиксированных для этих видов.

При составлении таксономических сводок 
и определителей [5, 12–14, 16, 17, 24, 27, 31–36], 
межвидовых сравнениях с каменной куницей [15, 
18, 30, 37] и гибридом кидасом [8, 38] или при из-
учении внутривидовой изменчивости [29, 39–44] 
исследователи рассматривали размеры соболя 
и лесной куницы по отдельности, никто не срав-
нивал их между собой. Ближе всех к этому вопросу 
подошел В.Н. Павлинин [1], который изучал ком-
плекс признаков соболя и лесной куницы в связи 
с проблемой гибридизации. В частности, выборку 
из 17 кидасов он сравнил с выборками тобольского 
соболя и шалинскими, князепетровскими, баш-
кирскими и тобольскими куницами [1, с. 63–65] 
по 7 промерам черепа. По этим данным можно 
заключить, что соболь крупнее куниц, а самая 
мелкая из них – шалинская. Также он пришел 
к заключению, что размеры кидаса крупнее, чем 
куницы, и приближаются к размерам соболя [1].

Подобные сведения для печорских Martes при-
водит Н.М. Полежаев (n = 57, [17]) в обзоре фауны 
млекопитающих Республики Коми. Согласно его 
данным, по большинству размерных признаков 
самым крупным является соболь, а самым мел-
ким – куница, кидас занимает промежуточное 
положение. Выводы обоих авторов похожи, однако 
первый из них располагал более значительными 
выборками (около 250 экз.). Эти исследователи 
не подтвердили бытовавшее мнение, что кидас 
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Рис. 2. Различия между соболем и  лесной куницей 
в “чистых” (1, 3) и районах трансгрессии (2, 4) группи-
ровках видов по 17 краниометрическим признакам: 1, 
2 – самцы; 3, 4 – самки.

Таблица 5. Средние величины трех краниометрических признаков у лесной куницы и соболя, мм

Признак

Лесная куница (n = 1301) Соболь (n = 2347)
Самцы  

(n = 699)
Самки  

(n =602)
Самцы  

(n = 1156)
Самки  

(n =1191)
X ± SE / 

min–max
X ± SE / 

min–max
X ± SE / 

min–max
X ± SE / 

min–max

Δ 8.51 ± 0.05/
4.5–12.3

6.65 ± 0.04/
4.0–10.2

6.37 ± 0.04/
3.0–10.6

4.88 ± 0.02/
2.4–8.3

Заглазничная ширина 18.34 ± 0.05/
13.0–22.2

17.54 ± 0.05/
13.6–20.7

16.18 ± 0.04/
11.8–19.6

15.80 ± 0.04/
11.0–19.3

Лицевая длина 37.27 ± 0.05/
33.4–41.4

34.15 ± 0.05/
30.4–39.3

36.00 ± 0.04/
29.6–40.4

32.79 ± 0.04/
28.5–39.2

Районы аллопатрии (n = 1544)
Δ 8.79 ± 0.06 6.78 ± 0.05 5.93 ± 0.05 4.49 ± 0.04
Лицевая длина 37.44 ± 0.06 34.31±0.07 35.04 ± 0.07 31.86 ± 0.07

Районы симпатрии (n = 2078)
Δ 8.17 ± 0.06 6.52 ± 0.06 6.65 ± 0.04 5.09 ± 0.03
Лицевая длина 37.05 ± 0.07 34.00 ±0.07 36.62 ± 0.05 33.30 ± 0.04
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крупнее куницы и соболя. На примере этого же 
района ареала, окрестностей Печоро-Илычского 
заповедника, Л.С. Пищулина с соавт. [45] про-
вели анализ размеров 83 экз. соболя, лесной 
куницы и кидаса с использованием 40 краниоме-
трических признаков и многомерной статисти-
ки. В целом их результаты подтвердили выводы 
предыдущих авторов о том, что гибридная группа 
занимает промежуточное положение между ис-
ходными видовыми.

По итогам анализа 3087 экз. животных получе-
ны результаты, подводящие к интересным и даже 
неожиданным выводам. Так, по итогам анализа 
пула данных по 17 краниометрическим призна-
кам мы обратили внимание на величины фак-
торных нагрузок для каждого из них. Основная 
масса признаков (1–7, 9, 11, 13, 14, 16, 17) име-
ют факторные нагрузки выше 0.9, но варьируют 
по-разному. В гибридных районах признаки 1–4, 
11, 13, 16 имеют большие значения у соболя, а в “чи-
стых” – наоборот, у лесной куницы (см. табл. 3, 

рис. 2), причем во всех случаях с высоким уровнем 
статистической значимости (p < 0.00001). По двум 
признакам (ширина мозговой капсулы и ширина 
мыщелков – 9 и 11) соболь превосходит куницу 
(см. табл. 3), а по двум признакам куница уступает 
соболю – это длина и ширина слухового барабана 
(8 и 15). Они характеризуются наименьшими фак-
торными нагрузками на 1ГК, но проявляются в 2ГК 
с r ≈ 0.5. Напомним, что величина и расположение 
слуховых барабанов – один из диагностических 
признаков при разделении лесной куницы и со-
боля [44], значит, наши результаты согласуются 
с предшествующими знаниями.

Также обратим внимание на группу призна-
ков, которые представлены во 2ГК с нагрузками 
0.2–0.4, – признаки 5–7, 12, 17. Оказалось, что 
это параметры, по которым, наоборот, куни-
ца в любой точке ареала превосходит соболя 
(см. табл. 3, рис. 2). Более того, эти признаки 
являются характеристиками размеров верхней 
челюсти и лобно-межглазничного отдела во всех 

МОНАХОВ

Рис. 3. Размеры (мм) самцов (а, в) и самок (б, г) соболя и лесной куницы в “чистых” (слева) районах и районах транс-
грессии (справа) ареалов. Черные точки – центроиды, эллипсами обозначен 90%-ный доверительный интервал.
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трех плоскостях черепа. Этот неожиданный факт 
подтверждается тем, что именно по данным па-
раметрам черепа, за исключением ширины хоан, 
виды довольно хорошо дифференцированы и де-
монстрируют наибольшие абсолютные различия 
(1–2 мм, см. табл. 3, рис. 2) с высокими уровнями 
статистической значимости (p < 0.00001). Отметим, 
что эти результаты подтвердили вывод С.Л. Пи-
щулиной с соавт. [45] касательно двух признаков, 
морфологически дифференцирующих куницу и со-
боля, – длина ряда коренных (5) и высота в области 
межглазничного сужения (17). Для других признаков, 
общих в указанном выше и нашем исследовании (2, 
4 и 10), диагностическая значимость не подтвер-
дилась. Заметим, что признак 4 (а соответственно 
и признак 5) мы измеряли по методике В.В. Тимо-
феева и В.Н. Надеева [24], а С.Л. Пищулина с со-
авт. [45] – по Г.А. Новикову [46].

Внутри зоны трансгрессии и вне ее видны раз-
личные соотношения размерных характеристик 
двух видов по интегральному показателю, зна-
чению 1ГК, что иллюстрирует рис. 4: в районах 
гибридизации размерные параметры соболя уве-
личиваются, а куницы, наоборот, уменьшаются, 
т. е. в районах совместного обитания происходит 
усреднение сближение размерной структуры двух 
видов. Налицо эффект конвергенции показателей, 
ранее уже продемонстрированный диаграммой 
на рис. 3.

Анализ размерных соотношений двух видов 
Martes мы продолжили на примере трех призна-
ков, включая новый промер Δ. Средневидовые 
значения признаков из табл. 5 позволяют оценить 
межполовые различия (половой диморфизм) у двух 
видов. Оказалось, что по лицевой длине самцы 
крупнее самок на 9–10%. Нормальное соотноше-

ние размеров между полами характерно как для 
куницы [40], так и для соболя [47], однако по при-
знаку Δ превышение самцов над самками в разы 
выше: у куницы – 28%, у соболя – 30.5%. В нашем 
предыдущем исследовании этих признаков  [19] 
подобные показатели были примерно такими 
же: у куницы – 21.1–25.8%, у соболя – 28–28.8% 
по признаку Δ и от 6.2 до 9.8% по лицевой длине. 
Можно заключить, что формирование лобной 
конструкции в онтогенезе соболя и куницы про-
исходит по-разному.

Если вычислить межвидовые различия по ка-
ждому из признаков табл. 5 (между однополыми 
выборками), то получим еще большие разности: 
куница превосходит соболя по признаку Δ на 1.77–
2.14 мм (32.2–36.3%). Аналогичные межвидовые 
разности фиксируются по заглазничной ширине 
(11–12%) и лицевой длине (3.7–4.1%), т. е. прояв-
ляются более умеренно, но в пользу куницы, что 
позволяет говорить о различных закономерно-
стях в индивидуальном развитии и формировании 
лицевого отдела черепа у куницы и соболя. Эти 
различия, видимо, также лежат в основе процес-
сов, приводящих к дифференцировке размерной 
структуры (они отражены на рис. 3 и 4). В районах 
раздельного обитания такие процессы действуют 
в полную силу: разница между видами достигает 
по лицевой длине  2.4–2.45 мм, по признаку – 2.29–
2.85 мм. В районах совместного обитания различия 
значительно меньше – 0.43–0.7 мм и 1.43–1.52 мм 
соответственно. Снова приходим к заключению 
об эффекте конвергенции размерной структу-
ры в районах трансгрессии ареалов двух видов 
и заметном ее расхождении в районах, свободных 
от альтернативного вида, которую не смог ранее 
обнаружить Н.Н. Граков [48, 49].

Таким образом, можно сделать вывод о суще-
ствовании двух вариантов размерной структу-
ры у каждого из изученных видов. Один вариант 
реализуется в аллопатрических популяционных 
группировках при отсутствии альтернативного 
вида: а1) соболь демонстрирует мелкие общие раз-
меры (в евклидовой метрике, min/Me/max): самцы 
0.39/0.33/1.05, самки –2.15/–1.42/–0.69; б1) лесная 
куница крупнее – 0.66/1.08/1.50 и –1.11/–0.78/–0.35 
соответственно (средние величины см. рис. 4). 
Второй вариант наблюдается в районах симпатрии, 
где виды обитают совместно: а2) соболь: самцы 
1.12/1.39/1.56, самки –0.75/–0.54/–0.32; б2) куница: 
самцы 0.22/0.81/1.40; самки –1.46/–0.88/–0.30. 
По вариантам а1 и б1 куница превосходит соболя 
по медиане на 0.64–0.75, по вариантам а2 и б2 со-
боль крупнее куницы на 0.34–0.58.

Рис. 4. Средние значения 1ГК для самцов (а) и самок 
(б) соболя и лесной куницы в “чистых” районах и рай-
онах трансгрессии ареалов.
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Расчеты средних значений 17 признаков для 
каждого из вариантов размерной структуры ви-
дов приведены в Приложении (см. табл. S1 и S2). 
Согласно этим данным, кондилобазальная дли-
на самцов по вариантам составила (X ± SE, мм): 
а1–81.02 ± 0.10 и б1–83.42 ± 0.13, а2–85.07 ± 0.08 
и б2–82.43 ± 0.19. По всем 17 признакам у самцов 
и самок соболь в гибридных районах был значимо 
крупнее, чем в "чистых" (p < 0.00001). Куница же, 
наоборот, в "чистых" районах значимо крупнее, чем 
в гибридных: по самцам в 15 сравнениях p < 0.00001, 
в одном p = 0.013, по самкам в 7 случаях высоко зна-
чимо (p < 0.00001), в двух p < 0.01 и в двух p < 0.05, 
т. е. сближение фенооблика (размеров) все-таки 
не абсолютное – статистически значимые различия 
в размерах между видами сохраняются.

В результате чего образовалась такая бивари-
антность размерной структуры у этих модельных 
видов? Возможна ли разнонаправленная коррек-
ция размеров животных в районах трансгрессии 
(увеличение у соболя и уменьшение у куницы)? 
Соболь и лесная куница известны как виды дав-
но [11, 35, 50, 51]. Однако при описаниях соболя 
упоминалcя и гибрид с куницей – кидас, которого 
считали более крупной формой, чем два исходных 
вида, и существование которого отрицал В.Н. Пав-
линин [1], возможно, из-за его относительной 
редкости в добыче охотников. Ранее исследователи 
[8, 17, 38, 45] отмечали слабую морфологическую 
дифференцированность кидаса и в сумме общую 
“промежуточность” его фенооблика.

Некоторые авторы считают соболя и лесную 
куницу конспецификами [3, 4]. Исходя из этой 
посылки, скрещивание таких форм должно про-
исходить беспрепятственно, с прямым обменом 
генами между ними в давно существующих зо-
нах наложения ареалов. Тогда в них и соседних 
с ними районах не должно существовать подви-
довых группировок, имеющих значительные раз-
личия в фенотипе, в частности в размерах черепа. 
К тому же в результате опытов скрещивания как 
на заре соболеводства [52], так и в 1970-х гг. [48] 
установлено, что гибридизация лесной куницы 
и соболя весьма затруднена. Об этом свидетель-
ствует и сравнительная редкость добычи гибрид-
ных особей охотниками, что признавал не только 
В.Н. Павлинин [1], но и Н.Н. Граков [53].

Реальное существование кидаса доказано 
не только опытами по скрещиванию, но и гене-
тическими методами [22, 54, 55] путем анализа 
микросателлитных локусов яДНК. Гибридные 
особи этими авторами обнаружены также среди 

животных, исходно считавшихся “нормальными” 
видами. Главным выводом здесь стало существова-
ние в зоне симпатрии ограниченной генетической 
интрогрессии. Н.Н. Граков [49] считал, что даже 
существование гибридов второго поколения ку-
пируется процессами репродуктивной изоляции: 
самки гибридов плодовиты, но приносят при-
плод только от куницы-самца. Поэтому экспансия 
куницы на восток, в область распространения 
соболя, маловероятна. В зонах симпатрии могут 
наблюдаться, кроме типичных, и переходные эко-
логические формы животных, причем последние 
могут быть как сильно дивергированными, с чет-
кими отличиями, так и промежуточными [56, 57], 
в разном их сочетании, как в случае кидаса.

Видовая самостоятельность, наблюдаемая у двух 
модельных видов Martes, кроме репродуктивной 
изоляции, может проявляться также и при под-
боре пар [58], как, например, в известном случае 
с черной и серой воронами [59]. Еще один похожий 
пример демонстрирует кабарга [60], образуя зону 
симпатрии между сибирским и расширившим 
ареал дальневосточным подвидами, где гибридные 
особи имеют средние размеры черепа по отно-
шению к свободно скрещивающимся исходным 
формам. Однако здесь, как и в случае с барсуком 
[61], взаимодействуют подвиды. Изученные нами 
лесная куница и соболь по выводам недавних ис-
следований [34, 55, 62–64] сохраняют генетическую 
изоляцию и, несомненно, являются самостоятель-
ными видами. Поэтому феномен бивариантной 
размерной структуры, описанный здесь, скорее 
всего, результат ограниченной интрогрессии в зоне 
симпатрии. В результате данного исследования 
нулевая гипотеза не была подтверждена: выявле-
ны статистически значимые различия размерной 
структуры лесной куницы и соболя в аллопатри-
ческих популяциях и районах, где виды обитают 
совместно.
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BIVARIANCE IN THE SIZE STRUCTURE OF SABLE AND PINE 
MARTEN POPULATIONS: GENE FLOW OR INTROGRESSION?

V. G. Monakhovа

aInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Russia 620144 
Ekaterinburg

Abstract – A comparative analysis of the size structure of 24 population groups of sable and pine marten is performed using 
two museum pools of craniometric data: the first is based on a set of 17 standard features, and the second is based on a new 
feature Δ (“delta”), proposed by us to determine the two species by the skull. Each pool contains more than 3 thousand 
specimens. Three groups of features have been identified: four features by which the sable is always larger than the marten; 
five features by which the marten surpasses the sable at any point of the range; the main group is represented by 7 features 
with special variation: in transgression areas their values are higher for sable, and in “pure” areas, on the contrary, for pine 
marten. In hybridization areas, the size parameters of sable increase, and, on the contrary, for marten decrease, leading to 
their partial convergence. Each species demonstrates two variants of the size structure: one is realized in allopatric groups 
(the sable has smaller sizes), the second is observed in sympatry areas (the sable, on the contrary, is larger), but the conver-
gence of the parameters is not absolute – statistically significant differences in size between the species are preserved. The 
described phenomenon of bivariant size structure is most likely the result of limited introgression in the sympatry zone. For 
the Δ trait, a high level of intersexual differences was revealed, exceeding the usual values by 3–4 times: 28% in the marten 
and 30.5% in the sable. In this dimension, the marten exceeds the sable by 33–36%.

Keywords: pine marten, sable, interspecific comparisons, skull size, phenogeography, sympatry, allopatry

БИВАРИАНТНОСТЬ РАЗМЕРНОЙ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ...
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Рост и морфогенез в настоящее время рас-
сматриваются как самостоятельные, хотя и тесно 
связанные друг с другом процессы [1, 2]. Рост 
и размер насекомых зависят от внешних условий, 
особенно от питания личинок и температуры 
окружающей среды во время развития. В то же 
время морфогенез и дифференцировка тради-
ционно считаются устойчивыми процессами, от-
носительно независимыми от внешних факторов 
[1, 3–5]. Например, известно, что нехватка пищи 
в конце последнего личиночного возраста угне-
тает рост крыльев у табачного бражника Manduca 
sexta L., 1763 (Lepidoptera: Sphingidae) и нимфа-
лиды Junonia coenia Hübner, 1822 (Lepidoptera: 
Nymphalidae), но не оказывает заметного эффекта 
на развитие жилок и крылового рисунка [6]. Одна-
ко наличие регуляторных взаимосвязей, коорди-
нирующих процессы роста и развития, позволяет 
ожидать, что условия окружающей среды могут 
влиять не только на размер, но и на другие аспек-
ты морфологии имаго. К настоящему времени 
накоплено множество примеров такого влияния. 
Хорошо известно явление адаптивного поли-

фенизма, когда в зависимости от условий окру-
жающей среды развивается одна из нескольких 
адаптивных морф [7–9]. Адаптивная пластичность 
особенно характерна для таких морфологических 
признаков, как форма крыла [10–12] и крыловой 
рисунок [7, 13–15]. Детально исследовано воз-
действие на организмы экстремальных условий, 
которое часто приводит к дестабилизации мор-
фогенеза и реализации множественных отклоне-
ний от фенотипической нормы – фенодевиаций 
и морфозов [16–20]. Влияние неэкстремальных 
условий окружающей среды на морфологические 
признаки, пластичность которых не имеет очевид-
ного адаптивного значения, изучено значительно 
слабее. В частности, остается неизвестным, влия-
ют ли погодные условия во время преимагиналь-
ного развития на жилкование крыльев имаго.

Отклонения от нормального жилкования 
(дополнительные разветвления жилок, лишние 
жилки, частичное или полное исчезновение при-
сутствующих в норме жилок) известны у многих 
насекомых, в том числе у активно летающих видов 
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[21–30]. Некоторые исследователи предполага-
ют, что нарушения жилкования формируются 
вследствие случайных ошибок развития и могут 
служить маркерами его дестабилизации [31–34]. 
Данные других авторов указывают на неслучайный 
характер проявления этих отклонений и свиде-
тельствуют о том, что некоторые из них возникают 
в результате реализации относительно устойчивых 
альтернативных путей морфогенеза [26, 28, 35].

В данной работе мы анализируем влияние по-
годных условий (температуры воздуха и количе-
ства осадков) во время развития преимагинальных 
стадий боярышницы Aporia crataegi (L., 1758) (Lep-
idoptera: Pieridae) на встречаемость отклонений 
от нормального жилкования крыльев. Рост гу-
сениц чешуекрылых в периоды между линьками 
близок к экспоненциальному, в результате чего 
большую часть своей массы они набирают в те-
чение последнего личиночного возраста [36, 37]. 
Развитие крыльев из имагинальных дисков, как 
правило, начинается в последнем личиночном 
возрасте и продолжается на стадиях предкуколки 
и куколки [38]. Поэтому мы не рассматриваем 
погодные условия во время развития гусениц 
боярышницы младших (I–III) возрастов, и сосре-
доточиваемся на температуре воздуха и количе-
стве осадков во время постдиапаузного развития 
гусениц старших возрастов (IV–V) и куколок.

Влияние факторов окружающей среды на воз-
никновение нарушений жилкования может быть 
как прямым, так и опосредованным через воз-
действие на рост крыла. Ранее было показано  
[39], что у боярышницы размеры крыльев зависят 
от температуры воздуха во время развития гусениц 
и куколок весной. В связи с этим мы оценива-
ем взаимосвязь между проявлением нарушений 
жилкования и размерами крыльев.

Мы проверяли две гипотезы: 1) встречаемость 
нарушений жилкования крыльев боярышницы 
зависит от размера крыльев; 2) встречаемость 
нарушений жилкования крыльев боярышницы 
зависит от погодных условий во время развития 
преимагинальных стадий весной.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сбор и камеральная обработка материала. 
В работе использованы выборки имаго боярыш-
ницы, собранные в 2013–2022 гг. в окр. дер. Фо-
мино (Свердловская область, Сысертский р-н, 
56о36’  с. ш., 61о03’ в. д.). Район сбора материала 
расположен на территории Зауральской складчатой 
возвышенности, в таежной зоне, подзоне предле-
состепных сосново-березовых лесов [40]. Имаго 
отлавливали на протяжении всего периода лёта 
генерации. Объем проанализированных выборок 
приведен в табл. 1.

Крылья имаго препарировали и фотографиро-
вали с вентральной стороны фотоаппаратом Canon 
Eos 600D, высота и угол наклона которого были 
фиксированы с помощью штатива. Площадь перед-
него крыла измеряли, расставляя метки (landmarks) 
по контуру левого переднего крыла в программе 
tpsDig 2.32 [41]. Схема расстановки меток приведе-
на на рис. 1. Площадь крыла рассчитывали в про-
грамме tpsUtil 1.81 [42] как площадь поверхности, 
ограниченную метками. Если левое переднее крыло 
отсутствовало или было повреждено, то метки рас-
ставляли на правом переднем крыле.

Учет нарушений жилкования. Нарушения жил-
кования искали, просматривая отпрепарирован-
ные крылья боярышницы с вентральной стороны 
под микроскопом МБС‑10 (увеличение ×8). На-
рушения учитывали отдельно на каждой жилке 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...

Таблица 1. Объем проанализированных выборок и  характеристика погодных условий во  время развития 
преимагинальных стадий боярышницы весной в окр. дер. Фомино (2013–2022 гг.)

Год Самцы Самки Температура, оC Количество осадков, мм/день
2013 264 271 12.9 2.4
2014 286 231 15.0 0.6
2015 359 366 14.4 2.5
2016 223 185 12.4 0.9
2017 526 285 11.5 1.6
2018 359 197 11.7 1.4
2019 521 369 13.9 1.5
2020 425 265 14.1 0.5
2021 407 380 13.6 0.4
2022 281 365 12.0 2.2
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и в каждой ячейке крыла. Некоторые жилки были 
исключены из анализа (на рис. 1 они показаны 
прерывистой линией). В частности, жилку 2А за-
днего крыла пришлось исключить, поскольку она 
слабо выражена с вентральной стороны. Кроме 
того, мы не учитывали изменчивость слабо разви-
тых поперечных жилок, замыкающих дискальную 
ячейку (между жилками M2 и М3), на переднем 
и заднем крыльях.

Нарушениями считали все возможные отклоне-
ния от нормального для боярышницы жилкования 
крыльев. В соответствии с ранее разработанной 
классификацией [28, 35] большинство нарушений 
жилкования были отнесены к четырем основным 
типам: I – дополнительное разветвление присут-
ствующей в норме жилки (рис. 2а–в); II – допол-
нительная жилка, расположенная посреди ячейки 
крыла (рис. 2г); III – частичная или полная ре-
дукция присутствующей в норме жилки (рис. 2д); 
IV –  частичное слияние двух присутствующих 
в норме жилок (рис. 2е). В отдельный тип (V) нами 
выделены нарушения, предположительно связан-
ные с неполным срастанием медиальной жилки 
М1 и радиальной R(4+5). В первичном жилковании 
куколок эти жилки отделены друг от друга (рис.  3а). 
В дальнейшем при формировании дискальной 
ячейки медиальный ствол редуцируется, и жил-
ка М1 на части своего протяжения соединяется 
с жилкой  R(4+5), образуя в норме жилку М1+R(4+5) 
(рис. 3б). В некоторых случаях срастание этих жи-
лок происходит не полностью (жилка М1+R(4+5) 
оказывается частично разделенной, рис. 3в, е), 
неправильно (частично сохраняется жилка, со-

единяющая М1 с М2, рис. 3г, ж) или отсутствует 
(рис. 3д, з).

Дополнительные разветвления жилок (тип  I) от-
личаются значительным разнообразием. В связи 
с этим они были разделены на подтипы по при-
знаку направления дополнительной ветви. До-
полнительной считали ту ветвь, которая выра-
жена слабее и по расположению не соответствует 
присутствующей в норме жилке (см. рис.  2а, б). 
Разветвления, у которых дополнительная ветвь 
направлена к переднему (костальному) краю 
крыла, были отнесены к подтипу 1 (см. рис. 2а), 
а разветвления, у которых дополнительная ветвь 
направлена к заднему (анальному) краю крыла, – 
к подтипу 2 (см. рис. 2б). Случаи, когда две ветви 
расположены симметрично и одинаково развиты, 
были объединены в подтип 3 (см. рис. 2в).

Нарушение жилкования определенного типа 
и подтипа, расположенное в конкретном месте 
(на жилке или в ячейке) крыла, далее мы будем 
называть вариантом нарушения жилкования.

Некоторые варианты нарушений были исклю-
чены из дальнейшего анализа, поскольку в ряде 
случаев их было сложно отличить от состояния 
нормы. Так, мы не учитывали случаи редукции 
жилок M2–M1+R(4+5) на переднем и R1 на заднем 
крыльях. Кроме того, мы не рассматривали не-
большие выросты, расположенные на поперечных 
жилках и обращенные внутрь дискальной ячейки, 
и расположенные внутри дискальной ячейки до-
полнительные жилки.

СОЛОНКИН и др.

Рис. 1. Схема расстановки меток и поиска нарушений жилкования на крыльях боярышницы. Черными точками обозна-
чены границы анализируемых жилок, красными крестиками – места расстановки меток, арабскими цифрами – номера 
ячеек крыла. Прерывистыми линиями выделены жилки, исключенные из анализа. Строчными буквами обозначены от-
дельные участки жилок: a – радиальный ствол (R stem); b – дистальная часть радиального ствола (R1–М1+R(4+5)); c – жил-
ка M2–М1+R(4+5); d – жилка М1+R(4+5); e – жилка R(4+5);  f – кубитальный ствол (Cu stem); g – дистальная часть кубитального 
ствола (Cu1–M3).
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В соответствии с изложенной выше методикой 
можно выделить 165 вариантов нарушений жил-
кования крыльев, из которых в анализируемых 
выборках было обнаружено 103.

Характеристика погодных условий. Среднюю 
температуру и среднее количество осадков рассчи-
тывали по данным метеостанции г. Екатеринбурга 
(56о50’ с. ш., 60о38’ в. д., в 36 км к северо-западу 
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Рис. 2. Основные типы нарушения жилкования крыльев боярышницы: а–в – дополнительные разветвления жилок 
(тип I): а – дополнительная ветвь направлена к переднему краю крыла, б – дополнительная ветвь направлена к задне-
му краю крыла, в – обе ветви разветвления развиты одинаково, среди них нельзя выделить основную и дополнитель-
ную; г – дополнительные жилки, расположенные внутри ячеек крыла (тип II); д – случаи редукции присутствующих 
в норме жилок (тип  III); е – слияние присутствующих в норме жилок (тип IV). Прямоугольники указывают на место-
положение соответствующих нарушений жилкования.
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от окр. дер. Фомино) [43] за время постдиапаузно-
го развития боярышницы (см. табл. 1). Согласно 
литературным данным [44–48], реактивация гусе-
ниц боярышницы после осенне-зимней диапаузы 
происходит при установлении среднесуточной 
температуры 6–9 оC. Началом постдиапаузно-
го развития считали период со среднесуточной 
температурой выше 8 оC длительностью не менее 
4 дней и отделенный от следующего такого пери-
ода промежутком не более 4 дней. Окончанием 
постдиапаузного развития считали день вылета 
первых имаго.

Статистический анализ данных. У 43% обследо-
ванных имаго обнаружили хотя бы одно отклоне-
ние от нормального жилкования. Как правило, 
нарушения встречались в небольшом количестве, 

и их число на одной особи не превышало 14. Толь-
ко одно имаго из 6565 проанализированных имело 
необычно большое число нарушений (42) и в связи 
с этим было исключено из дальнейшего анализа.

Анализ данных проводили с помощью ап-
парата обобщенных линейных моделей со сме-
шанными эффектами (generalized linear mixed 
models, GLMM), реализованного в пакете 
“glmmTMB”  [49]. Для анализа суммарной встре-
чаемости всех нарушений жилкования построили 
полную модель, в которую были включены сле-
дующие предикторы: пол, температура воздуха 
и количество осадков во время развития гусениц 
и куколок весной, площадь переднего крыла имаго 
и их взаимодействия второго и третьего порядков. 
Год взятия выборки учитывали как случайный 

СОЛОНКИН и др.

Рис. 3. Нарушения жилкования крыльев боярышницы, связанные с неполным срастанием медиальной жилки М1 и ра-
диальной R(4+5) (тип V): а – жилкование крыльев белянок на стадии куколки [61]: жилка M1 (выделена красным) не сро-
щена с  жилкой R(4+5) и  отходит от  медиального ствола;  б – нормальное жилкование имаго боярышницы: жилки M1 
и R(4+5) образуют единую жилку M1+R(4+5) (ее границы обозначены черными точками); в–д – схематичные изображения 
нарушений жилкования, связанных с неполным срастанием жилок M1 и R(4+5); е–з – примеры соответствующих нару-
шений жилкования.
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фактор. Континуальные предикторы предвари-
тельно стандартизировали [50].

Для моделирования дискретных количественных 
величин могут использоваться разные статисти-
ческие распределения. При выборе оптимального 
распределения строили следующие модели: с рас-
пределением Пуассона,  обобщенным распределе-
нием Пуассона, отрицательным биномиальным 
распределением с линейной зависимостью диспер-
сии от среднего и отрицательным биномиальным 
распределением с квадратичной зависимостью дис-
персии от среднего. Для каждой модели рассчиты-
вали значение информационного критерия Акаике 
(AIC) [51, 52]. Лучшей (имеющей минимальную 
величину AIC) оказалась модель с обобщенным 
распределением Пуассона.

Затем проводили упрощение полной модели 
с выбранным типом распределения путем поша-
гового удаления взаимодействий третьего порядка. 
Параметры сравниваемых моделей оценивали 
методом максимального правдоподобия. Лучшей 
считали модель, величина AIC которой была ми-
нимальной. Параметры полученной таким образом 
итоговой модели оценивали методом ограниченно-
го максимального правдоподобия (restricted max-
imum likelihood). Диагностику модели проводили 
путем анализа рандомизированных квантильных 
остатков с помощью пакета “DHARMa” [53]. Зна-
чимость регрессионных коэффициентов рассчиты-
вали с помощью z-теста Вальда, их доверительные 
интервалы определяли по методу Вальда. Оценки 
регрессионных коэффициентов отдельно для сам-
цов и самок были получены с помощью пакета 
“emmeans” [54].

Ранее было показано [35], что разные нару-
шения жилкования крыльев боярышницы суще-
ственно отличаются по закономерностям своего 
проявления. В связи с этим мы проанализировали 
не только суммарную встречаемость всех наруше-
ний жилкования, но и встречаемость отдельных 
вариантов. Для дальнейшего анализа выбрали 20 
наиболее часто встречающихся вариантов, кото-
рые в совокупности составляют более 82% всех 
обнаруженных нарушений.

Для анализа встречаемости отдельных вариантов 
нарушений жилкования была построена полная 
модель, которая включала следующие предикторы: 
пол, вариант нарушения жилкования, температура 
воздуха и количество осадков во время развития 
преимагинальных стадий весной, площадь пе-
реднего крыла имаго, а также их взаимодействия 

второго и третьего порядков. В качестве случай-
ных факторов в модель были включены год взятия 
выборки и особь. Затем проводили выбор опти-
мального распределения и пошаговое упрощение 
модели в соответствии с описанной выше методи-
кой. Лучшей (имеющей минимальную величину 
AIC) оказалась модель, использующая негативное 
биномиальное распределение с линейной зависи-
мостью дисперсии от среднего.

Оценку и диагностику итоговой модели про-
водили так же, как и в случае анализа суммарной 
встречаемости всех нарушений жилкования. Зна-
чимость влияния предикторов оценивали с по-
мощью теста χ2 Вальда (аналог дисперсионного 
анализа для обобщенных линейных моделей), ре-
ализованного в пакете “car” [55]. Регрессионные 
коэффициенты и их доверительные интервалы 
отдельно для каждого варианта нарушений были 
получены с помощью пакета “emmeans” [54]. Зна-
чимость регрессионных коэффициентов проверяли 
с учетом поправки на множественность сравнений 
Бенджамини–Хохберга.

Статистический анализ выполняли в программ-
ной среде R [56].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Суммарная встречаемость всех нарушений жил-
кования статистически значимо зависит как от по-
годных условий (температуры воздуха и количе-
ства осадков) во время развития преимагинальных 
стадий весной, так и от площади переднего крыла 
(табл. 2). Отклонения от нормального жилкования 
чаще встречаются у самок с мелкими крыльями, 
у самцов эта закономерность отсутствует (см. табл. 
2 и рис. 4а). Нарушения встречаются чаще в годы 
с холодной весной (эта закономерность значима 
только у самок, а у самцов присутствует в виде ста-
тистически незначимой тенденции) и с бо́льшим 
количеством осадков (рис. 4б, в).

Все анализируемые предикторы (температура 
воздуха, количество осадков и площадь переднего 
крыла) статистически значимо влияют на встреча-
емость отдельных вариантов нарушений (табл. 3).

Разные варианты нарушений по-разному 
зависят от площади переднего крыла (рис. 5а). 
Дополнительные жилки в ячейках № 3, 4, 8, 9 
переднего крыла и в ячейке № 1 заднего крыла 
чаще встречаются у самцов и самок с мелкими 
крыльями (в выборках самцов эта тенденция вы-
ражена слабее и в ряде случаев статистически 
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Таблица 2. Результаты анализа (GLMM) суммарной встречаемости нарушений жилкования крыльев 
боярышницы

Предиктор
Регрессионный коэффициент и 95%-ные 

доверительные интервалы (нижний – 
верхний)

Статистика z p

Свободный член –0.30 (–0.46… –0.14) –3.62 <0.001
Пол (самцы) 0.11 (0.02–0.21) 2.44 0.015
Температура (самки) –0.18 (–0.32… –0.04) –2.59 0.010
Температура (самцы) –0.11 (–0.24–0.02) –1.65 0.100
Количество осадков (самки) 0.23 (0.05–0.40) 2.52 0.012
Количество осадков (самцы) 0.21 (0.04–0.38) 2.38 0.017
Площадь переднего крыла 
(самки) –0.07 (–0.14… –0.01) –2.41 0.016

Площадь переднего крыла 
(самцы) 0.04 (–0.02–0.11) 1.25 0.213

Пол × температура 0.07 (–0.01–0.15) 1.68 0.094
Пол × количество осадков –0.03 (–0.13–0.07) –0.55 0.581
Пол × площадь переднего 
крыла 0.11 (0.03–0.20) 2.60 0.009

Температура × количество 
осадков –0.03 (–0.20–0.14) –0.30 0.764

Температура × площадь 
переднего крыла 0.04 (0.00–0.08) 2.17 0.030

Количество осадков × 
площадь переднего крыла –0.02 (–0.07–0.03) –0.68 0.498

Пол × температура × 
количество осадков 0.13 (0.03–0.22) 2.62 0.009

Температура × количество 
осадков × площадь переднего 
крыла

0.08 (0.03–0.13) 3.14 0.002

Таблица 3. Результаты анализа (GLMM, тест χ2 Вальда) встречаемости отдельных вариантов нарушений 
жилкования крыльев боярышницы

Предиктор χ2 Вальда df p
Свободный член 2055.06 1 <0.001
Вариант нарушения жилкования 1266.40 19 <0.001
Пол 4.94 1 0.026
Температура 10.18 1 0.001
Количество осадков 6.77 1 0.009
Площадь переднего крыла 5.12 1 0.024
Вариант нарушения жилкования × пол 157.94 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × температура 92.65 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × количество осадков 82.18 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × площадь переднего крыла 132.22 19 <0.001
Пол × температура 3.86 1 0.049
Пол × количество осадков 1.10 1 0.294
Пол × площадь переднего крыла 0.27 1 0.601
Температура × количество осадков 0.63 1 0.428
Температура × площадь переднего крыла 0.45 1 0.501
Количество осадков × площадь переднего крыла 0.49 1 0.485
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незначима). Дополнительные жилки в ячейке 
№ 10 и дополнительные разветвления жилки Cu1 
переднего крыла чаще встречаются у крупных 
самок, дополнительные разветвления жилки 3A 
заднего крыла и случаи неполного слияния жилок 
M1 и R(4+5) переднего крыла – у крупных самцов. 
Встречаемость остальных нарушений жилкования 
не зависит от размера крыла.

Дополнительные разветвления жилок R1–
М1+R(4+5), M2–М1+R(4+5) и Cu1 переднего крыла, 
дополнительные жилки в ячейках № 4 переднего 
крыла и № 3 заднего крыла, случаи редукции жилки 
М1 заднего крыла и неполного слияния жилок M1 
и R(4+5) переднего крыла встречаются чаще в годы 
с холодной весной (рис. 5б). Такая же, но стати-
стически незначимая тенденция характерна для 
дополнительных жилок, расположенных в ячейках 
№ 3 и № 9 переднего крыла и в ячейке № 1 заднего 
крыла (выражена только у самок). Встречаемость 
остальных нарушений не зависит от температуры 
воздуха во время постдиапаузного развития.

Количество осадков не оказывает статистически 
значимого влияния на встречаемость большинства 
вариантов нарушения жилкования. Исключение 
составляют дополнительные разветвления жилок 
R1–М1+R(4+5) и Cu1 переднего крыла, жилки M2 за-
днего крыла; дополнительные жилки в ячейке № 3 
заднего крыла (последние два варианта – только 
у самок), а также случаи неполного слияния жилок 
M1 и R(4+5) (только у самцов). Все эти варианты 
отклонений встречаются значимо чаще в годы 
с дождливой весной (рис. 5в). Сходная тенденция 
на границе статистической значимости характерна 
для дополнительных разветвлений жилки M3 пе-
реднего крыла и дополнительных жилок в ячейке 
№ 1 заднего крыла (выражена только у самцов).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты подтверждают гипотезу 
о том, что у боярышницы вероятность возникно-
вения некоторых нарушений жилкования зависит 
от размера крыльев. Большинство вариантов допол-
нительных жилок встречается преимущественно 

ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ...

Рис. 4. Встречаемость нарушений жилкования кры-
льев боярышницы в  зависимости от  площади перед-
него крыла (а), температуры воздуха (б) и количества 
осадков (в) во время развития преимагинальных ста-
дий весной. На двух нижних графиках размер кругов 
пропорционален доле особей с  данным количеством 
нарушений жилкования в выборке за год. Самцы обо-
значены синим цветом, самки – красным.

Предиктор χ2 Вальда df p
Вариант нарушения жилкования × пол × количество осадков 49.33 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × пол × площадь переднего крыла 46.64 19 <0.001
Вариант нарушения жилкования × температура × количество осадков 66.04 19 <0.001
Пол × температура × количество осадков 3.08 1 0.079
Температура × количество осадков × площадь переднего крыла 8.04 1 0.005

Таблица 3. Окончание
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у мелких имаго. Ранее было показано [35], что для 
таких нарушений характерно совместное и симме-
тричное проявление на одной особи. Можно пред-
положить, что формирование дополнительных 
жилок в ячейках крыла у мелких имаго связано 
с недостаточным питанием гусениц. Известно, 
что нормальный рост и развитие крыльев че-
шуекрылых определяются балансом гормонов – 
инсулиноподобного фактора роста и экдизона. 
Инсулиноподобный пептид стимулирует синтез 
белка преимущественно в ячейках крыла, в то вре-
мя как экдизон и в жилках, и между ними [57]. 
Дефицит питательных веществ приводит к сни-
жению выработки инсулина [6]. Возможно, что 
низкая концентрация инсулина недостаточна для 
нормального развития участков между жилками 
и способствует формированию дополнительных 
жилок посреди ячеек крыла.

Некоторые нарушения жилкования, наоборот, 
чаще встречаются у крупных имаго. Известно, что 
у боярышницы крупные имаго вылетают раньше 
и растут быстрее мелких [58]. Предполагается, что 
высокая скорость роста может сопровождаться 
дестабилизацией процессов развития [59, 60], 
что и приводит к увеличению вероятности воз-
никновения нарушений жилкования у крупных 
имаго. Однако, согласно полученным результатам, 
к дестабилизирующему эффекту скорости роста 
чувствительно развитие лишь некоторых жилок. 
Например, два таких нарушения (дополнитель-
ные жилки в ячейке № 10 и случаи неполного 
слияния жилок M1 и R(4+5) переднего крыла) яв-
ляются рудиментами куколочного жилкования 
(см. рис. 3а) [61]. Их проявление может быть об-
условлено неполным завершением процессов 
развития жилкования крыла у крупных быстро 
растущих особей.

СОЛОНКИН и др.

Рис. 5. Регрессионные коэффициенты (± 95%-ные доверительные интервалы), характеризующие влияние площа-
ди переднего крыла (а), температуры воздуха (б) и количества осадков (в) во время постдиапаузного развития боя-
рышницы на встречаемость отдельных вариантов нарушений жилкования крыльев. Названия вариантов нарушений 
жилкования: F – переднее крыло, H – заднее; номера ячеек и названия жилок приведены в соответствии с рис. 1. 
Римскими цифрами (I–V) обозначен тип нарушения жилкования, арабскими (1–3) – подтип. Самцы обозначены 
синим, самки – красным; * – регрессионные коэффициенты значимо (p < 0.05) отличаются от нуля с учетом поправки 
Бенджамина–Хохберга.
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Гипотеза о зависимости встречаемости нару-
шений жилкования от погодных условий во время 
постдиапаузного развития также подтвердилась. 
Известно, что погодные условия влияют на разме-
ры крыльев чешуекрылых [62–64]. В частности, 
у боярышницы крылья крупнее в годы с теплой 
весной [39]. Мы предполагали, что погодные 
условия влияют на вероятность формирования 
нарушений жилкования крыльев не прямо, а опо-
средованно – через изменение темпов и продол-
жительности роста. Однако в таком случае из-
менчивость количества нарушений жилкования 
полностью объяснялась бы изменчивостью разме-
ров крыла, а влияние погодных условий было бы 
незначимым. Поскольку полученные результаты 
это не подтверждают, то влияние погодных усло-
вий на встречаемость нарушений жилкования 
не сводится к изменчивости размеров крыла.

Морфогенез и дифференцировка жилок крыла 
рассматриваются как относительно устойчивые 
и независимые от воздействия внешних факторов 
(т. е. канализованные) процессы [4, 6]. Многочис-
ленные примеры влияния условий окружающей 
среды на форму крыла, крыловой рисунок и дру-
гие морфологические признаки чешуекрылых 
в большинстве случаев касаются устойчивых 
модификаций, сформированных отбором [7, 8, 
10, 14, 65 и др.]. Формирование нарушений жил-
кования крыла едва ли может быть адаптивной 
реакцией на изменение условий развития. Бо-
лее вероятно, что высокая частота проявления 
нарушений является результатом относительно 
низкой канализованности процессов морфогенеза 
и дифференцировки жилок крыла у боярыш-
ницы. Низкая канализованность развития, как 
правило, характерна для признаков, слабо влия-
ющих на приспособленность [66]. По-видимому, 
нарушения жилкования крыльев не оказывают 
значительного эффекта на приспособленность 
имаго боярышницы. На это указывает сравни-
тельно высокая частота встречаемости отклоне-
ний от нормального жилкования в природных 
популяциях боярышницы.

В годы с холодной и дождливой весной не про-
исходит общей дестабилизации процессов мор-
фогенеза жилок: отдельные варианты нарушений 
жилкования крыльев встречаются чаще, в то время 
как проявление других не зависит от погодных 
условий. Ранее мы показали [28, 35], что на разных 
жилках у боярышницы устойчиво реализуются 
определенные варианты отклонений от нормаль-
ного жилкования. Таким образом, процессы раз-
вития разных жилок относительно самостоятельны 

и в разной степени чувствительны к воздействию 
экологических факторов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Тестируемые в нашей работе гипотезы о влия-
нии погодных условий во время постдиапаузного 
развития преимагинальных стадий и размеров 
крыла на встречаемость нарушений жилкования 
крыльев у боярышницы подтвердились. Хотя 
считается, что морфогенез и дифференцировка 
жилок крыльев насекомых относительно устой-
чивы и независимы от воздействия внешних 
факторов, полученные результаты свидетель-
ствуют о сравнительно низкой канализованности 
этих процессов у исследованного вида. При этом 
развитие отдельных жилок оказалось в разной 
степени чувствительно к влиянию погодных ус-
ловий и по-разному зависело от размеров крыла. 
Остается неизвестным и требует дальнейше-
го изучения вопрос, насколько широко такая 
неадаптивная или нейтральная пластичность 
жилкования распространена среди активно ле-
тающих насекомых.
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EFFECT OF WEATHER CONDITIONS DURING POST-DIAPAUSE 
DEVELOPMENT OF BLACK-VEINED WHITE APORIA CRATAEGI L. 

(LEPIDOPTERA: PIERIDAE) ON THE VARIATION 
OF WING VENATION

I. А. Solonkina, *, E. Yu. Zakharovaa, А. О. Shkurikhina

aInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, 
Russia 620144 Ekaterinburg
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Abstract – The work studied the effects of air temperature and precipitation during the post-diapause development of pre-
imaginal stages, as well as wing size, on the occurrence of deviations from normal wing venation in Aporia crataegi. Samples 
collected from a natural population in the southern Sverdlovsk region from 2013 to 2022 were analyzed. The occurrence of 
wing venation abnormalities was shown to be depend on weather conditions during the development of larvae and pupae 
in spring, as well as the size of the adults. Some variants were more frequent in years with cold and rainy springs, while the 
occurrence of others was not dependent on the weather. Certain wing venation abnormalities were more common in small 
adults, while others were more common in larger individuals. The results obtained indicate a variable degree of canaliza-
tion and sensitivity of wing vein development in Aporia crataegi to the effects of environmental factors.

Keywords: variation, developmental canalization, wing, venation abnormalities, Lepidoptera, black-veined white
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