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The study was conducted as part of the Joint Vietnam–Russia Tropical Science and Technology Re-
search Center’s project on indicator organisms in the marine environment of south-central Vietnam. 
The research focused on coastal areas with significant anthropogenic impacts, revealing that biological 
resources directly affect the livelihood and activities of coastal populations. These resources are dynamic 
and subject to both human and natural factors. The material from the soft-bottom zone was collected 
using a grab rake with a mesh bag at the end. Scuba diving equipment was used in areas with a hard sub-
strate and mudflats. In addition, during sample collection, several mollusc specimens were acquired from 
fishermen who cought marine organisms in that lagoon. Comparing the results with previous studies on 
bivalve resources in the area, the Nha Phu Lagoon was found to harbour a wide range of economically 
valuable bivalve species. A total of twenty-seven bivalve species from thirteen families were identified, with 
the family Veneridae having the highest number of species (eight). The most abundant catches were from 
the families Ostreidae and Mytilidae, primarily consisting of Magallana gigas (Thunberg 1793) and Perna 
viridis (Linnaeus 1758), both cultured in the lagoon. Apart from their economic value, these two species 
also play crucial roles in the ecosystem by filtering water and retaining organic debris in the environment.

Keywords: sea molluscs, economic value, ecosystem roles
DOI: 10.31857/S0044513424040016, EDN: UZQIIY  

There are approximately 10,000 known living species 
of bivalve molluscs worldwide; they are the second lar- 
gest taxonomic class within the Mollusca (Bieler et al., 
2013). Marine bivalves account for about 8,000 species, 
including those found in estuarine and brackish water 
environments (Huber, 2015). They are widely distribu- 
ted, highly adaptable to various habitats and have di-
verse life habits, such as burrowing in sand and mud, 
clinging to shells and rocks, burrowing into wood and 
rock corals, crawling through seaweed thickets (Turgeon 
et al., 2009) and even clinging to mangrove leaves in 
mangrove forests. Due to their diverse species composi-
tion, extensive distribution and consumption of organic 
matter, they play a crucial role in marine ecosystems 
and contribute to ecosystem metabolism (Weitzman et 
al., 2019; Smyth et al., 2017; Gosling, 2003; National 
Research Council, 2000). In addition to their ecological 
significance, bivalves are a highly nutritious food source 
that helps ensure global food security (Martins et al., 
2014; Landman et al., 2001).

Currently, the fisheries and aquaculture industry is 
experiencing rapid development in response to the in-
creasing global demand for food. According to statistics 
from the Food and Agriculture Organization (FAO), 
the total production of fisheries and aquaculture in 
2020 reached 214 million tons (FAO, 2020), including 
178 million tons of animals and 36 million tons of sea-
weed. The global production of marine bivalves exceeds 
15 million tons per year, with aquaculture accounting 
for 89% and wild catches 11% (Wijsman et al., 2019). 
Asian countries dominate the production of bivalves, 
contributing to more than 85% of the global produc-
tion, and this is expected to further increase to ensure 
food security (Steeves et al., 2018).

However, under economic pressures, fisheries in 
general and for bivalves in particular have significantly 
increased. The consequences of overfishing and other 
forms of exploitation (Hiscock, 2014; Costello et al., 
2021), destruction of mangroves, loss of coral reefs and 
seaweed beds, changes in wetland, water, estuarine, 

mailto:nguyenlanst1805@gmail.com


4	 LAN et al.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 103 № 4 2024

sandbar and mudflat landscapes (Lotze et al., 2010; 
Fredston-Hermann et al., 2013), pollution and ma-
rine debris (Pitacco et al., 2018) are causing biodiversi-
ty loss, including bivalves (Halpern et al., 2015; Boyce  
et al., 2020). 

Vietnam is one of the world’s leading seafood ex-
porters and plays a crucial role in the global seafood 
supply. According to the Vietnam Seafood Exporters 
and Producers Association (Ministry of agriculture 
and rural development, 2021), marine molluscs are the 
second-largest biological resource after marine fish, 
with an export value of 141,000 million USD in 2021. 
Favourable natural conditions contribute to the devel-
opment of exploitation and aquaculture in Vietnam. 
Firstly, Vietnam is located in an area of global marine 
biodiversity. Studies on species richness of bivalves in 
Southeast Asia have identified approximately 1200– 
1500 species (Adrianov, Lutaenko, 2016), including 
594  species in the Gulf of Thailand, 368 species in 
the Gulf of Tonkin, 299 species in Hong Kong and  
815 species in Vietnam (Hylleberg, Kilburn, 2003). Do 
and Le (Do, Le, 2015) reported that Vietnam’s marine 
waters contain approximately 2200–2500 species of 
molluscs, with more than 1000 species belonging to the 
class Bivalvia.

Secondly, Vietnam’s long curving coastline forms 
semi-enclosed bays stretching from north to south, in-
cluding Ha Long Bay (Quang Ninh), Tam Giang La-
goon (Thua Tien Hue), Thi Nai Lagoon (Binh Dinh), 
Vung Ro Bay and Xuan Dai Bay (Phu Yen), Van Phong 
Bay, Nha Phu Lagoon, Thuy Trieu Lagoon (Khanh 
Hoa) and Nai Lagoon (Ninh Thuan), which are key 
areas for aquaculture and exploitation. However, un-
planned aquaculture, a lack of control over space and 
density and direct dumping have led to environmen-
tal degradation in these areas. Pham, Nguyen (2006), 
Pham et al. (2010), Nguyen et al. (2009), Nguyen et al. 
(2010), Nguyen et al (2016) and Vo et al. (2018) have 
shown that localized pollution occurs in most marine 
areas along the coast.

Nha Phu Lagoon is the main agricultural area in 
Khanh Hoa Province, providing seafood for the pro- 
vince’s residents, especially serving tourists in Nha 
Trang City. The main forms of fishing in this area are 
fishing by motorized or non-motorized boats, scuba 
diving equipment was used in areas with hard substrate 
and manual collection on tidal flats. Around the la-
goon, there are shrimp ponds, fish and molluscs raised 
in cages on the lagoon water surface. Considering the 
increasing demand for seafood consumption and ex-
port alongside economic and life development, there is 
a need to promote resource research and evaluation ac-
tivities. This study focuses on investigating the compo-
sition of economically valuable bivalve molluscs in Nha 
Phu Lagoon (Khanh Hoa) to assess their resources and 
provide a scientific basis for management, monitoring 
and exploitation.

MATERIAL AND METHODS

Research area

Nha Phu Lagoon (Fig. 1) is situated to the north 
of Nha Trang City, in Khanh Hoa Province. Spanning 
an approximate area of 4,500 hectares (Strehlow, Peter, 
2004), this lagoon is protected by the Hon Ho Moun-
tain range and is accompanied by small islands such as 
Hon Hoai, Hon Sam, Hon Thi and Hon Khi Island. It 
is recognized as one of the prominent sites for develop-
ment and aquaculture in Khanh Hoa Province. Shrimp 
ponds can be found surrounding the lagoon, while cages 
on the water surface are primarily used for farming fish 
and molluscs.

Samples collection

The material was collected six times between 2019 
and 2022. A grab rake with a mesh bag at the end 
was used to sample from the soft-bottom zone (depth 
3–20  m). The sample was then washed through a 
sieve with a mesh diameter of 1 cm. Scuba diving 

Fig. 1. The study region. Nha Phu Lagoon.
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equipment was used in areas with hard substrate and 
mudf lats (depth 6–25 m). Three 1 m2 frames were 
randomly placed underwater at each sample collec-
tion site. All detected bivalve specimens were collect-
ed from the frame area and transported to the labora-
tory for further identification. In addition, during the 
sample collection, several mollusc specimens were 
acquired from fishermen who catch marine organ-
isms in this lagoon. Information on the location and 
type of the bottom substrate at the fishing spot was  
obtained.

To obtain information on the biological resources 
of the lagoon, our group conducted a survey in small 
markets around Nha Phu Lagoon (e.g., Vinh Luong, 
Ninh Ich, Ninh Hoa markets) to find molluscs that 
are actively caught by fishermen and determine their  
fishing season.

Identification of bivalves was carried out using a 
comparative-morphological method based on morpho-
logical criteria of external and internal body structure 
following the works of Abbott and Dance (1982), Car-
penter and Niem (1998), Hylleberg and Kilburn (2003), 
Nguyen N. T. (2005), Do and Le (2015), Adrianov and 
Lutaenko (2016). In this study, the classifications and 
accepted names of Bivalvia taxa are used as given in 
the WoRMS database (WoRMS, 2023). Higher taxa 
and species in frame of families are presented in alpha- 
betical order.

RESULTS

A total of 27 commercial marine bivalve species were 
identified in Nha Phu lagoon, Khanh Hoa Province, 
Vietnam (Table 1).

Table 1. List of species, habitat and some commercial information

№ Species
Habitat, commercial information

Soft-bottom 
zone

Hard substrate 
and mudflats

Acquired from 
fishermen

Actually 
sold

1 Solen vagina Linnaeus 1758 + + +
2 Vasticardium pectiniforme (Born 1780) + + +
3 Asaphis violascens (Forsskål 1775) + + + +
4 Lutraria rhynchaena Jonas 1844 + +
5 Anomalodiscus squamosus (Linnaeus 1758) + +
6 Gafrarium pectinatum (Linnaeus 1758) + + + +
7 Marcia hiantina (Lamarck 1818) + +
8 Meretrix lyrata (G. B. Sowerby II 1851) + + +
9 Meretrix meretrix (Linnaeus 1758) + + +

10 Paphia euglypta (R. A. Philippi 1847) + + +
11 Paratapes undulatus (Born 1778) + + +
12 Periglypta exclathrata (Sacco 1900) + + +
13 Anadara antiquata (Linnaeus 1758) + + + +
14 Tegillarca granosa (Linnaeus 1758) + + +
15 Trisidos semitorta (Lamarck 1819) + + +
16 Perna viridis (Linnaeus 1758) + + +
17 Isognomon isognomum (Linnaeus 1758) + +
18 Pinctada imbricata Röding 1798 + +
19 Pinctada margaritifera (Linnaeus 1758) + + +
20 Magallana gigas (Thunberg 1793) + + +
21 Atrina pectinata (Linnaeus 1767) + + +
22 Atrina vexillum (Born 1778) + + +
23 Amusium pleuronectes (Linnaeus 1758) + + + +
24 Annachlamys striatula (Linnaeus 1758) + + + +
25 Decatopecten plica (Linnaeus 1758) + + +
26 Mimachlamys sanguinea (Linnaeus 1758) + + + +
27 Spondylus squamosus Schreibers 1793 + + +
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Systematic account

Infraclass Heteroconchia J. E. Gray 1854 
Order Adapedonta Cossmann & Peyrot 1909 

Family Solenidae Lamarck 1809 
Genus Solen Linnaeus 1758

1. Solen vagina Linnaeus 1758
(Fig. 2A)
Solen vagina Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Solen vagina: Abbott and Dance, 1982: p. 338; Car-

penter and Niem, 1998: p. 289, p. 285 fig. 6; Hylleberg 
and Kilburn, 2003: p. 194; plate 6 fig. 4; Nguyen, 2005: 
p. 280, plate 86 fig. 2.

D e s c r i p t i o n .  Shell medium sized, reaching 
8–14 cm in length. Sculpture consists or numerous fine 
concentric lines and growth pauses. Colour externally 
purplish (under the greenish periostracum) and inter-
nally whitish.

Season of capture fisheries – from May to November.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Along the coast 
of the Gulf of Tonkin, along the coast of Nha Trang 
(Do, Le, 2015), in the Khanh Hoa, Can Gio, Ha Tinh, 
North Vietnam, etc. areas. Habitat: sandy bottom at 
1–50 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on sandy, sandy-silt 
bottoms.

Order Cardiida A. Férussac 1822 
Family Cardiidae Lamarck 1809 
Genus Vasticardium Iredale 1927

2. Vasticardium pectiniforme (Born 1780)
(Fig. 2C)
Cardium pectiniforme Born 1780 (Born, 1780)
Vasticardium pectiniforme: Abbott and Dance, 1982: 

p. 328; Carpenter and Niem, 1998: p. 256, p. 252 
fig. 13; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 185, plate 4 
fig. 15 a, b, c; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 13  
figs C, D.

A B

C D

Fig. 2. A – Solen vagina (93 mm), B – Asaphis violascens (49 mm), C – Vasticardium pectiniforme (32 mm),  D – Lutraria 
rhynchaena (64 mm).
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D e s c r i p t i o n .  Shell medium sized, reaching 
4–6 cm in height. Shell moderately thick, oblong-ovate 
and higher than long, slightly inequilateral with poste-
rior part tending to be slightly expanded. Thirty promi- 
nent, rounded and rugose radial ribs at each valve. 
Outside of shell whitish, periostracum straw colour to  
olive-brown, sometimes with a scattering of black spots. 
Interior completely white, or more or less stained yellow.

Season of capture fisheries – from May to Sep- 
tember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Usually found 
in coastal waters (Do, Le, 2015).

In Nha Phu Lagoon – found on soft bottoms near 
the estuary.

FamilyPsammobiidae J. Fleming 1828 
Genus Asaphis Modeer 1793

3. Asaphis violascens (Forsskål 1775)
(Fig. 2B) 
Venus violascens Forsskål 1775 (Niebuhr, 1775)
Asaphis violascens: Abbott and Dance, 1982: p. 347; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 307, p. 305 fig. 1; Oku-
tani, 2000: p. 987, plate 491 fig. 15; Hylleberg and Kil-
burn, 2003: p. 204; Nguyen, 2005: p. 285, plate  87, 
figs  8, 10; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 17  
figs A, B.  

D e s c r i p t i o n .  Shell length commonly to 4– 
6 cm. Shell solid, rather large, inflated, slightly gaping 
posteriorly, elongate-ovate in outline but quite variable 
in shape and sculpture. Outer sculpture of numerous, 
strong, rounded and often forked radial ribs, developed 
throughout the valves and crossed by concentric lines 
that do not interrupt the ribs but make them slightly 
scaly or nodulose, at least on posterior slope. Outside 
of shell dull coloured, usually creamy white with a pale 
greyish brown periostracum. Interior slightly glossy, 
whitish, often with yellow or orange hue centrally and a 
dark purplish blotch posteriorly. 

Season of capture fisheries – from May to Sep- 
tember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015), in the Khanh 
Hoa, Southwest Vietnam, North Vietnam, etc. areas. 
Habitat: coarse sand or gravels near rocks at 1–15 m 
(Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs in the muddy zone 
(place between low and high tide) and hard bottom 
zone.

Order Venerida Gray 1854 
Family Mactridae Lamarck 1809 

Genus Lutraria Lamarck 1799

4. Lutraria rhynchaena Jonas 1844
(Fig. 2D)
Lutraria rhynchaena Jonas 1844 (Jonas, 1844)

Lutraria rhynchaena: Abbott and Dance, 1982: 
p. 336; Hylleberg and Kilburn. 2003: p. 187; Nguyen, 
2005: p. 279, plate 86 fig. 1; Adrianov and Lutaenko, 
2016: plate 14 figs G, H.

D e s c r i p t i o n .  Shells medium-sized (4–8 cm 
in length), elongated oval.  The shell is fairly thick.  
Outer sculpture fine concentric lines corresponding to 
periods of growth. The basic colour is white and the  
periostracum is brown, but the latter is usually abraded. 
The interior surface is glossy white. 

Season of capture fisheries – exploited year-round, 
concentrated from May to November.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Occurs in tidal 
areas in the Khanh Hoa Province. Habitat: sandy bot-
tom at 1–15 m (Nguyen, 2005; Dang et al., 2009).

In Nha Phu Lagoon – occurs in the coastal alluvial 
zone (between low and high tide).

Family Veneridae Rafinesque 1815 
Genus Anomalodiscus Dall 1902

5. Anomalodiscus squamosus (Linnaeus 1758)
(Fig. 3A) 
Venus squamosa Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Anomalodiscus squamosus: Carpenter and Niem, 

1998: p. 328, p. 324 fig. 24; Okutani, 2000: p. 1003, 
plate 499 fig. 7; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 209; 
Do and Le, 2015: p. 162 fig. 113; Adrianov and Lu-
taenko, 2016: plate 18 figs E, F.

D e s c r i p t i o n .  Shell ranges 2–4 cm in length. 
Shell small, solid, inflated and strongly inequilateral 
in shape, subtrigonal in outline. Anterior side of shell 
rounded, posterior side produced and tapering to pos-
terior end. Outer sculpture of valves strong, of dense ra-
dial riblets and low concentric cords, giving the surface 
a finely granulated and latticed aspect. Outside of shell 
dull yellowish white, often flushed with slightly darker  
greyish to purplish brown on lunule and escutcheon  
areas. Interior whitish. 

Season of capture fisheries – from May to No- 
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Found only in 
the southern Vietnam Sea (Dang et al., 2009) in the 
Khanh Hoa, Hoi An, Southwest Vietnam, North Viet-
nam area along the coast and around islands (Do, Le, 
2015; Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found in sand, near man-
grove forests.

Genus Gafrarium Röding 1798

6. Gafrarium pectinatum (Linnaeus 1758)
(Fig. 3C)
Venus pectinata Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Gafrarium pectinatum: Carpenter and Niem, 1998: 

p. 332, p. 322 fig. 9; Okutani, 2000: p.1007, plate 501 fig. 24;  
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Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 213; Nguyen, 2005: 
p. 294, plate 90 fig. 24; Do and Le, 2015: p. 114–115, 
fig. 77; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 20 figs C, D. 

D e s c r i p t i o n .  Shell length 2–4 cm. Shell thick 
and solid, with a variable, relatively compressed, elon-
gated shape, elliptical-ovate in outline. Outer sculpture 
rather fine but well-marked, with many small concen-
tric ridges and slightly nodulous, diverging radial rib-
lets rapidly weakening medially and anteriorly. Main 
sculpture of median area of valves of concentric ridg-
es. Outside coloration of shell variable, off-white to 
buff-coloured and generally with fawn or brown blotch-
es or spots throughout. Interior porcelaneous white, of-
ten with yellowish hue inside the pallial line, and with 
purple-brown blotching on lunular margin, posteroven-
tral part of hinge and posterior margin of valves. 

Season of capture fisheries – from April to No- 
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Found along 
the shore to a depth of 20m (Do, Le, 2015) in Khanh 

Hoa, Ca Na, Hue, Southwest Vietnam, Quang Ninh, 
Hai Phong. Habitat: sand at 5–25 m (Nguyen, 2005). 

In Nha Phu Lagoon – widespread, occurring at 
most sampling sites.

Genus Marcia H. Adams & A. Adams 1857

7. Marcia hiantina (Lamarck 1818)
(Fig. 3B) 
Venus hiantina Lamarck 1818 (Lamarck, 1818)
Marcia hiantina: Carpenter and Niem, 1998: p. 334; 

Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 215; Nguyen, 2005: 
p. 299, plate 89 fig. 15; Adrianov and Lutaenko, 2016: 
plate 18, figs A, B.

D e s c r i p t i o n .  Maximum shell length 5 cm. 
Shell solid, with a variable, moderately inflated, in-
equilateral shape, roughly rounded-ovate in outline. 
Outer surface of valves covered with numerous, some-
what irregular concentric grooves and cords, the latter 

A B

C D

Fig. 3.  A – Anomalodiscus squamosus (29 mm), B – Marcia hiantina (37 mm), C – Gafrarium pectinatum (29 mm),  
D – Periglypta exclathrata (58 mm).
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sometimes flatter and less apparent, but always pres-
ent, near posterior half of ventral margin. outside of 
shell variable in colour and pattern, whitish to grey, 
fawn-coloured or brown, frequently with various pat-
terns of white, fawn or purplish radial bands, zigzags or 
trigonal spots or irregular blotches. Interior dirty white, 
often dark coloured on hinge area.

Season of capture fisheries – from March to No-
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Found in 
Khanh Hoa, Long Hai, Ca Na, Northern Vietnam, etc. 
Habitat: sand at 1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found alive buried in sand in 
coastal areas.

Genus Meretrix Lamarck 1799

8. Meretrix lyrata (G. B. Sowerby II 1851)
(Fig. 4B) 
Cytheraea lyrata G. B. Sowerby II 1851 (Sowerby II, 

1851)
Meretrix lyrata: Carpenter and Niem, 1998: p. 336, 

p. 323 fig. 18; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 216; 
Nguyen, 2005: p. 295, plate 89 fig. 6; Do and Le, 2015: 

p. 168-169, fig. 118; Adrianov and Lutaenko, 2016: 
plate 20 figs A, B.

D e s c r i p t i o n .  Shell length 3–5 cm. Shell thick, 
moderately inflated with a variable, inequilateral shape, 
subtrigonal in outline. Outer surface of shell with in-
cised concentric grooves fading out toward anterodorsal 
and posterodorsal margins, and sometimes also at ven-
tral margin of larger specimens. Outside of shell light 
fawn to brown under the translucent, glossy, yellowish 
periostracum. Interior porcelaneous white.

Season of capture fisheries – exploited year-round.
D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Found along 

the coastal region of South Vietnam and can now be 
found in Central and North Vietnam (Do, Le, 2015). 
According to Nguyen, 2005: Ben Tre, Soc Trang, Bac 
Lieu, Go Cong, Tien Giang, Tra Vinh, Ca Mau, Rach 
Gia, Khanh Hoa. Habitat: sandy mud at 1–15 m.

In Nha Phu Lagoon – occurs on the sandy bottom 
along the shore.

9. Meretrix meretrix (Linnaeus 1758)
(Fig. 4A) 
Venus meretrix Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Meretrix meretrix: Carpenter and Niem, 1998: p. 37, 

p. 323 fig. 17; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 216; 

A B

C D

Fig. 4.  A – Meretrix meretrix (47 mm), B – Meretrix lyrata (32 mm), C – Paratapes undulatus (73 mm), D – Paphia euglypta 
(56 mm).
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Nguyen, 2005: p. 295, plate 90, fig. 8; Do and Le, 2015: 
p. 170, fig. 119. 

D e s c r i p t i o n .  Shell length to 6 cm. Shell thick, 
moderately inflated with a variable, nearly equilateral 
to rather strongly inequilateral shape, trigonal-ovate in 
outline. Outer surface of shell smooth, except from low 
concentric growth marks. Outside of shell very variable 
in colour and pattern, under the transparent and glossy, 
pale straw-coloured periostracum; basically white and 
often flushed with deep purple brown on posterodor-
sal slope, or fawn to chestnut brown, plain or variously 
spotted, blotched or streaked with darker grey or brown. 
Interior porcelaneous white, sometimes stained with 
dark brown along posterodorsal margin. 

Season of capture fisheries – exploited year-round.
D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Common along 

the coast of Vietnam (Do, Le, 2015) in Long Hai, Vung 
Tau, Binh Tuan, Khanh Hoa, Sa Huynh, Hoi An, Da 
Nang, Hue, Quang Chi, Quang Binh, Ha Tinh, Nghe 
An, Thanh Hoa, Tay Binh, Quang Ninh, Hai Phong, 
etc. Habitat: sandy mud at 1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on the sandy bottom.

Genus Paphia Röding 1798

10. Paphia euglypta (R. A. Philippi 1847)
(Fig. 4D) 
Venus euglypta R. A. Philippi 1847 (not document).
Paphia euglypta: Okutani, 2000: p. 1015, plate 505 

fig. 53; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 216; Nguyen, 
2005: p. 299, plate 88, fig. 12; Do and Le, 2015: p. 176–
177, fig. 123. 

D e s c r i p t i o n .  Shell is medium-sized, height to 
6 cm, elongate oval that is crushed to some extent. The 
outside surface is embellished with unevenly spaced low 
commarginal ribs. Colour orange-brown with rectangu-
lar dark brown spots. Interior white.

Season of capture fisheries – from April to Novem-
ber.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Common along 
the coast of Vietnam (Do, Le, 2015). In Nha Trang, 
Hue, Hoi An, etc. Habitat: sandy bottom at 5–35 m 
(Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found on sandy and muddy 
bottoms.

Genus Paratapes Stoliczka 1870

11. Paratapes undulatus (Born 1778)
(Fig. 4C)
Venus undulata Born 1778 (Born, 1778)
Paratapes undulatus: Carpenter and Niem, 1998: 

p. 39, p. 324 fig. 25; Okutani, 2000: p. 1015, plate 505 
fig. 58; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 217; Nguyen, 
2005: p. 300, plate 90 fig. 3; Adrianov and Lutaenko, 
2016: plate 18 figs K, L.

D e s c r i p t i o n .  Shell length to 8 cm. Shell 
moderately inflated, transversely elongate, elliptical-
ovate in outline. Outer surface smooth and glossy, 
with shallow concentric growth marks. Outside of shell 
highly glossy, cream to brown, with a netted pattern of 
darker tan zigzag lines. Interior whitish.

Season of capture fisheries – exploited year-round.
D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 

found in coastal waters (Do, Le, 2015); according to 
Nguyen, 2005: in Ha Tien, Ca Mau, Khanh Hoa, Phan 
Thiet, Da Nang, Hue, Hoi An, Quang Ninh, etc. Hab-
itat: muddy bottom at 5–25 m.

In Nha Phu Lagoon – found on sandy and muddy 
bottoms.

Genus Periglypta Jukes-Browne 1914

12. Periglypta exclathrata (Sacco 1900)
(Fig. 3D) 
Venus exclathrata Sacco 1900 (Sacco, 1900)
Periglypta exclathrata: Carpenter and Niem, 1998: 

p.  349, p. 322 fig. 12; Hylleberg and Kilburn, 2003: 
p. 217; Do and Le, 2015: p. 139-140, fig. 96. 

D e s c r i p t i o n .  Shell length to 7.5 cm. Shell 
moderately inflated, markedly longer than high. Outer 
sculpture relatively fine, not strongly nodulose; hinge 
white. Outer with both concentric and radial sculpture. 
The outside shell is plate-shaped, with brown spots and 
dark brown stains. Inner side white.

Season of capture fisheries – from April to No- 
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Found along 
the coastal strip of Vietnam, around islands (Do, Le, 
2015).

In Nha Phu Bay – found in sand and mud.

Infraclass Pteriomorphia Beurlen 1944 
Order Arcida Stoliczka 1871 

Family Arcidae Lamarck 1809 
Genus Anadara Gray 1847

13. Anadara antiquata (Linnaeus 1758)
(Fig. 5A) 
Arca antiquata Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Anadara antiquata: Abbott and Dance, 1982: p. 292; 

Carpenter and Niem, 1998: 145, fig. 18; Hylleberg and 
Kilburn, 2003: 146, plate 1, fig. 1; Nguyen, 2005: 242, 
plate 75, fig. 12; Do and Le, 2015: 50, fig. 31; Adrianov 
and Lutaenko, 2016: plate 1, figs E, F. 

D e s c r i p t i o n .  Shell length commonly to 6 cm. 
Shell equivalve, solid, inequilateral, obliquely ovate and 
elongate in outline, with an extended posteroventral 
part. Forty radial ribs (35–44) at each valve. Outside of 
shell greyish white, often stained darker grey on umbon-
al and posterior areas; periostracum dark brown. Inner 
side white.
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Season of capture fisheries – exploited year-round, 
concentrated from May to September.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015). Occurs in the 
following areas: Tuy Hoa, Khanh Hoa, Ninh Thuan, 
Phan Thiet, Mui Ne, Ho Chi Minh City, Southeast Vi-
etnam, Con Son Island, Hoi An, Cat Ba Island. Habi-
tat: sandy mud at 1–5 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found on many types of bot-
toms such as sandy bottoms and hard bottoms, the com-
position of which is mainly composed of dead corals 
and rocks.

Genus Tegillarca Iredale 1939

14. Tegillarca granosa (Linnaeus 1758)
(Fig. 5C)
Arca granosa Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Tegillarca granosa: Abbott and Dance, 1982: p. 293; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 147, p. 145 fig.16; 

Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 148, plate 1 fig. 3; 
Nguyen, 2005: p. 244, plate 75 fig. 8; Do and Le, 2015: 
p. 57, fig. 36; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 2 
figs I, J.

D e s c r i p t i o n .  Shell length commonly to 5 cm. 
Shell equivalve, thick and solid, ovate, strongly inflated, 
slightly longer than high and feebly inequilateral. Eigh-
teen radial ribs (15–20) with wide interstices at each 
valve; ribs stout and distinctly rugose, bearing regular, 
often rectangular nodules. Outside of shell white under 
the yellowish brown periostracum. Inner side white, of-
ten tinged light yellow towards the umbonal cavity.

Season of capture f isheries – from March to 
September.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015), Khanh Hoa, 
Ninh Thuan, Phan Thiet, Vung Tau, Long Hai, Ben 
Tre, Go Cong, Tra Vinh, Bac Lieu, Hon Khoi. (Ca 
Mau), Hon Trong (Kien Giang), Phu Yen, Binh Dinh, 
Da Nang, Hue, Quang Chi, Quang Binh, Ha Tinh, 

Fig. 5. A – Anadara antiquata (42 mm), B – Trisidos semitorta (84 mm), C – Tegillarca granosa (31 mm), D – Perna viridis 
(65 mm).

A B

C

D
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Nghe An, Thanh Hoa, Ninh Binh, Tay Binh, Cat Ba 
Island, Quang Ninh, etc. Habitat: mud at 1–10 m 
(Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on soft bottom near 
the estuary.

Genus Trisidos Röding 1798

15. Trisidos semitorta (Lamarck, 1819)
(Fig. 5B) 
Arca semitorta Lamarck 1819 (Lamarck, 1819)
Trisidos semitorta: Abbott and Dance, 1982: p. 294; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 145, p. 143 fig. 1; 
Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 153; Nguyen, 2005: 
p.  241, plate 75 fig. 12; Do and Le, 2015: p. 64-65, 
fig. 41; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 4 figs F, G.

D e s c r i p t i o n .  Shell large to 10 cm in length, 
heavy and inflated, sharply twisted on the posterior 
surface, umbones inflated off-centre and curved ante-
riorly. Surface sculptured with concentric growth folds 
and fine radial riblets. Outside of shell white to pink in 
colour. Inner side white.

Season of capture fisheries – exploited year-round, 
concentrated from May to September.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Coastal waters 
(Do, Le, 2015), Khanh Hoa, Con Son Island, Northern 
Vietnam, etc. Habitat: sandy at 1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on sandy, hard bottom 
and rocky areas.

Order Mytilida Férussac 1822 
Family Mytilidae Rafinesque 1815 

Genus Perna Philipsson 1788

16. Perna viridis (Linnaeus 1758)
(Fig. 5D) 
Mytilus viridis Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758) 
Perna viridis: Abbott and Dance, 1982: p. 301; Car-

penter and Niem, 1998: p. 172, p. 166 fig. 3; Okutani, 
2000: p. 881, plate 438 fig. 12; Hylleberg and Kilburn, 
2003: p. 156; Nguyen, 2005: p. 246, plate 79 fig. 10; Do 
and Le, 2015: p. 97, fig. 65; Adrianov and Lutaenko, 
2016: plate 7 figs G, H.

D e s c r i p t i o n .  Shell length to 8 cm. Shell elon-
gate, roughly trigonal-ovate in outline, swollen and 
pointed anteriorly, rounded and compressed poste-
riorly. Outer surface nearly smooth apart from con-
centric growth marks and faint radial lines. Outside 
of shell whitish under a bright periostracum which 
is dark brownish green anteriorly and olive-green 
to bright green posteriorly. Interior an iridescent 
pale bluish green, with a vivid green margin of peri- 
ostracum. 

Season of capture fisheries – exploited year-round, 
concentrated from March to November.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Usually found 
in coastal waters at 0.5–5 m depth (Do, Le, 2015). Oc-
curs in the provinces: Khanh Hoa, Phan Thiet, Can 
Gio, Phu Quoc Island, Hatien. Binh Dinh, Hue, Ha 
Tinh, Quang Ninh, Hai Phong, etc. Habitat: attached 
to rocks or wood in cluster 1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found in coastal alluvial ar-
eas (place between low tide and high tide), clinging in 
groups on rocky beaches.

Order Ostreida Férussac 1822 
Family Isognomonidae Woodring 1925 

Genus Isognomon Lightfoot 1786

17. Isognomon isognomum (Linnaeus 1758) 
(Fig. 6A) 
Ostrea isognomon Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Isognomon isognomum:  Carpenter and Niem, 1998: 

p. 192, p. 190 fig. 1; Okutani, 2000: p. 885, plate 440 fig. 
5; Hylleberg and Kilburn, 2003: p. 158; Nguyen, 2005: 
p. 252, plate 78 figs 5, 8, 9; Adrianov and Lutaenko, 
2016: plate 5 figs E, F.

D e s c r i p t i o n .  Shell height to 15 cm. Shell rela-
tively high and narrow in outline, with undulating com-
missure and strong posteroventral elongation. Shape of-
ten very irregular, due to the confined space in which 
the shell grows and to the effect of repair. Outer surface 
with irregularly concentric lamellate processes, often 
encrusted with marine growths and corroded towards 
the umbones. Outside of shell bluish purple to almost 
black, often paler to whitish umbonally. Interior por-
celaneous and similarly coloured on non-nacreous area; 
nacreous area much paler, with bluish purple hue. 

Season of capture fisheries – from March to No-
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Nha Trang, 
Hai Phong, Quang Ninh (Do, Le, 2015), Khanh Hoa, 
Phan Thiet, Con Son Island, Northern Vietnam, etc. 
(Nguyen, 2005). Habitat: attached by byssus to rocks at 
1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found in tidal areas with hard 
bottoms.

Family Margaritidae Blainville 1824 
Genus Pinctada Röding 1798

18. Pinctada imbricata Röding 1798
(Fig. 6B) 
Pinctada imbricata Röding 1798 (Röding, 1798)
Pinctada imbricata: Abbott and Dance, 1982: p. 302; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 187, p. 183 fig. 8; Hylle-
berg and Kilburn, 2003: p. 156; Nguyen, 2005: p. 250, 
plate 79 fig. 15; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 7 
figs I, J.

D e s c r i p t i o n .  Shell rather thin and small to 
medium sized (to 9 cm in height), relatively inflated, 

https://www.marinespecies.org/aphia.php?p=taxdetails&id=138229
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subquadrate in outline, with a short and ill-defined 
posterior ear which is not drawn out into a wing-like 
process. Outer surface of shell, when not worn, with 
densely set, appressed and flattened, imbricating con-
centric scales and moderately small, radially projecting 
spines mostly preserved towards the margins. Outside of 
shell variable, uniform or with darker markings or radial 
rays, mostly of reds and browns, but sometimes of green 
and bronze coloration. Internal nacreous area highly  
iridescent. 

Season of capture fisheries – from March to No-
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Khanh Hoa. 
Attached by byssus to sea whips, rocks or corals at 1–15 
m (Dang et al., 2009).

In Nha Phu Lagoon – occurs on hard bottoms con-
sisting mainly of rocks and dead corals.

19. Pinctada margaritifera (Linnaeus 1758)
(Fig. 6D) 
Mytilus margaritiferus Linnaeus 1758 (Linnaeus, 

1758)

Pinctada margaritifera: Abbott and Dance, 1982: 
p. 301; Carpenter and Niem, 1998: p. 185, p. 183 fig. 6;  
Okutani, 2000: p. 881, plate 438 fig. 12; Hylleberg and 
Kilburn, 2003: p. 156; Nguyen, 2005: p. 249, plate 
79 fig. 3, 5; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 7  
figs G, H.

D e s c r i p t i o n .  Shell rather thick and large to 
very large (to 15 cm in length). Outer surface of valves, 
when not worn, with densely set, flattened, imbricat-
ing concentric scales and moderately long, parallel-sid-
ed and flattened spines with tapering or rounded ends; 
spines lying relatively flat on surface of valves, arranged 
in radial rows and often strongly projecting on shell 
margins. The shell is externally coloured greyish green 
with white or yellowish radial rows of scales, and brown 
to black margins. The inside of the shell is pearly with a 
pale blue or violet cast. 

Season of capture fisheries – from March to No-
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Khanh Hoa, 
Phan Rang, Phan Thiet, Con Son Island, Phu Quoc 
Island, Nam Du Island, Quang Ninh, Hai Phong. 

A B

C

D

Fig. 6. A – Isognomon isognomum (58 mm), B – Pinctada imbricata (37 mm), C – Magallana gigas (120 mm), D – Pinctada 
margaritifera (63 mm).
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Habitat: byssally attached to sea fans or rocks at 1– 
15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on hard bottoms con-
sisting mainly of rocks and dead corals.

Family Ostreidae Rafinesque 1815 
Genus Magallana Salvi & Mariottini 2016

20. Magallana gigas (Thunberg 1793)
(Fig. 6C) 
Ostrea gigas Thunberg 1793 (Thunberg, 1793)
Magallana gigas: MolluscaBase eds. (WoRMS,  

2023)
D e s c r i p t i o n .  Shell small- to large-sized (length 

of about 8 cm), irregular but commonly higher than 
long, more or less inequivalve, attaching to hard ob-
jects by the umbonal part or whole surface of left valve. 
Shells can be white to off-white to grey, sometimes with 
brown or purple on the ridges. 

R e m a r k s .  Based on molecular phylogenetic 
analysis, Sigwart et al. (2021) showed that the genus 
Magallana should be considered as a subgenus of the 
genus Crassostrea; however, in this study we rely on the 
information on species validity based on the WoRMS 
database.

Season of capture fisheries – exploited year-round.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015). 

In Nha Phu Lagoon – main species growing in 
the sea, in the wild; occurs on stony ground, clinging  
to substrate.

Family Pinnidae Leach 1819 
Genus Atrina Gray 1842

21. Atrina pectinata (Linnaeus 1767)
(Fig. 7A) 
Pinna pectinata Linnaeus 1767 (Linnaeus, 1767)
Atrina pectinata: Abbott and Dance, 1982: p. 300; 

Carpenter and Niem, 1998:  p. 178, p. 177 fig. 4; Okuta-
ni, 2000: p. 887, plate 441 fig. 1; Hylleberg and Kilburn, 
2003: p. 159, 160; Nguyen, 2005: p. 255, plate 77, fig. 7; 
Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 9, figs C, D.

D e s c r i p t i o n .  Shell reaching a large size (length 
to 37 cm), usually rather thin, fragile, moderately in-
flated and triangularly wedge-shaped in outline, with a 
highly variable sculpture. Outer surface of valves with 
15–30 radial ribs which may be smooth to densely set 
with short, open spines. Inner surface of shell with shal-
low grooves corresponding to the external radial ribs. 
Outside of shell slightly shiny, translucent olivaceous 
tan, often tinged with darker purplish brown or grey 

A

B

Fig. 7. A – Atrina pectinata (175 mm), B – Atrina vexillum (113 mm).
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toward the umbones. Interior similarly coloured, iri-
descent on nacreous area. 

Season of capture fisheries – from May to Sep- 
tember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Occurs in the 
following areas: Khanh Hoa, Southwest Vietnam, North 
Vietnam, etc. Found at 50–80 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs in areas with hard 
bottoms consisting mainly of rocks and dead corals.

22. Atrina vexillum (Born 1778)
(Fig. 7B) 
Pinna vexillum Born 1778 (Born, 1778)
Atrina vexillum: Abbott and Dance, 1982: p. 300; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 179, p. 177 fig. 5; Okuta-
ni, 2000: p. 887, plate 441 fig. 7; Hylleberg and Kilburn, 
2003: p. 160; Nguyen, 2005: p. 254, plate 77 fig. 10; 
Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 7, figs K, L.

D e s c r i p t i o n .  Shell reaching a very large size (to 
40 cm in length), thick and solid, inflated, variable in 
shape from triangular to hatchet-shaped or subglobu-
lar. Outer surface of valves with with 10–17 main radial 
ribs, often bearing scale-like spines, and with weaker in-
terstitial riblets. Outside of shell dark reddish brown to 
nearly black, usually dull. Interior dark brown to black, 
iridescent on nacreous area.

Season of capture fisheries – from May to Sep- 
tember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Usually found 
in coastal waters (Do, Le, 2015). According to Nguyen, 
2005 it is found in Khanh Hoa, Phan Thiet, Phan 
Rang, North Vietnam, habitat: gravel or sandy mud at 
5–50 m.

In Nha Phu Lagoon – occurs in areas with hard 
bottoms consisting mainly of rocks and dead corals.

Order Pectinida Gray 1854 
Family Pectinidae Rafinesque 1815 

Genus Amusium Röding 1798

23. Amusium pleuronectes (Linnaeus 1758)
(Fig. 8A) 
Ostrea pleuronectes Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Amusium pleuronectes: Abbott and Dance, 1982: 

p. 303; Carpenter and Niem, 1998: p. 103; Hylleberg 
and Kilburn, 2003: p. 165; Nguyen, 2005: p. 260, plate 80 
fig. 3; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 11, figs A, B.

D e s c r i p t i o n .  Shell length commonly to 4– 
8 cm. Shell thin, medium sized, laterally compressed, 
almost circular in outline, gaping anteriorly and pos-
teriorly. Outside of shell polished and nearly smooth, 
with only many faint concentric and radial lines. Co- 
lour: outside of left valve with light to deep pinkly brown 
of varying shades along concentric growth marks, and 
with darker radial lines and tiny white dots on umbon-
al area. Interior of left valve whitish, often with a pin- 

kish hue on margins and central area, and with a brown 
blotch under the hinge. Right valve white externally and 
internally.

Season of capture fisheries – exploited year-round, 
concentrated from May to November.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015). Occurs in the 
following areas: Nha Trang, Cam Ranh, Ca Na, Phan 
Thiet, Binh Thuan, Vung Tau, Tuy Hoa, Binh Dinh, 
Quang Ngai, Quang Nam, Da Nang, Nghe An, Thanh 
Hoa, Nam Dinh, Hai Phong, Quang Ninh. Found on 
soft bottom at 20–40m (Nguyen, 2005). 

In Nha Phu Lagoon – found on sandy bottoms 
mixed with rocks and dead coral.

Genus Annachlamys Iredale 1939

24. Annachlamys striatula (Linnaeus 1758)
(Fig. 8E)
Ostrea striatula Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Annachlamys striatula: Abbott and Dance, 1982: 

p. 306; Okutani, 2000: p. 905, plate 450 fig. 36; Hylle-
berg and Kilburn, 2003: p. 165; Nguyen, 2005: p. 260, 
plate 80 fig. 6; Adrianov and Lutaenko, 2016: plate 11 
fig. E.

D e s c r i p t i o n .  Shell length commonly to 3– 
8 cm. Shell thick, sub circular in shape and is slightly 
longer than it is tall. Sculpture consists of approximate-
ly 19 broads, widely spaced radial ribs and numerous 
concentric stria. Colour externally white at right valve 
with weak comarginal bands and dark red at left valve 
white auricles. Interior surface white at two valves with 
dark red comarginal band at left valve, inner margins 
crenulate. 

Season of capture fisheries – exploited year-round.
D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 

found in coastal waters (Do, Le, 2015). Occurs in the 
following areas: Phan Rang, Ca Na, Khanh Hoa, etc. 
Habitat: sandy bottom at 1–25 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found on sandy bottoms 
mixed with rocks and dead corals.

Genus Decatopecten G. B. Sowerby II 1839
25. Decatopecten plica (Linnaeus 1758)
(Fig. 8C) 
Ostrea plica Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Decatopecten plica: Abbott and Dance, 1982: p.307; 

Okutani, 2000: p. 907, plate 451 fig. 48; Hylleberg and 
Kilburn, 2003: p. 166; Nguyen, 2005: p. 261, plate 80 
fig. 8.

D e s c r i p t i o n .  Shell thick, height to 5 cm, shell 
subequilateral, well round ventral margin, flat umbon-
al area. Outer surface of valves with 3–5 main radial 
ribs with concentric step and fine riblets on intemal ribs. 
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A B C

D E

Fig. 8. A – Amusium pleuronectes (74 mm), B – Spondylus squamosus (87 mm), C – Decatopecten plica (37 mm), D – Mim-
achlamys sanguinea (53 mm), E – Annachlamys striatula (56 mm).

Colour variable, yellow, orange or brown with lighter or 
darker markings, occasionally uniform in colour.

Season of capture fisheries – from May to No- 
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 
found in coastal waters (Do, Le, 2015). Occurs in the 
following areas: Binh Thuan, North Vietnam, etc. Ha- 
bitat: sandy bottom at 5–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – occurs on sandy bot-
tom mixed with rocks, dead corals in the outer zone  
near the estuary.

Genus Mimachlamys Iredale 1929

26. Mimachlamys sanguinea (Linnaeus 1758)
(Fig. 8D)
Ostrea sanguinea Linnaeus 1758 (Linnaeus, 1758)
Mimachlamys sanguinea: Abbott and Dance, 1982: 

p. 167; Carpenter and Niem, 1998: p. 204, p. 199 fig. 7;  

Okutani, 2000: p. 903, plate 448 fig. 24; Hylleberg and 
Kilburn, 2003: p. 167; Nguyen, 2005: p. 262, plate 80 
fig. 5. 

D e s c r i p t i o n .  Shell solid, medium sized, height 
to 7 cm higher than long and rounded-ovate in out-
line. Both valves sculptured with numerous, regularly 
spaced, squamous primary radial ribs (22–27, usual-
ly 24), flanked by fine squamous secondary radial rib-
lets, starting in the central part of the disc, and dupli-
cating near the periphery. Inner surface plicated near 
ventral margin. Colour extremely variable, either pat-
terned or uniform.

Season of capture fisheries – exploited year-round.
D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly 

found in coastal waters (Do, Le, 2015). Occurs in the 
following areas: Binh Thuan, Khanh Hoa, Phan Rang, 
Phan Thiet, etc. Habitat: bysally attached to rocks at 
1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found on sandy bottoms 
mixed with rocks and dead corals.
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Family Spondylidae Gray 1826 
Genus Spondylus Linnaeus 1758

27. Spondylus squamosus Schreibers 1793
(Fig. 8B) 
Spondylus squamosus Schreibers 1793 (Schreibers, 

1793)
Spondylus squamosus: Abbott and Dance, 1982: p. 317; 

Carpenter and Niem, 1998: p. 213, p. 212 fig. 4; Okuta-
ni, 2000: p. 917, plate 456 fig. 3; Hylleberg and Kilburn, 
2003: p. 171; Nguyen, 2005: p. 265, plate 81 fig. 14.

D e s c r i p t i o n .  Shell height to 9 cm. Shell highly 
variable in shape but roughly rounded-ovate to elon-
gate-ovate in outline, inequivalve. Main spinose ribs 
often slightly more numerous on right valve (8–12 ribs 
on right valve, instead of 5–8 on left valve). Internal 
margins with crenulations corresponding with the out-
er radial sculpture. Colour of interstices white, dark-
brown or brown-red, spines white; internally blue-white 
with a wide, variegated coloured crenulated margin,  
hinge brown. 

Season of capture fisheries – from May to No- 
vember.

D i s t r i b u t i o n  i n  V i e t n a m .  Commonly  
found in coastal waters (Do, Le, 2015) in the areas: 
Khanh Hoa, Con Son Island, Catba Island, etc. Habitat: 
attached to corals or rocks at 1–15 m (Nguyen, 2005).

In Nha Phu Lagoon – found on hard bottom among 
dead coral reefs.

DISCUSSION

In the Nha Phu Lagoon area between 2019 and 
2022, a total of 536 commercial bivalves were collec- 
ted, belonging to 27 species and 13 families. The great-
est number of species was from the family Veneridae 
(8  species), followed by Pectinidae with 4 species,  
Arcidae with 3 species and the remaining families had 
1–2 species each.

Due to natural conditions, bivalves in Nha Phu are 
primarily exploited during the dry season, which ty- 
pically lasts from April to the end of September. They 
play a significant economic role as a food source and 
are also used in the production of handicrafts and me- 
dicines. Two main species, Perna viridis and Magallana 
gigas, are cultivated in the area and account for most of 
the food production. They are found in all cases, both 
among fishermen and in the market, their weight range 
40–60% of all molluscs. They are known for their abili-
ty to filter water and thrive in highly eutrophic environ-
ments, which is why they are often grown around fish 
cages or in beds.

Species belonging to the Margaritidae, Pinni-
dae, Pectinidae and Spondylidae families are predo- 
minantly found on coral reefs or hard bottoms and are 
primarily harvested through direct diving. These spe-
cies have large shells, which are then processed into 

handicrafts after the meat is extracted for food. In par-
ticular, Pinctada margaritifera is sought after for its na-
creous shell and ability to create pearls, leading to its 
overexploitation. It is listed in the Vietnam Red Data 
Book, necessitating strict conservation and restoration 
measures. Species from the Isognomnidae, Psammo-
biidae and Solenidae families typically inhabit littoral 
and sublittoral areas, have reproductive capabilities and 
experience intensive growth, often forming commercial 
seafood sites.

According to the statistics compiled by Chinh 
(1980), Nguyen and Vo (1996), Vietnam is home to 
approximately 28 marine bivalve species of economic 
significance. These species include Tegillarca granosa 
(Linnaeus 1758), Anadara antiquata (Linnaeus 1758), 
Arca navicularis Bruguière 1789, Perna viridis (Linnae-
us 1758), Modiolus philippinarum Hanley 1843, Amusium 
pleuronectes (Linnaeus 1758), Mimachlamys crassicostata 
(G. B. Sowerby II 1842), Magallana rivularis (A. Gould 
1861), Pinctada fucata (A. Gould 1850), Pinctada max-
ima (Jameson 1901), Pinctada margaritifera (Linnaeus 
1758), Pteria penguin (Röding 1798), Pinna vexillum 
Born 1778, Cyrenobatissa subsulcata (Clessin 1878), Ge-
loina bengalensis (Lamarck 1818), Lucina philippinarum 
Reeve 1850, Tridacna squmosa Lamarck 1819, Dosinia 
laminata (Reeve 1850), Cyclina sinensis (Gmelin 1791), 
Meretrix meretrix (Linnaeus 1758), M. lyrata Sowerby 
II 1851, Katelysia rimularis (Lamarck 1818), Anomalo-
cardia sqamosa (Linnaeus 1758), A. flexuosa (Linnaeus 
1767), Mactra fourangularis Deshayes in Reeve 1854, 
Sanguinolaria diphos (Linnaeus 1771), Glaucome chi- 
nensis Gray 1828 and Potamocorbula laevis (Hinds 1843). 
Of these species, 12 economically important bivalves 
were discovered in the South-Central region. Phan 
D.N. and his colleagues investigated benthic resour- 
ces in the central coastal region between 2008 and 2013, 
recording eight economically valuable bivalve species 
(Phan et al., 2016). The General Department of Fishe- 
ries reported a total of 42 economically valuable bi-
valve species found across Vietnam from 2016 to 2019. 
The decline of economically valuable benthic species 
in terms of composition is also widespread in Nha Phu 
Lagoon. According to Phan Duc Ngai’s research, the 
number of species decreased from 25 species in 1965 to 
16 species in 1966, and only 9 species were encountered 
during two research trips in November 2012 and May 
2015 (Phan et al., 2016а). This decrease may be due to 
the short duration of the species composition survey, 
so the number of specimens was incomplete. Factors 
that may affect the benthic resources of the region in-
clude active exploitation of resources and destruction of  
biological habitat (mangroves and seagrasses) (Nguyen, 
Thai, 2013; Phan et al., 2016а). Therefore, to ensure the 
benthic biodiversity of Nha Phu Lagoon, it is necessary 
to develop an exploitation plan and zoning to reaso- 
nably exploit this resource.

Biodiversity resources support significantly to the 
development of economic sectors such as traditional 
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coastal fisheries, pond aquaculture, cage marine cul-
ture, hatcheries and juvenile collection from nature 
for extensive culture, collection of salangane bird nets 
and marine tourism. Recent development in Khanh 
Hoa province has resulted in a number of environ-
ment concerns, including: habitat loss and degrada-
tion, over-fishing, pollution and land/seascape deg-
radation. In term of marine governance, there exists a 
series of issues to be considered, composing high con-
flict among development needs of diverse sectors, high 
demand on spaces of land and sea for development, 
competition among economic sectors and reduction 
of total revenue, social divergence due to conflicts and 
benefit sharing, and land – sea interaction and land-
based impacts to the sea and ocean. In order to address 
above-mentioned socio-economic and environmental 
concerns, provincial policy makers and supporting or-
ganizations shall execute different solutions, including 
inter alia: Marine space planning, indicating prior tar-
gets of each area; coastal area of establishment of real 
no-take zone for maintaining living resources and cons-
er-vation of endangered species; establishment of fishe- 
ries refugia to support resource recruitment as a basis 
for sustainable fisheries; Involvement of private sector 
and local communities in management and use of re-
sources; development of environment friendly offshore 
marine culture; application of sea ranching to restore 
and develop high value fisheries resources such as aba-
lone, sea cucumber, limpet, cone shell...; and research 
on biodiversity and resilience of coastal ecosystems to 
changes of anthropogenic activities and natural pro-
cesses for adaptive management to sustainable tourism  
and fisheries.
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Работа выполнена в рамках совместного проекта Российско-Вьетнамского Тропического  
научно-исследовательского и технологического центра по изучению организмов-индикаторов 
морской среды в Южно-Центральном регионе Вьетнама. Данное исследование было сосредо-
точено на прибрежных районах со значительным антропогенным воздействием и показало, 
что биологические ресурсы напрямую влияют на средства к существованию и деятельность 
населения прибрежных районов. Эти ресурсы динамичны и подвержены воздействию как 
человеческих, так и природных факторов. Сбор материала осуществлялся с помощью грабель 
с сетчатым мешком на конце для отбора проб из зоны мягкого дна. На участках с твердым 
субстратом и илистым дном использовалось водолазное снаряжение. Кроме того, при сборе 
материала несколько образцов моллюсков были получены от рыбаков, которые ловят морских 
организмов в этой лагуне. Сравнивая полученные результаты с предыдущими исследования-
ми разнообразия двустворчатых моллюсков в этом районе, можно сделать вывод, что в лагуне 
Ня Фу обитает множество экономически ценных видов двустворчатых моллюсков. Всего было 
обнаружено двадцать семь видов двустворчатых моллюсков из тринадцати семейств, причем 
наибольшее количество видов (восемь видов) приходится на семейство Veneridae. Наиболее 
многочисленными в уловах были представители семейств Ostreidae и Mytilidae, которые в 
основном состоят из Magallana gigas (Thunberg 1793) и Perna viridis (Linnaeus 1758) и которых 
культивируют в лагуне. Эти два вида не только имеют экономическую ценность, но и играют 
важнейшую роль в морских экосистемах, фильтруя воду и задерживая органические остатки 
в окружающей среде.
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A diagnosis and an illustrated description of Mongolicosa uvs Esyunin et Ustinova sp. n. from the Uvs 
Province of Mongolia is provided, based on both sexes. The new species belongs to the pseudoferruginea 
group and appears to be especially similar to M. glupovi Marusik, Azarkina et Koponen 2004, yet differing 
in having a wide septal stem of the epigyne and an elongated terminal apophysis of the male palp.
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Mongolicosa Marusik, Azarkina et Koponen 2004 is a 
small wolf spider genus accounting for 12 named species 
(WSC, 2024), which are classified in two species groups 
(Marusik et al., 2004). The range of the genus covers the 
mountainous regions of northwestern China, western 
Mongolia and southern Siberia. According to Fomichev 
and Marusik (Fomichev, Marusik, 2017, 2018), Mongoli-
cosa species are highly specialised to inhabit rocky screes 
at high mountains. The majority of species remain 
known only from their type localities and are believed to 
be endemic to small mountain systems. Only two spe-
cies, M. glupovi Marusik, Azarkina et Koponen 2004 
and M. pseudoferruginea (Schenkel 1936), are relatively 
widespread (Marusik et al., 2004). Therefore, Fomichev 
and Marusik (2017) suspected that an actual species di-
versity of Mongolicosa in western Mongolia is much 
higher than that known to date, and new species would 
be discovered from there. Thus, it is not surprising that a 
comparatively small general spider sample collected by 
the third author from western Mongolia contains a new 
Mongolicosa species. Prior to this study, six species of 
this genus have been known from the Mongolian Altai 
(Marusik et al., 2004; Fomichev, Marusik, 2017, 2018). 
The aim of the present paper is to diagnose and describe 
a new, seventh species from this region.

The holotype and paratype of new species are de-
posited in the Zoological Museum of the Moscow State 
University, Moscow, Russia (ZMMU; curator K.G. Mik- 
hailov). Stacks of colour images were manually 

generated using an Olympus OMD EM-10 digital ca- 
mera with a Panasonic Lumix H-H025 25 mm f/1.7 
lens mounted on a Zeiss microscope. SEM micro-
graphs were made by means of Hitachi TM3000 SEM 
microscope with BSE (back-scattered electrons) at the 
Perm State University. The terminology of the palp 
and epigyne morphology follows Marusik et al. (2004), 
with additions by Fomichev (2021). In the following 
description, leg podomeres are abbreviated as follows: 
Fm – femur, Pt – patella, Tb – tibia, Mt – metatarsus,  
Tr – tarsus; leg spination: a – apical, d – dorsal, pl and 
rl – pro- and retrolateral, v – ventral. The sequence 
of leg segment measurements is as follows: total length 
(Fm, Pt, Tb, Mt, Tr). All measurements are given in 
millimeters.

Mongolicosa uvs Esyunin et Ustinova sp. n. 
(Figs 1–3)

M a t e r i a l .  Holotype, ♀, Mongolia, Uvs Pro- 
vince, Türgen Somon, 49°51ꞌ3666ꞌꞌ N 91°31ꞌ8006ꞌꞌ E, 
mountain steppe, 13.06.2021, B. Tsagaanbileg. Para-
type, 1 ♂, together with holotype.

D i a g n o s i s .  Mongolicosa uvs Esyunin et Ustinova 
sp. n. belongs to the pseudoferruginea species group (sen-
su Marusik et al., 2004). In the shape of the epigynal  
septum and fovea, and the wide embolus having a small 
spine in its basal part, it is most similar to the genero-
type M. glupovi. The new species differs from M. glupovi
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in having the wide septal stem (SS) of the epigyne 
(Figs 1A, 2A) and the elongated terminal apophysis of 
the male palp (Fig. 3B, 3C), compared to the narrow 
septal stem and the short, spine-like terminal apophysis 
in M. glupovi (Marusik et al., 2004: figs 208–210, 185).

The female of the new species is also similar to those 
of M. ozkutuki Fomichev et Marusik 2018, M. pseudo-
ferruginea (Schenkel 1936) and M. uncia Fomichev et 
Marusik 2017, but M. uvs Esyunin et Ustinova sp. n. 
can be easily distinguished by the ovoid fovea (Fig. 2A), 
compared to the pear-shaped fovea in the related spe-
cies (Marusik et al., 2004: fig. 218; Fomichev, Marusik, 
2017: fig. 3D; Fomichev, Marusik, 2018: fig. 8d).

D e s c r i p t i o n .  H o l o t y p e  f e m a l e .  Total 
length 7.5. Carapace 3.5 long, 2.9 wide; dark-brown 
(almost black); clypeus brown. Cephalic part of car-
apace densely covered with long black setae. Chelice- 
rae black-brown, with long protruding setae. Legs and 
palps black-brown; coxae black with yellow basal spots. 
Labium black, with a distal-apical light brown swelling; 
endites black, with yellow inner edge and basal spot. 
Sternum black, densely covered with grey protruding 
setae. Abdomen dorsally and laterally black, densely 
covered with grey hears and black setae; ventrally black, 
with two longitudinal rows of yellow dots, densely co- 
vered with gray setae. Measurements of leg segments:  
I: 9.18 (2.68, 1.00, 2.13, 2.18, 1.20); II: 10.88 (3.00, 1.38, 
2.53, 2.60, 1.38); III: 11.13 (2.88, 1.28, 2.45, 3.13, 1.40); 
IV: 15.45 (3.68, 1.43, 3.40, 5.00, 1.95). Measurements 
of palp segments: 4.50 (1.40, 0.73, 1.13, -, 1.25). Spina-
tion of legs: Fm I d 1-2-3, pl 0-1-4, rl 0-1-2; II and III:  
d 1-1-1, pl 0-1-1, rl 0-1-1; IV: d 1-1-1, pl 0-1-1, rl 0-0-1;  
Tb I: d 1-1-0, pl 0-2-0, rl 0-2-0, v 2-2+2-2a; II:  
d 1-0-0, pl 1-1-0, rl 1-1-0, v 2-2+2-2a; III and  
IV: d 1-1-0, pl 1-1-0, rl 1-1-0, v 2-2-2a. Spination of 

Fig. 1. Copulatory organs of Mongolicosa uvs Esyunin et 
Ustinova sp. n.: A – epigyne, ventral view; B – endogyne, 
dorsal view; C – embolus with terminal apophysis; D – 
palp, ventral view. Scale bar: 0.1 mm.

Fig. 2. Epigyne of Mongolicosa uvs Esyunin et Ustinova sp. n.: A – ventral view; B – dorsal view. Abbreviations: aP – apical 
pocket, cD - copulatory duct, Li – lip of the epigyne, Re – receptacle, SB – septal base, SS – septal stem. Scale bar: 0.1 mm.
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Fig. 3. Male palp of Mongolicosa uvs Esyunin et Ustinova sp. n., scanning electron micrographs: A – bulbus, ventral view; 
B – same, posterio-vental view; C – median apophysis; D – bulbus, anterior view; E – tip of embolus, anterior view. 
Abbreviations: aA – apical arm of mA, bA – basal arm of mA, C – conductor, E – embolus, ES – embolic spine, mA – median 
apophysis, Pl – palea; PP – palea processor, ST – subtegulum; tA – terminal apophysis. Scale bar: 0.1 mm.
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pedipalp: Fm d1-1-2, pl 0-0-1, rl 0-0-1; Pt d 1-1, pl 1, 
rl 1; Tb d 0-1-0, pl 2-0-0; Tr d 1-0-0, pl 2-1-0, rl 2-1-0.

Epigyne as in Figs 1A, 1B and 2: fovea triangle, its 
anterior part shorter than posterior one; apical pock-
ets (aP) closely spaced; septum widened posteriorly, 
forming diamond-shaped base (SB); lips (Li) almost 
touching each other; receptacles (Re) well distinguish-
able from copulatory ducts (cD), not converging, head 
of receptacles spaced under edges of fovea. 

Paratype male (abdomen damaged, dry). Total 
length more than 7.5. Carapace 3.6 long, 2.8 wide. 
Body colouration as in the female. Palp colouration: 
femur and proximal part of patella dark brown, distal 
part of patella almost black, tibia and cymbium black 
with dense black hairs. Abdomen grey, densely cov-
ered with grey hears and black setae. Measurements of 
leg segments: I: 11.83 (3.05, 1.45, 2.88, 2.90, 1.55); II: 
11.78 (3.00, 1.43, 2.68, 3.10, 1.58); III: 12.18 (3.00, 1.30, 
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2.55, 3.75, 1.58); IV: 16.25 (3.65, 1.53, 3.45, 5.50, 2.13). 
Spination of legs: Fm I d 1-1-0, pl 0-0-2, rl 0-1-1;  
II d 1-1-1, pl 0-1-2, rl 0-1-1; III: d 1-1-1, pl 0-1-1,  
rl 0-1-1; IV: d 1-1-1, pl 0-1-1, rl 0-0-1; Tb I and II:  
d 1-1-0, pl 1-1-0, rl 1-1-0, v 2-2+2-2a; III and IV:  
d 1-1-0, pl 1-1-0, rl 1-1-0, v 2-2-2a. Spination of pedi-
palp: Fm d 1-1-2, pl 0-0-1, rl 0-0-1; Pt d 1-1, pl 1, rl 1; 
tibia and cymbium covered with dense black setae.

Palp as in Figs 1D and 3: median apophysis with  
2 arms, of which the apical arm (aA) pointed, and basal 
arm (bA) hook-shaped; palea with laminar large process 
(PP); embolus wide with small embolic spine (ES) in 
basal part (Fig. 1C), terminal apophysis (tA) straight, 
not extending beyond embolus. 

E t y m o l o g y .  The specific epithet is a noun in ap-
position taken from the type locality.
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Приведены диагноз и иллюстрированное описание Mongolicosa uvs  Esyunin et Ustinova sp. n. 
для самок и самцов из Увс аймака Монголии. Новый вид принадлежит к группе видов pseu-
doferruginea, где он наиболее близок к M. glupovi Marusik, Azarkina et Koponen 2004. Mongolicosa 
uvs Esyunin et Ustinova sp. n. отличается от последнего вида широкой ножкой септума эпигины 
самки и удлиненным терминальным отростком пальпы самца.
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При исследовании прибрежной зоны озера Байкал, в Малом Посольском соре нами были най-
дены самки и самцы палеарктического вида Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 
1905. Данный вид впервые обнаружен в озере Байкал и в Байкальском регионе. При помощи 
сканирующего электронного микроскопа нами изучены и кратко описаны основные морфоло-
гические особенности найденных особей. Проведено сравнение наиболее важных для диагно-
стики морфологических признаков C. (C.) microstaphylinus из озера Байкал и европейской части 
России (водоемы в черте города Сыктывкар, Республика Коми). Установлено, что байкальские и 
сыктывкарские особи обладают практически идентичным строением торакальных конечностей 
и каудальных ветвей.

Ключевые слова: пресноводные Harpacticoida, палеарктические виды, зоогеография, озеро Байкал
DOI: 10.31857/S0044513424040037, EDN: UYWITO

Одним из наиболее распространенных пред-
ставителей рода Canthocamptus Westwood 1836 в 
Палеарктической области является Canthocamptus 
(Canthocamptus) staphylinus Jurine 1820. Он населя-
ет различные пресные и даже солоноватые водо-
емы и характеризуется большой межпопуляци-
онной морфологической изменчивостью (Lang, 
1948; Боруцкий, 1931, 1952). Canthocamptus (Can-
thocamptus) microstaphylinus Wolf 1905 – вид, кото-
рый весьма близок по морфологии с C. (C.) stap- 
hylinus (Wolf, 1905) и который некоторые авто-
ры (Боруцкий, 1952) считали лишь подвидом или 
формой изменчивости последнего. Недавние ис-
следования двух морфовидов с использованием 
молекулярно-биологических методов (Kochanova 
et al., 2018; Kochanova et al., 2018а), однако, пока-
зали, что между C. (C.) staphylinus и C. (C.) micro- 
staphylinus имеется относительно большая гене-
тическая дистанция, что подтверждает видовую  
самостоятельность C. (C.) microstaphylinus. Предста-
вители данного вида отличаются от C. (C.) staphy-
linus пропорциями тела, меньшими размерами, 
иным строением каудальных щетинок и формой 
сперматофора (Lang, 1948); отмечены отличия и 
в положении внутренней щетинки на экзоподите 
пятой пары ног самца (Dussart, 1967). Выяснено, 
что некоторые морфологические различия обоих 

видов проявляются уже на науплиальных стадиях 
(Sarvala, 1977).

Ранее для Байкала было указано только пять ви-
дов рода Canthocamptus, причем все они являются 
эндемиками озера (Окунева, 1989; Евстигнеева, 
Окунева, 2001). Проблема происхождения видо-
вого разнообразия автохтонных видов этого рода 
в Байкале и филогенетические связи палеаркти-
ческих и байкальских представителей на данный 
момент не выяснены. При недавнем исследовании 
прибрежной зоны Малого Посольского сора оз. 
Байкал нами были обнаружены рачки рода Can-
thocamptus, идентифицированные как C. (C.) mi-
crostaphylinus.

Цель данной работы – сообщить о находке но-
вого для фауны Байкала вида C. (C.) microstaphylinus.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материал был собран в ходе экспедиционных 
работ в мае 2022 г. в Малом Посольском соре, рас-
положенном в средней котловине оз. Байкал, и в 
маленьком озере за песчаной косой губы Сено-
гда (северная котловина Байкала) в июне 2023 г.  
Для сравнения использованы рачки C. (C.) micro-
staphylinus из лесной лужи и небольшого пруда, 

mailto:atm171@mail.ru
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собранные в мае и сентябре 2014 г. и в мае 2023 г. 
в г. Сыктывкар (Республика Коми, северо-восток 
европейской части России). Методики сбора и об-
работки проб, приготовления и исследования то-
тальных препаратов, подготовки рисунков и изо-
бражений со сканирующего электронного микро-
скопа приведены в предшествующих публикациях 
(Алексеева и др., 2023, 2023a). Исследование пре-
паратов особей из Байкала проводилось на микро-
скопах Olympus CX21, Nikon Optiphot-2. Фотогра-
фии выполнены на сканирующем электронном 
микроскопе (СЭМ) FEI Company Quanta 200. Осо-
би из г. Сыктывкар исследовали под микроскопом 
Leica DM 4000 B (Германия).

В разделе “материал” тотальные препараты в 
жидкости Фора – Берлезе обозначены как “wm” – 
аббревиатура от “whole mount”.

Материал из оз. Байкал хранится в лаборатории 
биологии водных беспозвоночных Лимнологиче-
ского института СО РАН, г. Иркутск. Материал 
из водоемов европейской части России хранится 
в отделе экологии животных Института биологии 
Коми НЦ УрО РАН, г. Сыктывкар.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Семейство Canthocamptidae Brady 1880
Род Canthocamptus Westwood 1836

Canthocamptus (Canthocamptus) 
microstaphylinus Wolf 1905

М а т е р и а л .  Оз. Байкал, Средняя котловина, 
Малый Посольский сор (51о85′52′′ N, 106о09′14′′ E),  
глубина 3–5 м, песок. Обнаружено 107 особей:  
93 ♀♀ и 14 ♂♂. Для подготовки статьи проанализи-
рована 21 особь: 10 ♀♀ и 6 ♂♂ на wm; 2 ♂♂ и 3 ♀♀ 
на СЭМ. Самки № 1–10 на тотальных препара-
тах: самка № 1: wm № H1-120522; самка № 2: wm  
№ H2-120522; самка № 3: wm № H3-120522; самка  
№ 4: wm № H4-120522; самка № 5: wm № H5-120522; 
самка № 6: wm № H6-120522; самки № 7 и 8: wm 
№ H7-120522; самки № 9 и 10: wm № H8-120522. 
Самцы № 1–7: самцы № 1 и 2: wm № H9-120522; 
самцы № 3 и 4: wm № H10-120522; самец № 5: wm 
№ H11-120522; самцы № 6 и 7: wm № H12-120522. 
Особи для СЭМ. 3 ♀♀ на столике № 18329, 2 ♂♂ на 
столике № 18330.

Д о п о л н и т е л ь н ы й  м а т е р и а л .  Озеро за 
берегом губы Сеногда (55о34′23.6′′ N, 109о12′23.7′′ E),  
Северная котловина, оз. Байкал. Обнаружено 
9 особей: 6 взрослых ♀♀ и 3 ♂♂ пятой копеподит-
ной стадии.

Временные водоемы в черте г. Сыктывкар  
(61о66′87.97′′ N, 50о83′64.97′′ Е). Обнаружено 
10 взрослых особей: 5 ♀♀ и 5 ♂♂.

К р а т к о е  о п и с а н и е .  С а м к а .  Длина тела  
от кончика рострума до дистального края кау-
дальных ветвей составляет 700–850 мкм (среднее  

760 мкм, n = 40). Тело цилиндрическое (рис. 1a), 
постепенно суживающееся каудально, покрыто ря-
дами мелких шипиков. Цвет светло-фиолетовый. 
Задние края сомитов мелко зазубрены. Гениталь-
ный двойной сомит (рис. 2a, 2b) в 1.3 раза шире 
своей длины. Наружно-задние углы анального со-
мита оттянуты в зубообразные выросты (рис. 1b, 
1d–1f; 2c–2d); имеются группы шипиков на вен-
тральной стороне у основания каудальных вет-
вей. Анальная пластинка полукруглая и несет 8–16 
(среднее 11, n = 20) крупных шипиков (рис. 1c, 2c). 
Длина каудальных ветвей равна длине терминаль-
ного сомита и в 2.3 раза длиннее своей наибольшей 
ширины; I и II щетинки расположены в конце пер-
вой трети, III – в конце второй трети латерального 
края; IV и V щетинки длинные, вооружены шипи-
ками и имеют helle Stelle; VI щетинка короткая и 
голая; VII щетинка на двойном цоколе, распола-
гается по центру длины ветви со смещением к на-
ружному краю (рис. 1b; 2c–2d).

Эндоподиты P1–P3 трехсегментные, эндоподит 
P4 – двухсегментный. Проксимальные сегменты 
эндоподитов P1–P4 и медиальные сегменты эндо- 
подитов P1–P3 с одной внутренней щетинкой. 
Дистальный сегмент эндоподита P1 с одной корот-
кой щетинкой, одной длинной щетинкой и одним 
шипом. Дистальные сегменты эндоподитов P2–P4 
с двумя внутренними щетинками, двумя апикаль-
ными и одним шипом на внешнем крае (рис. 4a–
4c). Внутренняя лопасть базиэндоподита P5 с ше-
стью щетинками, из которых вторая от наружного 
края самая маленькая и голая; на внешнем крае 
два шипика, экзоподит с одной внутренней ко-
роткой голой щетинкой, двумя апикальными ще-
тинками и двумя внешними оперенными шипами  
(рис. 4g).

С а м е ц .  Длина от кончика рострума до дис-
тального края каудальных ветвей составляет 650–
760 мкм (среднее 690 мкм, n = 14). Форма, цвет 
тела, вооружение абдоминальных сомитов, кау-
дальные ветви (рис. 2e–2f; 3a–3c), P1 как у самки. 
Анальная пластинка несет 7–10 (среднее 9, n = 8) 
крупных шипиков (рис. 2e, 5a).

Эндоподит P3 трехсегментный, эндоподиты P2 
и P4 двухсегментные. Проксимальные сегменты 
эндопотитов P2–P4 с одной внутренней щетин-
кой (на эндоподите P3 очень маленькая, рис. 5a). 
Дистальный сегмент P2 длинный, с хитиновым 
утолщением на внешнем крае в середине длины, 
одной щетинкой и двумя шипами на внутреннем 
крае и двумя апикальными щетинками разной  
длины; на внешнем крае располагается ряд ши-
пиков (рис. 4f). Медиальный сегмент эндоподита 
P3 с зазубренной на конце апофизой, длина ко-
торой превышает длину базальной части в 3 раза; 
дистальный сегмент овальный, с двумя внутрен-
ними и двумя апикальными (очень короткими) 
щетинками (рис. 5b), его длина достигает поло- 
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вины длины апофизы (рис. 4e; 5a–5b). Дисталь-
ный сегмент эндоподита P4 оттянут в шиповид-
ный вырост на внешнем дистальном углу (со-
ставляет 3/4 длины сегмента), с двумя короткими 
оперенными щетинками на внутреннем крае и 
двумя апикальными щетинками (рис. 4d; 5c–5d). 
Внутренняя лопасть базиэндоподита P5 с двумя 

шипами разной длины; экзоподит с короткой го-
лой внутренней щетинкой и четырьмя шипами, 
из которых самый внутренний – длинный, а са-
мый внешний – короткий (рис. 4h, 5e). Р6 (рис. 4i, 
5f) срощены с сомитом, на каждой ножке одна 
внешняя голая щетинка и два внутренних оперен- 
ных шипа.

Рис. 1. Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 1905, СЭМ-фотографии самок из оз. Байкал: a – внешний 
вид, дорсально; b – анальный сомит и каудальные ветви, дорсально; c – анальная пластинка; d–f – наружно-задние 
края анальных сомитов, дорсально. Масштаб, мкм: a – 300, b – 50, c–e – 20,  f – 10.
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Рис. 2. Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 1905, рисунки самки (a–d) и самца (e, f) из оз. Байкал: a – 
двойной генитальный сомит и сперматофор, вентрально; b – генитальное поле; c – анальный сомит и каудальные 
ветви, дорсально; d – анальный сомит и каудальные ветви, вентрально; e – анальный сомит и каудальные ветви, 
дорсально; f – анальный сомит и каудальные ветви, вентрально. Масштаб 100 мкм.
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Рис. 3. Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 1905, СЭМ-фотографии самцов из оз. Байкал: a – аналь-
ный сомит и каудальные ветви, дорсально; b – каудальная ветвь, вентрально; c – задненаружный край анального 
сомита, вентрально. Масштаб, мкм: a – 40, b – 30, c – 20.
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Рис. 4. Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 1905, рисунки конечностей самки (a–c, g) и самца (d–f, 
h, i) из оз. Байкал: a – эндоподит P2, b – эндоподит P3, c – эндоподит P4, d – эндоподит P4, e – эндоподит P3,  
f – эндоподит P2, g – P5, h – P5, i – P6. Масштаб 100 мкм.
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Рис. 5. Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus Wolf 1905, СЭМ-фотографии конечностей самцов из  
оз. Байкал: a, b – эндоподит P3, стрелкой показана щетинка на проксимальном сегменте; c, d – эндоподит P4;  
e – P5; f – P6. Масштаб, мкм: a, b, d – 10; c, f – 20; e – 40.
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С р а в н е н и е .  Рачки C. (C.) microstaphylinus из 
Республики Коми по большинству морфологиче-
ских признаков идентичны особям из Малого По-
сольского сора оз. Байкал. В первоописании вида 
не отмечено наличие щетинок на первом членике 
эндоподита Р3 самца. При изучении байкальских 
особей нами была обнаружена очень мелкая вну-
тренняя щетинка у некоторых особей (рис. 5a). 
Этот признак является единственным обнаружен-
ным различием между особями байкальской и сык-
тывкарской популяций. Однако нельзя исключать, 
что эта щетинка настолько мала, что не была об-
наружена у сыктывкарских особей под световым 
микроскопом.

Кроме того, фиксированные особи C. (C.) mi-
crostaphylinus из оз. Байкал были светло-фиолетово-
го цвета, в то время как особи из озера за берегом 
губы Сеногда и особи из г. Сыктывкар не имели 
выраженной окраски.

И з м е н ч и в о с т ь .  С а м к а .  Анальная пла-
стинка может нести от 8 до 16 шипиков (рис. 1b–
1c; 3c). Наблюдается разное количество шипиков 
на медиальном сегменте эндоподита P3 (от 3 до 4);  
дистальном сегменте эндоподита P4 (от 4 до 5).  
Зубовидные выросты на анальном сомите оканчи-
ваются одним или тремя остриями (рис. 1d–1f).

С а м е ц .  Анальная пластинка может нести от 
7 до 10 шипиков (рис. 2e, 3a). Наблюдается разное 
количество шипиков на дистальном сегменте эндо-
подита P4 (от 2 до 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Отсутствие в литературе сведений об обитании 
найденного нами C. (C.) microstaphylinus в Байка-
ле может свидетельствовать об относительно не-
давнем его вселении в озеро. Данный вид хорошо 
отличается от всех эндемичных для Байкала видов 
рода. В монографии Окуневой (1989), в которой 
описывается фауна гарпактикоид из литоральной 
и прибрежно-соровой зон озера, сведения об этом 
виде отсутствуют. В то же время, как следует из 
карты отборов проб (Окунева, 1989: с. 7: рис. 1), 
Малый Посольский сор, в котором нами найден  
C. (C.) microstaphylinus, автором не был исследо-
ван. Более поздняя работа, обобщающая сведения 
о таксономическом составе этой группы в Байка-
ле, всецело опирается на те же данные (Окунева,  
Евстигнеева, 2001). Таким образом, вопросы о 
том, почему в сорах данный вид ранее не был об-
наружен, а также о времени его вселения, остаются  
открытыми.

Вероятнее всего, C. (C.) microstaphylinus пер-
воначально заселил небольшие озера и времен-
ные водоемы, отграниченные от самого озера 
песчано-гравийными косами. В пользу этого вы-
вода свидетельствует наша находка этого вида в 
июне в небольшом озере в районе губы Сеногда 

оз. Байкал; в сентябре вид не выявлен. Отметим, 
что в прибрежной зоне губы Сеногда (0.5–2 м) ни 
в июне, ни в сентябре особи этого вида не были 
обнаружены.

В европейской части Палеарктики C. (C.) micro-
staphylinus распространен весьма широко (Lang, 
1948; Sarvala, 1977); рачок населяет крупные озе-
ра и небольшие временные водоемы. Ранее на 
территории России вид был обнаружен только в 
Европейской части: в окрестностях г. Сыктывкар 
(Kochanova et al., 2018, 2018a); в р. Унья (приток  
р. Печора) (Kochanova et al., 2018); в дельте р. Пе-
чора (Kochanova, Fefilova, 2017); в лужах вблизи  
оз. Кончозеро, Карелия (проба из коллекции Зоо-
логического музея МГУ, сбор З.И. Филимоновой). 
В некоторых точках ранее вид рассматривался как 
C. staphylinus. Развитие генераций вида в исследо-
ванных водоемах Республики Коми начиналось в 
конце апреля – начале мая с размножения взрос-
лых особей (копуляции, появления яйцевых меш-
ков и науплиусов) и продолжалось до конца июня, 
когда появившиеся весной науплиусы достига-
ли стадии взрослых особей (Fefilova, 2007). Тем-
пература воды в этот период составляла 0–12оС.  
В оз. Байкал множество половозрелых самок и 
самцов этого вида были пойманы в конце мая при 
температуре воды около 5оC. Таким образом, рачки 
проявляют себя как стенотермные холодолюбивые, 
а различий в экологии между палеарктическими и 
байкальскими особями отмечено не было.

Наши находки C. (C.) microstaphylinus в Посоль-
ском соре и в районе губы Сеногда являются пер-
выми для этого вида не только в Байкальском ре-
гионе, но и в Сибири. Найденный нами вид ста-
новится первым неэндемиком рода Canthocamptus, 
обнаруженным в озере Байкал. На данный момент 
список неэндемичных гарпактикоид, обитающих в 
Байкале, достигает десяти видов (табл. 1), относя-
щихся к семи родам.
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вотных, соответствующих критериям Директивы 
2010/63/EU.

Таблица 1. Список неэндемичных видов гарпактикоид, обнаруженных в озере Байкал, с местами находок

Вид Зоогеографическая 
характеристика

Места находок в Байкале  
и связанных с ним водоемах; глубина Источник

Pesceus schmeili Mrazek 
1893

Палеаркт Малое море (залив Мухор), район рек Утулик- 
Мурино; гл. 5–15 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Bryocamptus (Rheocamp-
tus) spinulosus (Borutzky 
1931)

Палеаркт Мелководье в месте впадения р. Солзан; гор-
ные ручьи, впадающие в Байкал

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Maraenobiotus insignipes 
alpinus Keilhack 1909

Палеаркт Речки, впадающие в Байкал (без указания 
конкретных), мелкие водоемы на побережье 
Байкала; гл. <4 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Maraenobiotus insignipes 
insignipes Lilljeborg 1902

Палеаркт Зал. Провал, пролив Малое море; р. Большая 
Котинка, р. Черная, р. Жилище; мелкие водо-
емы на побережье Байкала; гл. <4 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Attheyella (Neomrazekiella) 
dogieli (Rylov 1923)

Палеаркт Зал. Провал, зал. Мухор; мелкие водоемы на 
побережье Байкала; гл. <10 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Attheyella  (Neomrazekiel-
la) nordenskioldii (Lillje-
borg 1902)

Голаркт Мелководье в месте впадения р. Черная;  
р. Черная, р. Жилище, р. Солзан, район Уту-
лик-Мурино; гл. 0.1–14 м

Окунева, 
1983, 1989; 
Fefilova et al., 
2023

Moraria (Moraria) duthiei 
(Scott T. & Scott A. 1896)

Палеаркт Пролив Малое Море (зал. Мухор), район Уту-
лик-Мурино; гл. 5–15 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Moraria (Moraria) mrazeki 
mrazeki Scott T. 1903

Палеаркт Пролив Малое море, Южный Байкал, устье  
р. Осиновка; гл. <20 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Epactophanes richardi 
Mrazek 1893

Космополит Приустьевые участки ручьев и рек, впада-
ющих в Байкал, интерстициаль выше уреза 
воды бухты Песчаная, озерко, связанное с 
Байкалом возле р. Черной; гл. <5 м

Евстигнеева, 
Окунева, 
2001

Canthocamptus (Cantho-
camptus) microstaphylinus 
Wolf 1905

Палеаркт Малый Посольский сор; гл. 2–3 м Данная ста-
тья
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FIRST RECORD OF CANTHOCAMPTUS (CANTHOCAMPTUS) 
MICROSTAPHYLINUS WOLF 1905 (HARPACTICOIDA, COPEPODA) 

FROM A SHALLOW COASTAL AREA OF LAKE BAIKAL 
T. M. Alekseeva1, *, E. B. Fefilova2, N. G. Sheveleva1, O. A. Timoshkin1
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Kommunisticheskaya Street, Syktyvkar, 167982 Russia
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Female and male specimens of the Palearctic species, Canthocamptus (Canthocamptus) microstaphylinus 
Wolf 1905, were found in the coastal zone of Lake Baikal, Siberia. This was the first record of the species 
in Lake Baikal and the Baikal region. A general description and brief morphological characteristics were 
made using scanning electron microscopy. The authors compared the principal diagnostic morphological 
traits of C. (C.) microstaphylinus from Lake Baikal and some water bodies from the European part of 
Russia (within the Syktyvkar City, Republic of Komi). As a result, specimens from Lake Baikal and the 
Syktyvkar area were shown to be similar in the structure of their thoracic appendages and caudal rami.

Keywords: freshwater copepod, description, Palearctic, zoogeography, Siberia
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ВОСТОЧНО-АЗИАТСКИЙ ВИД THERMOCYCLOPS TAIHOKUENSIS 
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В августе–сентябре 2021–2023 гг. исследованы состав и обилие пелагических Copepoda дельты 
р. Дон и восточной части Таганрогского залива Азовского моря. Восточно-азиатский вид Ther-
mocyclops taihokuensis (Harada 1931) впервые обнаружен в восточной части залива при солености 
воды в пределах 3.5–5.8‰. В Таганрогский залив он проник из р. Дон. Наибольшая численность 
популяции вселенца зарегистрирована в дельте р. Дон в августе 2021 г. (более 7 тыс. экз./м3),  
в заливе в сентябре 2023 г. она не превышала 4 тыс. экз./м3. Размеры тела и плодовитость все-
ленца близки к таковым в Цимлянском водохранилище и р. Дон. В 2023 г. в заливе отмечено 
размножение T. taihokuensis при крайне низкой (около 1%) доле взрослых особей в популяции. 
По-видимому, вид еще не вполне натурализовался в заливе, а его популяция поддерживается 
биостоком из дельты р. Дон. Обсуждаются потенциальные последствия вселения этой чужерод-
ной копеподы для зоопланктона Таганрогского залива.

Ключевые слова: дельта р. Дон, распространение, численность, особенности биологии
DOI: 10.31857/S0044513424040044, EDN: UYVKQW

Вид Thermocyclops taihokuensis (Harada 1931) 
обитает в Восточной и Центральной Азии (Рылов, 
1948; Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997; Mirabdullayev 
et al., 2003; Guo, 1999; Monchenko, 2008; Dela Paz et 
al., 2016). Вид обнаружен также в водоемах Казах-
стана и Узбекистана (Алексеев, 2015; Калымбетова, 
2017; Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997; Mirabdullayev et 
al., 2003). В 2000-х годах он появился в северном и 
среднем Каспии (Шарапова, 2011; Алексеев, 2015; 
Monchenko, 2008). 

В начале 2010-х годов T. taihokuensis проник в 
бассейны рек Волги и Дона. Его регистрирова-
ли в Волго-Ахтубинской пойме (Нечаев, 2016), а 
с 2012 г. – в Цимлянском водохранилище р. Дон 
(Вехов и др., 2014). Во второй половине 2010-х го-
дов (2016–2021 гг.) этот вид расселился вверх по 
р. Волге до середины Чебоксарского водохрани-
лища (Жихарев и др., 2019; Lazareva et al., 2022).  
В 2018–2019 гг. впервые выявлено местообитание 
T. taihokuensis в р. Дон выше и ниже Цимлянско-
го водохранилища, а также в водоемах Волго-Дон-
ского канала (Лазарева, Сабитова, 2021; Lazareva, 
2022). В авандельте р. Дон вблизи с. Займо-Обрыв 
(47о с.ш., 39о в.д.) вид впервые отмечен осенью  

2019 г. (Lazareva, 2022), западнее в Таганрогском 
заливе его не находили (Поважный, 2009; Сели-
фонова, 2013; Свистунова, 2020). В настоящее 
время северная (56о с.ш., 45о в.д.) граница рас-
пространения T. taihokuensis в европейской части 
России проходит по руслу р. Волга у с. Макарьев 
(Чебоксарское водохранилище), западная (54о с.ш.,  
38о в.д.) – по западному берегу Шатского водохра-
нилища (бассейн р. Ока) (Lazareva et al., 2022). 

Целью работы было исследование расселения  
T. taihokuensis в дельте р. Дон и Таганрогском зали-
ве Азовского моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Азовское море – небольшое (акватория 39 000 км2)  
и неглубокое внутреннее море России (макси-
мальная глубина 13.5 м, средняя 7.4 м), через Чер-
ное и Средиземное моря связанное с Атлантиче-
ским океаном. Самым крупным заливом Азовско-
го моря является Таганрогский залив (5300 км2).  
Он расположен в северо-восточной части моря и 
принимает сток рек Дон и Кубань, которые обе-
спечивают 95% притока пресных вод в Азовское 

mailto:lazareva_v57@mail.ru
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АЗОВСКОЕ МОРЕ

ЧЕРНОЕ МОРЕ

Таганрогский залив
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Рис. 1. Карта-схема Таганрогского залива Азовского моря с расположением точек отбора проб. Районы залива:  
I – восточный, II – средний, III – западный. Станции: 1–2 – дельта р. Дон, 3–4 – восточная часть залива на трассе 
Азово-Донского морского канала, 5–7 – залив севернее судового хода, 8 – акватория порта г. Таганрог.
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море (Гидрометеорология …, 1991). По рельефу 
дна и гидрологическим характеристикам Таган-
рогский залив разделяют на три района: западный, 
центральный и восточный (Поважный, 2009; Се-
лифонова, 2010, 2013). Глубины в заливе варьиру-
ют в пределах 1–9 м при среднем значении 4.9 м.  
Соленость максимальна в западном районе залива 
(до 14.5‰) и минимальна в восточном (до 11‰), 
примыкающем к дельте р. Дон (Матишов и др., 
2015, 2017; Афанасьев и др., 2019).

В августе 2021 г. и сентябре 2022–2023 гг. рабо-
ты проводились в восточной части Таганрогского 
залива в районе Азово-Донского морского канала 
(АДМК). Две станции отбора проб (ст. 1 и 2) распо-
лагались в дельте р. Дон вблизи хутора Донской на 
расстоянии 400 м друг от друга, две станции (ст. 3  
и 4) – в морской части канала против Павло- 
Очаковской косы и три станции (ст. 5–7) на 200– 
500 м севернее второго колена канала (рис. 1).  
В июле 2022 и 2023 гг. дополнительно обследовали 
акваторию порта Таганрог (ст. 8). Координаты то-
чек отбора проб приведены в табл. 1.

Глубина в точках отбора проб варьировала в 
пределах 3–6 м. В начале работ в конце августа 
2021 г. в дельте повсеместно преобладала пресная 
речная вода (соленость < 1‰), в восточной части 
залива соленость составляла 5.6–5.8‰. На всей 
акватории Таганрогского залива средневзвешенная 
соленость достигала 11.4‰ (Косенко и др., 2023).  
В сентябре 2022 г. соленость воды в дельте подни-
малась до 1.1‰, в заливе она достигала 3.5–5.8‰. 
В сентябре 2023 г. дельта р. Дон была заполнена во-
дой с наибольшей соленостью 1.0–1.4‰ за период 
наблюдений, в восточной части залива соленость 
(5.1–5.7‰) была близкой к таковой в предыдущие 
годы. Температура воды в период исследований 
варьировала от 17 до 25 оС, максимум отмечали в 
августе 2021 г.

Копепод учитывали в тотальных пробах зоо-
планктона, которые отбирали сетью Джеди (вход-
ное отверстие диаметром 18 см, ячея сита 145 мкм). 
Сборы фиксировали 4% формалином и просматри-
вали в лаборатории под стереомикроскопом Ste- 
reoDiscovery-12 (Carl Zeiss, Jena). Таксономическую 
идентификацию копепод проводили с использова-
нием определительных ключей и описаний видов, 
которые приведены в статьях по систематике рода 
Thermocyclops (Алексеев, 2015; Лазарева, Жданова, 
2022; Guo, 1999; Mirabdullayev et al., 2003; Monchen-
ko, 2008). Длину тела рачков измеряли с помощью 
окулярного микрометра 50/10 мм Stemi при увели-
чении 25–50×. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Вселенец T. taihokuensis обнаружен летом 2021 и 
осенью 2022–2023 гг. в судоходном рукаве дельты 
р. Дон (ст. 1–2) и восточной части Таганрогского 

залива (ст. 3–7). Севернее в районе порта Таганрог 
(ст. 8) в июле 2022–2023 гг. вид не регистрировали. 
Популяция T. taihokuensis была представлена преи-
мущественно копеподитами всех возрастов, взрос-
лые особи составляли 30–40% суммарной чис-
ленности копеподитных стадий развития в дельте  
р. Дон и около 1% в Таганрогском заливе (табл. 2).  
Из других видов рода Thermocyclops в дельте (ст. 1)  
единично обнаружен T. crassus (Fischer 1853). Про-
чие Cyclopoida были представлены преимуще-
ственно Acanthocyclops americanus (Marsh 1893), пре-
обладала форма “spinosus”.

От прочих видов рода самки Thermocyclops 
taihokuensis отличаются формой семяприемника 
(рис. 2a), апикальных шипов эндоподита четвер-
той пары ног (Р4) (рис. 2b), апикальных щетинок 
фурки (рис. 2c), формой и количеством выростов 
интеркоксальной пластинки Р4 (рис. 2d), а также 
положением боковой щетинки каудальных ветвей, 
которая сильно сдвинута дистально и на спин-
ную сторону каудальных ветвей. Кроме указан-
ных выше признаков, самцы вселенца отличались 
очень длинными, согнутыми на брюшную строну 
средними апикальными щетинками фурки.

Наибольшую численность популяции T. 
taihokuensis (> 7 тыс. экз./м3) наблюдали в дельте 
р. Дон в августе 2021 г. В восточной части Таган-
рогского залива количество этих копепод было 
ниже в 2–5 раз (табл. 2). В заливе регистрировали 
крайне низкую (в среднем менее 50 экз./м3) чис-
ленность взрослых особей вида, которые были 
представлены преимущественно самцами. В кон-
це сентября 2022 г. T. taihokuensis был малочислен 
(менее 10 экз./м3) и в дельте, отмечены только его 
копеподиты. В заливе в этом году вид вообще не 
регистрировали. В целом T. taihokuensis в дельте 
и заливе в течение двух лет наблюдений из трех 
был одним из двух многочисленных видов цикло-
поидных копепод. Его обилие сопоставимо с та-
ковым другого вселенца Acanthocyclops americanus  
(до 6 тыс. экз./м3). 

Анализ размеров особей T. taihokuensis показал, 
что длина тела самок (в среднем 950 мкм) и самцов 
(в среднем 690 мкм) в дельте р. Дон и заливе досто-
верно не различалась, она была близка к отмечен-
ной в Цимлянском водохранилище (табл. 2). Пло-
довитость самок в дельте и заливе тоже была очень 
близка и сопоставима с таковой в Цимлянском во-
дохранилище. Приведенные данные указывают на 
тот факт, что в дельте и заливе обитает одна и та же 
популяция вселенца, которая регулярно пополня-
ется биостоком из р. Дон. 

В заливе за три года наблюдений яйценосные 
самки T. taihokuensis обнаружены только север-
нее АДМК (ст. 7) в 2023 г. Однако на пяти участ-
ках залива (ст. 3–7) регистрировали сравнитель-
но большое количество (до 5 тыс. экз./м3) ко-
пеподитов этого вида, которое было выше по 
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сравнению с количеством копеподитов в дельте 
р. Дон (< 3 тыс. экз./м3). Это указывает на успешное 
размножение вида. Возможно, низкая численность 
в заливе взрослых яйценосных самок вызвана вые-
данием их планктофагами (тюлькой и хамсой). Не-
большая численность взрослых особей (< 50 экз./ м3) 
зарегистрирована также для крупного (длина самок 
до 1.4 мм) вида Acanthocyclops americanus.

ОБСУЖДЕНИЕ 

Последнее переописание копеподы T. taihokuensis 
сделано Монченко (Monchenko, 2008) из водоемов 
восточного побережья Каспия (Туркменистан). До 
недавнего времени в фауне России вид был изве-
стен под названием T. asiaticus (Kiefer 1932). Он был 

Рис. 2. Важные для идентификации качественные признаки самок Thermocyclops taihokuensis: a – семяприемник, 
b – внутренний шип дистального членика эндоподита Р4, c – форма апикальных щетинок, d – вооружение высту-
пов интеркоксальной пластинки Р4.

Таблица 1. Координаты точек отбора проб в восточ-
ной части Таганрогского залива в 2021–2023 гг.

Участок залива Станция Широта Долгота
Речной АДМК 1 47.127547 39.338297

2 47.105518 39.309335
Морской АДМК 3 47.060622 39.041786

4 47.061528 39.039258
Залив вне судо-
вого хода

5 47.087175 39.080083
6 47.070686 39.029425
7 47.069528 38.999050

Акватория порта 
Таганрог

8 47.202207 38.952341

АДМК – район Азово-Донского морского канала.
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описан Кифером из водоемов Уссурийского края 
и позднее найден Рыловым в пойменных озерах 
нижнего течения р. Амур (Рылов, 1948). В  пер-
вых работах о находках T. taihokuensis в р. Волге  
и Цимлянском водохранилище вид был также ука-
зан как T. asiaticus (Нечаев, 2016; Вехов и др., 2014). 
Синонимия этих названий дана в фаунистической 
ревизии (Mirabdullayev et al., 2003). 

В настоящее время для водоемов России указы-
вают шесть видов рода Thermocyclops: T. oithonoides, 
T. crassus, T. dybowskii (Lande 1890), T. vermifer Lind-
berg 1935, T. rylovi (Smirnov 1928) и T. taihokuensis 
(Рылов, 1948; Алексеев, 2015). В европейской части 
России широко распространены первые два вида. 
В последнее десятилетие к обычным и локально 
даже многочисленным видам в Средней и Ниж-
ней Волге, а также р. Дон можно отнести T. tai-
hokuensis (Лазарева, Сабитова, 2021; Lazareva et al., 
2022; Lazareva, 2022). Западная граница расселения  
T. taihokuensis в районе Таганрогского залива до-
стигла 39о в.д., севернее в бассейне Средней Волги 
(Шатское водохранилище) вид продвинулся к за-
паду до 38о в.д. (Lazareva et al., 2022). 

Средняя длина тела половозрелых самок T. tai-
hokuensis в дельте Дона и Таганрогском заливе  
(0.94±0.01 мм) близка к таковой рачков из Казах-
стана (0.99 мм), Монголии (0.96 мм), Узбекиста-
на и Китая (0.94 мм) (Рылов, 1948; Mirabdullayev, 
Kuzmetov, 1997; Guo, 1999). В типовом местооби-
тании на Тайване длина самок составляет 0.80–
0.88 мм (Mirabdullayev, Kuzmetov, 1997). Особи из 
Таганрогского залива немного крупнее таковых 
на Тайване и заметно (в 1.4 раза) крупнее рач-
ков из солоноватых водоемов восточного побере-
жья Среднего Каспия (0.67±0.01 мм) (Monchenko, 
2008). Наиболее крупные особи вселенца (в сред-
нем > 1 мм) обнаружены в Чебоксарском и Куйбы-
шевском водохранилищах р. Волги – самых север-
ных его местообитаниях (Lazareva et al., 2022). Од-
нако такие же крупные (до 1.1 мм) представители  
T. taihokuensis отмечены в водоемах Филиппин (Dela 
Paz et al., 2016). Средняя плодовитость рачков из 
дельты р. Дон и Таганрогского залива (20 ± 6 яиц  
на самку) совпадает с отмеченной в Нижней Волге 
(20 ± 1 яйца на самку) (Lazareva et al., 2022).

Таганрогский залив представляет уникальный 
эстуарный биотоп, в котором ключевым звеном 
пищевой цепи служит зоопланктон. Он вносит ос-
новной вклад в обеспечение пищевых потребно-
стей планктоноядных рыб, а также личинок боль-
шинства других рыб, размножающихся в заливе 
(Поважный, 2009; Селифонова, 2010; Афанасьев и 
др., 2019; Свистунова, 2020). В последнее десятиле-
тие наблюдаются деградация зоопланктона и изме-
нение структуры пищевой сети вследствие массо-
вого развития видов-вселенцев (копеподы Acartia 
tonsa Dana 1849, Calanipeda aquaedulcis Kritschagin 
1873), а также воздействия хищного гребневика 

(Mnemiopsis leidyi (Agassiz 1865)) (Селифонова, 2010, 
2019; Афанасьев и др., 2019; Свистунова, 2020).  
Повышение солености вод залива привело к до-
минированию в летнем зоопланктоне выходцев из 
морских местообитаний на всей его акватории (Ма-
тишов и др., 2015; Афанасьев и др., 2019; Свисту- 
нова, 2020). В зимнем зоопланктоне залива пре-
обладают личинки недавно вселившихся морских 
полихет рода Marenzelleria (Семин и др., 2016; Се-
лифонова, 2019). 

Вселенец T. taihokuensis впервые обнаружен в 
Таганрогском заливе Азовского моря летом 2021 г.  
Новый вселенец относится к планктонным ви-
дам, в Центральной Азии он населяет преимуще-
ственно малые водоемы (пруды, рисовые поля и 
лужи) (Mirabdullayev et al., 2003). Однако он много- 
числен в сравнительно больших Капшагайском и 
Шардаринском водохранилищах Казахстана (Ша-
рапова, 2014; Калымбетова, 2017), а также обы-
чен в крупных водохранилищах Средней Волги  
(Lazareva et al., 2022). Вид T. taihokuensis населяет 
не только пресные, но и солоноватые воды, изве-
стен из северного и восточного участков Каспий-
ского моря (соленость до 8‰) (Шарапова, 2011; 
Алексеев, 2015; Monchenko, 2008). Есть сведения о 
вытеснении вселенцем T. taihokuensis аборигенного  
T. crassus в Цимлянском водохранилище (Вехов и 
др., 2014). Однако в водохранилищах р. Волги не 
выявлено вытеснения вселенцем местных видов 
рода T. crassus и T. oithonoides (Sars 1863) (Lazareva 
et al., 2022).

Вселение в залив T. taihokuensis пополняет спи-
сок обитающих здесь эвригалинных чужеродных 
копепод. Данный вид отличается мощным продук-
ционным потенциалом и длительным периодом 
размножения, активно размножается даже в октя-
бре (Lazareva et al., 2022). В дельте р. Дон и Таган-
рогском заливе в сентябре зарегистрированы его 
высокая плодовитость и численность копеподитов 
всех возрастов (табл. 2). Эта жизненная стратегия 
способствует накоплению зимующих копеподитов, 
обеспечивающих весной быстрый рост численно-
сти популяции вселенца. Вопрос о натурализации 
вселенца остается открытым, поскольку в отдель-
ные годы (2022 г.) при низкой численности в дельте 
он полностью отсутствовал в самом заливе. Скорее 
всего, T. taihokuensis еще не вполне натурализовал-
ся и его популяция в Таганрогском заливе суще-
ствует преимущественно за счет пополнения из 
дельты р. Дон. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Летом 2021 г. копепода T. taihokuensis впер-
вые обнаружена в восточной части Таганрогско-
го залива Азовского моря вблизи Азово-Донско-
го морского канала при солености воды в пре-
делах 3.5–5.8‰. Вид проник в залив со стоком  
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воды из р. Дон. В акватории порта г. Таганрог все-
ленец не обнаружен. Наибольшая численность по- 
пуляции T. taihokuensis зарегистрирована в дель-
те р. Дон в августе 2021 г. (более 7 тыс. экз./м3),  
в заливе она была максимальной в сентябре 
2023 г. (4 тыс. экз./м3). Размеры тела и плодови-
тость вселенца в исследованных биотопах близ-
ки к таковым в Цимлянском водохранилище и 
р. Дон. В заливе на отдельных участках отмечено 
размножение T. taihokuensis при крайне низкой 
(около 1%) доле взрослых особей в популяции. 
По-видимому, вид еще не вполне натурализовал-
ся, а его популяция поддерживается биостоком из  
дельты р. Дон.
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THE EAST ASIAN SPECIES, THERMOCYCLOPS TAIHOKUENSIS  
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In August–September 2021–2023, the composition and abundance of pelagic Copepoda in the Don Ri- 
ver delta and in the eastern part of the Taganrog Bay of Azov Sea were studied. The East Asian copepod, 
Thermocyclops taihokuensis (Harada 1931) was recorded for the first time from the eastern part of the bay 
at a water salinity of 3.5–5.8‰. The species must have entered the Taganrog Bay with water from the 
Don River. The largest population of the invader was registered in the Don River delta in August 2021  
(> 7.000 ind./m3); in the bay in September 2023 it reached 4.000 ind./m3. The body size and fertility of 
the invader were close to those in the Tsimlyansk Reservoir and the Don River. In 2023, the reproduction 
of T. taihokuensis was noted in the bay with an extremely low (about 1%) proportion of mature individuals 
in the population. The species seems to have not yet been fully naturalized in the bay, its population still 
being supported by bioflow from the Don River delta. The potential consequences of the introduction 
of this alien copepod for the zooplankton of Taganrog Bay are discussed.
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Широко распространенные виды мелких почвенных членистоногих традиционно используют 
в биологическом мониторинге состояния окружающей среды. Перспективным развитием этого 
направления может стать использование генетических методов, а именно состава генетических 
линий в популяциях политипических видов. К таким видам относится коллембола Parisotoma 
notabilis sensu lato, особенно многочисленная в Европе. На сегодня известно 6 линий этого ком-
плекса, генетические дистанции между которыми близки к видовым. Ранее нами была показана 
дифференцировка этих линий в градиенте урбанизации (природный лес – лесопарк – городской 
газон) на примере Московского региона. В данной работе дивергенция генетических линий по 
этим местообитаниям была подтверждена для различных природных зон. Минимально нарушен-
ные местообитания маркируют линии L2, L4-Hebert и L0, наиболее нарушенные – L1. Мони-
торинг изменений в почвенном ярусе экосистем возможен лишь в зонах симпатрии различных 
генетических линий P. notabilis, т.е. районах их совместной встречаемости. Согласно полученным 
данным, к таким территориям относится, по-видимому, вся европейская часть России.

Ключевые слова: ногохвостки, экологическая дивергенция, почвенная фауна, экотипы, 28S рДНК
DOI: 10.31857/S0044513424040053, EDN: UYDGPI

Биологический мониторинг имеет значение для 
отслеживания, с одной стороны, трендов измене-
ния биоты под влиянием глобальных процессов, 
подобных потеплению климата, с другой – локаль-
ных антропогенных воздействий на окружающую 
среду (Spellerberg, 2005). Один из основных пока-
зателей “здоровья” среды (Frumkin, 2016) – био-
логическое разнообразие – нередко сложен для 
оценки из-за слабой таксономической изученно-
сти той или иной группы. Это в значительной сте-
пени касается почвенных животных, участвующих 
в создании почвенного плодородия, разнообразие 
которых, по мнению специалистов, описано при-
близительно наполовину у клещей, менее чем на 
одну пятую часть – у ногохвосток, на четверть – 
у дождевых червей и т.д. (Orgiazzi et al., 2016). Это 
связано не только со слабой изученностью почвен-
ной биоты во многих регионах мира (Phillips et al., 
2019; Potapov et al., 2023), но и с криптическим раз-
нообразием даже самых обычных видов коллем-
бол (Porco et al., 2012), клещей (Schäffer et al., 2019; 

Pfingstl et al., 2021), дождевых червей (Shekhovtsov 
et al., 2019) и других таксонов. 

Едва ли не единственным способом оценить 
разнообразие почвенной биоты в связи с большим 
количеством неописанных таксонов и крипти-
ческих видов на сегодня является метабаркодинг 
(Yang et al., 2014; Orgiazzi et al., 2015; Dopheide et 
al., 2019; Geisen, 2021). Этот подход предложено 
использовать и в целях мониторинга (Deiner et al., 
2017; Fernandes et al., 2018), в том числе разноо-
бразия почвенных животных (Taberlet et al., 2012; 
Ji et al., 2013). Действительно, метабаркодинг по-
зволяет выяснить число так называемых опера-
ционных таксономических единиц (OTU), хотя 
далеко не все из них удается соотнести с извест-
ными видами. Среди описанных на сегодня более 
9 тыс. видов коллембол в базе GenBank приведе-
ны данные лишь для 735, а в базе Bold – 733 ви-
дов. Всего в обеих базах содержатся данные о 1001 
виде (случаи определений до рода, а также подвиды  
не учитывали). 

mailto:mpnk@yandex.ru
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Несмотря на дефицит таксономических данных, 
мониторинг разнообразия почвенной биоты мож-
но проводить даже по OTU с помощью метабарко-
динга. Однако при всей важности показателей раз-
нообразия, полученных тем или иным способом, 
их интерпретация для оценки состояния среды да-
леко не очевидна. Согласно гипотезе промежуточ-
ного нарушения, наибольшее разнообразие наблю-
дается именно при слабых и средних воздействиях 
нарушающих факторов (Connell, 1978), что было 
отмечено для многих групп организмов, включая 
почвенных животных (Connell et al., 1997; Кузне-
цова, 2005; McKinney, 2008). 

Другим направлением использования генети-
ческих методов в оценке состояния среды может 
стать мониторинг генетического состава популя-
ций полиморфных модельных видов. Особенно 
хорошо для этой цели подходят экотипы — груп-
пы особей внутри вида с наследственно закре-
пленными адаптациями к определенным факто-
рам среды (Turesson, 1922), включая различные 
ресурсы (Linhart, Grant, 1996). Такие адаптации 
могут различать популяции одного вида, но могут 
наблюдаться и внутри одной популяции. По сути, 
экотипы отражают процесс расхождения по эколо-
гическим нишам, на внутривидовом уровне. Диф-
ференциация может проявляться морфологически 
или может быть скрытой и распознаваемой толь-
ко на физиологическом или генетическом уров-
нях (Bahrndorff et al., 2009; Шеховцов и др., 2020). 
Сохранение разнообразия экотипов редких ви-
дов считается важным для их выживания (Stronen  
et al., 2022).

Генетические линии, особенно если удается по-
казать, что они представляют собой экотипы, мо-
гут быть полезны в мониторинге для ранней диа-
гностики внешне не всегда очевидных изменений 
в почвенной среде. Тесная связь микроартропод с 
почвой позволяет успешно использовать их в био-
индикации различных нарушений среды (Culliney, 
2013; Menta, Remelli, 2020). Генетические линии 
почвенных членистоногих, приуроченные к раз-
личным местообитаниям, обнаружены как для 
амфимиктических видов, например, ногохвостки 
Lepidocyrtus lanuginosus (Gmelin 1788) (Zhang et al., 
2018), так и для партеногенетических видов, на-
пример, клеща Oppiella nova (Oudemans 1902) (Salt-
zwedel et al., 2014). Именно партеногенетические 
виды обычно обеспечивают основную численность 
населения коллембол в различных местообитаниях 
(Чернова и др., 2009). К таким видам относится и 
ногохвостка Parisotoma notabilis (Schäffer 1896). Этот 
вид имеет космополитическое распространение, 
но особенно многочислен в различных природных 
и антропогенных местообитаниях на территории 
Европы (Potapov, 2001). Для P. notabilis известно по 
меньшей мере шесть генетических линий, обычно 
выделяемых по генам COI и 28S (Porco et al., 2012a; 

Saltzwedel et al., 2017; Striuchkova et al., 2022). Ге-
нетические различия между линиями (15–18%; 
Saltzwedel et al., 2017) близки к уровню межвидовой 
дивергенции: 16–25% по гену COI (Sun et al., 2018). 
Это стало поводом рассматривать их как вероят-
ный комплекс криптических видов P. notabilis sensu 
lato. Однако видовой статус этим линиям пока не 
придают, поскольку морфологические различия 
между ними остаются малоизученными. 

Популяции P. notabilis s. l. в Московском реги-
оне обычно состоят из представителей 2–3 линий 
(Striuchkova et al., 2022). Линии L2 и L4-Hebert 
предпочитают естественные леса, L1 – газоны, а 
в лесопарках встречаются все три линии (Striuch-
kova, 2023). Эта дифференцировка генетических 
линий P. notabilis в градиенте урбанизации дает 
возможность использовать этот комплекс в био-
логическом мониторинге антропогенных наруше-
ний среды. При этом нет необходимости владения 
таксономией коллембол, достаточно выделять один 
повсеместно распространенный вид, хорошо отли-
чающийся от других, по крайней мере, в Европе. 
Однако такой мониторинг возможен лишь в рай-
онах симпатрии (совместного обитания) двух или 
более линий P. notabilis, а также при подтверждении 
их биотопической специализации за пределами 
Московского региона. Нельзя исключать, что сим-
патрия линий ограничена этим регионом и связана 
с локальным заносом линий с других территорий, 
что нередко отмечается для ногохвосток (Шарин, 
2004; Potapov et al., 2021). Эти сомнения связаны 
с тем, что, например, в Западной Европе отмеча-
ли в основном парапатрическое распределение ли-
ний, т.е. их географическое разделение (Porco et al., 
2012a; Saltzwedel et al., 2017).

В задачи работы входило выяснение двух во-
просов: 1. Насколько широко распространена сим-
патрия линий P. notabilis s. l. в европейской части 
России? 2. Насколько подтверждается их диффе-
ренциация по местообитаниям, в т.ч. в различных 
природных зонах?

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Отбор проб. Исследования проводили в удален-
ных друг от друга более чем на 2000 км регионах: 
на севере европейской части России в зоне боре-
альных лесов Карелии, на юге в зоне степей Став-
ропольского края. Центральная часть широтного 
градиента расположена в смешанных лесах Мо-
сковского региона (рис. 1). 

Дифференцировку линий P. notabilis в различ-
ных по нарушенности местообитаниях изучали 
на примере урбанизации: на газонах внутри го-
родской застройки, в лесопарках и естественных 
лесах. В каждой природной зоне выбрали по два 
набора таких существенно различающихся место-
обитаний (рис. 2). 



46	 СТРЮЧКОВА, КУЗНЕЦОВА

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 4 2024

В Карелии пробы были взяты в зеленомошных 
сосняках. Опубликованные ранее данные по Мо-
сковскому региону (Striuchkova, 2023) в этой работе 
были дополнены материалом из смешанного леса. 
В степной зоне природный буковый лес находил-
ся на территории природного заказника на горе 
Стрижамент. Городские лесопарки отличаются от 
природных лесов наличием асфальтовых дорожек и 
троп, мест для отдыха, повышенным загрязнением 
от предприятий и транспорта, замусоренностью. 
Газоны – полуискусственные местообитания на 
урбаноземах, для которых характерны завоз грун-
тов, посев газонных трав, их кошение, обычно за-
соление от антигололедных реагентов. Газоны и 
лесопарки в черте города находятся в условиях по-
вышенного загрязнения промышленностью и ав-
тотранспортом, а также бытовым мусором.

В каждом местообитании с нескольких участков 
отбирали смешанную пробу верхнего слоя почвы 
объемом 2 л. Характеристики проб представлены в 
табл. 1. Выгонку коллембол проводили на воронках 
Тулльгрена в 96% спирт. Особи P. notabilis выбира-
ли под бинокулярным микроскопом. Всего было 
проанализировано 152 особи P. notabilis из 19 проб.

Экстракция ДНК и ПЦР. Для предлагаемого мо-
ниторинга достаточно просто различать генетиче-
ские линии. Разделение уже известных линий P. no-
tabilis одинаково успешно можно проводить как по 
митохондриальному гену СОI, так и по рибосомаль-
ному 28S (Porco et al., 2012a; Saltzwedel et al., 2017; 
Striuchkova et al., 2022). Поскольку выход успешных 
ПЦР продуктов обычно выше по гену 28S, мы огра-
ничились его использованием. ДНК экстрагирова-
ли из отдельных особей с использованием набора 
Phire tissue direct PCR master mix (Thermo Scientifiс) 
в соответствии с протоколом Dilution & Storage про-
изводителя. Данная методика позволяет выделять 
ДНК при сравнительно малом повреждении исход-
ного материала, поэтому после выделения образ-
цы извлекались и сохранялись. Все реакции ПЦР 
для секвенирования проводили в объемах 20 мкл, 

содержащих 10 мкл Phire Tissue Direct PCR Master 
Mix (Thermo Scientifiс) с 1 мкл каждого праймера 
(4 пМ), 1 мкл матричной ДНК и 7 мкл nuclease-free 
Water. D3-D5 регион 28S рДНК амплифицировали с 
использованием праймеров 28Sa 5’-GAC CCG TCT 
TGA AGC ACG-3’ и 28Sbout 5’-CCC ACA GCG CCA 
GTT CTG CTT ACC-3’ (Whiting, 2002; Prendini et al., 
2005). Амплификация состояла из одной начальной 
стадии активации при 98оC в течение 5 мин, затем 
30 циклов амплификации: денатурация при 98оC  
в течение 5 с, отжиг праймеров при 57оC в течение 
5 с, элонгация при 72оC в течение 20 с и заключи-
тельный этап элонгации при 72оC в течение 1 мин. 
Результат ПЦР оценивали с помощью проведения 
электрофореза в агарозном геле с бромистым этиди-
ем. ПЦР-продукты очищали с помощью смеси фер-
ментов экзонуклеазы I (Exo I) и рекомбинантной  

Рис. 1. Районы исследования.

Бореальный лес Смешанный лес Степь

Лес Лес Лес

Газон Газон Газон

Лесопарк Лесопарк Лесопарк

2.5 км 25 км 0.4 км

1.2 км 25 км 0.8 км

173 км 31–33 км 0.5 км

197 км 7–15 км 30 км

1 км 1.2 км 0.6 км2.3 км 0.2 км 1.1 км

86 км 0.4 км 30 км

Рис. 2. Схема отбора проб. Наборы данных: квадрат – 1, кружок – 2; номера соответствуют номерам в табл. 1.
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Таблица 1. Характеристика материала

Регион Набор 
данных

Место- 
обитание Код Дата Широта Долгота N Линия GenBank

К
ар

ел
ия

1 Естествен-
ный лес

Karelia-2022-3 07.05.22 62.4852 33.6703 6 L2 OR885452–OR885457

Лесопарк Karelia-2022-2 09.05.22 61.7773 34.3138 5
3

L2
L4-Hebert

OR885448–OR885451, 
OR885458
OR885426–OR885428

Газон Karelia-2022-1 07.05.22 61.7880 34.3501 2
6

L1
L4-Hebert

OR885442–OR885443
OR885421–OR885425, 
OR885437

2 Естествен-
ный лес Karelia-2022-6 08.05.22 61.9482 30.5692 4

4
L2
L4-Hebert

OR885460–OR885463
OR885438–OR885441

Лесопарк Karelia-2022-5 09.05.22 61.7705 34.2972 1
6

L2
L4-Hebert

OR885459
OR885430–OR885435

Газон Karelia-2022-4 09.05.22 61.7738 34.3126 4
2

L1
L4-Hebert

OR885444–OR885447
OR885429, OR885436

М
О 2* Естествен-

ный лес Balash-2021-6 05.09.21 55.8312 37.9064 7
1

L2
L4-Hebert

OR892313, 
OR892315– OR892320
OR892314

С
та

вр
оп

ол
ьс

ки
й 

кр
ай

1

Естествен-
ный лес W Caucasus-2022-1 30.04.22 44.7761 42.0222 3

5
L0
L4-Hebert

OR886828– OR886829, 
OR886831
OR886807– 
OR886808, OR886813, 
OR886825– OR886826

Лесопарк W Caucasus-2022-3 30.04.22 45.0306 41.9186 8 L4-Hebert

OR886811, 
OR886817–OR886818, 
OR886820–OR886820, 
OR886827

Газон W Caucasus-2022-4 30.04.22 45.0389 41.9111 8 L1 OR886833–OR886840

2
Естествен-
ный лес W Caucasus-2022-2 30.04.22 44.7794 42.0183

1
1
4

L0
L1
L4-Hebert

OR886830
OR886832
OR886809– OR886810, 
OR886819, OR886824

Лесопарк W Caucasus-2022-5 30.04.22 45.0356 41.9114 5
4

L1
L4-Hebert

OR886841– OR886845
OR886812, 
OR886814– OR886816

Газон W Caucasus-2023-1 30.04.22 45.0395 41.9062 7 L1 OR886846–OR886852
Примечания. МО – Московская обл. N – количество особей.
* Информация об остальных пробах представлена в Striuchkova (2023).

щелочной фосфатазы (rSAP) согласно протоко-
лу очистки продукта ПЦР перед секвенированием 
(Thermo Scientifiс). Высушивали с прямым и обрат-
ным праймером, секвенирование было выполнено 
компанией Синтол.

Анализ данных. Полученные секвенограммы 
редактировали в программе Chromas Lite (версия 
2.6.6). Последовательности выравнивали с использо-
ванием BioEdit (версия 7.2). В программе MEGA-11 

(версия 11) выполняли построения древа по алгорит-
му Maximum Likelihood с параметрической моделью 
Jukes-Cantor и Gamma Distributed для разделения осо-
бей по линиям. Данные были выложены в GenBank 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/), коды указаны в табл. 1.  
Сравнение генетической структуры проб проводили 
с помощью точного критерия Фишера. Взаимосвязь 
между генетическими линиями и местообитания-
ми разной степени нарушенности визуализирована 
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с помощью анализа избыточности (RDA) в пакете 
“packfor” в среде R (R Core Team. RStudio (version 
4.2.1.). 2022. https://www.r-project.org/). Данные ге-
нотипирования размещены в GenBank. Карта с обо-
значением районов отбора проб выполнена с исполь-
зованием Natural Earth II (бесплатные векторные и 
растровые картографические данные) (https://www.
naturalearthdata.com/).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Симпатрия генетических линий. По рибосомально-
му гену 28S в европейской части России обнаружено 4 
генетические линии P. notabilis: L0, L1, L2 и L4-Hebert. В 
каждом из изученных районов от зоны бореальных ле-
сов до зоны степей было показано совместное обитание 
трех генетических линий. В зонах степей и смешанных 
лесов все три линии были обнаружены в одной пробе. 
В бореальных лесах в одной пробе встречали до двух ге-
нетических линий, а три линии отмечали на расстоянии 
400 м друг от друга. Линии L1 и L4-Hebert обнаружены 
во всех изученных регионах. Линия L0 найдена на тер-
ритории европейской части России впервые и отмече-
на только в степной зоне, где L2, напротив, не обнару-
жена. Таким образом, в каждой из изученных природ-
ных зон обнаружено совместное обитание трех линий  
P. notabilis. 

Дифференциация генетических линий в различных 
по нарушенности местообитаниях. В каждом регио-
не зонального градиента различные по нарушенности 
местообитания, как правило, различались по составу, а 
предварительно можно сказать, что и по соотношению 
генетических линий P. notabilis. В Карелии (зона боре-
альных лесов) в природных лесах и лесопарках были об-
наружены линии L2 и L4-Hebert, на газонах – линии L1 
и L4-Hebert (рис. 3).

В Московском регионе (зона смешанных лесов) в 
лесах были найдены линии L2 и L4-Hebert, на газонах 
только линия L1, а в лесопарках – совместно три эти ли-
нии (рис. 4). 

В Ставропольском крае (зона степей) в лесах на  
г. Стрижамент были выявлены линии L0, L1 и L4-He-
bert, в лесопарках – L1 и L4-Hebert, на газонах – только 
L1 (рис. 5). 

Таким образом, линия L0 обнаружена пока толь-
ко в лесах. Линии L2 и L4-Hebert обитают в лесах 
и слабонарушенных местообитаниях (лесопарки), 
при этом L4-Hebert более толерантна к нарушениям,  
чем L2. Линия L1 встречается на городских газонах 
с высокой степенью антропогенной нагрузки. Не-
смотря на небольшую выборку, полученные резуль-
таты устойчиво воспроизводились в различных рай-
онах исследования. Расчет точного критерия Фише-
ра подтвердил различия в распределении линий по 
местообитаниям во всех природных зонах на уров-
не p < 0.01, кроме набора данных 2 для зоны степей  
(p = 0.011). Анализ избыточности (RDA) показал, что 
встречаемость линии L1 существенно отличается от 

встречаемости остальных, достоверно коррелируя с 
фактором “газон” (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ

Симпатрия генетических линий. Совместное оби-
тание генетических линий P. notabilis, обнаружен-
ное нами в различных природных зонах европейской 
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Рис. 3. Распределение генетических линий в раз-
личных по нарушенности местообитаниях в зоне 
бореальных лесов. На столбцах указано количество  
особей.

Рис. 4. Распределение генетических линий в раз-
личных по нарушенности местообитаниях в зоне 
смешанных лесов. На столбцах указано количество 
особей.

Рис. 5. Распределение генетических линий в разных 
по нарушенности местообитаниях в зоне степей. На 
столбцах указано количество особей.
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части России, позволяет предположить, что симпа-
трия разных линий этого вида, вероятно, обычное яв-
ление для Восточной Европы. Совместная встречае-
мость линий была ранее обнаружена также в Эстонии 
(Anslan, Tedersoo, 2015). Кроме Восточной Европы, 
локальная симпатрия трех линий встречается в Ка-
наде, что авторы рассматривали скорее как исключе-
ние и результат инвазии (Porco et al., 2012a). Однако 
проведенный нами самостоятельный анализ послед-
них данных базы GenBank по Северной Америке так-
же показал симпатрию в большинстве исследованных 
районов Канады: Онтарио, Британской Колумбии, 
о-ва Ньюфаундленд и о-ва Кейп-Бретон. В этих райо- 
нах различные линии отмечены как в одной пробе, так 
и на расстоянии нескольких километров друг от друга. 
Таким образом, симпатрия линий – по-видимому, более 
обычное явление, чем их парапатрия.

При этом парапатрия за редким исключением харак-
терна для Западной Европы (Porco et al., 2012a; Saltzwedel 
et al., 2017). Данные по Западной Европе касаются сбо-
ров в лиственных и хвойных лесах (Saltzwedel et al., 2017) 
либо местообитания не указаны (Porco et al., 2012a). Дан-
ные по нарушенным местообитаниям в Западной Евро-
пе показали 2 линии (L1 и L2) в Париже, но одну (L0) в 
Гамбурге. Таким образом, на сегодняшний день исполь-
зование линий P. notabilis в биологическом мониторинге 
достаточно обосновано для территории Восточной Ев-
ропы и Канады. В северной и восточной Азии (Сибирь, 
Дальний Восток России) P. notabilis довольно малочис-
ленна, что ограничивает ее индикаторное значение. 

Экологическая дифференциация генетических 
линий. Обнаруженное нами ранее распределение 
генетических линий P. notabilis по местообитаниям 
с разной степенью урбанизации (Striuchkova, 2023) 
подтверждено в данной работе для различных при-
родных зон европейской части России. Несмотря на 

небольшую, двукратную, повторность пробных пло-
щадей в каждом типе местообитаний различных ре-
гионов, везде найдена сходная дифференцировка ге-
нетических линий. 

Другие виды антропогенных нарушений, вероят-
но, также сопровождаются подобной дивергенцией 
линий. Наши предварительные данные по составу 
линий P. notabilis в местообитаниях открытого типа 
разной степени нарушенности (косимые луга, зале-
жи и поля) подтверждают закономерности, выявлен-
ные ранее. На лугах были обнаружены в основном 
линии L2 и L4-Hebert, на залежах – L1 и L4-Hebert, а 
на полях – только линия L1 (Стрючкова, Кузнецова, 
2023). Таким образом, для популяций наиболее нару-
шенных местообитаний (газоны и поля) характерна 
максимальная доля L1, в то время как в ненарушен-
ных лесах и на косимых лугах эта линия практически 
отсутствует, а преобладающей на севере и в центре 
европейской части России становится L2. Хорошо 
выраженная биотопическая приуроченность дает ос-
нования считать, что, по крайней мере, специализи-
рованные линии L1 и L2 являются экотипами.

По оценкам молекулярных часов, дивергенция 
генетических линий P. notabilis произошла 11.5– 
7.4 млн лет назад в миоцене (Saltzwedel et al., 2017). 
Генетическая линия L1, повсеместно обнаруживаемая 
сегодня в городах в условиях загрязнения тяжелыми 
металлами, засоления, избытка органического мусо-
ра и т.д., исходно могла возникнуть в связи с освое-
нием различных местообитаний, формирующихся на 
ранних сукцессионных стадиях. В настоящее время  
P. notabilis довольно рано появляется в ходе природ-
ных сукцессий: зарастания песчаных отвалов, бе-
регов рек, освобождения участков горных пород от 
ледников (Wanner, Dunger, 2002; Rusek, 2004; Анти-
пова, Бабенко, 2023). Встречаемость P. notabilis в са-
мых разных местообитаниях Европы велика, и, хотя 
данных по экологии вида очень много (Potapov, 2001; 
Fjellberg, 2007), неизвестно, какой именно линии или 
их совокупности эти данные касаются. 

Морфологически, на данный момент, только 
для линии L1 обнаружены некоторые отличитель-
ные признаки (Потапов, 2022). Остальные линии  
P. notabilis пока остаются криптическими операцион-
ными таксономическими единицами (OTU), статус 
которых даже при больших генетических дистанциях 
не определен. Несмотря на запутанную таксономию 
P. notabilis s. l., это не мешает использовать его в мо-
ниторинге, поскольку вид повсеместно встречается и 
хорошо отличается от других европейских видов рода, 
а имеющие диагностическое значение линии успеш-
но определяются генетически. 

Сходные с нашими результаты были получены для 
Lepidocyrtus lanuginosus в центральной Европе (Zhang et al., 
2018). Этот вид был разделен на три генетические линии: 
первая была многочисленной и встречалась в каждом из 
трех исследуемых мест обитания (леса, луга, пахотные 
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Рис. 6. Сравнение генетического состава популяций 
P. notabilis в лесах, лесопарках и на городских газонах 
по анализу избыточности (RDAs).
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поля), вторая – встречалась только в лесах, третья – 
только на лугах и пахотных полях. Аналогичная карти-
на была показана и для панцирного клеща Oppiella nova: 
леса и луга заселены различными генетическими лини-
ями, а переходные местообитания колонизированы ли-
нией, характерной как лесов, так и для лугов (Saltzwedel  
et al., 2014).

Возможности использования P. notabilis s. l. в биоло-
гическом мониторинге. Благодаря высокой численности 
и встречаемости P. notabilis в исследуемом районе обыч-
но достаточно отобрать смешанную пробу подстилки и 
верхнего слоя почвы объемом 2 л с трех участков на рас-
стоянии 50–100 м. По нашим предварительным данным, 
15 особей должно быть достаточно для достоверного вы-
явления не только состава, но и соотношения генетиче-
ских линий по описанной выше методике. Появление 
линии L1 и тенденция к увеличению ее доли в природ-
ных лесах и лесопарках являются маркерами роста сте-
пени нарушенности этих местообитаний.

Таким образом, дивергенцию генетических линий 
повсеместно встречающейся ногохвостки P. notabilis s. l.  
можно использовать в биологическом мониторинге поч-
венной среды. Изменения в соотношении этих линий по 
данным многолетнего мониторинга можно интерпрети-
ровать как свидетельство сдвига положения экосистемы 
на шкале “норма – сильное нарушение” с позиций поч-
венной биоты.
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Widespread species of small soil arthropods are being traditionally used in the biological monitor-
ing of the environment. A promising development in this direction could be the usage of genetic meth-
ods, namely the composition of genetic lineages in populations of polytypic species. These species in-
clude the widespread springtail, Parisotoma notabilis sensu lato, which is especially abundant in Europe.  
At present, six lineages of this complex are known, the genetic distances between which are sufficiently close 
to the species. Previously, we showed the differentiation of genetic lineages in an urbanization gradient (nat-
ural forest – forest park – urban lawn) using the Moscow region as an example. In this work, the divergence 
of genetic lineages in these habitats was confirmed for various natural zones. The least disturbed habitats are 
marked by lineages L2, L4-Hebert and L0, the most disturbed ones by L1. Monitoring changes in the soil layer 
of ecosystems is possible only in zones of sympatry of different P. notabilis genetic lineages, i.e. the areas where 
they co-occur. Such areas seem to include the entire European part of Russia.
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У многих микронасекомых описаны способности к ассоциативному обучению, но возможно-
сти сохранения памяти у большинства из них не изучены. Ранее были обнаружены способно-
сти трипсов Thrips tabaci (Thysanoptera, Thripidae) к ассоциативному обучению и формированию 
кратковременной памяти. В данном исследовании мы продемонстрировали, что при увеличении 
числа сеансов обучения и разнесении их во времени сохранение следов памяти у T. tabaci на-
блюдается вплоть до 24 ч после эксперимента. Таким образом, впервые было описано наличие 
консолидированных форм памяти у представителей отряда Thysanoptera.

Ключевые слова: память, ассоциативное обучение, Thripidae, Thrips tabaci, микронасекомые, 
миниатюризация 
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Микронасекомые – это насекомые, размер ко-
торых не превышает двух миллиметров. Они обла-
дают набором уникальных качеств, позволяющих 
им при столь малых размерах не терять способ-
ность успешно выживать и размножаться. Несмо-
тря на значительные перестройки нервной систе-
мы, они демонстрируют полный набор обычных 
форм поведения, таких как полет, поиск половых 
партнеров и хозяев (Pfeffer, Wolf, 2020), они спо-
собны к ассоциативному обучению (Farahani et al.,  
2014; Polilov et al., 2019) и формированию памя-
ти (Woude et al., 2018). Исследование поведения  
микронасекомых позволяет приблизиться к рас-
шифровке фундаментальных нейронных механиз-
мов, позволяющих их нервной системе уменьшать-
ся без потери когнитивных способностей. 

Накопление информации через обучение на 
основе проб и ошибок приводит к образованию 
истинного условного рефлекса (Мазохин-Порш-
няков, 1975). Эта способность к ассоциативному 
обучению и наличие памяти помогают животным 
адаптироваться к постоянно меняющимся услови-
ям среды и, следовательно, значительно повыша-
ют выживаемость организма и его плодовитость 
(Dukas, Duan, 2000). У насекомых формируют-
ся два основных типа памяти, различающиеся по 
длительности и устойчивости – кратковременная 
и консолидированная (Tully et al., 1994). 

Выделяют два типа консолидированной памя-
ти – устойчивую к шоку (или устойчивую к анесте- 

зии (Журавлев и др., 2015)) и долгосрочную (Isabel 
et al., 2004). При формировании устойчивой к 
шоку памяти не задействуются механизмы синтеза 
белков (Lagasse et al., 2012; Tully et al., 1994), одна-
ко формируются структурные и функциональные 
изменения в цитоскелете нейронов, которые из-
меняют проводимость клеточной мембраны и воз-
будимость нейрона (Kotoula et al., 2017). Процесс 
формирования долгосрочной памяти требует син-
теза новых белков (Montarolo et al., 1986). При этом 
через четыре часа после эксперимента память за-
действует только механизмы транскрипции генов, 
а через сутки после обучения память зависит как от 
транскрипции, так и трансляции белков, что было 
показано на медоносной пчеле (Villar et al., 2020). 

Механизмы долгосрочной и устойчивой к шоку 
памяти антагонистичны – при усилении одной из 
них другая становится менее производительной 
(Lagasse et al., 2012), поэтому условия их форми-
рования различаются и зависят от силы стимула, 
биологии вида и частоты встречающегося стиму-
ла. Так, стимулы, встретившиеся насекомому в не-
скольких разных, то есть независимых ситуациях, 
важнее, чем стимул, встретившийся лишь один 
раз. Поэтому лишь для запоминания важных сти-
мулов имеет смысл запускать сложный механизм 
экспрессии генов и формировать долговременную 
память (Isabel et al., 2004).

Thrips tabaci (Thysanoptera, Thripidae) – широко 
распространенное растительноядное насекомое 
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с неполным превращением, размером до 1.5 мм, 
жизненный цикл которого занимает в среднем 
19 дней (Clausen, 1978). Ранее были описаны спо-
собности T. tabaci к ассоциативному обучению и 
сохранению следов памяти вплоть до часа после 
обучения (Федорова и др., 2022). В данном иссле-
довании было доказано, что увеличение числа по-
пыток обучения (см. раздел Методика) усиливает 
следы памяти, а разнесение сеансов обучения во 
времени позволяет насекомым консолидировать 
кратковременную память в устойчивую к шоку или 
долговременную.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования – имаго Thrips tabaci Linde-
man 1889 (Thysanoptera, Thripidae). Сбор материала 
и эксперименты были проведены на Звенигород-
ской биологической станции имени С.Н. Скадов-
ского в июле 2021 и 2022 гг. Трипсы были собраны на 
таволге вязолистной (Filipendula ulmaria, Rosaceae). 

Для проведения ассоциативного обучения и те-
стов памяти использовали универсальную термо- 
арену для микронасекомых. Устройство термоарены 
было описано в предыдущих работах, посвящен- 
ных обучению и памяти трипсов и трихограммы 
(Федорова и др., 2022, 2023). Насекомое помещали 
на арену, температура которой достигала 37±0.5 °C, 
что вызывало реакцию избегания. Температура  
комфортного участка составляла 25±1 °C. Рисунок 
на светодиодном экране вокруг арены состоял из 
вертикальных полос (зрительный ориентир) и го-
ризонтальных полос, обеспечивающих равномер-
ное освещение. Зрительный ориентир в экспери-
ментах с тестовой группой совпадал с комфортным 
участком, за счет чего насекомые могли находить 
его, ориентируясь по рисунку на экране. Для на-
секомых из контрольной группы зрительный ори-
ентир и местоположение комфортного участка пе-
реключали случайным образом, что делало невоз-
можным формирование ассоциативной связи.

Схема эксперимента 

Проводили два эксперимента. В первом при-
меняли методику, использованную ранее в наших 
экспериментах по изучению памяти миниатюрных 
насекомых (Федорова и др., 2022, 2023). Экспери-
мент состоял из предварительного теста (Tпредв.), 
одного сеанса обучения, который включал 10 по-
пыток обучения, и тестов на память спустя 4 (Т4) 
и 24 ч после обучения (Т24). Предварительный тест 
и тесты памяти проходили идентично – на арене 
отсутствовал участок с комфортной температурой, 
но зрительный ориентир был включен и находился 
на протяжении каждого теста в одном случайном 
положении. Длительность тестов составляла 1 мин. 
После Tпредв. начинался сеанс обучения, который 

состоял из 10 попыток. Каждая попытка состояла 
из этапа поиска комфортного участка, минуты от-
дыха на этом участке и переключения комфортного 
участка и зрительного ориентира в другое случайно 
выбранное положение. По прошествии 10 попы-
ток, сеанс обучения завершался, и насекомое пере-
мещали в пробирку объемом 2 мл вместе с соцве-
тиями кормовых растений и фильтровальной бума-
гой, пропитанной водой. Далее насекомых делили 
на две группы – половина проходила тестирование 
памяти через 4 ч (Т4), другая половина – через 24 ч 
(Т24). Напомним, что тестирования проходили при 
выключенных комфортных участках. 

Второй эксперимент был изменен таким обра-
зом, чтобы улучшить сохранение следов памяти 
через 24 часа после обучения. Через час после пер-
вого сеанса обучения, состоящего из 10 попыток, 
проводили второй, включающий 7 попыток. Через 
24 ч после второго сеанса обучения проводили тест 
на память (Т24).

Регистрация и анализ данных

Передвижение насекомых было зафиксировано 
на цифровую камеру Moticam 3. С помощью про-
граммы Tracker 5.0.5 (https://physlets.org/tracker) 
были получены координаты траекторий движения. 
По координатам была рассчитана длина пути при 
поиске комфортного участка, а также доля време-
ни, проведенного в каждом из четырех секторов в 
тестах памяти (Тпредв., Т4 и Т24). 

В тестах памяти оценивали долю времени в це-
левом секторе и индекс обучения. Целевой сек-
тор – это та четверть арены, которая соответствует 
зрительному ориентиру на экране. Индекс обуче-
ния рассчитывали как отношение разности меж-
ду временем в целевом секторе и временем в про-
тивоположном секторе к общему времени в этих 
двух секторах. Время в секторах, расположенных 
по бокам от целевого, в индексе обучения не учи- 
тывается. 

Эти показатели оценивали в трех тестах. Пер-
вый тест был предварительным (Тпредв.). Второй 
тест проводили через 4 часа после обучения (Т4). 
Третий тест проводили через 24 часа после обуче-
ния (Т24).

Статистический анализ был выполнен в про-
грамме STATISTICA 12 (t-test). При проведении 
множественных попарных сравнений применялась 
поправка Бонферрони. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Эксперимент 1, с одним сеансом обучения  
(рис. 1А, 2А) 

В предварительном тесте (Тпредв.) нет различий 
между тестовой и контрольной группами, особи 
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проводят сравнимое количество времени во всех 
секторах арены. Процент времени (рис. 1А), прове-
денного в целевом секторе через 4 ч (Т4) после об-
учения, у тестовой и контрольной групп достовер-
но различается (t-test, df = 38, F = 4.601, t = 2.812,  
p = 0.008), как и индекс обучения (рис. 2А) (t-test, 
df = 38, F = 1.139, t = –2.964, p = 0.005). В экспери-
менте с одним сеансом обучения не наблюдается 
различий между тестовой и контрольной группами 
через 24 ч (Т24) после обучения. 

Эксперимент 2, с двумя сеансами обучения  
(рис. 1Б, 2Б)

В предварительном тесте (Тпредв.) нет различий 
между тестовой и контрольной группами. 

Через 24 ч (Т24) после обучения процент време-
ни (t-test, df = 30, F = 2.648, t = 2.680, p = 0.012)  
(рис. 1Б) и индекс обучения (t-test, df = 30, F = 1.878, 

t = 2.710, p = 0.011) (рис. 2Б) достоверно различают-
ся у тестовой и контрольной групп.

Итак, особи, прошедшие два сеанса обучения 
(рис. 1Б и рис. 2Б), проводили в целевом секторе 
достоверно больше времени, чем контрольные, что 
доказывает сохранение памяти в течение 24 ч.

ОБСУЖДЕНИЕ 

У некоторых насекомых долгосрочная память, в 
отличие от памяти, устойчивой к шоку, может фор-
мироваться, только если воздействие стимулами 
разнесено во времени (Tully et al., 1994). На дрозо-
филах при помощи ольфакторного обучения было 
показано, что после 10 повторений, следующих 
непрерывно одно за другим, память сохранялась 
на протяжении трех дней, так же как и после еди-
ничного повторения. Однако когда между сеанса-
ми обучения были добавлены интервалы в 15 мин, 
память сохранялась на протяжении как минимум 
семи дней (Tully et al., 1994). 

В экспериментах с ольфакторным обучением 
на муравьях, пчелах и мухах долгосрочная память 
формировалась уже после одной попытки обуче-
ния (Piqueret et al., 2019; Villar et al., 2020; Yu et al., 
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Рис. 1. Доля времени (%), проведенного T. tabaci в 
целевом секторе в каждом из тестов (M±SE) в экс-
перименте с одним сеансом обучения (А) и экспери-
менте с двумя сеансами обучения (Б). Тпредв. – пред-
варительный тест, Т4 – через 4 ч после обучения, 
Т24 – через 24 ч. t-test: * p < 0.05, ** p < 0.01. В основа-
нии каждого столбца – число изученных насекомых. 

Рис. 2. Индекс обучения (отношение разности меж-
ду временем в целевом секторе и временем в проти-
воположном секторе к общему времени в этих двух 
секторах) T. tabaci в каждом из тестов (M±SE) в экс-
перименте с одним сеансом обучения (А) и экспери-
менте с двумя сеансами обучения (Б). Тпредв. – пред-
варительный тест, Т4 – через 4 ч после обучения, 
Т24 – через 24 ч. t-test: * p < 0.05, ** p < 0.01.
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2022), однако было показано, что увеличение чис-
ла попыток обучения, разнесенных во времени, 
приводило к улучшению памяти (Yu et al., 2022). 
Сверчкам (Matsumoto, Mizunami, 2002) и тарака-
нам (Sakura, Mizunami, 2001; Watanabe et al., 2003) 
было достаточно 2–3 попыток обучения, разнесен-
ных во времени, чтобы вызвать сохранение памяти 
в течение 4 дней. Однако для многих насекомых, в 
связи с их экологией, память при обучении на оль-
факторные стимулы может оказаться более устой-
чивой из-за большей значимости этих стимулов 
для насекомого, поэтому при использовании дру-
гих типов обучения понадобится большее число 
попыток.

С помощью термической арены успешно иссле-
довали способности к обучению у дрозофил (Fou-
caud et al., 2010; Ofstad et al., 2011) и пчел (Scheiner 
et al., 2020). Эксперименты проводили по схеме, 
аналогичной схеме нашего эксперимента, но без 
разнесения попыток обучения во времени. В од-
ном из исследований проводили тесты памяти, по-
казавшие сохранение ее следов спустя 8 ч (Ofstad  
et al., 2011). 

В предыдущих исследованиях памяти трипсов 
было выявлено наличие следов памяти через час 
после эксперимента, однако отсутствовали следы 
памяти спустя 24 ч (Федорова и др., 2022). Обуче-
ние в этом случае состояло из одного сеанса, т.е. из 
10 попыток, следующих одна за другой. 

Настоящий эксперимент предусматривал разне-
сение сеансов во времени. Трипсы, которые прохо-
дили два сеанса, разнесенных во времени, помни-
ли зрительные ориентиры, позволяющие избегать 
перегрева, по меньшей мере в течение суток после 
обучения. Полученные данные подтверждают ги-
потезу о том, что увеличение количества повторе-
ний и добавление временны́х интервалов между 
ними улучшают сохранение следов памяти. Полу-
ченные нами данные подтверждают высказанное 
ранее другими авторами (Isabel et al., 2004) мне-
ние о том, что в природе для организма невыгодно 
тратить ресурсы на консолидацию, если животное 
сталкивается со стимулом лишь однажды. Консо-
лидация требуется лишь когда столкновение со 
стимулом происходит в разных условиях, в данном 
случае – в разное время. 

В данном исследовании мы наблюдаем наличие 
консолидированных форм памяти. Мы не можем 
определить, какая именно это память – устойчивая 
к шоку или долгосрочная, так как это потребова-
ло бы блокировки генов radish (Folkers et al., 1993), 
NOS1 (Takahashi et al., 2009) и других. Другой спо-
соб определить тип памяти – добавить в углевод-
ный корм одной из экспериментальных групп ин-
гибитор синтеза белков циклогексимид (Lagasse 
et al., 2009), что, вероятно, станет следующим эта-
пом исследования физиологии памяти миниатюр-
ных насекомых.

Устойчивая к шоку память успешно форми-
руется без разнесения попыток обучения во вре-
мени, в отличие от долгосрочной памяти (Tully  
et al., 1994). Таким образом, память трипсов через 
4 ч предположительно можно отнести к памяти, 
устойчивой к шоку, а память спустя 24 ч – к долго- 
временной.
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LONG-TERM MEMORY IN THRIPS TABACI 
(THYSANOPTERA, THRIPIDAE)
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Microinsects are capable of associative learning and memory retention despite significant reduction in 
the number and size of neurons. Previously, the capabilities of Thrips tabaci (Thysanoptera, Thripidae) 
for associative learning and the formation of short-term memory have been demonstrated. In this study, 
an additional training session was added, as well as a time interval between them. Increasing the number 
of training sessions and spacing these out over time allowed us to demonstrate the persistence of memory 
traces for up to 24 hours. Thus, for the first time, the presence of consolidated forms of memory in the 
order Thysanoptera has been revealed.
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Исследованы комплексы паразитоидов инвазивного вида липовой моли-пестрянки (Phyllono-
rycter issikii, Lepidoptera, Gracillariidae) в Пермском крае и Республике Башкортостан. Выяв-
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nidae. Diglyphus isaea, Chrysocharis pubens и Ch. submutica (Eulophidae) впервые отмечены в ка-
честве паразитоидов этого минера. Смертность гусениц и куколок Ph. issikii от паразитоидов 
была незначительной и варьировала от 1.3±0.3 (г. Пермь) до 14.9±1.2% (с. Толбазы, Республика 
Башкортостан).

Ключевые слова: Hymenoptera, Eulophidae, Braconidae, Diglyphus isaea, Chrysocharis pubens, Ch. sub-
mutica, зараженность паразитоидами
DOI: 10.31857/S0044513424040075, EDN: UXWJFD

Материалы о видовой структуре комплекса па-
разитоидов экономически значимого инвазивного 
вида липовой моли-пестрянки (Phyllonorycter issikii 
(Kumata, 1963)) (Lepidoptera, Gracillariidae) в Пре-
дуралье до этих исследований были ограничены 
только территорией Удмуртской республики. Ис-
следования, проведенные в период 2001−2005 гг. и 
в 2015 г. на трех постоянных пробных площадях в г. 
Ижевске, позволили выявить 26 видов паразитои-
дов моли Ph. issikii из семейств Eulophidae и Braco-
nidae (Ермолаев и др., 2011, 2018). Видовая структу-
ра комплексов паразитоидов варьировала в разные 
годы: если в 2001 г. было отмечено 17, то в 2002, 
2003, 2004, 2005 и 2015 гг. – 19, 11, 10, 16 и 18 видов 
соответственно. В период 2001–2005 гг. доминиро-
вал паразитоид Pnigalio soemius (Walker 1839) (Ермо-
лаев и др., 2011), в 2015 г. – Minotetrastichus frontalis 
Nees 1834 (Ермолаев и др., 2018).

Эффективность комплекса паразитоидов  
Ph. issikii в Ижевске была низкой. В 2001–2005 гг. 
зараженность паразитоидами на трех пробных 
площадях варьировала от 0.9±0.2 до 12.5±0.9% 
(Ермолаев и др., 2011), в 2015 г. – от 0.6±0.2 до  
1.6±0.3% (Ермолаев и др., 2018). При этом сред-
няя смертность первого поколения Ph. issikii от па-
разитоидов была ниже, чем у второго. Например,  
в 2015 г. эти показатели составили 1.0 и 17.6% соот-
ветственно (Ермолаев, Домрачев, 2020).

Маршрутное исследование насаждений лип в 22 
населенных пунктах Удмуртии в 2016 г. позволило 
дополнительно выявить три новых вида паразито-
идов моли-пестрянки Ph. issikii (Ермолаев и др., 
2018). Таким образом, в настоящее время на тер-
ритории Удмуртии известно 29 видов паразитоидов 
липовой моли-пестрянки.

Цель настоящей работы заключается в ис-
следовании комплекса перепончатокрылых 
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паразитоидов семейств Eulophidae и Braconidae 
как фактора смертности популяций липовой мо-
ли-пестрянки на новых территориях Предуралья. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Комплекс паразитоидов Ph. issikii исследова-
ли в 2019 г. по единой методике в Пермском крае  
[г. Пермь (57о94′ с.ш., 56о28′ в.д.)] и Республи-
ке Башкортостан [с. Куккуяново (55о32′ с.ш., 
54о95′ в.д.), г. Уфа (54о73′ с.ш., 56о00′ в.д.) и с. Тол-
базы (54о04′ с.ш., 55о88′ в.д.)] (рис. 1). 

Листья собирали с 20 модельных деревьев липы 
мелколистной (Tilia cordata Mill.), выбранных в 
естественных южно-таежных насаждениях в Пер-
ми (29.06.2019), и насаждениях с. Куккуяново  
(29.06.2019), г. Уфы (30.06.2019) и с. Толбазы (30.06. 
2019). Помимо этого, 30 июня 2019 г. провели 
маршрутное исследование в семи населенных 
пунктах Пермского края: г. Кунгур (57о41′ с.ш.,  
56о89′ в.д.), с. Орда (57о20′ с.ш., 56о92′ в.д.),  
с. Уинское (56о88′ с.ш., 56о61′ в.д.), г. Чернушка 
(56о54′ с.ш., 56о10′ в.д.), пос. Куеда (56о45′ с.ш., 
55о61′ в.д.), с. Большая Уса (56о73′ с.ш., 55о12′ в.д.) 
и г. Чайковский (56о74′ с.ш., 54о18′ в.д.) (рис. 2). 
При маршрутном исследовании брали смешан-
ные пробы до 150 листьев с минами с 10 деревьев  
T. cordata.

В период окукливания молей первой генерации 
на ветвях первого порядка нижнего яруса северной 

экспозиции каждого дерева собирали от 60 до  
70 листьев с минами. Мины вырезали ножницами 
и помещали в пластиковые боксы в соответствии  
с номером модельного дерева. Собранный ма-
териал был оперативно доставлен в г. Ижевск. 

Рис. 1. Места проведения исследования. Зеленым цветом показан первичный ареал Ph. issikii;
синим – ее вторичный ареал; серым – ареал рода Tilia, данные по Ph. issikii отсутствуют. 1 – г. Пермь, 2 – с. Куккуя- 
ново (Республика Башкортостан), 3 – г. Уфа, 4 – с. Толбазы (Республика Башкортостан).

Рис. 2. Пункты маршрутного исследования ком-
плекса паразитоидов липовой моли-пестрянки  
(Ph.  isskii) в Пермском крае: 1 – г. Кунгур, 2 – 
с.  Орда, 3 – с. Уинское, 4 – г. Чернушка, 5 –  
п. Куеда, 6 – с. Большая Уса, 7 – г. Чайковский.
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Выход молей и паразитоидов фиксировали еже-
дневно в условиях полевой лаборатории на био-
станции Удмуртского государственного универси-
тета “Сива”. Всего было исследовано 150 модель-
ных деревьев липы (четыре пробные площади по  
20 деревьев и семь точек при маршрутном иссле-
довании по 10 деревьев), вырезано 9220 мин и 
выведено 6322 экз. Ph. issikii и 878 экз. паразито-
идов. Выведенные паразитоиды были определены 
З.А. Ефремовой (Eulophidae) и С.А. Белокобыль-
ским (Braconidae). 

Способ определения плотности заселения ин-
дивидуального модельного дерева, выживаемости 
куколок и зараженности паразитоидами указан в 
работе Ермолаева и др. (2011). Во всех случаях рас-
считывали среднее арифметическое значение и его 
ошибку. Статистическую обработку материала про-
водили стандартными методами (Ивантер, Коро-
сов, 2011). При расчете фаунистического сходства 
комплексов паразитоидов липовой моли-пестрян-
ки Поволжья, Предуралья, Урала и Западной Си-
бири использовали коэффициент Съеренсена (KS) 
(Sørensen, 1948).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В условиях полевой лаборатории появление мо-
лей популяции с. Толбазы происходило с 30 июня 
по 13 июля (с максимумом 3 июля) (рис. 3). 

Выход молей более северных популяций Ph. issi- 
kii г. Уфы, с. Куккуяново и г. Перми наблюдали 
позднее, в период с 1 по 17 июля (с максимумом 
4 июля), с 3 по 18 июля (с максимумом 9 июля) и 
с 6 по 23 июля (с максимумом 16 июля) соответ-
ственно. Появление паразитоидов липовой мо-
ли-пестрянки башкирских популяций Ph. issikii 
(Толбазы, Уфа, Куккуяново) происходило со 2 по 
18 июля (с максимумом 12 июля), а пермской по-
пуляции – с 9 по 19 июля (с максимумом 15 июля) 
(рис. 4).

Выживаемость гусениц и куколок Ph. issikii  
варьировала от 49.9±2.1 (Толбазы) до 89.7±1.0% 
(Пермь) (табл. 1) и не зависела от средней плотно-
сти популяции моли (табл. 2). 

Общая смертность находилась в диапазоне от  
10.3±1.0 (Пермь) до 50.1±2.1% (Толбазы). При 
этом смертность от неизвестных причин (напри-
мер, смертность при индуцированной реакции 
на повреждение дерева-хозяина, дополнительном 
питании паразитоидов, внутривидовой конкурен-
ции гусениц, от патогенов) составила от 9.0±1.0 
(Пермь) до 35.2±2.1 (Толбазы). Смертность же не-
посредственно от паразитоидов была невысокая 
и варьировала от 1.3±0.3 (Пермь) до 14.9±1.2%  
(Толбазы).

Результаты наших исследований позволили 
выявить 16 видов паразитоидов липовой моли- 
пестрянки: 15 видов – из семейства Eulophidae и 
один вид – из семейства Braconidae (табл. 3). 

Из них 8 видов было обнаружено на террито-
рии Пермского края и 15 видов – в Республике 
Башкортостан. В наших сборах в качестве параз-
итоида моли Ph. issikii впервые отмечены три вида: 
Diglyphus isaea (Walker 1838), Ch. pubens Delucchi 
1954 и Ch. submutica Graham 1963 (Eulophidae). 
D.  isaea является одиночным, иногда групповым 
эктопаразитоидом насекомых-минеров (Bouček, 
Askew, 1968), а представители рода Chrysocharis 
Förster 1956 – одиночные первичные эндопара- 
зитоиды личинок чешуекрылых (Kosheleva et al., 
2019). Кроме того, были выведены единичные пред-
ставители наездников из родов Pteromalus Swederus 
1795 (г. Чернушка) (Pteromalidae), Elachertus (Spinola 
1811) (с. Куккуяново), Pnigalio Schrank 1802 (г. Уфа), 
Chrysocharis (с. Куккуяново, г. Уфа, с. Толбазы), 
Neochrysocharis Kurdjumov 1912 (с. Куккуяново,  
г. Уфа, с. Толбазы) (Eulophidae) и Dolichogenidea Vie- 
reck 1911 (с. Куккуяново, с. Толбазы) (Braconidae). 
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Рис. 3. Динамика выхода молей в разных популя-
циях моли Ph. isskii в условиях полевой лабора- 
тории.
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Рис. 4. Динамика выхода паразитоидов в разных  
популяциях моли Ph. isskii в условиях полевой лабо-
ратории.
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Таблица 1. Выживаемость и смертность гусениц и куколок липовой моли-пестрянки (Ph. issikii) в Предуралье

Место
Плотность заселения 
модельного дерева, 

мин на лист

Выживаемость 
молей, %

Смертность молей, %

от паразитоидов по неизвестной 
причине

г. Пермь 4.10±0.42 89.7±1.0 1.3±0.3 9.0±1.0
с. Куккуяново 0.39±0.04 52.7±3.0 13.0±1.2 34.3±2.9
г. Уфа 0.31±0.03 70.7±2.4 14.1±1.2 15.2±2.7
с. Толбазы 0.27±0.02 49.9±2.1 14.9±1.2 35.2±2.1

Таблица 2. Значения коэффициентов корреляции между показателями плотности заселения липы молью  
Ph. issikii и характеристиками выживаемости и смертности гусениц и куколок в Предуралье

Место Выживаемость молей
Смертность молей

от паразитоидов по неизвестной причине
г. Пермь r = 0.09 r = 0.26 r = −0.16
с. Куккуяново r = 0.21 r = 0.12 r = −0.27
г. Уфа r = −0.04 r = −0.02 r = 0.05
с. Толбазы r = −0.16 r = 0.06 r = 0.13

Во всех случаях n = 20 и корреляция недостоверна (P > 0.05).

Таблица 3. Видовая структура комплекса паразитоидов (Hymenoptera, Eulophidae, Braconidae) липовой мо-
ли-пестрянки (Ph. issikii) Пермского края и Республики Башкортостан

Вид паразитоида
Пермский край Республика Башкортостан

Пермь южная часть Куккуяново Уфа Толбазы
Eulophidae
Diglyphus isaea (Walker 1838)* ▲ +
Elachertus fenestratus Nees 1834* +
Hyssopus geniculatus (Hartig 1838)* + + + +
Pnigalio agraules (Walker 1839)* +1 + + +3 +
P. mediterraneus Ferrière et Delucchi 1957* + + +
Sympiesis dolichogaster Ashmead 1888* +
S. gordius (Walker 1839)* +2 + + +1

S. sericeicornis (Nees 1834)* +1 +3 + +
Chrysocharis laomedon Walker 1839 + +2 +1 +2

Ch. nephereus Walker 1839 + +
Ch. pentheus (Walker 1839) + + +3

Ch. pubens Delucchi 1954 ▲ +
Ch. pubicornis Zetterstedt 1838 +
Ch. submutica Graham 1963 ▲ +
Minotetrastichus frontalis Nees 1834* + +1 +2 +
Braconidae
Pholetesor circumscriptus (Nees 1834) + +
Всего: 2 8 8 11 12

Примечания. * – эктопаразитоид. ▲ – вид впервые выявлен как паразитоид моли Ph. issikii. + – наличие вида. +1, +2,  
+3 – место среди доминирующих видов.
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Исследование одной из самых северных по-
пуляций Ph. issikii, расположенной в г. Перми на 
границе ареала кормового растения в зоне доми-
нирования таежных ассоциаций, показало здесь 
крайнюю бедность комплекса паразитоидов.  
Практически полное отсутствие факторов смерт-
ности позволяет местной популяции Ph. issikii 
иметь высокие показатели выживаемости гусениц 
и куколок (89.7±1.0%) и плотности заселения кор-
мовых растений (4.10±0.42 мин на 1 лист) (табл. 1).  
Зараженность Ph. issikii паразитоидами домини-
рующего вида Pnigalio agraules не была связана с 
плотностью заселения минером дерева-хозяина:  
(r = −0.27, n = 20, P > 0.05). Гусеницы и куколки 
минера, собранные близ населенных пунктов в 
зоне южной тайги (г. Кунгур, с. Орда и с. Уинское), 
были заражены только P. agraules и также имели 
низкий показатель зараженности паразитоидами 
(0.9–1.8%) (табл. 4). 

По всей вероятности, степень экологической 
пластичности Ph. issikii, позволяющая минеру 
успешно проходить развитие даже на северной 
границе ареала липы мелколистной (Tilia cordata), 
оказалась значительно выше степени пластично-
сти аборигенных видов наездников-полифагов, 
специализирующихся на иных местных чешуе-
крылых-минерах. В южной же части Пермского 
края среди паразитоидов Ph. issikii доминировали 
Sympiesis sericeicornis и S. gordius (Eulophidae).

Видовое разнообразие комплексов паразитои-
дов Ph. issikii в зоне неморальной растительности 
на примере Республики Башкортостан законо-
мерно растет с севера на юг, и наше исследова-
ние позволило увидеть одновременный срез со-
стояния таких комплексов при движении в этом 
направлении. Расстояние между точками сбора  
с. Куккуяново и г. Уфа – около 70 км, между г. Уфа 

и с. Толбазы – еще 80 км. Комплексы паразитоидов 
Ph. issikii в этих трех точках представлены преиму-
щественно полифагами минирующих насекомых. 
Зараженность минера паразитоидами в этих попу-
ляциях не имеет достоверных различий. Однако с 
севера на юг меняются доминирующие виды, а так-
же растут видовое разнообразие комплекса (8–11– 
12 видов) и доля эндопаразитоидов. Так, если близ 
с. Куккуяново отношение экто- и эндопаразитои-
дов, определенных до вида, составило 7 : 1, то близ  
г. Уфа и с. Толбазы – уже 6 : 5 и 6 : 6 соответствен-
но. Во всех трех популяциях показатель зараженно-
сти у доминирующих паразитоидов моли Ph. issikii 
не зависел от плотности заселения минером дере-
ва-хозяина. Ниже приведены коэффициенты кор-
реляции, объем выборки и уровень достоверности 
для доминирующих видов паразитоидов из раз-
ных географических точек. Для популяции мине-
ра из с. Куккуяново: M. frontalis (r = –0.17, n = 20,  
P > 0.05), Ch. laomedon (r = –0.03, n = 20, P > 0.05), 
S. sericeicornis (r = 0.23, n = 20, P > 0.05), для по-
пуляции Ph. issikii г. Уфы: Ch. laomedon (r = 0.14,  
n = 20, P > 0.05), M. frontalis (r = 0.33, n = 20,  
P > 0.05) и P. agraules (r = –0.22, n = 20, P > 0.05), 
а для популяции минера из с. Толбазы: S. gordius 
(r = –0.10, n = 20, P > 0.05), Ch. laomedon (r = 0.29, 
n = 20, P > 0.05) и Ch. pentheus (r = 0.18, n = 20,  
P > 0.05). По всей вероятности, выявленные трен-
ды отражают общие закономерности простран-
ственного распределения качественного и коли-
чественного составов наездников-паразитоидов с 
севера на юг, однако это явление нуждается в до-
полнительном исследовании.

Полученные результаты позволяют сравнить 
комплексы паразитоидов моли Ph. issikii Преду-
ралья с аналогичными комплексами на западе и 
востоке от Уральских гор. С учетом материалов из 

Таблица 4. Видовой состав комплекса паразитоидов липовой моли-пестрянки (Ph. issikii) (Eulophidae) в разных 
населенных пунктах юга Пермского края

Вид паразитоида
Населенный пункт

Кунгур Орда Уинское Чернушка Куеда Большая Уса Чайковский

H. geniculatus − − − − + − −

P. agraules + + + − + + +

S. dolichogaster − − − + − − −

S. gordius − − − − + + +

S. sericeicornis − − − + + − +

Ch. laomedon − − − − + − −

Ch. pentheus − − − − − + −

M. frontalis − − − − + − −

Зараженность, % 1.3 0.9 1.8 3.0 9.2 5.1 11.9
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Удмуртии (Ермолаев и др., 2011, 2018) на террито-
рии Предуралья уже известно 33 вида паразитоидов 
этого минера. На территории Среднего Поволжья 
(Мищенко и др., 2007; Егоренкова, 2008; Ефремова 
и др., 2009; Мищенко, 2009, 2011; Ефремова, Ми-
щенко, 2008, 2009; Yefremova, Mishchenko, 2010, 
2012; Ермолаев и др., 2019), а также на Урале и в 
Западной Сибири (Ермолаев и др., 2019; Kosheleva 
et al., 2022; Ермолаев и др., 2023) было выявлено 
по 23 вида паразитоида моли Ph. issikii. При этом 
комплексы Предуралья (Пермский край и Баш-
кортостан) являются, несомненно, более близки-
ми по составу к таковым Урала и Западной Сибири  
(KS = 0.71), чем к Среднему Поволжью (KS = 0.50). 
По всей вероятности, это может быть связано со 
сходством климатических условий Предуралья и 
Урала с Западной Сибирью. Комплексы паразитои-
дов моли Ph. issikii этих территорий характеризуют-
ся отсутствием в них специалистов-энтомофагов, 
поскольку практически все выявленные паразито-
иды имеют экологические связи с видами четырех 
отрядов минирующих насекомых: Lepidoptera, Co-
leoptera, Diptera и Hymenoptera (Universal Chalci-
doidea Database, 2024). Следует особо отметить, что 
проведенные исследования показали преобладание 
в подобных комплексах именно эктопаразитоидов. 
Так, если в Среднем Поволжье соотношение экто- 
и эндопаразитоидов составило 14 : 9, то в Преду-
ралье – 20 : 13, на Урале и в Западной Сибири –  
16 : 7. При этом на всей изученной части вторич-
ного ареала минера формирование комплексов па-
разитоидов Ph. issikii идет с участием четырех до-
минирующих видов (Eulophidae): Sympiesis gordius, 
S. sericeicornis, Chrysocharis laomedon, Minotetrastichus 
frontalis.

Таким образом, комплексы паразитоидов инва-
зивного вида липовой моли-пестрянки Пермско-
го края и Республики Башкортостан насчитыва-
ют 15 видов наездников семейства из Eulophidae и 
один вид из семейства Braconidae. Diglyphus isaea, 
Chrysocharis pubens и Ch. submutica  (Eulophidae) 
впервые отмечены в качестве паразитоидов этого 
минера. Роль паразитоидов как фактора смерт-
ности гусениц и куколок Ph. issikii была незна-
чительной и варьировала в диапазоне от 1.3±0.3  
(г. Пермь) до 14.9±1.2% (с. Толбазы, Республика  
Башкортостан).
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PARASITIODS (HYMENOPTERA, EULOPHIDAE, BRACONIDAE)  
AS A MORTALITY FACTOR FOR THE LIME LEAF MINER  

(PHYLLONORYCTER ISSIKII, LEPIDOPTERA, GRACILLARIIDAE)  
IN THE CIS-URALS
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The assemblage of hymenopteran parasitoids associated with the invasive lime leaf miner, Phyllonoryc-
ter issikii (Lepidoptera, Gracillariidae) developing on the lime (Tilia cordata) was studied in the Perm 
Region and in the Republic of Bashkortostan during 2019. Sixteen species of parasitoids of Ph. issikii 
were recognized: Diglyphus isaea, Elachertus fenestratus, Hyssopus geniculatus, Pnigalio agraules, P. med-
iterraneus, Sympiesis dolichogaster, S. gordius, S. sericeicornis, Chrysocharis laomedon, Ch. nephereus, Ch. 
pentheus, Ch. pubens, Ch. pubicornis, Ch. submutica, Minotetrastichus frontalis (Eulophidae) and Pholete-
sor circumscriptus (Braconidae). Three species, Diglyphus isaea, Chrysocharis pubens and Ch. submutica 
(Eulophidae), were reported as parasitoids of the lime leaf miner for the first time. The roles the complex 
of parasitoids played in the mortality of the miner were negligible. The mortality ranged from 1.3±0.3 
(Perm) to 23.7±3.3% (Tolbazy village).

Keywords: Hymenoptera, Eulophidae, Braconidae, Diglyphus isaea, Chrysocharis pubens, Ch. submutica, 
rate of parasitism
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На территории сети заказников “Журавлиная родина” (Россия, Московская область, 56.7573° с.ш.,  
37.7920° в.д.) с 2000 по 2023 г. было окольцовано 186 ушастых сов. За все время отмечен всего 
один возврат кольца. Птенец был окольцован и выпущен 20.07.2007 на окраине дер. Дмитров-
ка (Талдомский район Московской области, 56.747502° с.ш., 37.738124° в.д.). Кольцо без птицы 
было найдено спустя 16 лет 12.02.2023 в поле в окрестностях города Велка Крэш в Оломоуцком 
крае (Чехия). Расстояние от места кольцевания по прямой составило 1510 км в юго-западном 
направлении. В 2021 г. в рамках совместной российско-германской программы ICARUS впервые 
для России и в целом для Евразии было установлено 5 спутниковых и 4 GPS-GSM трансмитте-
ров на птенцов ушастой совы. Из них только один датчик, закрепленный на птенце в дер. Дмит- 
ровка, передал сигналы в следующем 2022 г. в период с 23.04 по 14.08. Птица на второй год 
жизни загнездилась в дер. Бешенково (Дмитровский район Московской области, 56.4342° с.ш.,  
37.7788° в.д.). Таким образом, расстояние от места рождения до места первого гнездования на 
следующий год составило 34.5 км. Это гнездование оказалось успешным, и у пары благополучно 
вывелись и вылетели 5 птенцов. По данным, переданным трансмиттером, меченая птица летала 
и охотилась недалеко от гнезда и удалялась от него на расстояние не более 1.3 км.  

Ключевые слова: кольцевание, GPS-GSM трансмиттеры, миграция, хоминг, охота 
DOI: 10.31857/S0044513424040087, EDN: UXVDUQ

Многие аспекты жизни сов остаются малоиз-
ученными. Во многом это связано с преимуще-
ственно сумеречно-ночным скрытным образом 
жизни, который привносит свои трудности в из- 
учении представителей отряда совообразных. Коль-
цевание остается самым распространенным и до-
ступным способом изучения миграционных путей 
птиц. Но, к сожалению, этот метод изучения миг- 
раций не столь эффективен для сов по сравнению 
с другими группами птиц. Во-первых, как правило, 
сложно проводить массовое кольцевание этих ноч-
ных хищников (трудности с поиском гнезд и отло-
вом летных птенцов). Во-вторых, доля возвратов 
окольцованных сов намного ниже, даже в сравне-
нии с этим показателем для дневных хищных птиц 
(Полуда, 2012). В-третьих, у встреченных в природе 
сов сложно распознать номер на орнитологическом 
кольце из-за оперенной цевки, что также снижает 
количество сообщений, получаемых от орнитоло-
гов и любителей птиц.

Поэтому все большее значение в изучении пе-
ремещений сов нашли методы отслеживания с по-
мощью трансмиттеров. Чаще всего методы теле-
метрии, как и в случае с другими группами птиц, 
применяются для получения информации о есте-
ственных движениях и образцах поведения отдель-
ных особей (Jetz et al., 2022).

Ушастые совы в разных частях европейской ча-
сти России различаются по характеру перемеще-
ний. В южных районах (Ставропольский и Красно-
дарский края) они ведут, как правило, оседлый об-
раз жизни. А в северных частях ареала (например, 
в Московской обл.) перемещения сов в разные 
годы могут различаться и варьировать от кругло-
годичного пребывания на локальных территориях 
до кочевых перемещений с элементами ближних 
миграций (Макарова, 2014). Исследования в Се-
верной Америке показали, что ушастая сова может 
совершать сезонные перелеты на расстояния до 
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600 км (Christensen, Ward, 2022). Именно поэтому 
этот вид чрезвычайно интересен для изучения его 
перемещений методом телеметрии.

Анализ возврата обычных металлических колец 
показывает, что ушастые совы, которые вывелись 
или держались летом в Рязанской, Московской, 
Ярославской, Калужской, Костромской, Воло-
годской, Тамбовской областях и Мордовии, летят 
осенью преимущественно в западном направлении 
через Эстонию, Латвию, Литву, Калининградскую 
обл., реже через Курскую обл. и Белоруссию (Са-
петина, 1985; Паевский, Шаповал, 2022). В целом 
кольцевание этих сов традиционными кольцами 
слабо результативно. Например, по результатам от-
лова и кольцевания на Куршской косе в Калинин-
градской обл. общая эффективность кольцевания 
(возвратов) составила 3.01%, при этом в последние 
годы количество возвратов колец достоверно сни-
жалось (Паевский, Шаповал, 2022). 

Нами на территории сети заказников “Журавли-
ная родина” (Россия, Московская обл., 56.7573° с.ш.,  
37.7920° в.д.) с 2000 по 2023 г. было окольцовано 
186 ушастых сов (прежде всего слетков). При этом 
за все время был всего один возврат кольца. Пте-
нец (неизвестного происхождения, переданный 
из Московского Зоопарка и подсаженный к мест-
ной паре с птенцами) был окольцован и выпущен 
20.07.2007 на окраине д. Дмитровка (Талдомский 
р-н, 56.747502° с.ш., 37.738124° в.д.). Спустя 16 лет 
12.02.2023 в поле было найдено кольцо от этой 
совы рядом с городом Велка Крэш в Оломоуцком 
крае (Чешская республика). При этом самой пти-
цы обнаружено не было. Расстояние от места коль-
цевания по прямой составило 1510 км в юго-запад-
ном направлении. При этом осталось непонятным, 
когда сова погибла или лишилась кольца. 

В 2021 г. в рамках совместной российско-гер-
манской программы ICARUS (International Coope- 
ration for Animal Research Using Space – “Между-
народное сотрудничество в области научных ис-
следований животных с использованием косми-
ческих технологий”) (Беляев и др., 2015) впервые 
для России и в целом для Евразии было установ-
лено 5 спутниковых и 4 GPS-GSM трансмиттеров 
на девять особей ушастой совы. Из этих меченых 
птиц восемь были крупными, оперившимися и  
самостоятельно покинувшими свои гнезда совя-
тами и одна – взрослой самкой. Мечение устрой-
ствами осуществлялось с 8 июня по 8 июля, в зави-
симости от возраста птенцов, на территории сети 
заказников “Журавлиная родина” при помощи 
орнитологических ловчих сетей. Вес спутниково-
го трансмиттера 5 г, а GPS-GSM устройства – 20 г. 
Трансмиттеры крепились на спину птицы по типу 
рюкзачка. Всех меченых совят наблюдали при-
мерно в течение месяца до момента их разлета на 
значительные расстояния. Информация о переме-
щениях птиц автоматически сохранялась в банке 

данных “Movebank” и была доступна через портал 
movebank.org для зарегистрированных пользова-
телей, в том числе для авторов этой публикации 
(Kranstauber et al., 2011).

К сожалению, восемь из девяти устройств, по 
не зависящим от нас техническим причинам, пе-
рестали работать практически сразу после мече-
ния. Еще один трансмиттер, установленный на 
птенца в дер. Дмитровка, тоже сначала не работал  
(рис. 1). Но неожиданно в следующем, 2022 г. он 
стал передавать координаты в период с 23.04 по 
14.08. Птица на второй год жизни загнездилась в 
дер. Бешенково (Дмитровский р-н Московской 
обл., 56.4342° с.ш., 37.7788° в.д.). Таким образом, 
расстояние от места рождения до места первого 
гнездования на следующий год составило 34.5 км. 
Вероятно, это был самец, т.к. на его самке, кото-
рая проводила больше времени в гнезде, устрой-
ство отсутствовало. Это гнездование оказалось 
успешным, и у пары благополучно вывелись и вы-
летели 5 птенцов. По координатам, переданным 
трансмиттером, меченая птица летала и охотилась 

Рис. 1. Птенец ушастой совы по кличке “Пухляш” 
в процессе надевания на него GPS-GSM трансмит-
тера. Именно от этого птенца получены данные че- 
рез год. 
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недалеко от гнезда и удалялась от него на расстоя-
ние не более 1.3 км. К сожалению, после середины 
августа информация перестала поступать и о даль-
нейшей судьбе птицы ничего не известно.
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FIRST OBSERVATIONS OF THE MOVEMENTS  
OF THE LONG-EARED OWL (ASIO OTUS, STRIGIDAE, AVES)  

USING GPS-GSM TELEMETRY IN THE EUROPEAN PART OF RUSSIA
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In the Crane Homeland Nature Reserve, 56.7573° N, 37.7920° E, Moscow Region, Russian Federation, a 
total of 186 long-eared owls were ringed between 2000 and 2023. Over those years, only one ring was re-
turned. The young owl was ringed and released on 07.20.2007 in the outskirts of Dmitrovka, 56.747502° N, 
37.738124° E, Taldomsky District, Moscow Region. After 16 years, on 12.02.2023, the ring without the bird 
was found near the town of Velka Krash in the Olomouc region, Czech Republic. The distance between 
the ring release and return amounted to 1510 km in a south-westerly direction. In 2021, as part of the 
Russian-German ICARUS program, for the first time for Russia and in general in Eurasia, 5 satellite and 
4 GPS-GSM transmitters were attached to young or adult long-eared owls. Only one transmitter which 
belongs to the tagged owl from Dmitrovka started working next year. Transmitter data covered the period 
from 23.04 to 14.08. The tagged owl was nesting in the second year of its life at Beshenkovo, 56.4342° N, 
37.7788° E, Dmitrovsky District, Moscow Region. The distance between the ringing and first nesting sites 
amounted to 34.5 km. The nesting was successful, and the pair raised 5 fledglings. According to the data 
transmitted, the tagged bird flew and hunted not more than 1.3 km away from the nest.

Keywords: bird ringing, GPS-GSM telemetry, migration, homing, hunting 
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Естественные пастбища полупустынь Калмыкии в течение последних ста лет испытывают ан-
тропогенную нагрузку разной интенсивности. Быстрое и значительное сокращение поголовья 
скота в 90-х гг. 20-го века привело к восстановлению пастбищ и переходу их функционирования 
из “пустынного” в “степной” режим. С конца первого десятилетия 21-го века здесь развиваются 
процессы нового опустынивания, вызванные ростом пастбищной нагрузки и засухами. Рост по-
головья скота обусловил быстрое снижение проективного покрытия, но только через несколько 
лет произошла резкая смена видового состава растений со “степного” на “пустынный”. На фоне 
усиливающегося опустынивания сообщество грызунов сначала потерпело крах, а затем возро-
дилось. По всей видимости, крах – это запоздалая реакция на предшествующее опустыниванию 
остепнение пастбищ, что привело к сокращению численности пустынных видов и обеднению 
сообщества, затормозив тем самым его возрождение при новом цикле опустынивания. Таким 
образом, и растительный покров, и сообщество грызунов демонстрировали нестационарную ди-
намику со сменой режимов и запаздыванием реакции (инертностью) в ответ на опустынивание 
ландшафта. 

Ключевые слова: пастбищные экосистемы, растительный покров, гистерезис, перевыпас, динамика 
численности
DOI: 10.31857/S0044513424040094, EDN: UXTTIK

Естественные пастбища – широко распро-
страненные высоко динамичные наземные эко-
системы, функционирование которых определя-
ется пастбищной нагрузкой, пожарами, засухами 
и другими экстремальными погодными явления- 
ми (White et al., 2000). Пастбищные экосистемы 
чрезвычайно уязвимы и чувствительны к дей-
ствию внешних факторов, в том числе антропо-
генному прессу. Для них характерно неустойчивое 
равновесие, и они легко переходят из одного от-
носительно устойчивого состояния в другое, часто 
скачкообразно, демонстрируя нелинейную неста-
ционарную динамику (Westoby et al., 1989; Frank  
et al., 1998; Briske et al., 2003; Asner et al., 2004).

Пастбища засушливых регионов наиболее 
подвержены процессам деградации, связанным в 
первую очередь с сельскохозяйственной деятель-
ностью человека. В частности, перевыпас скота и 
смена практики природопользования в середине 
прошлого века привели к тому, что в 1980-х гг. на 
юге Калмыкии сформировалась единственная в 
Европе антропогенная пустыня (Saiko, Zonn, 1997). 

Однако в 1990-е гг. в результате значительного со-
кращения поголовья растительность начала быстро 
восстанавливаться (Неронов и др., 1997; Шилова 
и др., 2000; Hölzel et al., 2002; Rogovin, 2007). Уже 
к середине первого десятилетия 21-го века  здесь 
сформировалась вторичная антропогенная вы-
сокотравная степь с доминированием дерновин-
ных злаков (Dubinin et al., 2011; Smelansky, Tishkov, 
2012). К началу 2010-х гг. поголовье скота выросло 
практически до уровня советских времен, запустив 
новый цикл опустынивания (Tchabovsky et al., 2019; 
Суркова и др., 2022). 

Грызуны – ключевой компонент пастбищных 
экосистем – реагировали на трансформацию ланд-
шафта с пустынного на степной изменениями в 
распространении и численности в соответствии со 
своими экологическими предпочтениями (Шилова 
и др., 2000; Rogovin, 2007; Surkova et al., 2019). При 
этом отдельные виды и сообщество в целом реа-
гировали на изменение ландшафта с запозданием, 
демонстрируя инертность и пороговую динами-
ку с отложенными по времени сменами режимов 
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(Шилова и др., 2000). Например, сокращение чис-
ленности популяции полуденной песчанки (Me- 
riones meridianus) – пустынного грызуна-псаммо-
фила – произошло скачкообразно и лишь спустя 
10 лет после начала остепнения ландшафта (Tcha- 
bovsky et al., 2016). В этой статье, анализируя ди-
намику растительности и сообщества грызунов 
пастбищ Калмыкии, мы отвечаем на вопрос, как 
реагируют грызуны на развитие нового процесса 
опустынивания и есть ли запаздывание в их ответе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследований

Работа проведена в Республике Калмыкия в 
окрестностях поселка Ачинеры (Черноземель-
ский р-н). Район исследования расположен в пре-
делах полупустынного геоэкотона, на границе 
зоны сухих степей и полупустынь (Неронов, Алек-
сандров, 2004). Полупустынные экотоны особен-
но чувствительны к изменениям внешних условий 
и демонстрируют флуктуирующий тип динамики 
(Неронов, 2006, 2008).

Процедура учетов

С начала исследований в 1994 и по 2023 г. уче-
ты грызунов проводили ежегодно осенью на шести 
стационарных линиях ловушек (250 или 500 м, 50–
100 ловушек через 5 м соответственно), располо-
женных в разных местообитаниях:

– посадки кандыма по бугристым закреплен-
ным пескам;

– вейниковые сообщества по бугристым пес- 
кам;

– злаково-полынная полупустыня на супесча-
ных почвах;

– полынник по краю такыра;
– песчаннополынно-разнотравные сообщества 

в массиве закрепленных песков;
– заросли тамариска по грядовым пескам.
Сеть ключевых участков формировали таким 

образом, чтобы максимально охватить спектр воз-
можных местообитаний грызунов. В результате 
развития процессов остепнения и повсеместно-
го распространения дерновинных злаков, а также 
связанным с этим повышением частоты возникно-
вения пожаров исходные различия между местооби-
таниями сгладились к середине первого десятиле-
тия 21-го века, произошла гомогенизация расти-
тельного покрова (Неронов, 2006; Шилова и др., 
2007).

С 1994 г. по 2017 г. грызунов отлавливали с по-
мощью давилок Геро (приманка – смоченный в 
нерафинированном подсолнечном масле хлеб), 
а с 2018 г. – в сетчатые живоловки конструкции 

Щипанова (1987) (приманка – семена подсолнеч-
ника). Учеты проводили в течение двух ночей с од-
ной проверкой утром при использовании давилок 
и двумя проверками в первой половине ночи при 
использовании живоловок. При повторном отлове 
зверька в живоловку его не включали в учет. Ана-
лиз показал высокую сопоставимость результатов 
учетов давилками и живоловками (Tchabovsky et al., 
2023). Для сравнения сообщества с прошлым пе- 
риодом опустынивания в 1980-х гг. мы исполь-
зовали данные учетов 1982 г., которые проводи-
ли в тех же местообитаниях (Шилова и др., 2000). 
Наши методы учета грызунов охватывают широкий 
спектр видов, обитающих на пастбищах, однако 
эти методы не пригодны для отлова обыкновен-
ной слепушонки (Ellobius talpinus), которая ведет 
преимущественно подземный образ жизни, мало-
го суслика (Spermophilus pygmaeus) и тушканчиков. 
Подробности методики стационарных учетов гры-
зунов описаны в других работах (Tchabovsky et al., 
2016, 2019).

Растительность описывали начиная с 2003 г. 
(за исключением 2005, 2006 и 2008 гг.) на площад-
ках (рамках) 1 м2, закладываемых в начале, сере-
дине и конце каждой линии ловушек. Для каждой 
площадки определяли видовой состав растений и 
структурные характеристики растительности: про-
ективное покрытие, среднюю и максимальную вы-
соту. В случае если определение растения до вида 
было невозможно, определяли род.

Исследуемые показатели и анализ

Для оценки относительного обилия растений 
разных видов подсчитывали относительную встре-
чаемость каждого вида как долю его встреч от об-
щего количества встреч всех видов на всех учетных 
площадках на всех линиях. Для анализа динамики 
сообщества виды, характеризующие разные стадии 
пастбищной дигрессии, объединяли в экологиче-
ские группы на основе уже разработанной клас-
сификации для пастбищных экосистем Калмыкии 
(Неронов и др., 1997). Использовали следующие 
наиболее характерные группы растений: сорно- 
пасквальные однолетники и эфемеры (Heliotropium  
ellipticum и Tribulus terrestris) – индикаторы перевы-
паса и опустынивания, псаммофильное разнотравье 
(Achillea micrantha, Artemisia scoparia, Centaurea sp., 
Euphorbia seguieriana), характерное для средних 
стадий остепнения ранее опустыненных участков, 
и многолетние дерновинные злаки (Agropyron fra- 
gile, Stipa sp.), характерные для продвинутых стадий 
восстановительной сукцессии остепненных паст-
бищ. В качестве показателя относительного обилия 
выделенных экологических групп растений мы ис-
пользовали суммарное обилие характерных видов 
каждой группы относительно суммарного оби-
лия всех трех групп. Видовое богатство растений 
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оценивали по количеству всех видов растений, 
зарегистрированных на всех площадках. Перед 
анализом показатели относительного обилия под-
вергали логит-трансформации: log(x/(1 – x)). По-
казатели проективного покрытия, высоты расти-
тельного покрова и количества видов растений, 
рассчитанные как средние с 95% доверительными 
интервалами для всех учетных площадок, не транс-
формировали.

В качестве показателя численности грызунов на 
каждой линии использовали количество пойман-
ных зверьков в пересчете на 100 ловушек за одни 
сутки. Для каждого года рассчитывали среднюю 
численность всех грызунов по всем шести лини-
ям (N), которую перед анализом логарифмировали 
(Ln N) (если среднее было равно нулю, заменяли 
его на 0.1 – Turchin, 2003). Для анализа гамма-раз-
нообразия сообщества использовали индекс Шен-
нона (Whittaker, 1972). 

Сообщество грызунов и растительность демон-
стрировали нестационарную динамику со сменой 
трендов и режимов, что не позволяет анализиро-
вать временны́е ряды целиком. Поэтому, в соот-
ветствии с рекомендациями Turchin (2003), а также 
Berryman и Lima (2006), мы разделили ряды наблю-
дений на отдельные периоды, сравнивая исследуе-
мые показатели, полученные для разных периодов, 
при помощи дисперсионного анализа (АНОВА) и 
оценивая тренды в пределах периодов с помощью 
регрессионного анализа. Статистический анализ 
выполнен в R 4.2.3 (R Development Core Team, 2023).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика растительности

Структурные характеристики растительности 
демонстрировали существенные межгодовые ко-
лебания (рис. 1). При этом высота растительного 

покрова колебалась вокруг среднего многолетне-
го (среднее ± стандартная ошибка 12.6±1.3 см) на 
протяжении всего периода (за исключением очень 
засушливого 2020 г. и очень влажного 2023 г.) не 
различалась в разные периоды и не демонстриро-
вала трендов (табл. 1). 

Проективное покрытие, однако, показывало 
нестационарную динамику с переломом в 2013 г., 
когда положительный тренд сменился отрицатель-
ным, что можно считать точкой перехода от остеп-
нения пастбищ к опустыниванию. Тренды внутри 
периодов демонстрировали высокие коэффициен-
ты регрессии, которые, однако, не были значимы 
(отрицательный тренд в 2014–2023 гг. был значим 
на уровне тенденции: p = 0.1, табл. 1), как не были 
значимы и различия в средних значениях, полу-
ченных для разных периодов (табл. 1), из-за очень 
сильных межгодовых колебаний структурных ха-
рактеристик.

Резкие изменения в составе растительного со-
общества начались позже – после засухи в 2017 г. 
До того, в 2003–2016 гг., доля сорно-пасквальных 
видов демонстрировала значимый отрицатель-
ный тренд (табл. 1), но затем стала быстро возрас-
тать. В итоге эти растения стали преобладать над 
представителями псаммофильного разнотравья и 
многолетних дерновинных злаков, доли которых 
заметно сократились (рис. 2). Увеличение доли 
сорно-пасквальных видов в 2017–2023 гг. по срав-
нению с 2003–2016 гг. высоко значимо, а снижение 
обилия дерновинных злаков и псаммофитов близко 
к значимому. При этом обилие дерновинных зла-
ков в 2017–2023 гг. устойчиво снижалось (табл. 1). 
Видовое богатство сохранялось на высоком уровне 
до 2013 г., но затем стало снижаться, и в результате 
в 2017–2023 гг. его значение снизилось близко к до-
стоверному по сравнению с 2003–2016 гг.
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Рис. 1. Динамика структурных характеристик расти-
тельного покрова пастбищ Калмыкии (средние зна-
чения ±95% ДИ).

Рис. 2. Динамика видового богатства растений, а 
также относительного обилия экологических групп 
растений, характерных для пастбищ Калмыкии.
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Динамика сообщества грызунов

В динамике сообщества грызунов можно вы-
делить четыре периода устойчивых режимов с бы-
стрыми переходами между ними (рис. 3): 1994–
2003 гг. – высокие показатели численности и разно- 

образия (в этой же области фазового пространства 
находится и 1982 г.), 2004–2016 гг. – низкие показа-
тели численности и разнообразия, 2017–2020 гг. – 
крах сообщества, с 2021 г. по настоящее время – 
восстановление сообщества. Первая смена режи-
ма (резкое обеднение и снижение численности 

Таблица 1. Сравнение показателей растительного покрова, полученных в разные периоды, по результатам 
дисперсионного и регрессионного анализов

Период Среднее 95% ДИ Ст. откл. B ± ошибкаа t p R2

Высота растительного покрова
2003–2013 12.2 8.5–16.0 4.5 0.54±0.45 1.21 0.3 0.20
2014–2023 12.8 8.0–17.6 6.7 0.68±0.75 0.91 0.4 0.09
F1,16 0.04
p 0.8

Проективное покрытие
2003–2013 26.3 15.2–37.3 13.3 1.91±1.26 1.52 0.2 0.28
2014–2023 18.2 8.9–27.6 13.1 –2.13±1.33 –1.61 0.1 0.24
F1,16 1.6
p 0.2

Обилие дерновинных злаковб

2003–2016 –0.72 –0.77– –0.66 0.09 0.004±0.01 0.56 0.6 0.03
2017–2023 –0.94 –1.28– –0.60 0.37 –0.14±0.05 –3.09 0.03 0.66
F1,16 3.8
p 0.07

Обилие псаммофильного разнотравьяб

2003–2016 –0.85 –0.94– –0.76 0.13 0.01±0.01 0.93 0.4 0.09
2017–2023 –1.12 –1.52– –0.73 0.43 –0.06±0.08 –0.75 0.49 0.10
F1,16 4.1
p 0.059

Обилие сорно-пасквальных однолетников и эфемеровб

2003–2016 –1.68 –1.90– –1.47 0.32 –0.05±0.02 –3.10 0.01 0.52
2017–2023 –0.77 –0.88– –0.67 0.11 0.03±0.02 1.29 0.3 0.25
F1,16 52.4
p < 0.0001

Количество видов растений
2003–2016 28.8 26.2–31.4 3.9 0.16±0.30 0.52 0.6 0.03
2017–2023 23.7 17.7–29.7 6.5 –0.54±1.32 –0.40 0.7 0.03
F1,16 4.4
p 0.052

Примечания.
а коэффициент регрессии, отражающий временной тренд на протяжении периода. 

б логит-трансформированные данные. 

Жирным шрифтом выделены значимые эффекты; подчеркнуты значения эффектов, близкие к статистически значимым.
ДИ – доверительный интервал.
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сообщества в 2004 г.) произошла в период остеп-
нения пастбищ, через 10 лет после его начала, вто-
рая (крах сообщества в 2017 г.) – уже после нача-
ла опустынивания. Третья смена режима – начало 
восстановления сообщества и смена траектории 

его движения на обратную – произошла в 2021 г., 
спустя 8 лет после начала опустынивания пастбищ 
в 2013 г., и к 2023 г. сообщество стало возвращаться 
в то же состояние, в котором находилось в степной 
период до краха.

Показатели численности и разнообразия значи-
мо варьировали между периодами (табл. 2) и были 
достоверно выше в 1994–2003 гг., чем в  2004–
2016  гг. и 2021–2023 гг. (тест Тьюки, p: 0.0002 и 
0.0300 для численности и 0.0002 и 0.0007 для раз-
нообразия соответственно). Различий между пе-
риодами 2004–2016 гг. и 2021–2023 гг. ни по од-
ному, ни по другому показателю не обнаружено  
(p > 0.6). При этом численность не демонстриро-
вала значимых трендов ни в период высокого оби-
лия грызунов (1994–2003, коэффициент регрес-
сии, B ± ошибка = –0.11±0.08, t = –1.5, p = 0.2,  
R2 = 0.22), ни в период низкого обилия (2004–2016, 
B = –0.01±0.05, t = –0.2, p = 0.8, R2 = 0.004), что 
указывает на устойчивость режимов динамики. 
Наоборот, в последний период (2021–2023 гг.) 
после коллапса популяции численность демон-
стрирует значимый быстро восходящий тренд  
(B = 1.85±0.14, t = 12.8, p = 0.0496, R2 = 0.99). 

В структуре сообщества грызунов также про-
исходили заметные изменения (рис. 4). Обедне-
ние сообщества в период максимального развития 
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Рис. 3. Траектория динамики сообщества грызунов 
в фазовом пространстве численности (Ln N) и раз-
нообразия (гамма-разнообразие, индекс Шеннона, 
H’). Жирным шрифтом выделены годы начала и 
окончания периодов: 1994–2003 гг. – высокой чис-
ленности и разнообразия, 2004–2016 гг. – низкой 
численности и разнообразия, 2017–2020 гг.  – краха 
сообщества, с 2021 г. по настоящее время – восста-
новления сообщества. Белыми кружками показаны 
переходы между периодами. Черным кружком обо-
значен 1982 г. (период опустынивания), когда в тех 
же местообитаниях проводились аналогичные учеты 
численности. 

Таблица 2. Сравнение показателей численности (Ln N)  
и разнообразия (индекс Шеннона, H’) сообщества 
грызунов, полученных в разные периоды, по резуль-
татам дисперсионного анализа

Период n
Среднее 95% ДИ Среднее 95% ДИ

Ln N H’
1994–2003 10 2.8 2.2–3.3 1.1 0.9–1.2
2004–2016 13 0.8 0.4–1.2 0.4 0.2–0.6
2021–2023 3 1.2 –3.4–5.8 0.3 –0.3–0.8
F2,23 15.3 18.0

p 0.0001 < 0.0001

Примечание.
аПериод коллапса популяции (2017–2020 гг.) исключен из 
анализа. Жирным шрифтом выделены значимые эффекты.

Рис. 4. Видовой состав и численность сообщества 
грызунов пастбищ Калмыкии по периодам: 1982 г. – 
период высокой численности и разнообразия при 
опустынивании 80-х гг. XX века, 1994–2003 гг. – пе-
риод высокой численности и высокого разнообра-
зия после начала остепнения; 2004–2016 гг. – пе-
риод низкой численности и низкого разнообразия 
при максимальном развитии высокотравной степи; 
2017–2020 гг. – крах сообщества после начала но-
вого цикла опустынивания; 2021–2023 гг. – период 
восстановления сообщества на фоне дальнейшего 
развития опустынивания. Mic.r. – Microtus rossiae-
meridionalis, A.w. – Apodemus witherbyi, C.m. – Cricet-
ulus migratorius, Mus – Mus musculus, Mic.s. – Microtus 
socialis, M.t. – Meriones tamariscinus, M.m. – Meriones 
meridianus. 
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степных дерновинных злаков в 2004–2016 гг. по 
сравнению с предшествующим периодом началь-
ного остепнения (1994–2003 гг.) и периодом опу-
стынивания в 1980-е гг. связано с исчезновением 
прежде многочисленной тамарисковой песчанки, 
а также домовой мыши и единично встречавшейся 
в 1994–2003 г. восточноевропейской полевки (Mi-
crotus rossiaemeridionalis). При этом, что любопыт-
но, по относительной численности и составу со-
общество грызунов этой наиболее степной стадии 
в развитии экосистемы, предшествовавшей краху, 
похоже на возродившееся после краха сообщество 
вновь опустыненных пастбищ. И в том и в другом 
случае абсолютно доминирует полуденная песчан-
ка с небольшим участием общественной полевки 
(Microtus socialis). Новое сообщество при этом обо-
гатилось новым, ранее не зарегистрированным ви-
дом – степной мышью (Apodemus witherbyi).

ОБСУЖДЕНИЕ

За последние 30 лет пастбищные экосистемы 
Калмыкии испытали ряд трансформаций, вызван-
ных изменением пастбищной нагрузки и климата 
(Неронов и др., 1997; Saiko, Zonn, 1997; Hölzel et al., 
2002; Dubinin et al., 2011; Smelansky, Tishkov, 2012; 
Суркова и др., 2022). Согласно нашим результатам, 
как растительный покров, так и сообщество гры-
зунов демонстрировали нестационарную динамику 
в ответ на изменение ландшафта с пустынного на 
степной и снова на пустынный. Признаком неста-
ционарной динамики служит наличие переломных 
моментов (tipping points), когда происходит смена 
направления трендов и (или) устойчивых состо-
яний, часто резко и скачкообразно (May, 1977; 
Suding, Hobbs, 2008; van Nes et al., 2016). Смены 
трендов мы обнаружили в динамике растительно-
го покрова (рис. 1), устойчивых режимов – в ди-
намике сообщества грызунов (рис. 3). Сравнение 
показателей, полученных в разные периоды в пре-
делах всего временного ряда, показало значимые 
или близкие к значимым различия для состава 
растительного сообщества и высоко значимые для 
сообщества грызунов, что указывает на нестацио-
нарную динамику (Turchin, 2003; Berryman, Lima, 
2006; Tchabovsky et al., 2016). При этом и раститель-
ное сообщество, и особенно сообщество грызу-
нов реагировали на изменения ландшафта с запо- 
зданием. Смены режимов в динамике сообщества 
грызунов происходили не только с большой за-
держкой, но и скачкообразно, что характерно для 
пороговой динамики (state-and-transition) биологи-
ческих систем, обладающих экологической упру-
гостью (resilience) (Holling, 1973; Carpenter, Folke, 
2006; Suding, Hobbs, 2008), в том числе для популя-
ций и сообществ пустынных грызунов (Tchabovsky 
et al., 2016; Christensen et al., 2018).

Осадки (и количество, и продолжительность за-
сух), которые определяют продуктивность пастбищ 

засушливых регионов, носят непредсказуемый ха-
рактер (Briske et al., 2003). С этим согласуются 
выявленные нами межгодовые колебания струк-
турных характеристик растительности пастбищ 
Калмыкии. Высота растительности значительно 
колебалась по годам, однако не демонстрировала 
направленного тренда, несмотря на смену циклов 
опустынивания и остепнения. В то же время про-
ективное покрытие показывало нестационарную 
динамику с переломом в 2013 г., когда положитель-
ный тренд сменился отрицательным, что можно 
считать точкой перехода от остепнения пастбищ к 
их опустыниванию. Полученные результаты согла-
суются с тем, что в пастбищных экосистемах вы-
сота растительности в большей степени зависит от 
осадков, а проективное покрытие – от интенсив-
ности пастбищной нагрузки (Eccard et al., 2000). 
Одновременно с сокращением проективного по-
крытия началось сокращение и видового богат-
ства растений. К 2013 г. поголовье скота выросло 
и практически достигло значений предыдущего 
пустынного периода 80-х гг. прошлого века (Сур-
кова и др., 2022). Изменения в составе сообщества 
растений также произошли резко, но позднее: до 
2017 г. структура сообщества оставалась стабильно 
“степной”, несмотря на значительный рост паст-
бищной нагрузки, а затем довольно быстро смени- 
лась “пустынной”. Засушливые годы 2017–2021, 
когда количество осадков было ниже среднегодово-
го уровня, способствовали закреплению “пустын-
ного” облика ландшафта (Суркова и др., 2022). 
Таким образом, растительное сообщество отклик-
нулось на рост пастбищной нагрузки с задержкой: 
сначала сократилось проективное покрытие степ-
ной растительности и лишь спустя несколько лет 
сменился состав сообщества на пустынный.

Траектория сообщества грызунов в фазовом 
пространстве численности и разнообразия отчет-
ливо показала смену четырех устойчивых перио- 
дов динамики (режимов) со скачкообразными пе-
реходами между ними: высокой численности и  
разнообразия, низкой численности и разнообра-
зия, коллапса и следующего за ним возрождения 
сообщества с возвратом в состояние низкой чис-
ленности и разнообразия. Каждый из этих режи-
мов характеризовался запаздыванием реакции 
(инертностью) – временной интервал между из-
менением среды и реакцией сообщества грызунов 
был достаточно велик. 

Интересно, что сообщество грызунов по дан-
ным 1982 г. (пустынный период) находится в той же 
области фазового пространства, что и сообщество 
начального периода остепнения (1994–2003  гг.) 
(рис. 3). Начальные фазы остепнения на фоне ув-
лажнения климата характеризовались распростра-
нением разнотравья и дерновинных злаков, а также 
мозаичностью местообитаний. Эти процессы при-
вели к распространению и внедрению в сообщество 
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“степных” видов, тогда как и “пустынные” про-
должали сохранять свои позиции (Шилова и др., 
2000), “по инерции” перейдя в “степную” фазу 
динамики пастбищ. Дальнейшее распростране-
ние высокотравных дерновинных злаков (бедные в  
фаунистическом смысле местообитания) обусло-
вило скачкообразный переход пустынных видов 
грызунов в режим низкой численности (см. Не-
ронов и др., 1997; Шилова и др., 2007; Tchabovsky 
et al., 2016, 2019 о возможных непосредственных 
причинах трансформации растительности и сме-
ны режимов в динамике популяций грызунов). Как 
показывают наши данные, обеднение и угнетение 
сообщества в целом произошли лишь в 2003  г., 
спустя 10 лет после начала остепнения. После это-
го, двигаясь в силу инерции по нисходящей скач-
кообразной траектории, заданной еще в 2003 г. 
(в степной период), сообщество перешло в состо-
яние коллапса, несмотря на то, что уже несколько 
лет шел новый процесс опустынивания, развернув-
ший сукцессию пастбищ в обратном, благоприят-
ном для пустынных видов, направлении. На опу-
стынивание пастбищ грызуны также реагировали с 
задержкой: сообщество стало возрождаться лишь в 
2021 г., спустя 8 лет после его начала, и вернулось в 
то же состояние, в котором было и в степной пери-
од до краха. Таким образом, динамика сообщества 
грызунов сильно отстает от динамики ландшафта, 
настолько, что иногда траектории движения сооб-
щества и ландшафта могут быть разнонаправлен-
ными. В результате разные состояния сообщества и 
резкие переходы между ними могут приходиться на 
один и тот же период динамики пастбищ: напри-
мер, движение к краху и последующее возрождение 
приходятся на период последнего опустынивания, 
а скачкообразный переход богатого сообщества в 
обедненное произошел в степной период (табл. 3). 

Верно и обратное: сходные сообщества могут под-
держиваться в разные фазы сукцессии пастбищ в 
силу своей инерции. Например, богатые и сход-
ные по структуре сообщества пустынного перио-
да 1980-х и степного периода 1990–2000-х гг. или 
обедненные сообщества степного периода 2003–
2016 гг. и возродившееся, но пока столь же бедное 
сообщество на нынешней стадии опустынивания 
(рис. 3, 4). Таким образом, в силу инерции сооб-
щество грызунов может сохраняться в неизменном 
состоянии при смене стадий и траектории дина-
мики пастбищ, в том числе может восстанавли-
ваться после краха в прежнем состоянии, но уже  
в новой среде. 

Такую рассинхронизацию изменения ландшаф-
та и динамики сообщества грызунов, а также скач-
кообразные смены режимов динамики мы объяс-
няем экологической упругостью, которая свой-
ственна всем биологическим системам (Holling, 
1973; Carpenter, Folke, 2006; Suding, Hobbs, 2008; 
Mori et al., 2013). В результате ее действия происхо-
дят торможение и задержка ответа сообщества на 
изменение среды. До определенного критическо-
го порогового уровня пресса внешнего фактора 
(остепнения или опустынивания) популяции и со-
общество грызунов способны сохранять устойчи-
вый режим функционирования за счет “внутрен-
них резервов” – перестройки внутренних связей, 
вызывая торможение ответной реакции системы 
на изменения внешних условий (гистерезис), как 
это предполагает теория экологической упругости 
(Holling, 1973; Tchabovsky et al., 2016, 2019; Заха-
ров, Трофимов, 2019). По достижении порога воз-
действия, популяции и сообщество в целом резко 
переходят в другой режим функционирования или 
в состояние коллапса (Dai et al., 2012). Следствие 
упругости – инертность в реакции сообщества на 
изменение среды, в том числе на смену вектора на-
правления изменений. Крах сообщества в 2017 г., 
когда остепнение прежде деградированных паст-
бищ уже сменилось новым опустыниванием, – это 
отложенный результат остепнения в предыдущие 
годы, негативный эффект которого на состояние 
популяций пустынных грызунов сказался не сра-
зу, а настиг лишь спустя некоторое время. Тот же 
отложенный эффект мы наблюдаем и при восста-
новлении сообщества. Запаздывание в ответ на 
благоприятные изменения, в нашем случае – за-
паздывание восстановления пустынного сообще- 
ства грызунов после “разворота” пастбищ в сто-
рону опустынивания, можно объяснить демогра-
фическими процессами. В частности, при паде-
нии численности ниже критического уровня, а 
фрагментации и связанности ландшафта выше 
порогового уровня, восстановление популяции 
может быть невозможно даже при наступлении 
благоприятных условий и распространении подхо-
дящих местообитаний (Swift, Hannon, 2010; Tcha- 

Таблица 3. Динамика состояния сообщества грызунов 
на фоне динамики опустынивания–остепнения паст-
бищ юга Калмыкии

Периоды 
динамики 

сообщества 
грызунов

Состояние 
сообщества 

грызунов

Стадия 
динамики 
пастбищ

1980-е гг. Богатое,  
многочисленное Опустынивание

1994–2003 Богатое,  
многочисленное Остепнение

2004–2016 Обедненное,  
малочисленное Остепнение

2017–2020 Коллапс Опустынивание
С 2021 по 
настоящее 
время

Обедненное, рост 
численности Опустынивание
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bovsky et al., 2019). Именно этим мы объясняем за-
паздывание в восстановлении сообщества после 
краха. Когда численность сообщества становится 
выше минимального критического уровня, а свя-
занность ландшафта в результате распространения 
подходящих местообитаний увеличивается, можно 
ожидать быстрого возрождения сообщества, что 
мы и наблюдаем в последние годы. 

Таким образом, наши результаты показывают, 
что для пастбищных экосистем Калмыкии харак-
терен гистерезис: для возвращения в исходное со-
стояние недостаточно вернуть действие изменяю-
щегося фактора среды (в нашем случае пастбищ-
ной нагрузки) к прежним значениям. Этот вывод 
имеет важное значение для разработки мероприя-
тий по управлению пастбищными экосистемами.
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THROUGH A COLLAPSE TO RESTORATION: THE NON-STATIONARY  
DYNAMICS OF THE RODENT COMMUNITY  

IN A NEW CYCLE OF DESERTIFICATION IN KALMYKIA

E. N. Surkova1, L. E. Savinetskaya1, A. V. Tchabovsky1,*
1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: tiusha2@mail.ru

The grazing ecosystems of Kalmykia are extremely dynamic, this being associated with the high vari-
ability of grazing pressure in the region: a drastic reduction in the number of livestock in the 1990’s led 
to the restoration of pastures and the transition of their functioning from the “desert” to the “steppe” 
regime. Since the late 2000’s, new desertification processes have been gaining momentum, these being 
caused by increased grazing pressure and droughts. The vegetation cover of pastures quite quickly be-
gan to respond to the increase in livestock numbers by reducing the projective cover, while the species 
composition of plants sharply changed to “desert” only a few years later. Against the background of 
increasing desertification, the rodent community first collapsed and then recovered. Apparently, the 
collapse is a belated reaction to the steppefication of pastures that preceded desertification, this leading 
to a reduced number of desert species and an impoverished community, thereby slowing down its revival 
during a new cycle of desertification. Thus, both vegetation cover and rodent community demonstrated 
non-stationary dynamics with changing the regimes and a delayed response (inertia) in response to 
landscape desertification.
This research was supported by the Russian Science Foundation (project number 22-74-00147, https://
rscf.ru/project/22-74-00147/).

Keywords: grazing ecosystems, vegetation cover, hysteresis, overgrazing, population dynamics
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Изучены особенности наследования размерных, окрасочных и биоакустических признаков боль-
шого (Spermophilus major), желтого (S. fulvus) и крапчатого (S. suslicus) сусликов у различных по 
генетическому статусу гибридов. В гибридном поселении большого и желтого сусликов проана-
лизированы 10 особей S. major, 10 особей S. fulvus и 40 гибридов S. major × S. fulvus; в гибридном 
поселении большого и крапчатого сусликов – 11 особей S. major, 11 особей S. suslicus и 24 гибри-
да S. major × S. suslicus. Установлено, что гибридные особи с различным генетическим статусом 
демонстрируют дифференциацию в векторном пространстве изменчивости признаков роди-
тельских видов. При этом отмечается как смещение признаков некоторых категорий гибридов 
в сторону признаков одного из гибридизирующих видов, так и достоверное отклонение от них. 
Полученные результаты указывают на повышение уровня изменчивости размерных, окрасоч-
ных и биоакустических признаков в гибридных популяциях. Такое размывание дивергентного 
хиатуса специфических признаков родительских форм происходит в результате формирования 
дифференцированного гибридного населения. По мере накопления в популяции гибридных осо-
бей с различным сочетанием родительских признаков возникает ситуация, когда в этой популя-
ции появляется достаточное количество гибридов с комбинированным сочетанием родительских 
признаков (Hcomb). Такие гибридные особи в генотипах имеют различные сочетания видоспе- 
цифических маркеров в гомозиготном состоянии. По нашим данным, доля таких гибридов в  
гибридном поселении большого и желтого сусликов составляет 22.5% (n = 40), в гибридном посе-
лении большого и крапчатого сусликов – 12.5% (n = 24). Эта категория гибридных особей может 
рассматриваться как материал для возможных дальнейших микроэволюционных процессов и 
процесса видообразования в целом.

Ключевые слова: грызуны, межвидовые гибриды, размерные, окрасочные и биоакустические признаки
DOI: 10.31857/S0044513424040109, EDN: UXGFZQ

Межвидовая гибридизация представляет собой 
своеобразный природный эксперимент (Hewitt, 
1988, 2001; Harrison, 1990), который может дать 
объективные оценки способности особей гибри-
дизирующих видов животных к распознаванию 
“своих” и “чужих” (Панов, 1986). Возникающие 
в процессе экологической дивергенции различия 
видов могут приобретать роль опознавательных 
признаков при вторичных контактах. Движущим 
фактором в приобретении таких различий являют-
ся конкурентные взаимоотношения близких форм 
в период становлении симпатрии (Gerhardt, 1994). 
Развитием взглядов об усилении межвидовых 
различий за счет такой сопряженной эволюции 

является разработка гипотезы “смещения призна-
ков” (character displacement). Она до сих пор оста-
ется важным теоретическим основанием в иссле-
дованиях отношений симпатрических видов (Па-
нов, 1989; Brown, Wilson, 1956; Grant, 1972; Meyer, 
1993; Dayan, Simberloff, 2005; Jørgensen et al., 2007; 
Pfennig, Pfennig, 2009; Germain et al., 2018; Nielsen et 
al., 2020 и др.). В зонах симпатрии или парапатрии, 
формирующихся в результате вторичного контак-
та близкородственных видов, выработанные ранее 
репродуктивные механизмы изоляции проходят 
проверку на устойчивость. Поскольку условия но-
вых по времени межвидовых контактов могут силь-
но отличаться от условий первичного контакта, как 
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в средовой, так и в популяционной составляющей, 
существует вероятность их нарушения и начала 
межвидовой гибридизации.

Возникающие в контактных популяциях гиб- 
ридные особи, как правило, характеризуются про-
межуточными признаками. Увеличение их числа 
при условии успешной гибридизации может поста-
вить под сомнение надежность эволюционной ди-
вергенции видов. При этом перед исследователями 
встает вопрос – будут ли особи с промежуточными 
признаками опознаваться особями родительских 
видов как конспецифики и включаться в демогра-
фический процесс родительских популяций или 
же будет наблюдаться ассортативное скрещивание 
гибридных особей с последующим расщеплением 
гибридного поколения (Титов, 2009)?

Среди признаков, по которым возможно опо-
знавание индивида, выделяют статические (осо-
бенности внешнего облика) и динамические (свя-
занные с двигательной активностью) (Панов, 
1989). Теоретически можно предсказать два раз-
личных способа видоспецифического опознава-
ния: на основе какого-либо одного признака, вы-
ступающего в качестве так называемого знаково-
го (ключевого) стимула (Lack, 1940), и на основе 
комбинации признаков (Chantrey, Workman, 1984). 
При этом не исключены и другие промежуточные 
способы опознавания между названными вариан-
тами. В этой связи изучение у гибридных особей 
млекопитающих индивидуальных признаков, кото-
рые могут быть включены в процесс видоспецифи-
ческого опознавания, является актуальной задачей 
при исследовании масштаба и результата успешной 
межвидовой гибридизации.

Удобной эволюционной моделью для изучения 
характера наследования гибридами признаков ро-
дительских видов являются наземные беличьи, а 
именно суслики (Spermophilus, Sciuridae, Rodentia). 
Со второй половины прошлого века на террито-
рии Поволжья достоверно были отмечены межви-
довые контакты малого (Spermophilus pygmaeus Pall. 
1778) и крапчатого (S. suslicus Güld. 1770) (Денисов, 
1961; Стойко, 1985), большого (S. major Pall. 1778) 
и малого сусликов (Денисов, 1963; Ермаков, 1996; 
Ермаков и др., 2007), большого и крапчатого (Ти-
тов, 1999, 2009; Кузьмин, 2009), большого и желто-
го (S. fulvus Licht. 1823) (Шилова и др., 2002; Титов 
и др., 2005; Шмыров и др., 2011) сусликов. На се-
годняшний день в Поволжье сохранились только 
две зоны вторичного контакта сусликов – широ-
кая зона симпатрии со случайной гибридизацией 
большого и крапчатого сусликов (правобережные 
районы) и узкая зона интрогрессивной гибриди-
зации S. major и S. fulvus (левобережные районы) 
(Титов, 2009; Титов и др., 2015; Титов и др., 2020; 
Titov et al., 2023). Эти зоны характеризуются много- 
численным гибридным населением, а проведен-
ные нами многолетние (1996–2023) исследования 

контактных поселений позволили получить об-
ширную базу данных как о генетическом статусе 
гибридных особей, так и об их размерных, окра-
сочных и биоакустических особенностях.

Цель исследования – изучение особенностей 
наследования размерных, окрасочных и био-
акустических признаков трех видов сусликов 
(Spermophilus major, S. fulvus и S. suslicus) у различ-
ных по генетическому статусу гибридных особей 
в рамках концепции факторов, препятствующих 
межвидовой гибридизации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужили результа-
ты комплексных исследований (1996–2023) двух 
контактных зон сусликов Поволжья – зоны сим-
патрии большого (S. major) и крапчатого (S. susli-
cus), а также гибридной зоны большого и желтого 
(S. fulvus) сусликов. Были использованы выборки 
особей, сформированные при применении неин-
вазивных методов многолетнего мониторинга все-
го населения в гибридных поселениях: “большой–
желтый” – 10 особей S. major, 10 особей S. fulvus 
и 40 гибридов S.  major × S.  fulvus (Саратовская 
обл., Краснокутский р-н, с. Усатово, 50°46′21′′ N, 
46°54′23′′ E); “большой–крапчатый” – 11 особей 
S. major, 11 особей S. suslicus и 24 гибридов S. major ×  
S.  suslicus (Чувашская Республика, Цивильский 
р-н, пос. Молодежный, 55°50′47′′ N, 47°24′17′′ E). 
Подробное описание генетической структуры этих 
поселений можно найти в опубликованных недав-
но нами работах (Titov et al., 2023, 2023a).

Все особи были прижизненно паспортизирова-
ны по размерным, окрасочным, биоакустическим 
и молекулярно-генетическим маркерам. Первона-
чально видовую принадлежность особи определя-
ли по внешним признакам. В качестве морфоло-
гических видоспецифических маркеров использо-
вали показатели внешней морфологии (длина тела 
и хвоста, длина плюсны), а также характеристики 
окраски шерсти верха головы (“шапочки”) и спи-
ны (поясничный отдел). В дальнейшем первичный 
диагноз уточняли на основе результатов биоаку-
стического и молекулярно-генетического анализов.

При формировании выборок была использо-
вана информация только о взрослых особях, а 
для предотвращения влияния полового димор-
физма, свойственного сусликам, выборки были 
по возможности выровнены по половому составу 
(табл. 1). Возраст каждого зверька был точно из-
вестен, так как в гибридных поселениях проводи-
ли многолетние (1996–2023) исследования насе-
ления (Титов, 2009; Титов и др., 2020; Titov et al.,  
2023, 2023а), связанные с тотальным отловом на-
селения, индивидуальным мечением зверьков и 
последующим слежением за жизнью каждой особи 
по биографическому методу (Овсянников, 1986).  
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Таблица 1. Результаты генетического анализа гибридов из гибридных поселений большого (Spermophilus major) 
и желтого (S. fulvus), а также большого и крапчатого (S. suslicus) сусликов

Категория гибридов N Пол

Генотип

Митохондриальная 
ДНК Ядерная ДНК Половые 

хромосомы

CR HOX p53 Ψp53 Zf X SmcY

Гибридное поселение S. major–S. fulvus

S. major × S. fulvus, F1 10 3 самки m m/f m/f m/f m/f –

2 самки f m/f m/f m/f m/f –

2 самца m m/f m/f m/f m f

3 самца f m/f m/f m/f f m

S. major × S. fulvus, Hm 10 самка m m/f m/f m/m m/f –

самка m m/f m/m m/f m/f –

самка m m/f m/m m/f m/m –

самка f m/f m/f m/f m/m –

самец m m/f m/f m/f f m

самец m m/f m/f m/f m m

самец m m/f m/f m/m m m

самец m m/m m/m m/f m m

S. major × S. fulvus, Hf 11 самка m m/f m/f f/f m/f –

самка m m/f m/f m/f f/f –

самка m f/f f/f m/f m/f –

самка m m/f f/f m/f m/f –

самка f m/f f/f f/f m/f –

самец m m/f m/f f/f f m

самец m f/f m/f m/f f m

самец m f/f f/f m/f m m

самец m m/f f/f m/f f f

самец m f/f m/f m/f f f

S. major × S. fulvus, 
Hcomb

9 самка m m/f f/f f/f m/f –

самка m m/f f/f m/f m/m –

самка m f/f m/f m/f m/m –

самка m f/f m/m m/f m/m –

самец m f/f m/m m/m m m

самец m f/f m/m m/f m m

самец m m/f m/m f/f m f

самец m m/f f/f f/f m f

самец f m/f f/f m/m m m

Гибридное поселение S. major – S. suslicus

S. major × S. suslicus, F1 11 3 самки m m/s m/s m/s m/s –

8 самок s m/s m/s m/s m/s –
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В случае поимки сусликов ювенильного возрас-
та основные данные по этим особям фиксирова-
ли только на следующий год, а в случае поимки 
взрослых по размерным признакам особей или 
перезимовавших зверьков прошлогоднего поколе-
ния показатели снимали в этот же момент и кор-
ректировали при повторном отлове после спячки 
на следующий год. Проведенные популяцион-
ные, этологические и биографические исследо-
вания гибридного населения сусликов в контакт-
ных зонах подтвердили фертильность гибридных 
особей всех поколений (Титов, 2009; Шмыров  
и др., 2011).

В качестве размерных показателей были ис-
пользованы длина тела L (мм), плюсны Pl (мм) и 
хвоста C (мм) и живой вес G (г).

Для изучения особенностей окраски гибрид-
ных особей и родительских видов был применен 
колориметрический метод, основанный на оцен-
ке интенсивности цветового спектра при пиксель-
ной развертке (Гашев, 1999). Были использованы 
полученные в ходе полевых исследований циф-
ровые фотоснимки (Nikon D7100) двух участков 
тела: верха головы (“шапочки”) (VG) и лопаточной 
части спины (SP). Съемку проводили в дневные 
часы (с 10 до 12) в солнечную погоду при рассе-
янном освещении (в тени). Обработку фотомате-
риала проводили при помощи программы Adobe©  
Fhotoshop© ver. 8.0 CS. Оценочные образцы окрас- 
ки представляли собой участки фотоснимка раз- 

мером 100×100 пиксель, представленные в формате 
*.bmp. В качестве показателей окраски использо-
вали три параметра: 1) цветонасыщенность (коэф-
фициент отражения) в красной, синей и зеленой 
частях спектра (в % от полного отражения); 2) бе-
лизна, средняя величина первых трех показателей 
(B) и 3) оттенок (O), отношение интенсивности 
красной части спектра к белизне.

В биоакустическом анализе использовали запи-
си предупреждающего об опасности сигнала сусли-
ков, полученные с использованием портативного 
цифрового стерео магнитофона Marantz PMD 670 
и микрофона SONY ECM737 непосредственно из 
живоловок после отлова. Характеристики сигна-
ла – начальная (Fin), максимальная (Fmax) и ко-
нечная (Fend) частоты, глубина частотной модуля-
ции, (Fmod) – разница между Fmax и минимальным 
значением Fin или Fend (Гц) и длительность сиг-
нала (D, мс) – получены при помощи программ 
Avisoft-SASLab и Adobe© Audition ver. 1.0 (рис. 4). 
Всего для гибридного поселения большого и жел-
того сусликов было проанализировано 88 сигна-
лов S. major (n = 10), 62 сигнала S. fulvus (n = 10) и 
385 сигналов гибридов S. major × S. fulvus (n = 40).  
Для гибридного поселения большого и крапча-
того сусликов обработано 379 сигналов S.  major  
(n = 11), 70 сигналов S. suslicus (n = 11) и 509 сигна-
лов гибридов S. major × S. suslicus (n = 24). В мно-
гофакторный анализ были включены только сред-
ние для особей значения использованных в работе 
биоакустических показателей.

Категория гибридов N Пол

Генотип

Митохондриальная 
ДНК Ядерная ДНК Половые 

хромосомы

CR HOX p53 Ψp53 Zf X SmcY

S. major × S. suslicus, Hm 4 2 самки m m/s m/s m/m m/m –

самка s m/s m/m m/s m/m –

самец m m/s m/m m/m s m

S. major × S. suslicus, Hs 6 самка m s/s m/s s/s m/s –

самка m m/m m/s s/s m/s –

самка s m/s m/s m/s s/s –

самка s m/s m/s s/s s/s –

2 самки s s/s m/s m/s m/s –

S. major × S. suslicus, 
Hcomb

3 2 самки m m/m s/s m/m m/m –

самка s m/m m/m m/m m/m –
Примечания. N – размер выборки; видоспецифические аллельные генные фрагменты: m – S. major, f – S. fulvus, s – 
S. suslicus. Группы гибридов: F1 – гетерозиготы (условно гибриды от прямого скрещивания особей родительских видов); 
Hm – беккроссы с S. major; Hf – беккроссы с S. fulvus; Hs – беккроссы с S. suslicus; Hcomb – гибридные особи, имеющие в 
генотипе сочетание разных видоспецифических генов в гомозиготном состоянии. 

Таблица 1. Окончание
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Для идентификации видовой принадлежности 
сусликов и генетической типизации гибридных 
особей были использованы шесть оригинальных 
видоспецифических молекулярно-генетических 
маркеров – контрольный регион мтДНК (CR), ин-
трон 6 протоонкогена p53, псевдоген (Ψ) гена p53, 
интрон 5 гена Zf X (zinc-finger gene), интрон 8 гена 
SmcY (male-specif ic histocompatibility antigen), 
ген HOX b5 (homeobox-containing). Видовую спец-
ифичность и индивидуальность особей определяли 
по присутствию ПЦР-фрагментов определенной 
длины (относительно маркера масс pBR322/Hpa II)  
или их характерному распределению после гидро-
лиза рестрикционной эндонуклеазой (Ермаков и 
др., 2002, 2006; Титов и др., 2018, 2022). Эти моле-
кулярно-генетические маркеры были использова-
ны не только для выявления гибридного происхож-
дения особи, но и для дифференциации гибридов. 
При этом гетерозиготное (m/f, m/s) (аллели двух 
видов в генных фрагментах) сочетание видоспе- 
цифических (m – S. major, f – S. fulvus, s – S. susli-
cus) аллелей принималось как гибридное, а гомо-
зиготное (m/m, f/f, s/s) как видовое. Использова-
ние шести молекулярно-генетических маркеров 
позволило выявить следующие группы гибри- 
дов (H): F1 – гетерозиготы (m/f, m/s) по HOX, p53, 
p53, Zf X маркерам для особей обоих полов, а для 
самцов при условии сочетания аллелей гибриди-
зирующих видов CR и SmcY при совпадении ви-
доспецифических гаплотипов Zf X с гаплотипами 
CR (по набору использованных генетических мар-
керов гибриды от прямого скрещивания особей 
родительских видов); Hm – беккроссы с S. major 
(в  различных сочетаниях m/m, m/f и m/m, m/s); 
Hf – беккроссы с S. fulvus (в различных сочетаниях 
m/f и f/f); Hs – беккроссы с S. suslicus (в различных 
сочетаниях m/s и s/s); Hcomb – гибридные особи, 
имеющие в генотипе сочетание разных видоспе- 
цифических генов в гомозиготном состоянии (m/m, 
f/f и m/m, s/s). Выявленная таким образом генети-
ческая дифференциация гибридного населения 
была учтена при анализе характера наследования 
проанализированных морфологических, окрасоч-
ных и биоакустических признаков. В случае если 
дисперсионный анализ не подтверждал наличие 
такой дифференциации, сравнение проводили с 
использованием общей выборки гибридов (H).

ДНК выделяли из образцов ткани, зафиксиро-
ванных после биопсии (кусочек ушной раковины 
или подушечки пальцев) в этаноле (96%) по обще-
принятой хлороформ-фенольной методике (Sam-
brook et al., 1989). 

Статистическую обработку данных проводили 
с помощью программы Statistica for Windows 13.3 
(StatSoft© Russia, SN: AXA908I943629FAACD-A). 
Были использованы параметрические критерии 
сравнения, а также дисперсионный, дискрими-
нантный и кластерный анализы. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

В результате генетического анализа гибридного 
населения в изученных гибридных поселениях сус-
ликов были выявлены генетические группы гибри-
дов (табл. 1). Полученные группировки гибридных 
особей были протестированы на возможность их 
использования в сравнительном анализе морфо-
логических, окрасочных и биоакустических при-
знаков дисперсионным анализом. Однофакторный 
дисперсионный анализ биоакустических показате-
лей гибридов по всем из них подтвердил выявлен-
ную в ходе генетического анализа дифференциа-
цию гибридного населения в гибридных поселе-
ниях большого и желтого (F – от 5.692 до 44.128,  
n = 385(40), p < 0.0001), а также большого и крап-
чатого (F – от 24.205 до 454.724, n = 509(24),  
p < 0.0001) сусликов. При этом многомерный тест 
значимости Уилкоксона также подтвердил эффек-
тивность декомпозиционной гипотезы дифферен-
циации гибридного населения в контактных поселе-
ниях по биоакустическим показателям (F) – 18.343,  
p < 0.0001 и 96.343, p < 0.0001 соответственно.

По размерным признакам (M, L, Pl, C) не было 
получено полного подтверждения достоверности 
выделения таких групп гибридов. Для гибридно-
го поселения большого и желтого сусликов кри-
терий Фишера (F) в однофакторном дисперсион-
ном анализе был достоверен только для показате-
ля длины плюсны (Pl) – 3.568 (n = 39, p = 0.0233). 
Для гибридной популяции большого и крапчатого 
сусликов достоверная группировка гибридов была 
выявлена только по показателям длины тела (L) и 
длины плюсны (Pl) – 3.153 (n = 22, p = 0.0488) и 
14.464 (n = 22, p < 0.0001) соответственно. Нали-
чие двух дифференцирующих S. major × S. suslicus 
размерных признаков, вероятно, обеспечило и до-
стоверную оценку группировки гибридов в много-
мерном дисперсионном анализе (тест значимости 
Уилкоксона, F) – 2.527, p = 0.0256. Проведенный 
многомерный дисперсионный анализ размерных 
показателей гибридов S. major × S. fulvus не под-
твердил декомпозиционную гипотезу (F – 1.450,  
p = 0.1702). 

Однофакторный и многофакторный диспер-
сионный анализ окрасочных показателей (B VG, 
O VG, B SP, O SP) различных по генотипу гибри-
дов не подтвердил наличия их группировки по 
этим признакам (тест значимости Уилкоксона,  
F – 1.416, p = 0.1780 и 1.481, p = 0.1693 соответ-
ственно). Таким образом, возможность проведе-
ния сравнительного анализа признаков гибридов и 
родительских форм с использованием группиров-
ки гибридов была статистически подтверждена по 
биоакустическим показателям для обоих контакт-
ных поселений и по морфологическим показате-
лям только для выборки из гибридной популяции 
большого и крапчатого сусликов.
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Размерные признаки

Согласно результатам анализа размерных пока-
зателей выборок из гибридного поселения большо-
го и желтого сусликов, при заметной морфологи-
ческой схожести S. major и S. fulvus эти виды досто-
верно различаются по массе (df = 18, p = 0.0019), 
длине тела (df = 18, p < 0.0042) и плюсны (df = 18,  
p < 0.0001) (табл. 2). Гибриды достоверно отличают-
ся от особей S. fulvus по массе (df = 38, p < 0.0001), а 
также по длине плюсны (df = 48, p < 0.0001) и хво-
ста (df = 48, p = 0.0087). От особей S. major гибри-
ды отличаются только по длине плюсны (df = 48,  
p = 0.0040). 

Анализ выборок особей из гибридного поселе-
ния большого и крапчатого сусликов выявил боль-
ший размах различий по размерным признакам 
гибридов и особей родительских видов (табл. 2). 
Эта особенность, прежде всего, связана со зна-
чительными морфологическими различиями са-
мих гибридизирующих видов (до 30%). S. major и 
S.  suslicus достоверно различаются по всем про-
анализированным морфологическим призна-
кам – M (df = 18, p < 0.0001), L (df = 20, p < 0.0001),  
Pl (df = 20, p < 0.0001), C (df = 20, p < 0.0001). Та-
кие же результаты были получены при сравне-
нии гибридов S. major × S.  suslicus с S.  suslicus – 
M (df = 24, p = 0.0001), L (df = 31, p < 0.0001),  
Pl (df = 31, p < 0.0001), C (df = 29, p < 0.0001). 
В то же время сравнение гибридов с S.  major 

выявило различия только по длине плюсны (df = 31,  
p < 0.0001) и хвоста (df = 29, p = 0.0002).

Выявленные в ходе множественного сравнения 
различия выборок гибридов и особей родитель- 
ских видов имеют неоднозначный характер и труд-
но поддаются обобщению. Поэтому были прове-
дены пошаговый дискриминантный и кластерный 
анализы с использованием группировки гибрид-
ных особей по их генетическим особенностям 
(рис. 1).

Пошаговый дискриминантный и кластерный 
анализы размерных показателей четырех групп  
гибридов и родительских видов из гибридного по-
селения большого и желтого сусликов выявили 
достоверную кластеризацию этих категорий осо-
бей. Первая дискриминантная функция (DF 1) 
описывает 86.6% общей дисперсии (EV = 1.967,  
χ2 = 59.18, p < 0.0001) (рис. 1a). По оси этой функ-
ции максимальная факторная нагрузка (0.924) 
отмечена для показателя длины плюсны, а рас-
положение центроидов эллипсов рассеивания 
в дискриминантном пространстве характеризу-
ет увеличение этого размерного признака. Вто-
рая дискриминантная функция (DF 2) описы-
вает только 11.7% общей дисперсии (EV = 0.265,  
χ2 = 11.88, p = 0.1560), так как связана факторной 
нагрузкой (0.671) с крайне изменчивым морфо-
логическим признаком – массой тела. Центрои-
ды областей рассеивания размерных показателей  

Таблица 2. Размерные показатели гибридов (H) из гибридных поселений большого (Spermophilus major) и жел-
того (S. fulvus), а также большого и крапчатого (S. suslicus) сусликов

Категория особей N
Морфологические показатели (M ± m)

Масса,
M, г

Длина тела,
L, мм

Длина плюсны, 
Pl, мм

Длина хвоста,
С, мм

Гибридное поселение S. major–S. fulvus

S. major, m 10 676.4±38.9
a

285.5±3.9
a

46.44±0.70
a, b

79.2±2.1

S. fulvus, f 10 834.1±19.4
a, c

299.5±1.7
a

53.75±0.62
a, c

86.6±2.1
c

S. major × S. fulvus, H 40 645.3±26.1 (30)
c

289.3±2.7 49.14±0.37 (39)
b, c

79.4±1.3 (39)
c

Гибридное поселение S. major–S. suslicus

S. major, m 11 415.7±30.7 (9)
a

253.6±5.6
a

44.49±0.69
a, b

69.1±2.3
a, b

S. suslicus, s 11 225.3±9.0
a, c

205.6±3.5
a, c

31.85±0.66
a, c

39.6±1.5
a, c

S. major × S. suslicus, H 22 357.3±24.1 (15)
c

243.5±3.5
c

39.47±0.59
b, c

56.67±1.8 (20)
b, c

Примечания. Пары сравнения с достоверными различиями: a–c при p ≤ 0.017, поправка Бонферрони (k = 3 – m, f,  
H и m, s, H). В скобках – скорректированный фактический размер выборки.
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трех групп гибридных особей (F1, Hf и Hcomb) 
располагаются между центроидами эллипсов ро-
дительских видов (Sm и Sf). В  противополож-
ность этому, центроид показателей беккроссов, 
происходящих после возвратных скрещиваний 
гибридов с S. major (Hm), сближен с центроидом  
S. major (Sm). Выявленную группировку центрои- 
дов разных категорий особей подтверждают ре-
зультаты кластерного анализа по средним канони-
ческим переменным (рис. 1в). Гибридные особи 
с гетерозиготными генотипами (F1), беккроссы с 
S. fulvus (Hf) и гибриды с сочетанием видоспеци-
фических генов в генотипах (Hcomb) образуют один 
кластер, характеризующийся 23% максимальной 
дистанции в анализе. Такую же характеристику 

имеют и кластер S. major (Sm), и беккроссы с этим 
видом (Hm)  – 24%. Наибольшую долю макси-
мальной дистанции в анализе (75%) имеет ветвь  
S. fulvus (Sf).

Пошаговый дискриминантный и кластерный 
анализы размерных показателей четырех групп 
гибридов и родительских видов из гибридного по-
селения большого и крапчатого сусликов также 
выявили достоверную кластеризацию этих катего-
рий особей (рис. 1б, 1г). Первая дискриминантная 
функция (DF 1) описывает 89.1% общей диспер-
сии (EV = 8.398, χ2 = 92.38, p < 0.0001) (рис. 1б). 
По оси этой функции максимальные факторные 
нагрузки (0.899, 0.566) отмечены для показателя 
длины плюсны и хвоста. Вторая дискриминантная 

a

b

c

d

Рис. 1. Результаты пошагового дискриминантного и кластерного (по средним каноническим переменным, метод 
Варда) анализов размерных признаков выборок гибридов и особей родительских видов из гибридного поселения 
большого и желтого (a, c), а также гибридного поселения большого и крапчатого сусликов (b, d). В пространстве 
дискриминантных функций показаны центроиды эллипсов рассеивания. Категории особей: Sm – Spermophilus ma-
jor; Sf – S. fulvus; Ss – S. suslicus; F1 – особи с гетерозиготными генотипами по видоспецифическим аллелям (услов-
но гибриды от прямого скрещивания особей родительских видов – гибриды первого поколения); Hm – беккроссы 
с S. major; Hf – беккроссы с S. fulvus; Hs – беккроссы с S. suslicus; Hcomb – гибридные особи, имеющие в генотипе 
сочетание разных видоспецифических генов в гомозиготном состоянии. В узлах дерева кластерного анализа ука-
зана процентная доля от максимальной дистанции – (Dlink/Dmax)×100.
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функция (DF 2) описывает только 7.0% общей 
дисперсии (EV = 0.660, χ2 = 25.16, p = 0.0141)  
и связана факторными нагрузками (0.859 и 0.597) 
с показателями длины и массы тела. Расположе-
ние центроидов областей рассеивания размер-
ных показателей четырех групп гибридов и осо-
бей родительских видов, а также результаты клас- 
терного анализа (рис. 1г) свидетельствуют о бо-
лее сильном смещении этих признаков гибридов  
S. major × S. suslicus в сторону S. major. Центрои-
ды областей рассеивания размерных показателей 
только двух групп гибридных особей (F1, Hs) об-
разуют один кластер и располагаются между цен-
троидами эллипсов родительских видов (Sm и Ss) с 
некоторым смещением в сторону S. major. Второй 
кластер сформирован группой гибридов с гетеро-
зиготными генотипами (F1), группой гибридов с 
сочетанием видоспецифических генов в генотипах 
(Hcomb) и группой особей S. major (Sm). При этом 
различия между этими кластерами составляют 70% 
от максимальной дистанции. Устойчивый интро-
грессивный характер гибридизации большого и 
крапчатого сусликов в сторону S. major указывает 
и на базальное расположение ветви S. suslicus (Ss) в 
дереве кластерного анализа.

Признаки окраски

Анализ окрасочных показателей особей S. maj- 
or и S. fulvus из гибридного поселения показал, что 

они достоверно различаются по трем из четырех 
показателей (табл. 3, рис. 2) – по оттенку верха 
головы (O VG, df = 18, p < 0.0001), оттенку спины 
(O SP, df = 18, p = 0.0106) и белизне верха головы 
(B VG, df = 18, p = 0.0277). При этом по последнему 
признаку различия достоверны только при парном 
сравнении, тогда как при множественном срав-
нении (выборок родительских видов и гибридов) 
полученный уровень значимости различий не про-
ходит предельный уровень по поправке Бонфер-
рони (p ≤ 0.017). Гибриды достоверно отличаются 
только от особей S. fulvus по оттенку верха голо-
вы (O VG, df = 43, p < 0.0001). Сравнение видовых 
выборок и выборок четырех генетических групп  
гибридов S. major × S. fulvus (F1, Hm, Hf, Hcomb) не 
выявило достоверных различий между ними ни по 
одному из окрасочных признаков. В то же время, 
без учета поправки Бонферрони (p ≤ 0.008), осо-
би S.  fulvus отличаются от гибридов Hm и Hcomb 
по оттенку верха головы (O VG: df = 16, p = 0.0012 
и df = 16, p = 0.0162 соответственно), от гибри-
дов F1 – по тому же показателю и оттенку спины 
(O VG, df = 17, p = 0.0002; O SP, df = 17, p = 0.0221), 
а от гибридов Hf – по оттенку и белизне верха 
головы (O VG, df = 18, p < 0.0027; B VG, df = 18,  
p = 0.0130). 

Анализ выборок особей большого и крапчато-
го сусликов из гибридного поселения выявил раз-
личия по трем окрасочным признакам (табл. 3,  
рис. 3). S. major и S. suslicus достоверно различаются  

Таблица 3. Окрасочные показатели гибридов (H) из гибридных поселений большого (Spermophilus major) и 
желтого (S. fulvus), также большого и крапчатого (S. suslicus) сусликов

Категория особей N
Показатели окраски, %

B VG O VG B SP O SP

Гибридное поселение S. major–S. fulvus

S. major, m 10 55.96±2.86
c

113.48±2.02
a

49.15±3.94 116.12±2.01
a

S. fulvus, f 10 48.38±1.25
c

94.93±1.7
a, b

45.36±1.54 109.156±1.40
a

S. major × S. fulvus, H 35 51.94±1.57 108.34±1.54
b

47.55±1.19 116.22±2.23

Гибридное поселение S. major–S. suslicus

S. major, m 11 49.57±1.16
a

104.91±2.02 50.03±1.73
a

112.80±2.51
c

S. suslicus, s 11 38.52±2.33
a, b

101.32±3.35 36.75±2.43
a, b

104.47±3.10
c, d

S. major × S. suslicus, H 23 49.57±1.44
b

106.05±1.13 49.15±1.76
b

110.89±1.57
d

Примечания. Показатели окраски: B VG – белизна верха головы (“шапочки”), O VG – оттенок верха головы, B SP – бе-
лизна спины, O SP – оттенок спины. Пары сравнения с достоверными различиями: a–b – при p ≤ 0.017, поправка Бон-
феррони (k = 3 – m, f, H и m, s, H), c–d – при p ≤ 0.050, без поправки Бонферрони.
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по показателям белизны верха головы и спины –  
B VG (df = 19, p < 0.0003) и B SP (df = 19, p < 0.0002),  
а также оттенку спины (O SP, df = 19, p = 0.0486). 
При этом различия по последнему признаку мо-
гут считаться достоверными только без уче-
та поправки Бонферрони (p ≤ 0.017). Гибриды  
S. major × S. suslicus достоверно отличаются толь-
ко от особей S. suslicus по белизне верха головы и 
спины – B VG (df = 31, p = 0.0002) и B SP (df = 31,  
p = 0.0004), а также без учета поправки Бон-
феррони (p ≤ 0.017) и по оттенку спины (df = 31,  
p < 0.0486). Достоверных различий между гибрида-
ми и особями S. major по окрасочным показателям 
выявлено не было.

Сравнение видовых выборок и выборок че-
тырех генетических групп гибридов S.  major × 
S. suslicus (F1, Hm, Hs, Hcomb) не выявило досто-
верных различий между ними по окрасочным 
признакам. Исключение составляет пара сравне-
ния Hm и Hcomb, в которой выборки гибридов до-
стоверно различаются по белизне верха головы и  

спины – B VG (df = 4, p = 0.0008) и B SP (df = 4, 
p = 0.0003). Без учета поправки Бонферрони  
(p ≤ 0.008) особи S. suslicus отличаются от гибри-
дов F1 и Hs по белизне верха головы и спины 
(O VG – df = 19, p = 0.0052 и df = 19, p = 0.0016 
и B SP – df = 14, p = 0.0265 и df = 14, p = 0.0416 
соответственно), а от гибридов Hm  – только по 
белизне верха головы (B VG, df = 11, p = 0.0243). 
Особи S.  major отличаются только от гибридов 
Hcomb по белизне верха головы и спины (O VG – 
df = 12, p = 0.0028 и df = 12, p = 0.0384 соответ- 
ственно).

Таким образом, проведенный анализ окрасоч-
ных показателей изученных гибридов сусликов вы-
явил разный характер их отличий от признаков ро-
дительских видов. Гибриды внешне отличаются от 
родительских форм – гибриды S. major × S. fulvus 
окрашены в более интенсивные рыжие тона (раз-
личия по оттенку к красному спектру, O), а гибри-
ды S. major × S. suslicus имеют более светлый отте-
нок (различия по белизне, B).

a

b

c

d

Рис. 2. Большой (Spermophilus major) (a), желтый (S. fulvus) (d) суслики и их межвидовые гибриды S. major × S. fulvus 
(b, c). Экспозиции (слева направо): общий вид, спина, верх головы. 
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Биоакустические показатели

Анализ биоакустических показателей преду-
преждающего об опасности сигнала сусликов из 
гибридного поселения S. major и S. fulvus показал, 
что при хорошей различимости сигналов на слух 
гибридизирующие виды достоверно различают-
ся между собой по четырем (D, Fin, Fmax, Fend) 
из пяти показателей (df = 155, p < 0.0001) (рис. 4, 
табл. 4). Гибридные особи (H, n = 40) достоверно 
отличаются от особей S. major по трем показателям 
(D, df = 471, p < 0.0001; Fend, df = 471, p = 0.0062; 
Fmod, df = 469, p = 0.0023) и от S.  fulvus по всем 
четырем (df = от 450 до 452, p от 0.0003 до 0.0001). 
При этом сравнение выборок различных по статусу  
гибридных особей (F1, Hm, Hf, Hcomb) также выя- 
вило достоверные различия почти по всем пока-
зателям у всех пар сравнения (табл. 4). При срав-
нении гибридных особей, имеющих в генотипе 
сочетание разных видоспецифических генов в  
гомозиготном состоянии (Hcomb), с другими груп-
пами гибридов выявлено максимальное число 

достоверно отличающихся показателей – 11 (из 
15  возможных: 5 показателей на 3 пары сравне-
ния). Далее идут беккроссы с S. major (Hm) – 10, за-
тем беккроссы с S. fulvus (Hf) – 9 и завершают ряд  
гетерозиготы (условно гибриды от прямого скре-
щивания особей родительских видов, F1) – 8. Под-
твержденная многофакторным дисперсионным 
анализом декомпозиционная гипотеза (F = 18.343, 
p < 0.0001) и выявленная по биоакустическим по-
казателям дифференциация гибридного населения 
послужили основанием для проведения дискрими-
нантного анализа биоакустических показателей по 
средним для особи значениям.

Пошаговый дискриминантный и кластерный 
анализы биоакустических показателей четырех 
групп гибридов и родительских видов из гибрид-
ного поселения большого и желтого сусликов вы-
явили надежную кластеризацию всех категорий 
особей. Первая дискриминантная функция (DF 1)  
описывает 67.3% общей дисперсии (EV = 1.346,  
χ2 = 76.81, p < 0.0001) (рис. 5a). По оси этой функции 

Рис. 3. Крапчатый (Spermophilus suslicus) (a), большой (S. major) (d) суслики и их межвидовые гибриды S. major × 
S. suslicus (b, c). Экспозиции (слева направо): общий вид, спина, верх головы. 

a

b

c

d
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максимальные факторные нагрузки (0.849 и 0.749) 
отмечены для начальной частоты (Fin) и длитель-
ности звукового сигнала (D), а расположение цен-
троидов эллипсов рассеивания в пространстве 
дискриминантных функций характеризует увели-
чение этих биоакустических показателей. Вторая 
дискриминантная функция (DF 2) описывает толь-
ко 22.5% общей дисперсии (EV = 0.449, χ2 = 30.32,  
p = 0.0002) и связана с более низкими по значе-
нию факторными нагрузками (0.747 и 0.366) пока-
зателей частотной модуляции (Fmod) и начальной 
частоты (Fin) звуковых сигналов. Таким образом, 
центроиды областей рассеивания биоакустических 
показателей только двух групп гибридных особей 
(Hf и Hcomb) располагаются между центроидами 
эллипсов родительских видов (Sm и Sf). В противо-
положность этому, центроид показателей гибрид-
ных особей с гетерозиготными генотипами (F1) и 
центроид показателей беккроссов (Hm) с S. major 
сближены с центроидом S. major (Sm). Выявленную 
группировку центроидов разных категорий осо-
бей подтверждают результаты кластерного анали-
за их средних канонических переменных (рис. 5c).  
Гибридные особи с гетерозиготными генотипа-
ми (F1), беккроссы с S. major (Hm) и S. major (Sm) 
образуют один кластер, характеризующийся 21% 

отличий от максимальной дистанции в анализе. 
Кластер гибридов-беккроссов с S. fulvus (Hf) и гиб- 
ридов с сочетанием видоспецифических генов в 
генотипах (Hcomb) имеет 24% различий. Наиболь- 
шие отличия от максимальной дистанции (72%) 
имеет ветвь S. fulvus (Sf), что косвенно указывает 
на интрогрессивный характер гибридизации в сто-
рону S. major.

Анализ биоакустических показателей преду-
преждающего об опасности сигнала сусликов из 
гибридного поселения S. major и S. suslicus пока-
зал, что гибридизирующие виды достоверно раз-
личаются только по частотным показателям (Fin, 
Fmax, Fend, Fmod) (df = 447, p < 0.0001) (рис. 6, 
табл. 4). Гибридные особи (H, n = 24) достоверно 
отличаются от особей S. major по всем биоакусти-
ческим показателям (df = 886, p < 0.0001), а от осо-
бей S. suslicus, как и при сравнении родительских 
видов, только по частотным показателям (df = 577, 
p < 0.0001). При сравнении выборок гибридных 
особей (F1, Hm, Hs, Hcomb) были выявлены досто-
верные различия (табл. 4). Было зафиксировано 
15 (из 15 возможных) биоакустических признаков, 
которые позволяют различать группы гибридных 
особей. Подтвержденные многофакторным дис-
персионным анализом (F = 96.343, p < 0.0001) дан-
ные о дифференциации гибридного населения по 
биоакустическим показателям послужили основа-
нием для проведения дискриминантного анализа 
выборок этих показателей по средним для особи 
значениям.

Результаты пошагового дискриминантного и 
кластерного анализов биоакустических показате-
лей четырех групп гибридов и родительских видов 
из гибридного поселения большого и крапчато-
го сусликов подтвердили дифференциацию этих 
групп особей, выявленную по генетическим мар-
керам. Первая дискриминантная функция (DF 1) 
описывает 88.9% общей дисперсии (EV = 8.101,  
χ2 = 119.17, p < 0.0001) (рис. 5б). По оси этой функ-
ции максимальные факторные нагрузки выявлены 
для начальной и конечной частот и частотной моду-
ляции сигнала (0.857, 0.773 и –0.801 соответствен-
но). Расположение в пространстве дискриминант-
ных функций центроидов эллипсов рассеивания 
определяется изменениями биоакустических по-
казателей – увеличением двух первых и уменьше-
нием третьего. Вторая дискриминантная функция 
(DF 2) описывает только 6.3% общей дисперсии  
(EV = 0.826, χ2 = 30.84, p = 0.0021) и связана с бо-
лее низкими по значению факторными нагрузками 
(0.622 и 0.424) показателей длительности (D) сиг-
нала и частоты модуляции (Fmod). В целом цен-
троиды областей рассеивания биоакустических 
показателей всех групп гибридных особей распо-
лагаются ближе к центроиду эллипса рассеивания 
биоакустических показателей S. major (Sm), а не к 
центроиду эллипса рассеивания биоакустических 
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Рис. 4. Сонограммы предупреждающих об опасно-
сти звуковых сигналов сусликов из гибридного по-
селения большого и желтого сусликов: 1 – большие 
(Spermophilus  major), 2 – желтые (S.  fulvus), 3–5 – 
межвидовые гибриды S. major × S. fulvus. Схема из-
мерения частотных характеристик (Fin, Fmax, Fend, 
кГц) и длительность (D, c) звуковых сигналов пока-
заны на сонограмме большого суслика (1).
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показателей S. suslicus (Ss). Центроиды показате-
лей гибридных особей с гетерозиготными гено-
типами (F1) и центроиды показателей беккроссов 
от возвратных скрещиваний гибридов с S. suslicus 
(Hs) имеют условно промежуточное расположение. 
Выявленную в ходе дискриминантного анализа 
группировку центроидов разных категорий особей 

иллюстрируют и результаты кластерного анализа 
их средних канонических переменных (рис. 5г). 
Гибриды с сочетанием видоспецифических генов 
в генотипах (Hcomb), беккроссы с S. major (Hm) и 
особи S. major (Sm) образуют один кластер, харак-
теризующийся 36% отличий от максимальной дис-
танции в анализе. Кластер гибридов-беккроссов 

Таблица 4. Биоакустические показатели предупреждающих об опасности звуковых сигналов больших 
(Spermophilus major), желтых (S. fulvus), крапчатых (S. suslicus) сусликов и их гибридов (S. major × S. fulvus,  
S. major × S. suslicus)

Категория особей

Число 
звуков 
(число 

особей)

Биоакустические показатели  (M + m)

Длительность, 
D, мс

Начальная 
частота,
Fin, Гц

Максимальная 
частота, Fmax, 

Гц

Конечная 
частота,
Fend, Гц

Частотная 
модуляция, 

Fmod, Гц

Гибридное поселение S. major–S. fulvus

S. major, m 88 (10) 284.3±9.5
a, b, d, e, f, g

3816.8±50.2
a, b, f

6144.6±62.3
a

3523.8±61.4
a, b, f, g

2650.2±50.8
b, e, f, g

S. fulvus, f 69 (10) 91.6±8.7
a, c, h, i, j, k

2452.7±40.5
a, c, h, i, j, k

4977.1±72.4
a, c, h, i, j, k

2668.6±37.9
a, c, h, i, j, k

2568.5±67.7
c, j, k

S. major × S. fulvus, H 385 (40) 180.5±4.3
b, c

3648.4±34.3
b, c

6098.7±31.8
c

3327.3±31.2
b, c

2891.7±35.7
b, c

S. major × S. fulvus, F1 79 (10) 176.6±9.8
d, h, l, n

3770.4±69.7
h, m

6075.0±58.8
h, n

3613.0±92.6
h, m, n

2609.5±86.3
m, n

S. major × S. fulvus, Hm 91 (10) 219.7±9.1
e, i, l, o, p

3979.5±46.7
i, o, p

5952.1±77.7
i, p

3570.6±51.3
i, o, p

2405.1±60.5
e, o, p

S. major × S. fulvus, Hs 115 (11) 183.8±8.4
f, j, o, q

3221.1±59.2
f, j, m, o, q

6053.6±61.1
j

3079.7±40.7
f, j, m, o

3192.9±49.0
f, j, m, o

S. major × S. fulvus, 
Hcomb 100 (9) 144.1±4.4

g, k, n, p, q
3742.1±68.9

k, p, q
6302.8±48.3

k, n, p
3164.8±51.2

g, k, n, p
3211.1±57.0

g, k, n, p

Гибридное поселение  S. major – S. suslicus

S. major, m 379 (11) 280.3±3.2
b, d, e, g

4128.7±17.5
a, b, d, e, f, g

6376.2±25.24
a, b, d, e, f, g

3762.4±21.6
a, b, d, e, f, g

2632.7±25.1
a, b, d, f, g

S. suslicus, s 70 (11) 263.5±7.7
h, i, k

8901.4±65.7
a, c, h, i, j, k

9323.0±47.7
a, c, h, i, j, k

8923.4±47.2
a, c, h, i, j, k

514.0±39.4
a, c, h, i, j, k

S. major × S. suslicus, H: 509 (24) 253.7±4.8
b

5877.3±56.9
b, c

7541.4±54.3
b, c

5830.5±73.3
b, c

1926.0±29.2
b, c

S. major × S. suslicus, F1 154 (11) 233.5±3.6
d, h, l, m, n

6296.2±51.1
d, h, l, m, n

7523.9±55.2
d, h, l, m

6147.2±62.5
d, h, l, m, n

1499.1±38.6
d, h, l, m, n

S. major × S. suslicus, Hm 103 (4) 204.9±8.1
e, i, l, o, p

3850.1±50.0
e, i, l, o, p

5873.0±52.7
e, i, l, o, p

3383.6±68.1
e, i, l, o, p

2511.9±43.6
i, l, o, p

S. major × S. suslicus, Hs 219 (6) 275.3±9.3
m, o, q

6665.5±53.1
f, j, m, o, q

8387.1±67.0
f, j, m, o, q

6992.7±70.2
f, j, m, o, q

1796.8±34.5
f, j, m, o, q

S. major × S. suslicus, 
Hcomb 33 (3) 356.5±6.9

g, k, n, p, q
5019.5±51.9
g, k, n, p, q

7218.0±34.9
g, k, p, q

4277.2±70.8
g, k, n, p, q

2946.9±80.1
g, k, n, p, q

Примечания. a–p – пары сравнения с достоверными различиями: a–c при p ≤ 0.017, поправка Бонферрони (k = 3 – m, f, 
H и m, s, H); d–q при p ≤ 0.008, поправка Бонферрони (k = 6 – m, f, F1, Hm, Hf, Hcomb и m, s, F1, Hm, Hs, Hcomb). Обозна-
чения выделенных групп гибридов такие же, как в табл. 1.
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с S. suslicus (Hs) и гибридных особей с гетерози-
готными генотипами (F1) имеет 18% отличий от 
максимальной дистанции. Наибольшие отличия 
(63%) от максимальной дистанции в анализе име-
ет ветвь S. suslicus (Ss), что косвенно указывает на 
интрогрессивный характер гибридизации в сторо-
ну S. major.

Приведенные выше результаты анализа раз-
мерных, окрасочных и биоакустических призна-
ков гибридного населения из двух контактных 
поселений сусликов свидетельствуют о довольно 
специфическом характере наследования призна-
ков родительских видов и о наличии четкой диф-
ференциации гибридов по генетическому статусу. 
Для выявления общих закономерностей и послед-
ствий скрещивания родительских видов был про-
веден дискриминантный и кластерный анализы, 
но уже с использованием комплекса этих при-
знаков. Для их подбора использовали критерий 

a

b

c

d

Рис. 5. Результаты пошагового дискриминантного и кластерного (по средним каноническим переменным, метод 
Варда) анализов биоакустических признаков выборок гибридов и особей родительских видов из гибридной зоны 
большого и желтого сусликов (a, c) и зоны симпатрии большого и крапчатого сусликов (b, d). Обозначения те же, 
что и на рис. 1.

Рис. 6. Сонограммы предупреждающих об опасно-
сти звуковых сигналов сусликов из гибридного по-
селения большого и крапчатого сусликов: 1 – боль-
шие (Spermophilus major), 2–4 – межвидовые гибриды 
S. major × S. suslicus, 5 – крапчатые (S. suslicus). Схе-
ма измерения частотных характеристик (Fin, Fmax, 
Fend, кГц) и показателя длительности (D, c) звуковых 
сигналов такая же, как и на рис. 4.
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Лямбда Уилкса (Wilks’ Lambda), показывающий 
уровень достоверности различий между средни-
ми значениями функций пошагового дискрими-
нантного анализа для исследуемых групп гибридов. 
Для гибридов S. major и S.  fulvus такими призна-
ками оказались длина плюсны (0.609, p < 0.0001), 
белизна верха головы (0.556, p = 0.0082), оттенок 
верха головы (0.766, p < 0.0001), начальная часто-
та (0.390, p = 0.0001), частотная модуляция (0.339,  
p = 0.0037) и длительность (0.356, p = 0.0011) пре-
дупреждающего об опасности сигнала. Для гибри-
дов S. major и S.  suslicus такими признаками яв-
лялись длина плюсны (0.124, p < 0.0001), белизна 
верха головы (0.546, p = 0.0193), начальная (0.084, 
p = 0.0018) и конечная (0.072, p = 0.0182) частоты, а 

также частотная модуляция (0.072, p = 0.0182) пре-
дупреждающего об опасности сигнала. 

Предварительно сформированные по гене-
тическому статусу группы (выборки) гибридных 
особей была верифицированы в ходе проведения 
пошагового дискриминантного анализа по ре-
зультатам классификации особей по значениям 
дискриминантных функций. Для гибридов боль-
шого и желтого сусликов совпадение выборок и ре-
зультатов классификации для гибридов F1 составило  
66.7% (6 из 9 особей, 1 – Sf, 1 – Hm, 1 – Hcomb), для 
гибридов Hm – 75.0% (6 из 8 особей, 1 – F1), для ги-
бридов Hf – 77.8% (7 из 9 особей, 1 – Sf, 1 – Hcomb), 
а для гибридов Hcomb – 55.6% (5 из 9 особей, 2 – F1, 
2 – Hf). Для большого и крапчатого суслика были 

a

b

c

d
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Рис. 7. Результаты пошагового дискриминантного и кластерного (по средним каноническим переменным, метод 
Варда) анализов размерных, окрасочных и биоакустических признаков выборок гибридов и особей родительских 
видов из гибридной зоны большого и желтого сусликов (a, c) и зоны симпатрии большого и крапчатого сусликов 
(b, d). Пунктиром показаны эллипсы рассеивания (95% вероятности), показателей признаков в пространстве дис-
криминантных функций. Обозначения те же, что и на рис. 1. Пояснения в тексте.



94	 ТИТОВ и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 103 № 4 2024

получены более высокие значения: для гибридов 
F1 – 90.9% (10 из 11 особей, 1 – Hs), для гибридов 
Hm – 100.0% (3 из 3 особей), для гибридов Hs – 
33.3% (2 из 6 особей, 1 – Sm, 3 – F1), а для гибридов 
Hcomb – 50.0% (2 из 4 особей, 1 – Sm, 1 – F1).

Результаты пошагового дискриминантного и кла-
стерного анализов показывают, что в изученных кон-
тактных поселениях сусликов гибридное население 
достоверно дифференцировано по размерным, окра-
сочным и биоакустическим признакам и некоторые 
их категории кластеризуются в группы (рис. 7). В ги-
бридном поселении большого и желтого сусликов та-
кая группа сформирована гибридами с гетерозигот-
ными генотипами (F1), беккроссами с S. fulvus (Hf) 
и гибридами с сочетанием видоспецифических генов 
в генотипах (Hcomb). В пространстве дискриминант-
ных функций (DF1 – 69.1%, EV = 3.201, χ2 = 125.11 при  
p < 0.0001; DF2 – 14.1%, EV = 0.668, χ2 = 56.22 при 
p < 0.0001) эта группа занимает центральное положе-
ние по градиенту (для DF1) увеличения длины плюс-
ны (0.715) и оттенка верха головы (0.330), а также по 
градиенту уменьшения начальной частоты (–0.542) 
и длительности (–0.512) звуковых сигналов. В гибрид-
ном поселении большого и крапчатого сусликов такая 
группа представлена гибридами с гетерозиготными ге-
нотипами (F1) и беккроссами с S. suslicus (Hs) и также 
занимает центральное положение в пространстве дис-
криминантных функций (DF1 – 90.2%, EV = 11.427, 
χ2 = 135.57 при p < 0.0001; DF2 – 6.0%, EV = 0.7658, 
χ2 = 38.56 при p = 0.0013) по градиенту (для DF1) уве-
личения длины плюсны (0.715) и частотной модуля-
ции звуковых сигналов (0.666) и градиенту уменьше-
ния начальной (–0.693) и конечной (–0.629) частот 
криков. Формирование таких группировок категорий 
гибридных особей подтверждается результатами кла-
стерного анализа. При этом группа гибридных особей 
S. major × S. fulvus (F1, Hf и Hcomb) характеризуется 
74% отличий от максимальной дистанции в анализе, а 
гибриды S. major × S. suslicus (F1 и Hs) – 64% отличий. 
При этом второй кластер с участием гибридных осо-
бей включает особей S. major (Sm) и беккроссов с этим 
же видом. Эта особенность кластеризации указывает 
на интрогрессивный характер гибридизации в изучен-
ных контактных поселениях сусликов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты анализа размерных, окрасочных и био-
акустических признаков гибридных особей с разным 
генетическим статусом указывают на четкую диффе-
ренциацию гибридного населения в векторном про-
странстве изменчивости этих признаков родительских 
видов. При этом отмечается как смещение признаков 
у некоторых категорий гибридов в сторону одного из 
гибридизирующих видов, так и достоверное уклоне-
ние от этих видов.

Возвращаясь к полученным результатам срав-
нительного исследования размерных, окрасочных 

и биоакустических особенностей гибридных осо-
бей, рассмотрим эти результату применительно к 
концепции барьерных факторов межвидовой гиб- 
ридизации. Предварительно отметим, что изу-
ченное нами долговременное существование гиб- 
ридного населения в зонах вторичных контактов 
S. major–S. fulvus и S. major–S. suslicus определяется и 
поддерживается активным расселением больших сус-
ликов, формирующих контактные поселения в обла-
сти обитания аборигенных видов (S. fulvus – левобе-
режное Поволжье и S. suslicus – правобережное По-
волжье) (Титов, 2009).

По морфологическим признакам евразийские 
виды сусликов достаточно хорошо различимы. По 
степени этих различий они являются так называе-
мыми хорошими “линнеевскими” видами. S. major 
и S. fulvus сходны по размерам, а S. major и S. susli-
cus сильно различаются по всем размерным пока-
зателям (Огнев, 1947; Громов и др., 1965; Громов, 
Ербаева, 1995). Существование естественной гиб- 
ридизации между столь разными видами, какими яв-
ляются S. major и S. suslicus, по нашему мнению, яв-
ление уникальное, но вполне объяснимое с позиций 
поведенческой экологии этой группы грызунов. Явля-
ясь зимоспящими грызунами, суслики характеризуют-
ся довольно сжатым по времени периодом наземной 
активности. За 2–3 месяца эти грызуны должны про-
извести потомство и подготовиться к очередной ги-
бернации. Успешное спаривание, проходящее в очень 
сжатые сроки, затрудняется различающимися срока-
ми выхода из спячки самцов и самок и, несмотря на 
довольно структурированный репертуар репродуктив-
ной активности (Титов, 2003, 2004), часто характери-
зуется промискуитетными сексуальными контактами 
(Титов и др., 2006).

Промежуточный характер наследования размер-
ных признаков у гибридов, по нашему мнению, спо-
собствует повышению частоты взаимодействий гете-
роспецифических особей, так как размывает хиатус 
различий родительских видов. Для сходных по раз-
мерам видов (S. major и S. fulvus) эти отношения, ско-
рее всего, не критичны, поскольку значимых разли-
чий экстерьерных признаков у них практически нет. 
Совершенно иная ситуация наблюдается в отноше-
нии хорошо дифференцированных видов (S. major 
и S. suslicus). Здесь различия в размерах могут стать 
лимитирующими для инициации и продолжения 
межвидового контакта. Преодолеть этот размерный 
барьер возможно только при условии контактирова-
ния разновозрастных и по этой причине сходных по 
размерам особей родительских видов. Как показыва-
ют наши наблюдения, молодые самцы S. major значи-
тельно опаздывают с пробуждением после спячки и 
по этой причине не могут участвовать в размножении 
в составе своей видовой популяции. Так как первый 
выход молодых самцов S. major на поверхность со-
впадает с гоном у S. suslicus, а их размеры (L) почти 
не отличаются от размеров эструсных самок S. suslicus  
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(тест Манна – Уитни, U = 30.0, Z = –2.19, p = 0.028), 
возникают условия для межвидовых сексуальных кон-
тактов. На существование такой ситуации указывают 
отловы (2002–2008) гибридных особей в смешанных 
поселениях большого и крапчатого сусликов. Все от-
ловленные гибриды (n = 7) имели специфический для 
крапчатого суслика митотип (D1), что указывает на их 
происхождение в результате спаривания самки S. susli-
cus и самца S. major (Титов, 2009).

Анализ размерных показателей гибридных особей 
позволил установить промежуточный характер насле-
дования признаков родительских видов у гибридов с 
гетерозиготными генотипами (F1) и беккроссов с осо-
бями аборигенных родительских (S. fulvus, S. suslicus) 
видов (Hf и Hs), а также выявить тенденцию смещения 
признаков в сторону расселяющегося S. major у соот-
ветствующих беккроссов (Hm). Интересное положение 
в видовых пространствах изменчивости гибридизиру-
ющих видов занимают гибриды (Hcomb) с сочетанием 
видоспецифических генов в генотипе (рис. 1). Если 
для пары S. major и S. fulvus гибриды (Hcomb) включены 
в группы с гибридами F1 и Hf и имеют промежуточное 
расположение, то в паре S. major и S. suslicus они зна-
чительно уклоняются от общей области изменчивости 
населения гибридных популяций. От групп гибридов 
F1 и Hs гибриды (Hcomb) смещаются в сторону умень-
шения длины тела, а от гибридов Hm и особей S. ma-
jor – в сторону увеличения длины плюсны и хвоста. 
Таким образом, гибриды с сочетанием генов S. major 
и S. suslicus в генотипе (Hcomb) относительно гибри-
дов F1 имеют более длинные плюсну и хвост и менее 
длинное тело. Такие гибриды способны уклониться 
в процессе отбора от родительских форм и гибридов 
между ними. Заметим, что в аспекте вопроса барь- 
ерных факторов решающее значение среди выявлен-
ных размерных признаков имеет длина тела. Другие 
размерные показатели особей хорошо работают в 
качестве дифференцирующих гибридное население 
признаков.

У сусликов – дневных грызунов открытых про-
странств – развито дихроматическое цветовое зрение 
(Орлов, 1972). Цветовое видение дихроматов может 
быть представлено в двухмерной плоскости, где одна 
координата представляет яркость, а другая – оттенок 
(Jacobs, 2009). При этом пигменты колбочек у сусли-
ков представлены SWS1 и LWS типами фотопигмен-
та опсина. Спектральная пиковая чувствительность 
колбочек находится в диапазоне коротких (S, 440 нм, 
синяя зона спектра, 73%) и средних (М, 520 нм, зе-
леная зона спектра, 27%) волн соответственно с од-
новременной длинноволновой адаптацией (625–740 
нм, красная зона спектра) (Jacobs et al., 1985). По этой 
причине в  нашем исследовании мы использовали 
только два окрасочных показателя – оттенок и белиз-
на, рассчитанных по показателям поглощения в этих 
трех диапазонах светового спектра. 

По окрасочным показателям родительские фор-
мы хорошо различимы. Если в паре S. major и S. fulvus 

различия выявлены по оттеночным показателям, а 
именно по выраженности серого и рыжего оттенков у 
первого и желто-чепрачного оттенков у второго вида, 
то для S. major и S. suslicus выявленные различия связа-
ны с показателями белизны окраски. Большой суслик 
имеет более светлую окраску с выраженными серым 
тоном и светлой рябью, тогда как крапчатый суслик 
окрашен намного темнее и имеет выраженный крап в 
виде крупных белых пятен. 

Анализ окрасочных показателей изученных гене-
тических групп гибридов сусликов выявил разный ха-
рактер их отличий от признаков родительских видов. 
Гибриды S. major × S. fulvus окрашены в более рыжие 
тона (различия по оттенку к красному спектру, O), 
а гибриды S. major × S. suslicus имеют более светлую 
окраску (рис. 2, 3). При этом у последних сохраняется 
характерный для S. suslicus выраженный крап.

Таким образом, особенность наследования окра-
сочных показателей у гибридов свидетельствует 
о размытых границах изменчивости этого фено-
типического признака при сравнении генетиче-
ских групп гибридных особей. Эта особенность 
не позволяют четко выявить дифференциацию  
гибридного населения в соответствии с генетическим 
статусом конкретной гибридной особи. При этом раз-
личия гибридных особей и родительских форм оста-
ются достоверно значимыми и с учетом диагностиче-
ских признаков надежными.

У наземных беличьих, поселения которых приуро-
чены к открытым ландшафтам, звуковая сигнализация 
выполняет две основные популяционные функции. 
Издаваемый особью крик является опознавательным 
знаком ее пространственной локализации, а крик в 
момент опасности предупреждает конспецификов о 
возникновении этой опасности (Панов, 1983; Николь-
ский, 1984, 1992; Crook, 1970; Alexander, 1974). Особен-
ности предупреждающего об опасности звукового сиг-
нала у сусликов являются достаточно надежным диа-
гностическим признаком при определении их видовой 
принадлежности (Никольский, 1979). В контактных 
поселениях особенности звуковой сигнализации 
зверьков родительских видов и зверьков, имеющих гиб- 
ридное происхождение, хорошо различимы, а сами 
сигналы являются надежными маркерами для диа-
гностики видовой принадлежности особи (Титов и 
др., 2005). При этом гибридные особи, как правило, 
характеризуются промежуточным типом наследова-
ния этого признака. Однако были выявлены факты, 
что предупреждающий об опасности звуковой сиг-
нал гибридов по своим характеристикам оказывается 
ближе к крикам одного из родительских типов, а так-
же возможно формирование сигналов новых типов, 
не свойственных родителям (Никольский и др., 1984). 
Объяснением этого явления может служить широкая 
ситуативная изменчивость сигнала, отмеченная для 
сусликов (Формозов, Никольский, 1986).
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Проведенный биоакустический анализ предупре-
ждающего об опасности сигнала гибридов, обнару-
женных в двух контактных поселениях, позволил вы-
явить общий механизм наследования акустических 
признаков родительский видов у гибридных особей, 
а также выяснить роль акустической активности для 
изоляции и интеграции видов в условиях симбиото-
пии. В целом у гибридов гибридизирующих пар ви-
дов сусликов (S. major и S. fulvus, а также S. major и 
S. suslicus) отмечается промежуточный характер на-
следования акустических показателей одиночных 
криков родительских видов. Для гибридов S. major × 
S. fulvus был обнаружен также особый механизм на-
следования серийного (до 6–8 криков) характера зву-
ковых сигналов S. fulvus (Титов, 2009). Так, гибриды  
S. major × S. fulvus могут ситуативно издавать как оди-
ночные крики (предупреждающий об опасности зву-
ковой сигнал на поверхности), так и, что случается 
значительно реже, короткие (2–3 сигнала) серии кри-
ков (предупреждающий об опасности звуковой сиг-
нал при уходе в нору). При этом серийные сигналы 
гибридов по своим характеристикам ближе к сигна-
лам S. fulvus, тогда как одиночные – ближе к крикам 
S. major (рис. 4). Именно по этой причине гетерози-
готные гибриды (F1) и беккроссы с S. major группиру-
ются по биоакустическим показателям с S. major, в то 
время как группы гибридных особей с сочетанием ге-
нов родительских видов в генотипе (Hcomb) и бекко-
россы с S. fulvus занимают промежуточное положение 
(рис. 5а). 

Совершенно иная ситуация наблюдается при ана-
лизе гибридов большого и крапчатого сусликов. Все 
категории гибридных особей смещаются в сторону 
S. major вследствие понижения почти всех частотных 
показателей их криков (Hin, Hend, Hmod) относитель-
но высокочастотного сигнала S. suslicus (рис. 5б). При 
этом по показателям длительности (D) и частотной 
модуляции (Hmod) звуковых сигналов гибриды с со-
четанием генов S. major и S. suslicus в генотипе (Hcomb) 
значительно уклоняются как от общей группы гибрид-
ных особей, так и от особей S. major. 

Относительно выше сказанного показательны 
результаты, полученные Никольским с соавторами 
(1983) в исследовании изменчивости звукового сиг-
нала степного (Marmota bobak Müller 1776) и серого 
(Marmota baibacina Kastchenko 1899) сурков в зоне вто-
ричного контакта. Было установлено, что по харак-
теристикам частотной модуляции видовые сигнала 
видоспецифичны. В то же время авторы указывают, 
что “в зоне контакта сигнал отличается очень широ-
кой изменчивостью, включая как все известные ва-
рианты обоих видов, так и промежуточные типы, не 
известные ни у одного из них” (Никольский и др., 
1983). На этом основании исследователи приходят 
к выводу, что такое размывание видовых границ из-
менчивости сигнала, предупреждающего об опасно-
сти, подтверждают гипотезу Капитонова (1966) о ги-
бридном происхождении сурков из зоны вторичного 

контакта. Описанные выше результаты в целом схожи 
с полученными нами по гибридам сусликов, но выяв-
ленная широкая изменчивость звуковых сигналов ги-
бридов степного и серого сурка является результатом 
былой и продолжительной интрогрессии. В нашем 
исследовании мы приводим описание последствий 
более коротких по времени (20–30 лет) событий ги-
бридизации видовых форм, которые свидетель-
ствуют о сравнительно быстром накоплении новых 
признаков в гибридных популяциях как материала 
для дальнейших микроэволюционных процессов.

Таким образом, в целом у гибридов сусликов вы-
явлен промежуточный характер наследования биоа-
кустических признаков родительских видов. Но меха-
низм наследования, вероятно, сложный и дискретный 
и затрагивает как структурные, так и частотные харак-
теристики звуковых сигналов.

Полученные результаты по особенностям наследо-
вания биоакустических показателей у гибридных осо-
бей сусликов позволяют прояснить возможную роль 
акустической активности для контактирующих видов 
в условиях симбиотопического обитания. В результа-
те гибридизации в популяции появляются гибридные 
особи, несущие промежуточные акустические при-
знаки. Дивергентный разрыв между акустическими 
системами гибридизирующих видов становится гради-
ентным, его заполняют промежуточные акустические 
элементы гибридных особей, а в случаях возвратных 
скрещиваний – целая серия звуковых сигналов, укло-
няющихся в сторону одного или другого из контакти-
рующих видов. В результате этого в гибридной попу-
ляции наблюдается совершенно новое акустическое 
сигнальное поле, в котором объединяются все катего-
рии особей.

Результаты анализа гибридов по комплексу раз-
мерных, окрасочных и биоакустических признаков 
выявил устойчивую дифференцированную структу-
ру гибридного населения (рис. 7). При этом характер 
кластеризации выявленных групп гибридов и роди-
тельских видов четко указывает на интрогрессивный 
характер гибридизации в сторону S. major, расселяю-
щегося и формирующего зоны гибридизации за счет 
экспансии новых территорий. Аборигенные виды 
(S. fulvus и S. suslicus) оказываются вне области измен-
чивости признаков гибридных особей, в то время как 
беккороссы с особями этих видов (Hf и Hs) и гибриды 
с гетерозиготными генотипами (F1) формируют от-
дельный, как от беккороссов с S. major, так и особей 
S. major, кластер. Последняя особенность, как и неод-
нозначное расположение группы гибридов с сочета-
нием видоспецифических генов в генотипе (Hcomb), 
указывает на возможность закрепления новых при-
знаков у гибридных форм.

Таким образом, полученные результаты ука-
зывают на повышение уровня изменчивости раз-
мерных, окрасочных и биоакустических при-
знаков в гибридных популяциях. Усиление 
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изменчивости связано с размыванием дивергентного 
хиатуса специфических признаков родительских форм 
за счет формирования дифференцированного гиб- 
ридного населения. По мере того, как в популяции 
накапливаются гибридные особи с различным со-
четанием родительских признаков, возникает ситу-
ация, когда в гибридогенной популяции появляется 
достаточное количество гибридов с комбинирован-
ным сочетанием родительских признаков (Hcomb). В 
гибридном поселении большого и желтого сусликов 
доля таких гибридов, по нашим данным, составляет 
22.5% (n = 40), а в гибридном поселении большого и 
крапчатого сусликов – 12.5% (n = 24). Эта категория 
гибридных особей может рассматриваться как матери-
ал для возможных дальнейших микроэволюционных 
процессов и процесса видообразования в целом.
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INHERITANCE OF SIGNS OF PARENT SPECIES BY HYBRIDS  
OF RUSSET, YELLOW AND SPECKLED GROUND SQUIRRELS 

(SPERMOPHILUS, SCIURIDAE, RODENTIA)
S. V. Titov1,*, O. V. Chernyshova1, M. D. Simakov1, N. A. Kartavov1, A. A. Kuzmin2

1Penza State University, Penza, 440026 Russia
2Penza State Technological University, Penza, 440039 Russia

*e-mail: svtitov@yandex.ru

The inheritance of size, color and bioacoustic characteristics of Russet (Spermophilus major), Yellow (S. fulvus) 
and Speckled (S. suslicus) ground squirrels in hybrids differing in their genetic status were studied. In a hybrid 
population of Russet and Yellow ground squirrels, 10 individuals of S. major, 10 individuals of S. fulvus and 40 
hybrids of S. major × S. fulvus were analyzed; in a hybrid population of Russet and Speckled ground squirrels, 11 
individuals of S. major, 11 individuals of S. suslicus and 24 hybrids of S. major × S. suslicus were analyzed. Hy-
brid individuals different in genetic status have been shown to demonstrate differentiation in the vector space of 
the variability range of the parental species. At the same time, both a shift in some categories of hybrids towards 
one of the hybridizing species and a significant deviation are noted. The results obtained indicate an increase in 
the level of variability in size, color and bioacoustic characters in hybrid populations, associated with the erosion 
of the divergent hiatus of specific features of the parental forms due to the formation of a differentiated hybrid 
population. As hybrid individuals with different combinations of parental traits accumulate in the population, 
the situation arises when a sufficient number of hybrids with an overall combination of parental traits (Hcomb) 
appear in the hybridogenic population. In the hybrid population of the Russet and Yellow ground squirrels, the 
proportion of such hybrids, according to our data, is 22.5% (n = 40), and in the hybrid population of the Russet 
and Speckled ground squirrels it is 12.5% (n = 24). This category of hybrid individuals can be considered as 
possible material for further microevolutionary events and the process of speciation.

Keywords: rodents, interspecific hybrids, size, fur coloration, bioacoustics
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МЕТОДИКА ЗООЛОГИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЙ

Современные биологические исследования всё 
чаще включают использование различных типов 
беспилотных аппаратов (летающих, перемещаю-
щихся по различным поверхностям, под водой). 
Беспилотные летательные аппараты (БПЛА, дро-
ны, беспилотники) получили наиболее широкое 
распространение в исследованиях животных и 
используются для решения самых разнообразных 
задач. За последние десятилетия БПЛА, приме-
нению которых посвящен данный обзор, измени-
ли и в некоторой степени революционизировали 
подход к наблюдениям за животными благодаря 
предоставлению платформы для неинвазивного 
изучения отдельных аспектов биологии видов, в 
том числе оценки численности, распространения 
и поведения животных в естественной среде оби-
тания (Schad, Fischеr, 2022). Область применения 
БПЛА постепенно расширяется за счет постоян-
ного совершенствования как несущих платформ, 
так и навесного оборудования: от фото- и видео-
камер разного спектра до приборов спутниковой 
навигации и позиционирования (López, Mulero-
Pázmány, 2019). Перспективным является исполь-
зование БПЛА для изучения поведения животных 
в естественной среде обитания, в первую очередь 

благодаря тому, что это позволяет исследователям 
наблюдать за ранее скрытыми типами поведения, 
изменять перспективу точки наблюдения, напри-
мер, на взгляд “сверху”. Беспилотники могут быть 
использованы на труднодоступной местности, в 
сложных погодных условиях и пр. с минимальным 
риском для исследователей, при этом, как пра- 
вило, снижаются трудозатраты и стоимость сбора 
материала.

Широкому распространению БПЛА способ-
ствовали низкая стоимость в сочетании с высоким 
качеством получаемого материала. Беспилотник 
может сохранять достаточную высоту, чтобы про-
водить наблюдения одновременно за нескольки-
ми животными в группе без снижения качества 
изображения из-за помех, например облачности 
(Linchant еt al., 2015; Xiang, Tian, 2011). 

БПЛА не заменяют другие способы наблюдения 
за животными, так как имеют недостатки: ограни-
ченное время работы (Pollock еt al., 2022), зависи-
мость от погодных условий и создаваемый шум, ко-
торый влияет на животных и их поведение (Chris-
tiе еt al., 2016). Важно, что беспилотники можно 
применять лишь на открытой или полуоткрытой 
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местности. В настоящий момент гражданские те-
пловизоры на БПЛА, например, не могут заме-
нить наземные наблюдения при изучении лесных 
видов. Частично это возможно в зимнее время в 
листопадных лесах, но при низких температурах 
в результате быстрой разрядки батареи продолжи-
тельность работы ограничена.

На данный момент большинство исследовате-
лей используют БПЛА для учета численности и 
оценки распространения животных (Corcoran еt al., 
2021; Schofiеld еt al., 2019); при мониторинге попу-
ляций редких видов; как средство профилактики и 
предотвращения браконьерства (Jewell еt al., 2020; 
Lópеz, Mulеro-Pázmány, 2019; Mulеro-Pázmány еt 
al., 2014). Наблюдения с помощью квадрокоптеров 
активно используются и для мониторинга сель-
скохозяйственных животных, например таких как 
домашний бык (Bos taurus L. 1758) (Mufford еt al., 
2019; Nyamuryekung’e et al., 2016; Mulero-Pázmány 
et al., 2015) и домашняя овца (Ovis aries L. 1758) (Al-
Thani et al., 2020). Эти аппараты оказались особен-
но эффективны при изучении пространственной 
динамики перемещения отдельных особей в груп-
пах (Maеda еt al., 2021; Mufford еt al., 2019) и фик-
сации ранее незарегистрированных поведенческих 
проявлений (Pollock еt al., 2022). Наибольшее рас-
пространение беспилотники получили при изуче-
нии млекопитающих, именно этой таксономиче-
ской группе посвящено большинство научных ис-
следований, в которых приближение к животным 
проводили с помощью БПЛА (Mo, Bonatakis, 2022). 
В последнее время все чаще беспилотники исполь-
зуют в исследованиях поведения  (например, Бели-
ков и др., 2018).

В задачи данного обзора входило описание раз-
нообразия типов беспилотных летательных аппа-
ратов и вариантов их использования в современ-
ных зоологических исследованиях млекопитаю- 
щих, анализ преимуществ и недостатков этого 
метода. Особое внимание уделено негативному 
влиянию БПЛА при проведении научной рабо-
ты на млекопитающих и способам его минимиза-
ции. Отдельная глава посвящена опыту примене-
ния беспилотников для проведения исследований 
млекопитающих в России. Обзор направлен не на 
всеобъемлющее раскрытие каждой из рассматри-
ваемых тем, здесь в сжатом виде приведены обоб-
щения результатов предыдущих работ, касающихся 
исследования разных аспектов биологии млекопи-
тающих с помощью БПЛА. 

ТИПЫ БПЛА, ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ  
В ИССЛЕДОВАНИЯХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Под понятием “беспилотные летательные ап-
параты” – БПЛА – подразумевается весь спектр 
автономных летательных аппаратов: от неболь-
ших гражданских до стратегических с массой, 

превышающей 600 кг. В научных изысканиях наи-
более часто используются именно малые недорогие 
аппараты, доступные для гражданского населения 
(рис. 1). Размах крыльев-винтов таких аппаратов в 
среднем не превышает двух метров, управляет ап-
паратом один оператор (Lее, 2004). Небольшие ап-
параты привлекают меньше внимания животных и, 
соответственно, причиняют меньше беспокойства 
(Lее, 2004). 

Наиболее часто используемые в исследовани-
ях животных БПЛА можно разделить на две ка-
тегории: мультироторные летательные аппараты 
с винтами (коптеры) и аппараты с неподвижным 
крылом (самолетного типа). Мультироторные ле-
тательные аппараты способны производить вер-
тикальный подъем и посадку, что облегчает их 
использование на участках с неровным рельефом 
(Hardin, Jеnsеn, 2011; Niеthammеr еt al., 2012). Они 

Рис. 1. Модели БПЛА, используемых для исследо-
вания животных: A – с фиксированным крылом 
Avian-P, Б – с неподвижным крылом Skylark II, В – 
с фиксированным крылом и толкающим винтом 
Topodrone-100, Г – многороторного (октокоптер) 
типа Kraken-130, Д – многороторного (квадрокоп-
тер) типа Phantom, Е – типа дирижабль Happy Win 
HWEA5202. Иллюстрации находятся под открытой 
лицензией на повторное использование: A – Г – по: 
McEvoy et al., 2016; Е – по: Adams et al., 2020.
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способны зависать в воздухе над объектом и могут 
быть использованы при съемке поведения мало- 
подвижных животных или в случае необходимо-
сти при поиске животных в “сложном” ландша-
фте, затрудняющем визуальное распознавание 
объекта исследователем. Например, октокоптер 
(БПЛА с восьмью роторами) был использован 
при разработке системы поиска детенышей косу-
ли (Caprеolus caprеolus L. 1758) на полях перед по-
косом – остановка в полете позволяла оператору 
рассмотреть поле и найти детеныша, скрывающе-
гося в высокой траве (Israеl, 2011). Однако в ситуа-
циях, когда необходимо предварительно затратить 
время на поиск животных, например скрытных, 
обитающих в сложных ландшафтах (например, в 
лесах) или имеющих сильно разреженную струк-
туру популяции, проявляется один из недостат-
ков роторных аппаратов – ограниченное время 
работы коптера, в основном 12–40 мин (Colеfax 
еt al., 2018), что обусловлено небольшой емкостью 
аккумулятора (Sеrin, Chur, 2022). Кроме того, ра-
бота коптеров зависит от метеорологических ус-
ловий – мультироторный БПЛА не рекомендует-
ся использовать в ветреную погоду и при осадках 
(дождь, снег) (Grеnzdörffеr, 2013). Таким образом, 
мультироторные аппараты применимы для наблю-
дения за животными в заранее известных местах 
скоплений или местах пребывания единичных 
особей, а также для полетов на небольшие рассто-
яния, но не подходят для выполнения некоторых  
поисковых задач.

БПЛА самолетного типа, в свою очередь, спо-
собны летать на большие расстояния (время по-
лета до нескольких часов). Они обладают большей 
скоростью полета, что особенно полезно для уче-
тов животных, так как позволяет получить кар-
тину расположения особей на определенной тер-
ритории за короткий промежуток времени и без 
необходимости подзарядок (Mulеro-Pázmány еt 
al., 2014). Минусами таких БПЛА являются низ-
кая маневренность и отсутствие возможности за-
висания над объектом. Кроме того, для запуска и 
посадки некоторых БПЛА необходимы специаль-
ные устройства или площадки. Например, лета-
тельный аппарат, использованный в мониторинге 
популяции слонов, был оборудован высокочастот-
ным передатчиком с областью действия до 180 км 
для поиска аппарата в случае аварийного отклю-
чения GPS-систем, а для посадки ему была необ-
ходима ровная площадка без растительности раз-
мером не менее 150×30 м (Vеrmеulеn еt al., 2013). 
Соответственно, подобные устройства наиболее 
эффективны при поисковых задачах и для мони-
торинга и учета численности крупных популяций  
животных.

Большинство БПЛА для движения приводных 
электромоторов используют электричество акку-
муляторов (Linchant еt al., 2015). Преимуществом 

такого источника энергии является более низ-
кий уровень шума. В других аппаратах исполь-
зуются двигатели внутреннего сгорания (как для 
привода тяговых винтов, так и для работы элек-
трогенераторов) – это обеспечивает большую  
длительность полетов, например до 20 ч (Koski 
еt al., 2009), но и создает более высокий уровень 
шума и угрозу возгорания подобных аппаратов 
(Lее, 2004).

Управление БПЛА чаще осуществляется в ре-
жиме реального времени оператором с земли по 
радиоканалу. Визуальный контроль полета осу-
ществляется либо путем непосредственного на-
блюдения за аппаратом, который находится в поле 
зрения оператора, либо, что встречается гораздо 
чаще, удаленно с помощью камеры, встроенной в 
корпус БПЛА, и с учетом данных полетной теле-
метрии, передающихся на пульт оператора (Colеfax 
еt al., 2019; Kеlahеr еt al., 2020). Для некоторых ап-
паратов можно запрограммировать траекторию его 
перемещения, основываясь на заранее введенных 
GPS-точках (часто такой маршрут оператор может 
изменять в режиме реального времени).

В качестве используемого подвесного или 
встроенного оборудования БПЛА, задействован-
ного в исследованиях животных, чаще всего вы-
ступают фото/видео камеры видимого диапазона 
и тепловизоры (Linchant еt al., 2015; Костин, 2019). 
Камеры видимого диапазона даже на небольших 
БПЛА для гражданского использования могут 
иметь высокое качество изображения. Встроен-
ные камеры обладают возможностью потоковой 
передачи видеосигнала на пульт управления или на 
смартфон оператора, связанный с беспилотником. 
Это позволяет не только контролировать полет, но 
и снимать видео, делать фотоснимки в ходе поле-
та. При видеосъемке качество изображения ниже, 
чем при фотосъемке (Mulеro-Pázmány еt al., 2014). 
Выбор видеокамеры является компромиссом меж-
ду стоимостью, весом камеры и минимальным не-
обходимым для исследования пространственным 
разрешением. Для работы в темноте используются 
БПЛА, оснащенные тепловизионными камерами 
(Israеl, 2011; Mulеro-Pázmány еt al., 2014). Подобная 
аппаратура применима, когда температура подсти-
лающей поверхности сильно отличается от темпе-
ратуры тела исследуемых животных, что позволяет 
отличить их от фона. Однако для тепловизионных 
камер существует ограничение, связанное c разре-
шающей способностью сенсоров. Например, при 
высоте полета в 150 м с использованием камеры с 
разрешением матрицы 640×480 пикселей удалось 
идентифицировать такие крупные виды, как бла-
городный олень (Cеrvus еlaphus L. 1758) и кабан (Sus 
scrofa L. 1758), причем на успешность определения 
влияла не только длина тела, но и его форма, так 
как кабанов удавалось идентифицировать благо-
даря почти незаметной при низком разрешении 
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изображения голове и широком теле. В свою оче-
редь, идентификация косуль на такой высоте была 
затруднена из-за небольших размеров тела – их 
можно было спутать с другими, более мелкими  
животными или человеком (Witczuk еt al., 2017). 
Другим ограничением является сложность в опре-
делении вида особей примерно одинаковых разме-
ров, например западного серого кенгуру (Macro-
pus fuliginosus Desmarest 1817), гигантского кенгуру 
(Macropus gigantеus Shaw 1790) и большого рыжего 
кенгуру (Osphrantеr rufus (Desmarest 1822)), которых 
не удавалось отличать друг от друга по изображе-
ниям с тепловизионной камеры при учетах чис-
ленности в штате Виктория, Австралия (Lеthbridgе 
еt al., 2019).

В исследованиях на млекопитающих могут ис-
пользоваться и более нестандартные варианты 
подвесного оборудования БПЛА. Например, при 
изучении китообразных (Cetacea) используют под-
вешенные к коптерам гидрофоны для записи аку-
стических сигналов животных (Frouin-Mouy еt al., 
2020) и устройства для захвата фонтанов, образу-
емых выдохами китов, для определения состава 
их микробиоты (Pirotta еt al., 2017). Дрон с муль-
тиспектральной камерой использовался для раз-
работки методов обнаружения белых медведей на 
различном типе фона (Chabot et al., 2019).

Таким образом, существующие модели БПЛА с 
учетом возможности их модифицирования позво-
ляют выполнять разнообразные исследовательские 
задачи в достаточно широком диапазоне окружаю-
щих условий. Основными типами беспилотников, 
используемых в исследованиях млекопитающих 
являются мультироторные аппараты и аппараты с 
неподвижным крылом, каждый из которых имеет 
свои преимущества и недостатки. Выбор БПЛА для 
каждого конкретного исследования следует прово-
дить с учетом особенностей объектов исследования 
(подробнее см. раздел “Влияние БПЛА на млеко-
питающих”) и параметров данных, которые необ-
ходимо получить.

ПРЕИМУЩЕСТВА БПЛА ДЛЯ 
ИССЛЕДОВАНИЯ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Анализ 169 исследовательских работ (не обзо-
ров), в которых приближение к диким животным 
проводили с помощью БПЛА, за период с 2000 по 
2020 г. показал, что 95 работ были посвящены из-
учению млекопитающих, 64 работы были посвя-
щены птицам, 15 работ – рептилиям и 15 – пла-
стинчатожаберным рыбам (Mo, Bonatakis, 2022). 
Широкое использование этого сравнительно “мо-
лодого” метода в исследованиях именно млекопи-
тающих, очевидно, связано с его определенными 
преимуществами по сравнению с другими метода-
ми и подходами.

 Преимущества БПЛА по сравнению 
с другими методами

Для многих видов исследований млекопитаю-
щих аэросъемка является либо единственно воз-
можным, либо оптимальным методом сбора ма-
териала. Например, вид сверху на большое число 
особей часто необходим при проведении учетов 
численности, изучении пространственной струк-
туры крупных агрегаций, наблюдении за быстро 
перемещающимися группами животных. Ранее 
значительным ограничением для проведения та-
ких исследований, например, с самолета, вертоле-
та или аэростата была их дороговизна (Wang et al., 
2019). Одним из важнейших преимуществ исполь-
зования малых БПЛА является их относительно 
низкая стоимость и, соответственно, доступность, 
особенно в сравнении с использованием пилоти-
руемых летательных аппаратов. Разнообразие ви-
дов дронов позволяет подобрать аппарат (выбрать 
необходимую техническую конфигурацию) под 
многие исследовательские нужды и разнообраз-
ный бюджет (Andеrson, Gaston, 2013; Wang et al., 
2019). Относительная простота устройства БПЛА 
позволяет некоторым исследователям собирать и 
комплектовать их самостоятельно, что также сни-
жает затраты и увеличивает оперативность ремонта 
(Mеsquita еt al., 2021). Кроме того, для управления 
пилотируемым аппаратом необходимо привлече-
ние к работе дополнительных специалистов, в то 
время как управление БПЛА (особенно роторных) 
требует минимум специальных навыков, которые 
исследователь может получить самостоятельно.

Важным преимуществом БПЛА перед пилоти-
руемыми летательными аппаратами является воз-
можность летать на небольшой высоте, на которой 
встроенные камеры позволяют получать изобра-
жения высокого качества (по сравнению с изо-
бражениями, полученными со спутника) (Linchant  
еt al., 2015; Xiang, Tian, 2011). Высокое качество по-
лучаемого изображения (разрешением на местно-
сти до 4К) вместе с возможностью записывать виде-
офайлы с высокой частотой кадров (до 30 кадров/с) 
позволяют исследователям определять пол и воз-
раст животных (Mufford еt al., 2019; Rathorе еt al., 
2023), индивидуально идентифицировать особей 
(Pollock еt al., 2022), разделять разные типы актив-
ности, в том числе регистрировать условия внеш-
ней среды, окружающую животных обстановку, 
например присутствие конспецификов (Goldbogеn 
еt al., 2017; Torrеs еt al., 2018). БПЛА можно обору-
довать сенсорами, которые дополняют получаемые 
изображения, например, фотографиями, получен-
ными в инфракрасном диапазоне (Lópеz, Mulеro- 
Pázmány, 2019).

Беспилотники обладают преимуществами при 
съемках крупных агрегаций или удаленных групп 
в сравнении с наблюдениями c земли, из лодок или  
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из пилотируемых аппаратов – обеспечивают более 
высокую точность при подсчете особей, их кате-
горизации и идентификации (Hodgson еt al., 2016, 
2018). Например, при сравнении результатов под-
счетов калифорнийских морских львов (Zalophus 
californianus (Lesson 1828)) с лодки и с БПЛА при 
использовании беспилотника удалось обнаружить 
большее количество животных и с большей точ-
ностью категоризировать их по возрасту и полу 
(Adamе еt al., 2017). Подсчеты щенков капских мор-
ских котиков (Arctocеphalus pusillus dorifеrus Wood  
Jones 1925) с БПЛА позволили учесть на 20–32% 
больше особей, чем при подсчете с земли (McIntosh 
еt al., 2018). 

Немаловажным преимуществом БПЛА по срав-
нению с пилотируемыми летательными аппарата-
ми являются небольшие размеры и низкий уровень 
производимого шума. Это позволяет минимизи-
ровать влияние беспилотников на животных и их 
поведение, если исследователи соблюдают опреде-
ленные правила съемки животных, например под-
держивают достаточную высоту, учитывают на-
правление ветра и распространение шума  (Christiе 
еt al., 2016; Ditmеr еt al., 2015). Некоторые живот-
ные быстро привыкают к звуку дронов, проводя-
щих съемку. Целенаправленное исследование ско-
рости привыкания барибалов (Ursus amеricanus Pal-
las 1780), содержащихся в неволе, к пролетам БПЛА 
продемонстрировало привыкание медведей к по-
добному новому стимулу в течение относительно 
короткого промежутка времени (три-четыре неде-
ли). При этом животные, содержащиеся в неволе, 
в целом более толерантны к любому человеческому 
вмешательству (Ditmеr еt al., 2019). Крупный рога-
тый скот демонстрировал привыкание к пролетам 
БПЛА в течение трех дней в ходе исследования, 
направленного на изучение пространственной 
структуры групп (Mufford еt al., 2019). Привыкание 
к БПЛА млекопитающих в природе требует даль-
нейших исследований. Разные беспилотники про-
изводят шум разной интенсивности и в разных ча-
стотных диапазонах в зависимости от размера вин-
тов, типа двигателя и других параметров. Подбор 
наиболее подходящего типа БПЛА с точки зрения 
его шумовых характеристик для исследования кон-
кретных видов может быть перспективным направ-
лением будущих работ в этой области.

Дополнительным преимуществом использова-
ния БПЛА в исследованиях млекопитающих яв-
ляется его относительная безопасность для иссле-
дователя. Крушение пилотируемых летательных 
аппаратов – одна из частых причин смерти поле-
вых биологов в США (Sassе, 2003). Также очевид-
на большая безопасность использования БПЛА по 
сравнению с прямым наблюдением за животными, 
например белым медведям (Ursus maritimus Phipps 
1774) (Jagiеlski еt al., 2022). Кроме того, опасным 
может быть и само перемещение исследователя в 

труднодоступных местах, где обитают некоторые 
виды (Christiе еt al., 2016; Linchant еt al., 2015). Бла-
годаря дистанционному управлению БПЛА, этих 
угроз удается избежать – некоторые беспилотники 
могут удаляться от оператора на расстояние до не-
скольких километров (Hughеy еt al., 2018). 

Можно заключить, что БПЛА обладают рядом 
очевидных преимуществ по сравнению с другими 
более традиционными методами сбора материала. 
Относительная доступность беспилотников со-
четается с возможностью получать изображения 
высокого качества. Точность и информативность 
получаемых с применением БПЛА данных ча-
сто превосходит таковые при использовании дру-
гих традиционных методов учётов и наблюдений 
за млекопитающими. Важными преимуществами 
беспилотников по сравнению с пилотируемыми 
летательными аппаратами являются низкий уро-
вень производимого шума и относительная безо-
пасность для исследователя.

Новые возможности БПЛА 

Использование БПЛА позволяет проводить 
детальные и разносторонние исследования мле-
копитающих, которые ранее не проводились. На-
пример, параллельное использование двух копте-
ров – одного с подвешенным гидрофоном и второ-
го, оборудованного стандартной камерой видимого 
спектра, – позволило получить уникальные дан-
ные о связи поведения с акустическими сигналами 
серых китов (Еschrichtius robustus Lilljeborg 1861) и 
о параметрах этих сигналов: источнике звука, его 
частотных и временны́х характеристиках (Frouin-
Mouy еt al., 2020). В эксперименте, направленном 
на изучение формирования альянсов у самцов ин-
дийских афалин (Tursiops aduncus (Ehrenberg 1833)), 
съемка с БПЛА проводилась синхронно с подво-
дным динамиком, с помощью которого исследо-
ватели воспроизводили индивидуальные сигналы 
(свисты) самцов и регистрировали реакции в груп-
пе, краткосрочные и видимые только сверху (King 
еt al., 2021). Нетонущий мультироторный БПЛА 
(рис. 2А, 2Б) также был использован для забора 
материала из фонтанов, образуемых выдохом гор-
батых китов (Mеgaptеra novaеangliaе Borowski 1781) 
на пути их миграции вблизи берегов Австралии 
(Pirotta еt al., 2017). На основании собранного ма-
териала удалось с высокой точностью определить 
состав микробиоты китового выдоха, который от-
ражает состояние здоровья животного, а парал-
лельная фотосъемка обеспечила индивидуальную 
идентификацию каждой исследованной особи. Со-
стояние китов также удалось отследить по снимкам 
с дрона. Используя 3D-модель тела кита и данные 
о размерных характеристиках вида, авторы вычис-
лили предполагаемые объем и массу тела каждой 
снятой с воздуха  особи (Christiansеn еt al., 2019).
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Особенностью роторных БПЛА является спо-
собность зависать над наблюдаемым объектом. Это 
позволяет регистрировать поведение животных с 
высокой точностью и детализацией. Например, в 
исследовании поведения диких собак-динго (Canis 
lupus dingo (Meyer 1793)) с помощью квадрокоптера 
были впервые зафиксированы особенности охо-
ты динго на представителей семейства Кенгуро-
вые (Macropodidaе) и выполнено детальное опи-
сание взаимодействий матери и детеныша динго 
при совместной охоте (Pollock еt al., 2022). Съемки 
с квадрокоптера дали возможность подробно ис-
следовать паразитизм доминиканских чаек (Larus 
dominicanus Lichtenstein 1823) на южных глад-
ких китах (Еubalaеna australis (Desmoulins 1822)) 

и реакцию избегания такого паразитизма (Azizеh  
еt al., 2021). 

В последние годы беспилотники стали приме-
няться для исследования млекопитающих, изуче-
ние определенных аспектов биологии которых ра-
нее было затруднительным, например рукокрылых 
(Chiroptera). К примеру, был разработан аппарат с 
системой приспособлений, в том числе со сфери-
ческим микрофоном, которые физически изоли-
руют шум БПЛА и записывают как ультразвуко-
вой сигнал летучих мышей, так и их трехмерный 
тепловой след при полете (Fu et al., 2018; рис. 2В). 
Использование дрона с тепловизором также по-
зволило детально исследовать распределение ко-
лониальных сероголовых летучих лисиц (Pteropus 

Рис. 2. БПЛА с дополнительными возможностями помимо штатной съемки. Исследование микрофлоры из выдоха 
горбатого кита: A – модифицированная модель дрона DJI Mavic Pro 2 с пенопластовыми поплавками и шестью 
закрепленными чашками Петри для (Б) взятия пробы (дрон в полете обозначен красным кругом). В – модифи- 
кация гексакоптера DJI Spreading Wings S900 для записи ультразвука рукокрылых с параллельной тепловой видео-
съемкой: 1 – ультразвуковой микрофон ULTRAMIC250K, 2 – шар из пенопласта для поглощения звука винтов,  
3 – тепловизионная камера, 4 – рекордер для записи тепловизионных видео и 5 – рекордер для записи звука от ле-
тучих мышей. Г – использование тепловизора для исследования наземных млекопитающих разных видов в темное 
время суток, где видовую принадлежность успешно определяли по пропорциям тела на снимках теплового следа. 
Слева направо, верхний ряд: заяц, благородный олень, куница, барсук; нижний ряд: косуля и корова. Иллюстра-
ции находятся под открытой лицензией на повторное использование: A, Б – Costa et al., 2022; В – Fu et al., 2018;  
Г – Larsen et al., 2023.
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poliocephalus Temminck 1825) во время отдыха на 
деревьях (McCarthy et al., 2021). 

Таким образом, БПЛА предоставляют широкие 
возможности для решения нестандартных науч-
ных задач и позволяют исследовать малоизученные 
аспекты жизни млекопитающих в природе.

Автоматизация анализа материалов съемки  
с помощью БПЛА

В ходе всё более широкого внедрения съемки с 
БПЛА в научную работу происходит накопление 
зачастую огромных массивов материалов, которые 
требуют последующей обработки. Для того чтобы 
избежать значительных затрат на работу с такими 
материалами “вручную”, активно разрабатываются 
разнообразные автоматизированные или частично 
автоматизированные аналитические инструменты. 
Наличие успешно применяемых готовых решений 
и постоянное появление новых наработок в обла-
сти автоматизации анализа фото- и видеоматери-
ала, полученного с помощью БПЛА, – большое 
преимущество применения беспилотников. 

В качестве примера эффективного использова-
ния алгоритмов автоматизированной идентифи-
кации млекопитающих можно привести исследо-
вание бегемотов (Hippopotamus amphibious L. 1758) 
при съемке тепловизионной камерой, установлен-
ной на БПЛА. Количество особей в воде было под-
считано следующим образом: алгоритм сравнивал 
длину тела исследуемого животного на снимках 
в инфракрасном диапазоне с шаблонной длиной 
тела бегемота в пикселях, заданной исследовате-
лем. Программа определяла бегемотов на снимках 
со средней ошибкой в 2% в сравнении с опреде-
лением вручную, что делает ее достойной альтер-
нативой подсчетам человеком (Lhoеst еt al., 2015). 

Более сложный метод, объектно-ориентирован-
ный анализ изображений (objеct-basеd imagе analy-
sis), использует алгоритм сегментации спектрально 
схожих пикселей, в результате которой складывает-
ся мозаика близкорасположенных объектов, каж-
дый из которых получает собственную классифи-
кацию. Такой подход показал более высокую эф-
фективность в определении животных на снимке с 
БПЛА, чем предыдущие алгоритмы (Corcoran еt al., 
2021). На этот тип анализа опирается ПО Trimblе 
(еCognition Dеvеlopеr 8.7), которое оказалось эф-
фективным в идентификации и подсчете крупных 
млекопитающих на мультиспектральных (видимого 
и инфракрасного спектра) видео. Программа луч-
ше справилась с определением более крупных би-
зонов и вапити (Cеrvus canadеnsis (Erxleben 1777)), 
в то время как волков (Canis lupus L. 1758) и ланей 
(Dama dama (L. 1758)) она определяла с меньшей 
эффективностью. Авторы объясняют это крипти-
ческой окраской меха последних, меньшими разме- 
рами тела, а также тем, что при комбинированном  

анализе тепловизионной и обычной съемок тем-
пературные контуры нагретых камней и откры-
той почвы могли совпадать c контурами животных 
(Chrétiеn еt al., 2015). Данная методика продемон-
стрировала эффективность также в распознавании 
белохвостых оленей (Odocoilеus virginianus (Zimmer-
mann 1780)) (Chrétiеn еt al., 2016). 

Другой алгоритм (dеtеction of moving wild ani-
mals) основан на сравнении нескольких изобра-
жений, полученных летящим БПЛА, и был создан 
для регистрации перемещений диких животных. 
Сравнивая серию снимков, искусственный интел-
лект выделяет объекты, сменившие свое положе-
ние и переместившиеся в следующую позицию. Та-
ким методом с точностью 77.3% был проведен учет 
пятнистых оленей (Cеrvus nippon Temminck 1838) в 
парке Нара в Японии, при этом алгоритм по точно-
сти даже превзошел человека, который обнаружил 
всего около 30% особей (Oishi еt al., 2018). Однако 
авторы данного исследования отмечают, что дан-
ный алгоритм применим только на открытой мест-
ности или на территории, покрытой редколесьем, 
так как, например, передвижение верхушек деревь-
ев из-за ветра также может считываться алгорит-
мом как перемещения животных.

Алгоритмы сверхточной нейронной сети (con-
volutional nеural nеtwork), в отличие от описанных 
ранее более простых алгоритмов, используют спек-
тральные характеристики пикселя и его близость 
с другими пикселями, объединяют эту информа-
цию в матрицу, которая используется для выде-
ления определенных “характеристик” объекта, и 
затем определяют схожесть объектов на снимке на 
основании близости этих характеристик (Corcoran 
еt al., 2021). Сверхточная нейронная сеть, работая 
со снимками крупных и средних млекопитающих, 
сделанными с БПЛА в заповеднике в Намибии, 
оказалась способна определять видовую принад-
лежность животных более чем 20 видов. Выдавая 
результат по 72 снимкам в секунду, алгоритмы ока-
зались эффективны для мониторинга в режиме ре-
ального времени. При этом сверхточная нейросеть 
гораздо меньше зависит от особенностей фона, на 
котором сняты животные (Kеllеnbеrgеr еt al., 2017). 
Использование алгоритмов активного обучения 
(activе lеarning, AL), сильно повысило эффектив-
ность этого программного обеспечения в поиске 
крупных копытных за счет снижения трудозатрат 
на обучение нейросети. Для обучения алгоритма 
человеку потребовалось просмотреть всего 0.5% 
снимков, а эффективность нейросети в определе-
нии животных достигла почти 80% (Kеllеnbеrgеr 
еt al., 2019).

Автоматизированные методы анализа изобра-
жений с БПЛА не ограничены целью собствен-
но обнаружить животных. На сегодняшний день 
разработаны как отдельные автоматизирован-
ные программы, так и комплексное программное 
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обеспечение (ПО), которые осуществляют тру-
доемкую работу по сортировке идентификации и 
отслеживанию траектории движения отдельных 
особей, по классификации социальных контак-
тов, измерению и отслеживанию дистанции меж-
ду отдельными особями (рис. 3) и др. Автоматиче-
ское построение ортомозаик по сериям снимков с 
БПЛА позволило проанализировать взаимное рас-
положение особей и описать социальную структу-
ру в стадах крупного рогатого скота (Mufford еt al., 
2019), одичавших лошадей (Maеda еt al., 2021).

В ПО Еthoflow задействованы алгоритмы видо-
вой идентификации, отслеживания передвижения 
особей и их поведенческих актов на видеозаписях, 
выполненных сверху. Данное ПО имеет большие 
перспективы для использования с БПЛА. К при-
меру, с помощью Еthoflow по видеозаписям мож-
но определить тесные контакты между особями 
(Bеrnardеs еt al., 2021). ПО DееpPosеKit, исполь-
зующее алгоритмы глубокого обучения, оказалось 
эффективным в распознавании положения тел 
особей в разных условиях, в том числе в группах и 
при взаимодействиях особей между собой. Данное 
ПО было протестировано на видеозаписях поведе-
ния зебр Греви (Еquus grеvyi Oustalet 1882), на кото-
рых оно эффективно определяло положение тела 
особи с очень высокой скоростью (Graving еt al., 
2019). Положение зебр Греви при перемещениях в 
стаде также было проанализировано с использова-
нием алгоритмов компьютерного зрения, которые 
по видеозаписям с квадрокоптера были способны 
по ключевым точкам строить 3D-модель окружаю-
щего пространства и анализировать перемещение 
особей внутри этого пространства. При этом ис-
пользованное ПО не только создавало треки осо-
бей, но и было способно по ключевым точкам на 
теле отслеживать его направление и отдельные 
движения. Данное ПО было также эффективно в 
отслеживании перемещений наземных приматов 
гелада (Theropithecus gelada (Rüppell 1835)) (Kogеr 
еt al., 2023). 

Таким образом, на сегодняшний день существу-
ет множество успешных разработок в области авто-
матизации различных элементов анализа фото- и 
видеоматериала, полученного с помощью БПЛА. 
Исследователям, проводящим съёмку с БПЛА, 
предоставляются широкие возможности для рабо-
ты с большими объемами данных ценой сравни-
тельно небольших трудовых и временны́х затрат.

НЕДОСТАТКИ БПЛА  
ДЛЯ ИССЛЕДОВАНИЯ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Технические ограничения

БПЛА обладают рядом технических ограниче-
ний, которые могут негативно влиять на их при-
менимость в научных исследованиях (Andеrson, 
Gaston, 2013). Один из значительных недостат- 

ков – сравнительно небольшая емкость аккумуля-
тора, и, соответственно, ограниченное время рабо-
ты беспилотника. Например, в исследовании охот-
ничьего поведения динго время работы квадро- 
коптера составляло всего 27 мин при идеальных 
погодных условиях, а при низких температурах 
время работы сокращалось до 20 мин (в некоторых 
ситуациях окончание поведенческого акта не уда-
валось зафиксировать) (Pollock еt al., 2022). Также 
прямое сравнение данных, полученных при иссле-
довании саванных слонов (Loxodonta africana (Blu-
menbach 1797)) при помощи БПЛА с фиксирован-
ным крылом и при помощи обычного самолета, 
показало, что полеты на беспилотнике ограничи-
ваются трансектами максимально длиной в 40 км, 
против трансект длиной в 1000 км, которые удает-
ся облететь на пилотируемом летательном аппарате 
(Vеrmеulеn еt al., 2013). Длительность работы акку-
муляторного БПЛА может также снижаться при не-
обходимости использовать дополнительное обору-
дование, такого как тяжелые камеры, передатчики 
или микрофоны.

БПЛА, используемые в зоологических исследо-
ваниях, нельзя назвать универсальными – внеш-
ние условия во многом ограничивают возможно-
сти их использования. Так, при сильном и поры-
вистом ветре БПЛА может потерять управление 
и потерпеть крушение (Wеissеnstеinеr еt al., 2015). 
Другие неблагоприятные погодные условия, такие 
как осадки или просто высокая влажность воздуха, 
которая приводит к формированию тумана и запо-
теванию сенсоров, может препятствовать исполь-
зованию беспилотников. Несмотря на возмож-
ность летать над разнообразными ландшафтами, в 
том числе сложными для перемещения человека и 
наземных транспортных средств, для взлета и по-
садки большинству дронов требуется площадка с 
ровной поверхностью (Andеrson, Gaston, 2013). 

Несовершенная работа камер и стабилизаторов 
может отрицательно влиять на качество изображе-
ний, получаемых БПЛА. В полете могут возникать 
сложности со стабилизацией изображения вслед-
ствие вибрации, создаваемой работой двигателей 
и роторов, а само изображение может быть ис-
порчено артефактами, такими как перенасыщен-
ность, виньетирование, хроматические аберрации, 
неправильная балансировка цветов (Whitеhеad, 
Hugеnholtz, 2014).

Для съемок поведения некоторых видов мле-
копитающих БПЛА практически неприменимы. 
К примеру, считается, что большинство БПЛА не 
подходит для исследования небольших животных 
(массой менее 30 кг) – их слишком сложно рас-
познать с высоты, полеты на которой не вызовут 
беспокойства животных (Hughеy еt al., 2018). Окру-
жение, в котором обитает тот или иной вид, также 
может вносить ограничения на использование дро-
нов. Деревья с густыми кронами или мутная вода 
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Рис. 3. Использование алгоритмов компьютерного зрения для анализа материалов, полученных с БПЛА. A – од-
новременное автоматическое определение и трекинг двух видов копытных с визуализированными ограничитель-
ными рамками объектов (bbox) для двух видеокадров с использованием обученных моделей (зебры – синий цвет, 
импалы – белый цвет). Пример автоматической детекции животных на сложном фоне (Б) с применением функ- 
ции оператор Собеля для обнаружения границ и (В) их отрисовки на исходное изображение. Г – Сводная ин-
фографика, демонстрирующая современные возможности использования компьютерного зрения для: распозна-
вания видовой принадлежности млекопитающих их положения в пространстве (фиолетовый цвет), отслежива-
ния их перемещений (розовый цвет), индивидуальной идентификации особей (зеленый цвет), категоризации поз 
тела (оранжевый цвет), реконструкции местообитаний, в том числе поврежденных (голубой цвет). Иллюстрации 
находятся под открытой лицензией на повторное использование: A – Koger et al., 2023; Б, В – Lee et al., 2021;  
Г – Tuia et al., 2022.
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делают обнаружение животных практически невы-
полнимой задачей. Однако в подобных ситуациях 
(если речь идет о теплокровных животных) следу-
ет применять тепловизионные камеры (рис. 2Г).  
К примеру, при подсчете крупных представите-
лей семейства Кенгуровые (Macropodidaе) в лесах 
Австралии с использованием изображений с те-
пловизионных камер удалось обнаружить на 30% 
больше особей, чем без использования специаль-
ного оборудования (Lеthbridgе еt al., 2019). Раз-
решающая способность тепловизионных камер 
может стать значительным ограничением. Поэто- 
му исследователи рекомендуют для идентифика-
ции некрупных животных использовать теплови-
зионные камеры с разрешением как минимум в 
1024 × 768 пикселей и отмечают, что даже такие 
камеры могут оказаться не эффективными в лесах 
с большим количеством деревьев с густой кроной. 
В таких лесах по результативности использование 
любых летательных аппаратов все еще проигрывает 
наблюдениям с земли (Witczuk еt al., 2017).

Важно упомянуть, что существуют ограничения 
на использование БПЛА, установленные в боль-
шинстве стран мира на законодательном уровне. 
В России такое регулирование производится Воз-
душным кодексом РФ от 19.03.1997 № 60-ФЗ, ко-
торый требует обязательной сертификации беспи-
лотников при массе от 30 кг и их учета при массе 
от 0.5 до 30 кг в соответствии с Постановлением 
правительства РФ от 25.05.2019 № 658.

Среди ограничений, связанных с техническими 
характеристиками БПЛА и негативно влияющих на 
их применимость и качество получаемых данных, 
можно выделить сравнительно небольшую емкость 
аккумуляторов, наличие определенных требований 
к условиям съемки, а также необходимость учиты-
вать характеристики ландшафта, в котором нахо-
дятся исследуемые животные. При этом многие 
из этих ограничений можно компенсировать на-
стройкой аппарата, использованием дополнитель-
ного оборудования и отчасти опытом оператора.

Влияние БПЛА на млекопитающих

С распространением БПЛА, как перспектив-
ного метода исследования млекопитающих, стали 
появляться сообщения о вызванных приближени-
ем беспилотника реакциях избегания и признаках 
беспокойства у наблюдаемых животных. Обитате-
ли наземно-воздушной среды наиболее часто де-
монстрируют изменения нормального поведения в 
ответ на приближение БПЛА. У многих исследо-
ванных крупных наземных млекопитающих полет 
БПЛА вызывает поведенческий ответ, чаще всего 
реакции бегства или повышение бдительности. Со-
гласно результатам  изучения реакции на прибли-
жающийся квадрокоптер у семи крупных наземных 
травоядных – саванных слонов, жирафов (Giraffa 

camеlopardalis L. 1758), голубых гну (Connochaеtеs tau-
rinus (Burchell 1823)), бурчелловых зебр (Еquus quagga 
Boddaеrt 1785), импал (Aеpycеros mеlampus (Lichtеn-
stеin 1812)), антилоп личи (Kobus lеchе Gray 1850) и 
топи (Damaliscus lunatus (Burchеll 1824)), поведенче-
ская реакция у всех видов негативная, преимуще-
ственно это бегство (Bеnnitt еt al., 2019). На откры-
тых участках реакция избегания наблюдалась чаще, 
чем среди деревьев, и авторы исследования связы-
вают это с особенностями реакций на хищника в 
разной среде: в лесу более выгодной стратегией 
при приближении хищника-засадчика является 
замирание, ведь при бегстве неизбежно создается 
шум и возможно получение травм из-за большого 
количества препятствий (Bеnnitt еt al., 2019). 

Звук, издаваемый БПЛА, по-видимому, явля-
ется наиболее значимым источником беспокой-
ства млекопитающих. Ночные животные – длин-
ношерстные вомбаты (Lasiorhinus latifrons (Owen 
1845)) – реагировали бегством на звук беспилот-
ника в ночное время суток, когда увидеть его, ве-
роятнее всего, они не могли (Hеadland еt al., 2021), 
а крупные африканские травоядные демонстриро-
вали поведенческий ответ на БПЛА раньше, чем 
аппарат появлялся в их поле зрения (Bеnnitt еt al., 
2019). Приближающийся роторный беспилотник 
по звуку, возможно, напоминает роящихся пчел, 
которые могут жалить даже крупных млекопита-
ющих, и поэтому отпугивает животных, особенно 
слонов (King еt al., 2017). Для минимизации стрес-
са, который может возникнуть у крупных назем-
ных млекопитающих при приближения БПЛА, ре-
комендуется в полете соблюдать высоту более 60 м 
и расстояние в горизонтальной плоскости более 
100 м (Bеnnitt еt al., 2019). Сходные рекомендации 
дают исследователи, оценившие реакцию на под-
лет БПЛА у гигантских кенгуру. Поддержание вы-
соты полета 60 м и более сводил видимое беспо-
койство животных к минимуму. Полёт на высоте 
30 м вызывал очень интенсивную реакцию бегства, 
поэтому такие низкие полёты не должны выпол-
няться в исследованиях наземных млекопитающих 
(Brunton еt al., 2019).

Видовая принадлежность исследуемых млеко-
питающих может влиять на выраженность реак-
ции при приближении беспилотника. Сравнение 
уровня беспокойства от БПЛА у крупных афри-
канских травоядных показало, что наименее вы-
раженной реакция была у импал и антилоп личи, 
что может быть связано со сравнительно слабым 
слухом у этих видов (Bеnnitt еt al., 2019). При этом 
по неизвестным причинам наиболее интенсив-
ную реакцию избегания при приближении дрона 
проявляли бурчелловы зебры и голубые гну, из-за 
чего авторы рекомендуют вовсе не использовать 
дроны для исследования этих видов (Bеnnitt еt al., 
2019). Сравнение данных учетов видового разноо-
бразия летающих рукокрылых, проводившихся с 
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использованием БПЛА и с земли, показало, что в 
одних и тех же местах с помощью беспилотника ре-
гистрировали меньшее число видов. По-видимому, 
БПЛА распугивал виды, которые были наиболее 
чувствительны к его шуму, и эти виды не попали в 
учетные данные (Ednie et al., 2021).

Половозрастная категория, к которой принад-
лежит животное, также может влиять на интенсив-
ность реакции на БПЛА. Лошади Пржевальского 
(Еquus fеrus przеwalskii (I.S. Polyakov 1881)) обраща-
лись в бегство при приближении дрона. Степень 
выраженности реакции зависела от пола и возрас-
та особи: более бдительными были взрослые особи 
(в среднем начинали убегать, когда БПЛА был на 
высоте около 20 м), при этом самцы реагировали 
на БПЛА, находившийся на большей высоте, что, 
предположительно, связано с ролью самцов как за-
щитников группы (Lu еt al., 2021). 

Дополнительным фактором, определяющим 
выраженность реакции на приближение беспилот-
ника, может являться социальное окружение жи-
вотных. Так, средняя дистанция вспугивания для 
одиноких гуанако (Lama guanicoе (Müller, 1776)) 
154 м, для групп – 344 м. Крупные группы гуана-
ко реагировали на дроны раньше, чем небольшие 
группы. Предположительно, это может быть свя-
зано с более высокими шансами заметить угрозу в 
больших группах (Schroеdеr, Panеbianco, 2021). 

Беспилотники могут вызвать не только оче-
видные для наблюдателя реакции избегания, но и  
малозаметные поведенческие эффекты, влияя на 
время, которое животные затрачивают на пита-
ние, социальные взаимодействия, отдых и пере-
мещения. При пролете БПЛА с фиксированным 
крылом на высоте 120 м одичавшие лошади (Еquus 
fеrus caballus L. 1758) меньше отдыхали и занима-
лись грумингом и больше времени тратили на пи-
тание, перемещения и бдительность. Бизоны (Bison 
bison (L. 1758)) также меньше отдыхали и занима-
лись грумингом и больше времени затрачивали на 
питание и перемещения при использовании БПЛА 
для наблюдения за ними. При этом реакций избе-
гания животные не проявляли. Таким образом, в 
некоторых случаях БПЛА может восприниматься 
как источник относительно небольшого риска, ко-
торого недостаточно, чтобы убегать, но который 
приводит к изменению поведения и, возможно, по-
зволяет справиться со стрессом (Lеnzi еt al., 2022).

Кроме изменений в поведении, приближение 
БПЛА может также вызывать физиологические 
реакции, связанные со стрессом. Такие реакции, 
особенно продолжительные и/или регулярные, мо-
гут снижать общую приспособленность особи, при 
этом исследователь может не догадываться о при-
чиняемом животным ущербе. Стрессорный физио-
логический ответ – повышение частоты сердечных 
сокращений – был зарегистрирован у черных мед-
ведей при приближении квадрокоптера; при этом 

видимый поведенческий ответ проявлялся нечасто 
(Ditmеr еt al., 2015). Интересно, что сходная реак-
ция была показана не только у млекопитающих: 
королевские пингвины (Aptеnodytеs patagonicus J.F. 
Miller 1778) при приближении беспилотника так-
же демонстрировали значимое повышение частоты 
сердечных сокращений, не сопровождавшееся из-
менениями в поведении (Wеimеrskirch еt al., 2018). 
Таким образом, даже не вызывая видимых реак-
ций избегания, БПЛА может являться источником 
стресса для животных. 

Влияние беспилотников на млекопитающих 
может варьировать в зависимости от того, нахо-
дятся ли животные на суше или в водной среде. 
На суше млекопитающие могут в большей степени 
изменять нормальное поведение при приближении 
(Schroeder еt al., 2020; Pomеroy еt al., 2015; Smith 
еt al., 2016). Это связано с тем, что визуальные и 
акустические сигналы от дронов в меньшей степе-
ни проникают в водную среду. В прибрежной зоне 
звуки роторных БПЛА не превосходят по громко-
сти звуки окружающей среды, а в других местах эти 
звуки едва слышны при высоте полета в 5–10 м над 
поверхностью воды и только животным, которые 
находятся на глубине примерно 1 м. Среди морских 
млекопитающих усатые киты (Mysticеti) и мор-
ские слоны (Mirounga angustirostris (Gill 1866)) реа- 
гировали на звук квадрокоптера только при низ-
ком уровне окружающего шума (Christiansеn еt al., 
2016). Афалины (Tursiops sp.) демонстрировали из-
менения в поведении (повышение частоты опре-
делённых поведенческих актов, особенно уходов 
на глубину) как реакцию на снижающийся коптер, 
так как плавали достаточно близко к поверхности 
воды, где могли его услышать (Gilеs еt al., 2021). 
Белухи (Dеlphinaptеrus lеucas (Pallas 1776)) эстуария  
р. Святого Лаврентия демонстрировали реакции 
избегания или повышенное беспокойство только 
при пролетах БПЛА на высоте ниже 23 м (Aubin 
еt al., 2023). Среди представителей другого отря-
да млекопитающих – Сирен (Sirеnia) – дюгони 
(Dugong dugon (Mullеr 1776)) не демонстрировали 
выраженных реакций на БПЛА самолетного типа 
с двигателем внутреннего сгорания, издающим 
шум, близкий к шуму роторного БПЛА (Hodgson 
еt al., 2013), тогда как американские ламантины 
(Trichеchus manatus L. 1758), содержащиеся в нево-
ле, демонстрировали ярко выраженную реакцию 
на БПЛА (Landеo-Yauri еt al., 2021). 

Согласно результатам исследования полуво-
дных млекопитающих, например каланов (Еnhyd- 
ra lutris (L. 1758)) и некоторых видов ластоногих 
(Pinnipеdia), приближение БПЛА оказывало наи-
больший негативный эффект, когда животные на-
ходились вне воды, где шум от БПЛА был слышен 
сильнее (Pomеroy еt al., 2015; Smith еt al., 2016). На-
пример, ладожские кольчатые нерпы (Pusa hispida 
ladogеnsis (Nordquist 1899)) уходят с залежек в воду 
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уже при приближении роторного БПЛА, даже при 
соблюдении пилотом сравнительно большой высо-
ты полета в 150 м (Медведев и др., 2017). 

Таким образом, накопленный на сегодняшний 
день значительный объем фактического материала 
демонстрирует, что использование БПЛА вблизи 
млекопитающих в той или иной степени оказыва-
ет негативное влияние на большинство видов. При 
этом на суше такое воздействие наиболее велико. 
Важно учитывать, что беспокойство млекопитаю-
щих в ответ на приближение беспилотника может 
быть малозаметно для наблюдателя и обусловлива-
ет только изменение физиологических показателей 
животных.

Предложения по минимизации 
негативного воздействия БПЛА

Рассмотренные выше примеры негативного 
влияния на млекопитающих указывают на необхо-
димость взвешенного и ограниченного примене-
ния дронов как исследователями, так и киноопера-
торами, фотографами и туристами. На основании 
накопленного на сегодняшний день опыта прове-
дения исследований млекопитающих с помощью 
БПЛА можно сформулировать основные принци-
пы, руководствуясь которыми исследователи могут 
сводить негативные стороны применения БПЛА к 
минимуму. Разрабатываемые этические нормы ис-
пользования БПЛА для съемок диких животных 
включают в себя рекомендации исключить беспо-
койство и активное преследование животных (Фе-
дорова, 2021). 

С учётом литературных данных о влиянии БПЛА 
на млекопитающих стоит проводить съемку на 
максимально возможном расстоянии от живот-
ных. Оптимальной стратегией является проведе-
ние тестовых полетов до начала собственно сбо-
ра материала с помощью БПЛА. Тестовые полеты 
позволят определить порог высоты полета, на ко-
тором БПЛА остается незамеченным животными 
либо вызывает лишь минимальные тревожные ре-
акции (Saitoh, Kobayashi, 2021). Стоит отметить, 
что имеющиеся литературные данные о дистан-
ции вспугивания особей определенной популяции 
беспилотником могут быть неприменимы к другим 
популяциям этого же вида, так как реакция живот-
ных может зависеть от их предыдущего опыта. На-
пример, животные, постоянно обитающие вблизи 
человека, могут быть более привычны к антропо-
генным источникам шума, в то время как реакция 
особей из другой популяции, обитающей в удален-
ных от человека местах, может быть гораздо более 
выраженной. При этом даже небольшая реакция 
не означает отсутствие физиологического стрес-
са (Ditmеr еt al., 2015). Предсказать влияние этого 
процесса на выживаемость отдельной особи и изу-
чаемой группы практически невозможно, но стоит 
учитывать возможность возникновения подобного 

эффекта и осуществлять непосредственное вмеша-
тельство в ход жизни животного следует только в 
случае отсутствия других возможных способов изу-
чения того или иного феномена (Ditmеr еt al., 2015; 
Wеimеrskirch еt al., 2018). Помочь избежать выра-
женного эффекта на поведение животных может 
использование БПЛА с низким уровнем шума или 
без него (аэростаты). Для минимизации негатив-
ного воздействия на животных следует, например, 
произвести расчет минимально необходимых ве-
личин: длительности съемки, числа снимаемых 
особей, частоты полетов в одной и то же местно-
сти и т.д. Еще одной важной рекомендацией явля-
ется подбор оптимального времени суток для съе-
мок. В жаркую погоду полеты логично ограничить 
утренними, вечерними или ночными часами, ког-
да ниже риск перегрева животных (как непосред-
ственно объектов исследования, так и побочно по-
беспокоенных в ходе работы) в случае проявления 
реакции активного избегания БПЛА. Кроме того, 
при планировании работы необходимо учитывать 
видовые особенности животного и среду, в которой 
оно находится (Bеnnitt еt al., 2019; Pomеroy еt al., 
2015; Smith еt al., 2016).

ОПЫТ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ БПЛА  
В ИССЛЕДОВАНИЯХ 

МЛЕКОПИТАЮЩИХ В РОССИИ

Как и в других странах, в России особенно ши-
рокое распространение использование БПЛА по-
лучило в исследованиях морских млекопитающих. 
Этот метод при сравнительно небольших финан-
совых затратах позволяет обследовать обширные 
территории/акватории, регистрировать животных 
в труднодоступных местах, получать оптимальный 
ракурс для наблюдений, что особенно актуально 
при работе с морскими млекопитающими. 

Среди ластоногих с помощью квадрокоптера 
были проведены учеты численности тихоокеанских 
моржей (Odobеnus rosmarus divеrgеns Illiger 1811) на 
мысе Ванкарем, где наземные наблюдения затруд-
нены отсутствием точек с хорошим обзором. Экс-
периментальным путем была выявлена минималь-
ная допустимая высота (60–70 м), с которой мож-
но проводить съемки моржей БПЛА, не беспокоя 
их (Скоробогатов и др., 2020). Похожая проблема 
труднодоступности для исследования мест выхо-
да на сушу тихоокеанских моржей существовала в 
бухте Кенискин (Чукотка), где использование бес- 
пилотников позволило успешно провести учет чис-
ленности и оценку пространственного распреде-
ление моржей (Алтухов и др., 2020). Также успеш-
но проведён подсчет численности сивучей (Еumе- 
topias jubatus (Schreber 1776)) на о-ве Медный. При 
этом БПЛА выигрывают в количестве и качестве 
собранного материала по сравнению с более трудо-
затратными традиционными методами. Сивучи не 
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проявляли видимой реакции на пролеты квадро-
коптера на высоте 20–30 м (Ласкина и др., 2020). 
Другой пример исследования ластоногих с помо-
щью БПЛА – обследование лежбищ байкальской 
нерпы (Pusa sibirica Gmelin 1788) на берегу оз. Байкал 
(ООПТ “Заповедное Подлеморье”). Помимо учетов  
численности нерпы, авторы определили дистан-
цию вспугивания при приближении дрона. Живот- 
ные демонстрировали беспокойство при снижении 
в среднем на 11 м, но эта дистанция увеличивалась, 
если нерпы лежали группой (Иванов и др., 2022).

Исследования китообразных (Cetacea) также 
всё чаще предусматривают использование БПЛА. 
При проведении учетов численности и наблюде-
ний за поведением беломорской и анадырской по-
пуляций белухи были использованы четыре типа 
беспилотников (Беликов и др., 2018). С помощью 
БПЛА с фиксированным крылом была с проведе-
на оценка численности особей на репродуктивном 
скоплении у о-ва Большой Соловецкий. При этом 
результаты этого учета согласовались с данными 
традиционных береговых наблюдений. Кроме того, 
были установлены новые закономерности исполь-
зования территории белухами. Например, было 
определено смещение предпочтительного места 
агрегации особей к южной части территории ско-
плении. Также была получена новая информация 
о времени посещения белухами исследуемой ак-
ватории относительно приливно-отливной дина-
мики. Береговые наблюдения ранее позволяли от-
слеживать белух только во время отлива, тогда как 
съемки с беспилотника позволили установить, что 
белухи могут находиться в акватории скопления и 
во время прилива. Роторные БПЛА оказались эф-
фективными для исследования белух, однако от-
мечается, что они оказывают влияние на поведе-
ние белух. Съемки серых китов с БПЛА позволили 
дополнить имеющиеся каталоги индивидуальных 
маркеров особей фотографиями спинной стороны 
тела этих животных (Тюрнева и др., 2019). Помимо 
материалов для фотоиндентификации, с помощью 
беспилотника были получены данные о поведении 
китов, которые позволили определить точный воз-
раст начала кормления и перехода детенышей к 
самостоятельному добыванию пищи, а также опи-
сать кормовое поведение взрослых особей. В ходе 
наблюдений за плотоядными косатками (Orcinus 
orca (L. 1758)) у Командорских о-вов удалось за-
фиксировать особенности их поведения при охо-
те на северных морских котиков (Callorhinus ursinus  
(L. 1758)) (Бычков и др., 2021).

Применение БПЛА для изучения териофауны 
России не ограничивается морскими млекопита-
ющими. Хоть и в меньшей степени, но в иссле- 
дованиях наземных млекопитающих этот метод 
также приобретает популярность. Например, пред-
ложена методика проведения учетов охотничьих 
животных с использованием БПЛА, где отмечена 

эффективность такого способа учетов вследствие 
экономии времени и ресурсов. Для таких работ ре-
комендовано комбинировать съемку в видимом и 
ИК-спектре для получения объективных данных 
о численном и половозрастном составе групп осо-
бей (Греков, 2018). Учет лосей (Alcеs alcеs (L. 1758)) в 
Ярославской обл. показал высокую эффективность 
учета с помощью БПЛА, однако авторы отмечают 
трудоемкость обработки большого числа снимков 
в случае, когда учетная территория велика (Мор-
гунов и др., 2019). Комбинированная съемка в ви-
димом и ИК-спектре использовалась на регистра-
ции присутствия зубров (Bison bonasus (L. 1758))  
на отдельных участках национального парка “Ор-
ловское полесье” в ночное время. Авторы отмеча-
ют применимость подобного метода исследования 
наравне с обычными наблюдениями (Пригоряну 
и др., 2021). БПЛА показал свою эффективность 
в изучении родовых берлог белого медведя на о-ве 
Врангеля, так как позволял с большого расстояния 
при минимальном беспокойстве самки с детены-
шами довольно точно оценивать расположение 
берлог, детально их описывать и характеризовать 
семейную группу, занимающую эту берлогу, избе-
гая при этом риска для наблюдателей (Васильев и 
др., 2021). БПЛА были эффективны и в сборе кос-
венных признаков присутствия животных (тро-
пы, лежки и др.) на территориях ООПТ (Медве-
дев и др., 2015; Пригоряну и др., 2021). У джейрана 
(Gazеlla subgutturosa (Güldenstädt 1780)) съемка с ро-
торного БПЛА позволила исследовать особенности 
группового поведения животных при избегании 
опасности (Березина, 2021).

Таким образом, в России опыт применения 
БПЛА в биологических исследованиях еще не-
сколько отстает по масштабам от зарубежного, од-
нако все большее число исследователей используют 
беспилотники в научной работе. Успешный опыт 
таких исследований демонстрирует, что беспилот-
ники позволяют оптимизировать проведение уче-
тов численности, исследовать ранее недоступные 
популяции и территории обитания, регистрировать 
неизвестные характеристики поведения. Россия 
имеет огромный еще нереализованный потенциал 
в использовании БПЛА для изучения млекопитаю- 
щих. Например, беспилотники могут стать эффек-
тивным способом облегчить процесс работы ис-
следователя в сложных условиях длительных зим 
Сибири с экстремально низкими температурами, 
позволяя в таких условиях проводить мониторинг 
разреженных популяций таких крупных тепло-
кровных животных, как лоси, сибирские косули 
(Capreolus pygargus (Pallas 1771)) и волки (Prosеkov 
еt al., 2022).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты рассмотренных в обзоре научных ра-
бот, материал для которых был собран с помощью 
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БПЛА, демонстрируют применимость и эффек-
тивность беспилотников в исследованиях, объ-
ектами которых являются млекопитающие. Мно-
гообразие БПЛА и вариантов их использования 
позволяет выполнять широкий диапазон исследо-
вательских задач в различных условиях. Популяр-
ность этой технологии среди исследователей свя-
зана с целым рядом преимуществ, которыми она 
обладает в сравнении с другими методами сбора 
материала. Доступность и возможность самосто-
ятельно модифицировать и использовать БПЛА 
делает аэросъемку гораздо доступнее для исследо-
вателей. Высокое качество получаемых изображе-
ний обеспечивает высокую точность и информа-
тивность получаемых данных, которые зачастую 
превосходят таковые при применении более тра-
диционных методов. Немаловажными преиму-
ществами БПЛА по сравнению с пилотируемыми 
летательными аппаратами являются небольшие 
размеры, низкий уровень производимого шума и 
безопасность для исследователя. Перспективным 
направлением, связанным с широким распростра-
нением использованием БПЛА в научных иссле-
дованиях, является применение автоматизирован-
ных способов обработки и анализа изображений. 
Развитие компьютерного зрения и алгоритмов  
глубокого обучения предоставляют возможности 
для эффективной работы с большими объемами 
фото- и видеоматериала. Применение беспилот-
ников ограничено сравнительно небольшой про-
должительностью беспрерывной работы и тре-
бовательностью к внешним условиям для поле-
та, влиянием на поведение животных. Значимым 
ограничением при применении БПЛА является 
их воздействие на животных. Многие виды мле-
копитающих проявляют беспокойство и выражен-
ное избегание при приближении дрона. Подлет 
БПЛА может влиять на млекопитающих и менее 
очевидным образом, например изменяя бюджет 
времени, затрачиваемого на различные виды ак-
тивности, или вызывая физиологические реакции 
стресса. Исследователям необходимо минимизиро-
вать длительность и интенсивность воздействия, в 
особенности шум от работы БПЛА, а также учи-
тывать видовые особенности животных и их окру-
жение. Перед началом работы следует определять 
оптимальную высоту полета, на которой реакция 
животных отсутствует или минимальна. Опыт 
применения БПЛА для исследований млекопита-
ющих в России достаточно разнообразен и отра-
жает общемировые тенденции ко все большему 
внедрению данной технологии в зоологические  
исследования. 
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Since the advent and wide use of unmanned aerial vehicles (UAVs), they have been increasingly useful in 
monitoring the abundance, distribution and behaviour of terrestrial and aquatic animals. At present, this 
technique is actively applied to mammal research. The diversity and relative availability of drones allows 
for a variety of research tasks to be achieved. The use of UAVs has its advantages and disadvantages, these 
being discussed in the present review. The study examines the advantages of using UAVs in comparison 
to other methods, identifies new research opportunities opened up by drones, and emphasizes the ad-
vantages of modern analytical tools. The technical limitations of UAVs and the problem of the negative 
impact of this technique on mammals are discussed. The need to minimize the disturbance of animals 
during such research is emphasized. In addition, the work summarizes the experience of using UAVs in 
the studies on Russia’s theriofauna.
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