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Для зоологов, изучающих разные аспекты
биологии млекопитающих, 2023 год юбилейный:
50 лет назад, в январе 1973 г., было создано науч-
ное общество, объединившее териологов Совет-
ского Союза и давшее мощный импульс разви-
тию териологии в стране и развитию междуна-
родных связей советских ученых с коллегами
всего мира.

Полувековой юбилей создания Териологиче-
ского общества при РАН – это еще и год юбилея
его создателя, академика Владимира Евгеньевича
Соколова, которому 1 февраля исполнилось бы
95 лет. Жизни и научной деятельности В.Е. Соко-
лова посвящены биографические монографии,
изданные в 2001, 2017 и 2022 гг. Здесь мы остано-
вимся на деятельности академика В.Е. Соколова,
связанной именно с Териологическим обществом.

Об истории Териологического общества напи-
сано немного. Деятельности его в период руко-
водства обществом В.Е. Соколовым посвящены
воспоминания секретаря общества Татьяны Ива-
новны Дмитриевой (2001), которая начиная с
1976 г. долгие годы выполняла эту тяжелейшую и
ответственную работу вместе с Н.Н. Сухаревой.
Очень важная и полезная информация о деятель-
ности общества была собрана А.А. Аристовым и
Т.И. Дмитриевой в “Международном справочни-
ке териологов, экологов, специалистов по охране
териофауны России и сопредельных стран” (1995).

В июне 1972 г. было принято Постановление
Президиума АН СССР об организации Всесоюз-
ного Териологического общества. Для подготовки
Учредительного съезда ВТО был создан оргкоми-
тет, в который вошли выдающиеся ученые с миро-
вым именем – академик АН СССР С.С. Шварц,

академик АН УССР И.Г. Пидопличко, член-
корр. АН КазССР А.А. Слудский, профессора,
доктора биологических наук В.Г. Гептнер, А.Г. Бан-
ников, Н.К. Верещагин, Н.Н. Воронцов, И.М. Гро-
мов, Н.И. Калабухов, А.Н. Корнеев, Б.А. Кузне-
цов, А.П. Кузякин, В.В. Кучерук, Х.И. Линг,
Б.С. Матвеев, А.А. Насимович, Н.В. Некипелов,
Г.А. Новиков, О.Н. Нургельдыев, К.К. Флеров,
А.Н. Формозов, И.Я. Поляков, Н.П. Наумов,
И.А. Шилов.

Учредительный съезд Всесоюзного Териоло-
гического общества при Академии наук СССР
(ВТО) состоялся 30 января 1973 г. в Москве. Ини-
циатора его создания, В.Е. Соколова – в то время
член-корр. АН СССР, директора Института эво-
люционной морфологии и экологии животных
им. А.Н. Северцова АН СССР (ИЭМЭЖ АН СССР),
как тогда назывался нынешний Институт про-
блем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова
РАН (ИПЭЭ РАН), избрали президентом ВТО.
Он бессменно руководил обществом до самой
смерти в 1998 г. Ученым секретарем общества был
избран В.Н. Орлов, который выполнял эту работу
до 1978 г. Съезд принял Устав общества, утвер-
жденный Президиумом АН СССР в сентябре
1973 г.

На съезде были также избраны руководящие
органы, утверждена структура общества и его
символика. Эмблемой был выбран сайгак, вос-
становлению популяции которого советские те-
риологи уделяли большое внимание и добились
в этом огромных успехов.

На Съезде было создано четыре комитета – из-
дательский, организационный, по работе с реги-
онами и международный, а также десять секций:
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палеотериологии, морфологии, систематики,
териогеографии, экологии, этологии, охраны мле-
копитающих, медицинской, охотничье-промыс-
ловой и сельскохозяйственной териологии. Их
возглавляли в разное время известные ученые,
в том числе К.К. Флеров, Л.В. Крушинский,
Б.А. Кузнецов, А.А. Слудский, Н.П. Наумов,
И.А. Шилов, Н.Н. Воронцов, В.В. Кучерук,
А.В. Яблоков, внесшие большой вклад в развитие
отечественной териологии. Были созданы также
комиссии по специальным вопросам (номенкла-
турная, по териологическим коллекциям и др.),
по отдельным таксонам (грызуны, копытные, круп-
ные хищные, рукокрылые, насекомоядные и др.),
группам видов (сурки, песчанки, тушканчики,
морские млекопитающие) и по отдельным видам
(серая крыса, соболь). Некоторые из этих комис-
сий и групп активно работают и в настоящее время.

На Учредительном съезде Общества В.Е. Со-
колов поставил вопрос и о проведении впервые
в истории Международного Териологического кон-
гресса. Организация и проведение конгресса в
июне 1974 г. в Москве, в Московском государ-
ственном университете имени М.В. Ломоносова, –
первые крупнейшие результаты деятельности
общества и триумф отечественной териологии.
Участники конгресса получили значки с симво-
ликой Териологического общества. К конгрессу
была выпущена специальная серия из пяти поч-
товых марок с изображениями сайгака, кулана,
выхухоли, морского котика и гренландского кита
и организовано ее гашение. Решением Конгресса
был создан Международный териологический
совет, который с 1976 г. на правах секции терио-
логии (маммологии) включен в состав Междуна-
родного союза биологических наук (МСБН).
Этот орган стал инициатором и организатором
последующих международных конгрессов, было
принято решение проводить такие конгрессы
каждые четыре года. Проведение следующего,
II международного Териологического конгресса,
было намечено на 1978 г. в Брно.

На Конгресс в Чехословакию (Брно, 1978 г.)
В.Е. Соколов приехал с большой делегацией со-
ветских ученых, чтобы закрепить успех Первого
Териологического конгресса – ему удалось ко-
мандировать 100 научных туристов и 10 делегатов
за счет АН СССР. На этом Конгрессе Президен-
том международной секции маммологов (терио-
логов) при Международном союзе биологических
наук был избран В.Е. Соколов.

ВТО и отдельные его секции принимали уча-
стие в работе различных международных органов,
конгрессов и совещаний по териологии. Обще-
ство содействовало участию российских терио-
логов и в последующих международных териоло-
гических конгрессах в Финляндии (Хельсинки,
1982 г.), Канаде (Эдмонтон, 1985 г.), в Италии

(Рим, 1989 г.), Австралии (Сидней, 1993 г. и Перт,
2017 г.), Мексике (Акапулько, 1997 г.), ЮАР (Сан-
сити, 2001 г.), Японии (Саппоро, 2005 г.), Арген-
тине (Мендоза, 2009 г.) и Ирландии (Белфаст,
2013 г.), на которых представлялась информация
о достижениях российской териологии. В июле
2023 г. состоится очередной, 13 Международный
Маммалогический конгресс, который пройдет в
Анкоридже (США).

В 2006 г. Секция териологии была преобразо-
вана в Международную Федерацию маммологов
(International Federation of Mammalogists), под
эгидой Международного союза биологических
наук. В настоящее время эта Федерация объеди-
няет национальные териологические общества и
организации России, США, Японии, Китая, Гер-
мании, Финляндии, Испании, Великобритании,
Австралии, Боливии, Мексики, Аргентины, Бра-
зилии, Перу и Южной Африки. Каждое из наци-
ональных обществ имеет своих представителей в
Совете директоров Федерации.

Под руководством В.Е. Соколова, который
поддерживал любые инициативы его членов, об-
щество быстро расширяло сферу своей деятель-
ности.

В 1977 г. ВТО начало издавать сборники серии
“Вопросы териологии”; всего вышло 14 томов.
Первый том “Успехи современной териологии”
был посвящен I Международному Териологиче-
скому конгрессу (Москва, 1974 г.) и содержал
пленарные доклады (1977). Затем были изданы
тома, посвященные различным вопросам терио-
логии: “Поведение млекопитающих” (1977), “Ме-
дицинская териология” (1979), “Итоги мечения
млекопитающих” (1980), “Рукокрылые (Chirop-
tera)” (1980), “Экология, структура популяций
и внутривидовые коммуникативные процессы у
млекопитающих” (1981), “Промысловая терио-
логия” (1982), “История и эволюция современ-
ной фауны грызунов (неоген–современность)”
(1983), “Териология в СССР” (1984), “Млекопи-
тающие в наземных экосистемах” (1985), “Общая
и региональная териогеография” (1988), “Меди-
цинская териология: Грызуны, хищные, руко-
крылые” (1989), “Структура популяций у мле-
копитающих” (1991), “Палеотериология” (1994).
К сожалению, последующее развитие событий в
стране и реорганизация Академии наук привели к
прекращению издания этой интересной и нуж-
ной серии.

Комиссия по куньим в 1993 г. начала издавать
свой журнал “Lutreola”, в котором печатались пе-
реводы статей советских ученых и специально на-
писанные на английском языке статьи. Комиссия
по рукокрылым основала и с 1998 г. регулярно вы-
пускает журнал “Plecotus et al.”. С 2017 г. офици-
альным изданием общества является англоязыч-
ный журнал “Russian Journal of Theriology”.
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Рис. 1. Академик В.Е. Соколов и другие териологи в президиуме Первого Международного Териологического кон-
гресса, июнь 1974 г.

На II съезде (1978 г.) ученым секретарем обще-
ства был избран Г.В. Кузнецов, который выпол-
нял эту работу до 1990 г. Были изданы тезисы до-
кладов участников съезда. Впоследствии издание
тезисов докладов стало обязательным при прове-
дении каждого очередного съезда. Зоологический
институт АН СССР опубликовал сборник из 15 сде-
ланных на съезде пленарных докладов по важней-
шим направлениям териологии: палеотериологии,
систематике, морфологии, зоогеографии, эколо-
гии, охране млекопитающих, охотничье-про-
мысловой териологии, медицинской териологии,
этологии. В редколлегию, председателем которой
был В.Е. Соколов, а ответственным редактором
П.А. Пантелеев, вошли и молодые, и известные
териологи: Л.М. Баскин, Н.Н. Воронцов, П.П. Гам-
барян, Л.В. Крушинский, Б.А. Кузнецов, Г.В. Куз-
нецов, на которого были возложены функции
секретаря редколлегии, В.В. Кучерук, Н.П. Нау-
мов, И.А. Шилов, А.В. Яблоков.

Ко времени проведения III съезда в 1982 г.
в Обществе насчитывалось уже более 2000 чле-
нов, 11 республиканских и 8 региональных отде-

лений. В материалах съезда, кроме ставших уже
традиционными разделов, в отдельный раздел
были выделены вопросы биологии рукокрылых.

Во время съездов и в периоды между ними
Общество проводило разнообразные тематиче-
ские конференции и совещания по териологии –
по копытным, хищным, редким видам, грызунам,
тушканчикам, суркам, серой крысе, домовой мы-
ши, горным видам млекопитающих, оно участво-
вало в совещаниях по зоогеографии, морским
млекопитающим (в рамках IV съезда ВТО, напри-
мер, были проведены четыре Всесоюзных сове-
щания: по хищным млекопитающим, суркам,
сайгаку и серой крысе). Большой вклад в прове-
дение таких совещаний и конференций и по-
следующую публикацию их материалов внесла
Т.Б. Саблина. В “Международном справочнике
териологов, экологов, специалистов по охране те-
риофауны России и сопредельных стран” (1995)
приведен список материалов, изданных обще-
ством или при его участии в период 1974–1994 гг.

Кроме тематических конференций и совеща-
ний, в Териологическом обществе вошло в тради-
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цию проводить выездные пленумы (Свердловск,
Петрозаводск, Новосибирск, Махачкала, Киши-
нев, Владивосток), на которые члены Централь-
ного совета приглашали “высоких гостей”. Уча-
стие Президента общества в таких мероприятиях
придавало им особую значимость и поднимало
престиж как гостей пленума, так и местных те-
риологов. Помимо вопросов, связанных с дея-
тельностью общества, решались и проблемы
местного значения: создавались териологические
лаборатории или группы, шли переговоры с мест-
ной администрацией о задачах экологии и охра-
ны животных, разрабатывались базовые доку-
менты для открытия национальных парков или
заказников.

Поскольку съезды проходили в Москве, на
Биологическом факультете Московского госу-
дарственного университета, в дни зимних студен-
ческих каникул (табл. 1), стало хорошей традици-
ей открывать их в день рождения создателя обще-
ства, В.Е. Соколова, – 1 февраля или близко к
этой дате.

В обществе был создан институт почетных чле-
нов, которыми в разные годы стали А.Г. Банников,
А.А. Насимович, Н.В. Некипелов, Л.В. Крушин-
ский, А.П. Кузякин, Т.Б. Саблина, М.Н. Шилов,
И.М. Громов, Н.К. Верещагин, С.Н. Варшав-
ский, А.Г. Воронов, Д.И. Бибиков, Т.Н. Дунаева,
М.А. Заблоцкий, В.В. Кучерук, О.И. Семенов-
Тян-Шанский, А.Г. Томилин, Х.М. Алекперов,
Л.К. Габуния, Е.В. Карасева, И.А. Шилов. Почет-
ными членами ВТО стали также ряд зарубежных
гостей: Роберт Маттей (Швейцария), Ганс Фри-
дрих Кальке (Германия), Иштван Пракаш (Ин-
дия), Освальдо Рейг (Аргентина), Уилл Фуллер
(Канада), Роберт Хоффман (США), Здислав Пу-
цек (Польша), Дао Ван Тьен (Вьетнам), Ксиа Ву-
пинг (Китай).

V съезд Всероссийского Териологического об-
щества при АН СССР, прошедший в феврале
1990 г., стал последним очередным съездом в рам-
ках Устава ВТО. На съезде ученым секретарем об-
щества был избран А.К. Агаджанян. В ходе подго-
товки к съезду и сразу после него был начат сбор
материалов к справочнику, в котором предпола-
галось привести сведения о советских териологах
и о проводимой ВТО работе, однако произошед-
шие в стране политические события приостано-
вили эту работу.

26 декабря 1991 г. прекратил существование
СССР, его правопреемницей стала Российская
Федерация. Вслед за этим началась реорганиза-
ция Академии наук СССР, в связи с чем 19 февра-
ля 1992 г. Всесоюзное Териологическое общество
при АН СССР было преобразовано в Териологи-
ческое общество при Российской академии наук,
которое и продолжило работу своего предше-
ственника. Обновленный Устав общества 5 янва-

ря 1993 г. был утвержден бюро Отделения биоло-
гических наук РАН.

В это сложное для страны время организация
съездов Териологического общества оказалась
непростым делом и приостановилась. Тем не ме-
нее в феврале 1995 г. в Москве было проведено
международное совещание “Териофауна в Рос-
сии и ближнем зарубежье”, в котором приняло
участие более 300 человек, из них 70 – представи-
тели стран СНГ и сопредельных стран. На сове-
щании явно прослеживалось стремление ученых
к интеграции, налаживанию контактов и обмену
информацией.

Были созданы 10 региональных отделений,
3 из которых – с филиалами. Для участия в руко-
водстве обществом все эти отделения были пред-
ставлены в Центральном совете Общества. Была
создана международная комиссия из представи-
телей стран СНГ и сопредельных стран для под-
держания международных контактов и совмест-
ной работы. Всем териологам из республик быв-
шего Советского Союза было предложено стать
членами Териологического общества. Результа-
том такой работы стал “Международный спра-
вочник териологов, экологов, специалистов по
охране териофауны России и сопредельных стран”
под редакцией В.Е. Соколова, который составили
А.А. Аристов и Т.И. Дмитриева.

В апреле 1997 г. в Москве, в Институте проблем
экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, про-
шло международное совещание “Редкие виды
млекопитающих России и сопредельных терри-
торий”. В нем приняли участие 110 териологов из
России, Украины, Белоруссии, Молдавии, Гру-
зии, Узбекистана, Туркмении, США и Италии,
сотрудники академических и отраслевых инсти-
тутов, преподаватели и профессора ведущих уни-
верситетов России и стран ближнего зарубежья,
ученые, ведущие постоянные исследования в за-
поведниках. Общество и ранее проводило подоб-
ные совещания по редким видам, но в той
непростой обстановке, которая сложилась в стра-
не, главная задача совещания заключалась в том,
чтобы не потерять контроль за состоянием терио-
фауны России и сопредельных территорий и ее
изменениями.

Это совещание оказалось последним, в кото-
ром смог принять участие президент Териологи-
ческого общества при РАН академик В.Е. Соко-
лов. Его научный авторитет, творческая энергия
и доброжелательность обеспечивали полноцен-
ное существование Общества, одной из сторон
деятельности которого было проведение подоб-
ных совещаний и привлечение внимания к про-
блемам бережного отношения к природе. Через
два года, в 1999 г., по материалам этого совеща-
ния под редакцией А.А. Аристова был издан сбор-
ник статей “Редкие виды млекопитающих России
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и сопредельных территорий”, которые отражали
весь спектр обсуждавшихся на совещании про-
блем, на обложке разместили изображение пере-
вязки (рисунок А. Мтацмендели). Сборник был
посвящен 275-летию Российской академии наук.

19 апреля 1998 г. академик В.Е. Соколов ушел
из жизни. Возник вопрос о руководстве обще-
ством, и было принято решение о проведении в
конце года VI съезда Териологического общества.
Однако провести его удалось только в начале сле-
дующего года. На него приехало не так много
участников, тем не менее были представлены по-
чти все регионы России и стран СНГ. Председа-
телем оргкомитета Съезда был В.Н. Орлов.

На этом съезде президентом общества был из-
бран академик Владимир Николаевич Большаков –
директор Института экологии растений и живот-
ных Уральского отделения Российской академии
наук (ИЭРиЖ УрО РАН, г. Екатеринбург). Глав-
ной задачей общества В.Н. Большаков считал со-
хранение и, по возможности, развитие тех поло-
жений и принципов, которые были положены в
основу организации и деятельности общества его
основателем и первым президентом. С этой зада-
чей Президиум общества в последующие годы
успешно справлялся, а академик В.Н. Большаков
стал первым териологом, которому была присуж-
дена премия Благотворительного фонда имени
академика В.Е. Соколова.

Для поддержания контактов с териологами
государств, возникших после распада СССР, и
обмена информацией между иностранными об-
ществами, объединяющими исследователей мле-
копитающих, на съезде была создана Междуна-
родная комиссия. В ее состав вошли: П.Г. Козло
(Белоруссия), И.В. Загороднюк, В.А. Токарский
(Украина), А.Б. Бекенов, С.Б. Поле (Казахстан),
А.И. Мунтяну (Молдавия), Я. Бадридзе, А.К. Ве-
куа (Грузия), П.П. Блузма (Литва), Т.А. Зоренко
(Латвия), А.И. Милютин (Эстония).

Научная работа, в том числе териологов, в
конце 1990-х – начале 2000-х годов испытывала
значительные трудности. Но президиум Териоло-
гического общества сформировал оргкомитет и
начал подготовку к проведению в 2003 г. очеред-
ного, VII съезда. Из-за сложной ситуации в стра-
не ожидался приезд небольшого числа териологов,
и Съезд решили впервые провести в Институте
проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо-
ва РАН, учитывая возможность активного уча-
стия руководства ИПЭЭ РАН в его организации.
Председателем оргкомитета выбрали В.Н. Орло-
ва, академик В.Н. Большаков и член-корр. РАН
Э.В. Ивантер стали его заместителями, а органи-
зационную работу по традиции поручили секре-
тарю общества Т.И. Дмитриевой и ее помощнице
Н.Н. Сухаревой.

Этот съезд в значительной степени изменил
конфигурацию проведения мероприятий обще-
ства. Средства для съезда впервые нашли в Рос-
сийском фонде фундаментальных исследований
(РФФИ) и Международном Фонде Сафари Клу-
ба. Съезд провели в рамках научного совещания,
которое назвали “Международное совещание
“Териофауна России и сопредельных террито-
рий””. Под таким названием проходил и целый
ряд последующих съездов. Сопредседателями
В.Н. Большакова стали В.В. Рожнов и А.К. Агад-
жанян, которые активно участвовали в подготов-
ке съезда. На обложку материалов совещания,
с учетом предыдущего опыта, был помещен рису-
нок кабарги, выполненный зоологом и художни-
ком В.С. Шишкиным. Этот рисунок продолжил
традицию использования символики съездов, ко-
торая раньше воплощалась в виде специально из-
готовленных значков – белого медведя, тушкан-
чика, белки, амурского тигра.

В работе Съезда, против ожидания, приняли
участие довольно много ученых из стран дальнего
и ближнего зарубежья: Германии, Голландии,
Израиля, Монголии, Турции, Чехии, Азербай-
джана, Белоруссии, Грузии, Казахстана, Латвии,
Молдовы, Таджикистана, Туркмении, Узбеки-
стана, Эстонии и большинства субъектов Россий-
ской Федерации. На его открытии президент об-
щества академик В.Н. Большаков выступил со
вступительным словом “30-летие Териологиче-
ского общества и юбилей его основателя акаде-
мика В.Е. Соколова”. Этот доклад был опублико-
ван (Большаков, 2003).

Направления, которые обсуждались на съезде,
были традиционно разнообразны: палеотерио-
логия, систематика, эволюция, морфология, терио-
география, охрана млекопитающих, экология,
этология, физиология, охотничье-промысловая,
медицинская и сельскохозяйственная териоло-
гия. Им соответствовала и программа пленарных
докладов: “Современные представления по мак-
росистематике млекопитающих: конфликты и
компромиссы” (И.Я. Павлинов); “Филогенети-
ческий аспект синтетического подхода в морфо-
логии (на примере изучения слуховой капсулы)”
(Е.Г. Потапова); “Молекулярно-генетическое
исследование филогении наземных беличьих”
(Е.А. Ляпунова); “Молекулярная филогенетика
млекопитающих: новые идеи и подходы” (А.А. Бан-
никова); “О положении фондовых коллекций
в институтах Российской академии наук” (Н.К. Ве-
рещагин); “Иммунитет, гормоны и поведение
в экологических механизмах сосуществования мле-
копитающих с их паразитами” (М.П. Мошкин);
“Современные проблемы исследования химиче-
ской коммуникации млекопитающих” (В.В. Рож-
нов, А.В. Суров, Э.П. Зинкевич); “Социальная
дивергенция близких видов (на примере песча-
нок)” (С.В. Попов, А.В. Чабовский); “Популяция
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Таблица 1. Съезды Териологического общества

Съезд, дата и место 
проведения

Эмблема съезда, 
автор рисунка

Основные
организаторы Материалы съезда, выходные данные

Учредительный съезд,
23 января 1973 г., 
Москва, МГУ

– В.Е. Соколов, 
В.Н. Орлов

Материалов не было

II съезд,
31 января–
4 февраля 1978 г., 
Биофак МГУ

Белый медведь В.Е. Соколов, 
Г.В. Кузнецов, 
Т.И. Дмитриева

II съезд Всесоюз. териол. об-ва, 
Пленарные докл. Москва, 31 января–
4 февраля 1978 г. М., 1979
II съезд Всесоюз. териол. об-ва. Москва, 
31 января–4 февраля 1978 г. 
Тез. докл. в трех томах. М., 1979

III съезд,
1–5 февраля 1982 г., 
Биофак МГУ

Тушканчик В.Е. Соколов, 
Г.В. Кузнецов, 
Т.И. Дмитриева

Млекопитающие СССР. III Съезд Всесоюз. 
териол. об-ва (Москва, 1–5 февраля 1982 г.). 
Тез. докл. в двух томах. М., 1982

IV съезд,
27–31 января 1986 г., 
Биофак МГУ

Белка В.Е. Соколов, 
Г.В. Кузнецов, 
Т.И. Дмитриева

IV съезд Всесоюз. териол. об-ва 
(27–31 января 1986 г., Москва). 
Тез. докл. в трех томах. М., 1986

V съезд,
29 января–
2 февраля 1990 г., 
Биофак МГУ

Тигр В.Е. Соколов, 
А.К. Агаджанян, 
Т.И. Дмитриева

V съезд Всесоюз. териол. об-ва АН СССР 
(29 января–2 февраля 1990 г., Москва). 
Тез. докл. в трех томах. М., 1990

VI съезд,
13–16 апреля 1999 г., 
Биофак МГУ

Заяц В.Н. Большаков, 
В.Н. Орлов, 
Т.И. Дмитриева

VI съезд териол. об-ва при РАН 
(13–16 апреля 1999 г., Москва). 
Тез. докл. М., 1999

VII съезд,
6–7 февраля 2003 г., 
ИПЭЭ РАН

 

В.Н. Большаков, 
В.Н. Орлов, 
В.В. Рожнов, 
Т.И. Дмитриева

Териофауна России и сопредельных терри-
торий (VII съезд териол. об-ва при РАН). 
Материалы Междунар. совещания 
6–7 февраля 2003 г., Москва. М. 2003

VIII съезд,
31 января–
2 февраля 2007 г., 
Биофак МГУ

 

В.Н. Большаков, 
В.В. Рожнов, 
А.К. Агаджанян, 
Т.И. Дмитриева

Териофауна России и сопредельных терри-
торий (VIII съезд териол. об-ва при РАН). 
Материалы междунар. совещания. М.: Това-
рищество научных изданий КМК. 2007

IX съезд,
1–4 февраля 2011 г., 
Биофак МГУ

В.В. Рожнов, 
А.Л. Антоневич

Териофауна России и сопредельных 
территорий. Междунар. совещание (IX съезд 
териол. об-ва при РАН). М.: Товарищество 
научных изданий КМК. 2011

Кабарга,

В.С. Шишкин

Горностай,

К.К. Флёров

Лось,

В.М. Смирин
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как единица функционирования вида” (Н.А. Щи-
панов); “Зональные закономерности сообществ
грызунов в природных и созданных человеком
экосистемах Северной Евразии” (Н.В. Тупикова,
Л.А. Хляп, А.А. Варшавский, В.В. Кучерук); “Ве-
ковая динамика степных фаунистических ком-
плексов мелких млекопитающих под действием
природных и антропогенных факторов на примере
Волго-Уральского междуречья” (М.Л. Опарин).

Съезд был богат на круглые столы, посвящен-
ные широкому спектру вопросов. “Динамика
численности мелких млекопитающих”, “Состоя-
ние популяций копытных СНГ (основные тен-
денции за 10 лет)”, “Поведение, пространствен-
ная и социальная организация сусликов Евразии”,
“История формирования современной биоты Се-
верной Евразии”, “Электронные базы данных по
ареалам млекопитающих”, “Современные про-
блемы промысловой териологии”, “Поведенче-
ская экология. Точки роста”, “Современные про-
блемы биоакустики наземных млекопитающих”.

На заключительном организационном заседа-
нии был значительно обновлен состав Совета
общества. Президентом остался академик В.Н. Боль-
шаков, бессменным ученым секретарем обще-
ства – Т.И. Дмитриева, вице-президентами –
А.К. Агаджанян, член-корр. РАН Э.В. Ивантер,
В.Н. Орлов, еще одним вице-президентом был
избран В.В. Рожнов.

Деятельность Териологического общества по-
сле этого съезда активизировалась, в чем большая
заслуга руководства ИПЭЭ РАН. Возобновилось
проведение пленумов Центрального совета обще-
ства. На проведенном в Москве пленуме (2005 г.),

в котором кроме москвичей участвовали териоло-
ги из Томска, Перми, Кирова, была заслушана
информация о работе общества за 2004 г., о засе-
дании Президиума общества и результатах обсуж-
дения на нем актуальных направлений териоло-
гии, о плане работы на текущий год и перспектив-
ном плане проведения совещаний и пленумов на
2006-2009 гг., о подготовке к VIII съезду Териоло-
гического общества (2007 г.), о проведении чте-
ний памяти выдающихся териологов.

На базе многих академических институтов и
разных университетов возобновилось проведение
конференций той или иной тематической на-
правленности: Совещание по палеонтологии, си-
стематике и филогении мелких млекопитающих
памяти выдающегося териолога И.М. Громова
(Санкт-Петербург, 2003 г.), Международное со-
вещание “Млекопитающие как компонент арид-
ных экосистем” (Саратов, 2004 г.). Возобновлено
проведение конференций по млекопитающим
горных территорий, ранее проводившихся пооче-
редно в Свердловске и Нальчике, теперь их было
решено проводить только на Кавказе (Междуна-
родная конференция “Млекопитающие горных
территорий”, Нальчик, 2005 г.). В 2005 г., после
длительного перерыва в проведении конферен-
ций и школ по поведению животных, в г. Черно-
головка прошла Международная научная конфе-
ренция, посвященная поведенческой экологии
млекопитающих и 30-летию создания научно-
экспериментальной базы “Черноголовка” ИПЭЭ
РАН – “Поведение и поведенческая экология
млекопитающих”, информация о ней была опуб-
ликована (Рожнов, 2005). Была организована
Российская конференция “Суслики Евразии (ро-

X съезд,
1–5 февраля 2016 г., 
Биофак МГУ

В.В. Рожнов, 
А.Л. Антоневич

Териофауна России и сопредельных терри-
торий. Международное совещание (X съезд 
териол. об-ва при РАН). М.: Товарищество 
научных изданий КМК. 2016

XI съезд,
14–18 марта 2022 г., 
ИПЭЭ РАН

В.В. Рожнов, 
А.Л. Антоневич

Конференция с междунар. участием “Мле-
копитающие в меняющемся мире: актуаль-
ные проблемы териологии” (XI съезд териол. 
об-ва при РАН), Москва, 14–18 марта 2022 г. 
М.: Товарищество научных изданий КМК. 
2022

Съезд, дата и место 
проведения

Эмблема съезда, 
автор рисунка

Основные
организаторы Материалы съезда, выходные данные

Росомаха,

Е.В. Павлова

Сайгак,

В.М. Смирин

Таблица 1.  Окончание
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ды Spermophilus и Spermophilopsis): происхожде-
ние, систематика, экология, поведение, сохране-
ние видового разнообразия” (Москва, 2005 г.).
Научными событиями был наполнен 2006 г.: кон-
ференция “Динамика современных экосистем в
голоцене” (Москва, февраль 2006 г.), Междуна-
родное совещание “Ресурсы охотничьих видов
млекопитающих: методология мониторинга и ме-
тоды учета” (Москва, апрель 2006 г.), очередное
IX Международное совещание по суркам стран
СНГ “Сурки в антропогенных ландшафтах Евра-
зии” (Кемерово, август–сентябрь 2006 г.), орга-
низованное по инициативе Комиссии по суркам
при Териологическом обществе, в Томском уни-
верситете прошла Международная конференция
“Проблемы популяционной экологии живот-
ных”, посвященная 80-летию со дня рождения
выдающегося российского эколога академика
И.А. Шилова, на которой значительная часть ра-
бот была представлена териологами.

Териологическое общество всегда отдавало
дань уважения памяти выдающихся отечествен-
ных ученых. Ежегодно совместно с Благотвори-
тельным Фондом поддержки науки имени акаде-
мика В.Е. Соколова, созданным после смерти
Владимира Евгеньевича, и Институтом проблем
экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН
Териологическое общество принимает участие в
проведении чтений памяти академика В.Е. Соко-
лова. В 2006 г. в Москве были проведены чтения,
посвященные 100-летию со дня рождения про-
фессора Б.А. Кузнецова, и чтения, посвящен-
ные 90-летию со дня рождения профессора
В.В. Кучерука. Памяти отечественных териоло-
гов посвящались специальные статьи: к 100-летию
Н.П. Наумова (Симкин, Лобачев, 2003), 110-ле-
тию И.И. Барабаш-Никифорова (Простаков,
Обтемперанский, 2004), памяти Н.В. Тупиковой
(Рожнов и др., 2005), а московским териологам
была посвящена отдельная монография, изданная
Зоологическим музеем МГУ (Россолимо, 2001).

Символом VIII съезда Териологического об-
щества при РАН (2007 г.) стал горностай (рисунок
К.К. Флёрова). На пленарном докладе, открыв-
шем съезд, был сделан обзор исследований, веду-
щихся в области териологии (В.В. Рожнов). Такие
обзоры были традиционными с начала проведе-
ния всесоюзных совещаний по млекопитающим,
первое из которых прошло в 1961 г. (Новиков,
1963, 1967, 1971). На Учредительном съезде Всесо-
юзного Териологического общества в Москве
(1973 г.) состояние исследований млекопитаю-
щих было проанализировано наиболее обстоя-
тельно, и доклад, сделанный на нем Г.А. Новико-
вым и впоследствии опубликованный (1975),
можно назвать классическим. Хотя предшеству-
ющий съезд общества прошел в 2003 г., обзор ис-
следований млекопитающих на VIII съезде был
проведен за период, начинающийся с 2000 г.

Основные направления этого анализа соответ-
ствовали традиционным направлениям работы
съездов.

Тематика Съезда отражала тенденции разви-
тия отечественной териологии. Наибольшее чис-
ло тезисов было посвящено разнообразным ас-
пектам экологии млекопитающих: популяционной
структуре различных видов, структуре современ-
ных сообществ млекопитающих, экофизиологии,
экологии отдельных видов. В значительной части
работ рассматривались вопросы систематики
млекопитающих; среди них преобладали иссле-
дования, выполненные с использованием моле-
кулярных, биохимических и цитогенетических
методов. Большой интерес вызвали вопросы со-
циального поведения и коммуникации млекопи-
тающих, структуры социальной среды и ее эво-
люции. Традиционно на качественно высоком
уровне были представлены исследования по па-
леонтологии млекопитающих. Однако работ по
морфологии, а также по прикладным аспектам
териологии – медицинской зоологии, промысло-
вой териологии и охране млекопитающих – ока-
залось немного.

За четыре года, прошедшие с последнего съез-
да, значительно увеличилось число териологов,
принимающих участие в проводимых обществом
совещаниях и конференциях. Участники съезда
отмечали, что успешная работа Териологическо-
го общества, высокая активность отечественных
териологов, проведение очередного Совещания
“Териофауна России и сопредельных террито-
рий” и VIII съезда общества – лучшая память
первому президенту Териологического общества
академику В.Е. Соколову.

После Съезда в том же году был проведен еще
целый ряд конференций по разной тематике:
Международная конференция “Млекопитающие
горных территорий” (Нальчик, 2007 г.), Всерос-
сийская научная конференция по биологии насе-
комоядных млекопитающих (Новосибирск, 2007 г.),
Международная научная конференция “Молеку-
лярно-генетические основы сохранения биоразно-
образия млекопитающих Голарктики” (Черного-
ловка, 2007 г.). Кроме того, в этом же году общество
приняло участие в организации и проведении
IV Всероссийской конференции по поведению
животных (Москва, 2007 г.). Поскольку оргкоми-
тет международной конференции “11th Interna-
tional Conference Rodens et Spatium on Rodent Biol-
ogy”, в котором были представлены и члены Те-
риологического общества, принял предложение
провести ее в России, общество активно подклю-
чилось к организации этой конференции и про-
вело ее с большим успехом (Мышкин, 2008 г.).
На следующий год общество провело конферен-
цию “Современные проблемы зоо- и филогеогра-
фии млекопитающих” (Пенза, 2009 г.), в рамках
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которой было проведено заседание памяти Н.В. Ту-
пиковой (1918–2003), Вторую научную конфе-
ренцию “Поведение и поведенческая экология
млекопитающих” (Черноголовка, 2009 г.), Рос-
сийскую научно-практическую конференцию с
международным участием “Управление числен-
ностью грызунов-вредителей (pest management) и
проблемы сохранения биологического разнооб-
разия” (Москва, 2009 г.). В 2010 г. в Сыктывкаре
под председательством А.И. Таскаева (Коми
НЦ УрО РАН), В.В. Рожнова (ИПЭЭ РАН) и
Дж.Ф. Мерритта (Университет Иллинойса, США)
прошла III международная конференция Advanc-
es in the Biology of Shrews, в которой количество
иностранных докладчиков (из США, Великобри-
тании, Польши, Германии, Португалии) состави-
ло более 70% от общего количества участников.
Большой интерес вызвала конференция “Целост-
ность вида у млекопитающих: изолирующие ба-
рьеры и гибридизация” (Петергоф, 2010 г.). Ко-
миссия по изучению сурков провела в Республике
Бурятия очередное, X международное совещание
по суркам стран СНГ “Прошлое, настоящее и
будущее сурков Евразии и экологические аспек-
ты расселения сурков в Байкальском регионе”
(с. Горячинск, 2010 г.).

Эмблемой IX съезда Териологического обще-
ства (2011 г.) стал лось (рисунок В.М. Смирина).
Съезд прошел под председательством Рожнова В.В.,
который участвовал в организации съездов обще-
ства, начиная с 2003 г. Заместителем его был ака-
демик В.Н. Большаков, секретариат возглавляла
ученый секретарь общества Т.И. Дмитриева, по-
могала ей Н.Н. Сухарева. Как и в прошлые годы,
съезд собрал териологов не только со всей России,
но и из стран ближнего и дальнего зарубежья.

Кроме пленарных и секционных заседаний по
традиционной тематике, круглых столов, было
проведено организационное заседание съезда.
На этом заседании обсудили работу за прошед-
шее после предыдущего съезда время, отметив
большую заслугу в проведении различных меро-
приятий руководства ИПЭЭ РАН. На заключи-
тельном заседании IX съезда общества президен-
том Териологического общества при РАН был
утвержден В.В. Рожнов, а академику В.Н. Боль-
шакову присвоено звание Почетного президента
общества. По просьбе Т.И. Дмитриевой съезд
освободил ее от обязанностей ученого секретаря,
выразив ей огромную благодарность за долгий и
самоотверженный труд. Ученым секретарем об-
щества стала А.Л. Антоневич, которая активно
участвовала в подготовке и съезда, и прошедших
совещаний.

В конце 2011 г. в ИПЭЭ РАН одна за другой
прошли две конференции, организованные с уча-
стием Териологического общества: “Технологии
сохранения редких видов животных” и “Дистан-

ционные методы исследования в зоологии”.
В 2012 г. общество организовало конференцию
“Актуальные проблемы современной териоло-
гии” (Новосибирск, 2012 г.), приняло участие в
V Всероссийской конференции по поведению
животных (Москва, 2012 г.), Седьмой междуна-
родной конференции “Морские млекопитающие
Голарктики” (Суздаль, 2012 г.), провело IV Меж-
дународную конференцию “Горные экосистемы
и их компоненты”, посвященную 80-летию ос-
нователя ИЭГТ КБНЦ РАН член-корр. РАН
А.К. Темботова и 80-летию Абхазского государ-
ственного университета”, в рамках которой от-
дельная секция традиционно была посвящена
млекопитающим горных территорий (Сухуми,
2012 г.), в Тимирязевской академии провело кон-
ференцию “Биологическое сигнальное поле мле-
копитающих”, посвященную 110-летию профес-
сора Н.П. Наумова (Москва, 2012 г.), а завершился
год совещанием “Актуальные проблемы динами-
ки численности млекопитающих” (Москва, 2012 г.).
В 2013 г. в связи с 20-летием организации Кабар-
дино-Балкарского научного центра РАН Терио-
логическое общество провело Юбилейную кон-
ференцию “Экосистемы горных территорий”
(Нальчик, 2013 г.), 100-летнему юбилею профес-
сора И.М. Громова посвятило Всероссийскую
конференцию с международным участием “Си-
стематика, филогения и палеонтология мелких
млекопитающих” (Санкт-Петербург, 2013 г.),
приняло активное участие, особенно его томские
териологи, в организации и проведении Между-
народной научной конференции “Фундамен-
тальные и прикладные исследования и образова-
тельные традиции в зоологии”, посвященной
135-летию Томского государственного универси-
тета, 125-летию кафедры зоологии позвоночных
и экологии и Зоологического музея ТГУ, а также
20-летию научно-исследовательской лаборатории
биоиндикации и экологического мониторинга
ТГУ (Томск, 2013 г.). Богат на конференции был и
2014 год: “Млекопитающие Северной Евразии:
Жизнь в северных широтах” (Сургут, 2014 г.),
Восьмая международная конференция “Морские
млекопитающие Голарктики” (Санкт-Петербург,
2014 г.), 3-я научная конференция “Поведение и
поведенческая экология млекопитающих” (Чер-
ноголовка, 2014 г.), первая российская конфе-
ренция “Ориентация и навигация животных”
(Москва, 2014 г.), информация о результатах ра-
боты которой была опубликована (Купцов и др.,
2015). В 2015 г. в ИПЭЭ РАН прошли несколько
мероприятий – рабочая встреча “Каспийский
тюлень: современное состояние и проблемы со-
хранения и использования” (Москва, 2015 г.)
представителей стран, берега которых омывает
Каспийское море, и коллег из Англии; Научная
конференция “Структура вида у млекопитающих”
(Москва, 2015 г.), Международная рабочая встре-
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ча по реабилитации и реинтродукции крупных
хищных млекопитающих (The International Work-
shop on rehabilitation and reintroduction of large
Carnivores) (Москва, 2015 г.).

За время между съездами был проведен ряд ра-
бочих встреч по проблеме изучения и сохранения
дикого северного оленя, обитающего на севере
европейской части России. Эти встречи позднее
стали регулярными (Архангельск, 2013 г.; Мур-
манск, 2014 г.; Москва, 2015 г.). Большую актив-
ность проявили российские исследователи бобра,
не только участвуя в международных конферен-
циях, но и организуя их в России – 6th Internation-
al Beaver Symposium (Иванич-Град, Хорватия,
2012 г.), 7th International Beaver Symposium (Воро-
неж, Россия, 2015 г.).

В 2011 г. Териологическое общество при РАН
стало членом Международного общества Зооло-
гических наук (The International Society of Zoolog-
ical Sciences). В том же году члены общества при-
няли участие в китайско-российском совещании
“Sino-Russian Symposium on Amur Tiger Conserva-
tion” (Хуньчунь, Китай, 2001 г.), в 5th International
Symposium of Integrative Zoology (Пекин, Китай,
2013 г.), а в 2015 г. – в Vth International Wildlife
Management Congress (Саппоро, Япония, 2015 г.).

Кроме перечисленных выше, прошли меро-
приятия, посвященные памяти отечественных
териологов. В Зоологическом музее МГУ в 2011 г.
было проведено Торжественное заседание, по-
священное 110-летию со дня рождения профессо-
ра Владимира Георгиевича Гептнера, классика
отечественной териологии. В марте 2012 г. в Ал-
ма-Ате, в Институте зоологии Республики Казах-
стан прошла Международная научно-практиче-
ская конференция, посвященная 100-летию со
дня рождения основателя казахстанских школ те-
риологии и охотоведения, лауреата Государ-
ственных премий СССР и КазССР, член-корр.
АН КазССР Аркадия Александровича Слудского
“Зоологические и охотоведческие исследования в
Казахстане и сопредельных странах”. Поздравить
казахстанских териологов и принять участие в
конференции специально приехали президент
Териологического общества при РАН В.В. Рож-
нов и почетный президент академик В.Н. Боль-
шаков.

Собравший большое число участников X съезд
общества (2016 г.), эмблемой которого стала ро-
сомаха (стилизованный рисунок Е.В. Павловой),
показал, что в стране выросло новое поколение
исследователей, широко известны стали новые
имена отечественных териологов: А.А. Баннико-
ва, Н.И. Абрамсон, А.В. Лопатин, А.О. Аверьянов
и многие другие. Активное развитие получили
новые направления в изучении млекопитающих:
молекулярная генетика, филогеография, палеон-
тология мезозойских млекопитающих. На съезде

традиционно прошли вызвавшие большой инте-
рес тематические круглые столы: “Животные в
населенных пунктах”, который посвятили 100-ле-
тию профессора В.В. Кучерука; “Ключевые тер-
ритории”; “Обыкновенная бурозубка”; “Дикий
северный олень в России”; “Зубры и бизоны
в России”.

После съезда общество продолжило проведе-
ние разнообразных совещаний и конференций.
В конце 2016 г. было проведено специальное засе-
дание Териологического общества, посвященное
100-летию со дня рождения Д.И. Бибикова (1916–
1997). При участии общества в 2017 г. были прове-
дены Международная конференция “Живая
природа Арктики: сохранение биоразнообразия,
оценка состояния экосистем” (Архангельск, 2017 г.)
в Северном (Арктическом) федеральном уни-
верситете имени М.В. Ломоносова, и VI Всерос-
сийская конференция по поведению животных
(Москва, 2017 г.). В 2019 г. на базе Южного науч-
ного центра Российской академии наук была
проведена конференция “Млекопитающие Рос-
сии: фаунистика и вопросы териогеографии”
(Ростов-на-Дону, 2019 г.), в октябре этого же года
Общество участвовало в организации Второй
российской конференции по ориентации и нави-
гации животных, итоги работы которой, как и
первой конференции, были опубликованы (Куп-
цов и др., 2020). Продолжилось участие россий-
ских териологов и в международных конферен-
циях. В октябре 2019 г. члены Териологического
общества приняли участие в международном со-
вещании “European Mammal Conservation Net-
work (EMCN)”.

Распространившаяся в 2020 г. пандемия коро-
навируса приостановила проведение всех массо-
вых научных мероприятий. Это коснулось дея-
тельности и Териологического общества при РАН
и проводимых им конференций. Тем не менее,
как только появилась возможность, в ИПЭЭ РАН
была дистанционно организована II Междуна-
родная рабочая встреча по реабилитации и реин-
тродукции крупных хищных млекопитающих
(2nd International workshop on rehabilitation and re-
introduction of large Carnivores) (Москва, 2021 г.).

После продолжительного перерыва, вызван-
ного пандемией, в марте 2022 г., в Институте про-
блем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова
РАН прошел XI съезд общества. Эмблемой его
стал рисунок сайгака, выполненный В.М. Сми-
риным. Конференции, в рамках которой прохо-
дил съезд, дали название “Млекопитающие в ме-
няющемся мире: актуальные проблемы териоло-
гии”. В продолжение традиции общества одна из
секций конференции, секция поведения и ком-
муникации, была посвящена памяти профессора
С.А. Корытина (1922–2012), одного из создателей
этого направления исследований в нашей стране.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

ТЕРИОЛОГИЧЕСКОМУ ОБЩЕСТВУ ПРИ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК 373

Об этом съезде отдельный материал помещен в
этом же номере Зоологического журнала (Куп-
цов, Рожнов, 2023). После съезда возобновилось
и проведение конференций, организованных с
участием Териологического общества: был про-
веден симпозиум “Актуальные проблемы зоогео-
графии и биоразнообразия Дальнего Востока
России”, посвященный 150-летию со дня рожде-
ния В.К. Арсеньева (Хабаровск, 2022 г.).

До сих пор на каждом съезде его участники
с теплотой и любовью вспоминают академика
В.Е. Соколова и его заслуги в организации Терио-
логического общества при РАН.

При подготовке статьи я пользовался помо-
щью и советами моих коллег: В.Н. Орлова,
А.К. Агаджаняна, Т.И. Дмитриевой, А.В. Абра-
мова, А.В. Сурова, Н.А. Щипанова, Н.Ю. Феок-
тистовой, за что приношу им свою искреннюю
благодарность.
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История естественнонаучных исследований на
Индокитайском п-ове берет свое начало в XVII в.
Можно выделить несколько основных периодов,
которые различаются характером и интенсивно-
стью изучения фауны млекопитающих (Рожнов,
1998; Sterling et al., 2006).

В XVII и первой половине XVIII вв. европей-
ские путешественники и натуралисты редко посе-
щали Индокитай. Сиам, Бирма и Малайский п-ов
оказались объектами колониальной экспансии
европейцев еще на рубеже XVI–XVII вв., но тер-
ритория Восточного Индокитая оставалась мало-
известной в то время. В отличие от континенталь-
ного Индокитая, прибрежные острова Вьетнама,
находящиеся на основных морских путях, посе-
щались европейцами с давних времен. Марко
Поло упоминает в своем описании путешествия
из Китая в Индию (1292 г.) о-в Коншон (южный
Вьетнам). В 1780 г. этот остров, известный евро-
пейцам под малайским именем Пуло Кондор, по-
сетил капитан Джеймс Кук.

Во второй половине XIX в. Вьетнам входит
в состав Французской колониальной империи.
Французский Индокитай включал Камбоджу,
Лаос, часть южного Китая (Гуанчжоу) и Вьетнам.
Французская колониальная администрация при-
ветствовала и всячески поддерживала естествен-
но-исторические исследования в Индокитае. На-
чиная с этого времени количество европейских
натуралистов, посетивших Вьетнам, значительно

увеличивается. Некоторые их них уделяли внима-
ние и исследованиям млекопитающих. Зоологи-
ческие материалы, поступавшие из Восточного
Индокитая во второй половине XIX в., пополни-
ли фонды естественно-исторических музеев в
Париже, Лондоне, Будапеште. Некоторые виды и
роды млекопитающих Индокитая были описаны
по этим материалам (Gray, 1860; Milne-Edwards,
1872; Dobson, 1878). Сотрудник Зоологического
музея Императорской Академии наук И.С. Поля-
ков во время своего путешествия из Японии в Пе-
тербург (1883–1885 гг.) посетил Кохинхину и со-
брал небольшую коллекцию млекопитающих в
окрестностях Сайгона (ныне – г. Хошимин) и в
провинции Тайнинь. Это были первые материа-
лы из Вьетнама в российских зоологических кол-
лекциях, сейчас они хранятся в Зоологическом
институте РАН (Санкт-Петербург).

В конце XIX–начале ХХ вв. начинается новый
этап естественно-исторических исследований в
регионе, связанный с целенаправленным и пла-
номерным сбором зоологических и ботанических
материалов и последующей обработкой их специ-
алистами из ведущих научных учреждений мира.
В это время во Французском Индокитае и сосед-
них странах проводятся крупные комплексные
экспедиции и работают на долговременной осно-
ве отдельные исследователи. Собранные терио-
логические коллекции послужили основой для
описания многих новых таксонов млекопитаю-
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щих (Bonhote, 1907; Robinson, Kloss, 1922; Thomas,
1925; Osgood, 1932; Björkegren, 1941; и др.).

Первая сводка по млекопитающим Индокитая
(Pousargues, 1904) была основана на териологиче-
ских материалах, собранных в 1879–1891 гг. экс-
педицией французского дипломата и исследова-
теля Августа Пави (August Pavie). Важную роль в
исследовании биоразнообразия Вьетнама сыграли
семь комплексных экспедиций (1923–1939 гг.),
организованных выдающимся французским ор-
нитологом Жаном Делякуром (Jean Theodor Dela-
cour). По результатам этих экспедиций Делякур
опубликовал сводку о млекопитающих Француз-
ского Индокитая (Delacour, 1940, 1940a), вклю-
чавшую 212 видов.

С 1940-х гг. наступает значительный перерыв в
научных исследованиях в Индокитае. После по-
лучения независимости (1954 г.) во Вьетнаме на-
чинается становление национальной науки. От-
цом вьетнамской териологии по праву можно
считать профессора Ханойского университета
Дао Ван Тьена (Dao Van Tien). В 1960-х гг. он на-
чинает исследования фауны северного и цен-
трального Вьетнама и публикует многочислен-
ные работы по систематике, морфологии и зоо-
географии млекопитающих (Тьен, 1962, 1965, 1978;
Tien, 1960, 1961, 1963, 1966, 1967, 1978). В это же
время начинается сотрудничество вьетнамских
и советских ученых. Организуются совместные
экспедиции, многие вьетнамские исследователи
проходят обучение в СССР.

После окончания войны (1975 г.) наступает
новый этап в изучении животного мира Вьетна-
ма. По инициативе академика В.Е. Соколова с
1978 г. начинаются регулярные экологические и
фаунистические исследования тропических ле-
сов Вьетнама, проводимые в рамках международ-
ного договора о научном сотрудничестве между
Академией наук СССР и Национальным Центром
научных исследований Вьетнама. Начинается пла-
номерное изучение млекопитающих Вьетнама,
включающее сбор данных в экспедициях в раз-
личных районах северного и центрального Вьет-
нама и работу на полевых стационарах (Соколов,
1982; Соколов и др., 1992). В совместных исследо-
ваниях принимают участие вьетнамские териоло-
ги, многие из которых прошли стажировку и за-
щитили диссертации в СССР. Например, Данг
Зуй Хунь (Dang Huy Huynh) защитил в 1968 г. кан-
дидатскую диссертацию о копытных и хищных
Вьетнама, а в 1985 г. – докторскую диссертацию
по экологии и охране млекопитающих Вьетнама,
Као Ван Шунг (Cao Van Sung) – в 1990 г. доктор-
скую диссертацию о грызунах Вьетнама, Ле Суан
Кань (Le Xuan Canh) – в 1990 г. диссертацию
о крупных млекопитающих Вьетнама. Результаты
териологических исследований этого периода
были опубликованы в сборниках, посвященных

изучению фауны Вьетнама (Соколов, 1982, 1986,
1992; Медведев, 1983; Соколов, Кузнецов, 1992),
и в отдельных статьях. В 1986 г. выходит первый
полный таксономический список млекопитаю-
щих Вьетнама (Соколов и др., 1986), включаю-
щий 204 вида.

В 1987 г. был создан совместный Советско-
Вьетнамский Тропический центр (ныне Совмест-
ный Российско-Вьетнамский Тропический науч-
но-исследовательский и технологический центр),
одним из направлений деятельности которого
является изучение экологии и биоразнообразия
тропических экосистем Вьетнама. Создание Тро-
пического центра позволило организовать долго-
временные и круглогодичные наблюдения во
Вьетнаме. Основные направления териологических
работ Тропического центра включают фаунисти-
ческие, таксономические, генетические, эколо-
гические, морфологические и зоогеографические
исследования. Значительный вклад в изучение
млекопитающих Вьетнама внесли сотрудники Ин-
ститута проблем экологии и эволюции им. А.Н. Се-
верцова РАН В.Е. Соколов, В.В. Рожнов, Г.В. Куз-
нецов, С.А. Шилова, Н.А. Щипанов, В.В. Сунцов,
О.Н. Шекарова и многие другие исследователи
(см. список публикаций Тропцентра: Самохин, 2013).

В начале 1990-х гг. во Вьетнаме начинаются
комплексные фаунистические исследования для
инвентаризации биоразнообразия разных райо-
нов страны, связанные с расширением сети запо-
ведников, национальных парков и охраняемых
территорий. Эти исследования выявили значи-
тельную недоизученность териофауны региона.
Восточный Индокитай представлял собой поис-
тине “затерянный мир”, населенный неизвест-
ными науке видами животных. В конце ХХ в.
на территории Вьетнама было открыто несколько
новых видов крупных млекопитающих – саола
(Pseudoryx nghetinhensis) (Dung et al., 1993), гигант-
ский мунтжак (Megamuntiacus vuquangensis) (Tuoc
et al., 1994), спиралерогий буйвол (Pseudonovibos
spiralis) (Peter, Feiler, 1994, 1994a), тайнгуенская
циветта (Viverra tainguensis) (Соколов и др., 1997,
1999; Rozhnov, Anh, 1999), аннамский мунтжак
(Muntiacus truongsonensis) (Giao et al., 1998), ан-
намский полосатый кролик (Nesolagus timminsi)
(Averianov et al., 2000; Can et al., 2001; Abramov
et al., 2016; Tilker et al., 2020).

Коллектирование млекопитающих, которое бы-
ло одной из основных задач териологов, позволи-
ло решить многие таксономические вопросы и
описать большое число новых таксонов.

Традиционно значительное внимание уделя-
лось изучению грызунов (отряд Rodentia). В по-
следние годы были проведены комплексные
таксономические исследования, основанные на
изучении морфологической и генетической из-
менчивости. Проведены таксономические реви-
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зии крыс родов Niviventer (Балакирев, Рожнов,
2010; Balakirev et al., 2012; Ge et al., 2018, 2019, 2021,
2021a), Rattus (Balakirev, Rozhnov, 2012); Leopol-
damys (Балакирев и др., 2012; Balakirev et al., 2013),
Maxomys (Balakirev et al., 2017), Tonkinomys (Balaki-
rev et al., 2013a), Chiromyscus (Balakirev et al., 2014,
2021), Chiropodomys (Meschersky et al., 2016), Hapa-
lomys (Abramov et al., 2012, 2017), Dacnomys
(Abramov et al., 2017a), белок родов Callosciurus
(Balakirev, Rozhnov, 2019) и Dremomys (Балакирев
и др., 2022). Интегративные исследования позво-
лили обосновать самостоятельный видовой ста-
тус таких малоизученных млекопитающих, как
вьетнамская мышь-малютка (Micromys erythrotis)
(Abramov et al., 2009), шапинская соня (Typhlomys
chapensis) (Abramov et al., 2014), вьетнамская кар-
ликовая летяга (Olisthomys morrisi) (Kruskop et al.,
2022).

На основании изучения коллекционных мате-
риалов, собранных в экспедициях Тропического
центра, были описаны новые виды крыс: Chiro-
myscus thomasi (Balakirev et al., 2014) из северного
Вьетнама и Hapalomys suntsovi (Abramov et al.,
2017) – из южного Вьетнама.

В последние годы особой популярностью у
зоологов пользуются летучие мыши (отряд Chi-
roptera) Юго-Восточной Азии вообще и Вьетнама
в частности. Этой группой млекопитающих ак-
тивно занимаются не только российские ученые,
но и сотрудники Вьетнамской Академии наук
совместно с британскими, венгерскими и япон-
скими коллегами. Следует отметить, однако, что
приоритет в исследованиях рукокрылых Вьетна-
ма, несомненно, принадлежит российским уче-
ным, которые работают с этой группой уже более
20 лет. В рамках научно-исследовательских про-
грамм Тропического центра опубликовано боль-
шое количество таксономических и фаунистиче-
ских работ по рукокрылым (Борисенко и др.,
2001; Kruskop, Tsytsulina, 2001; Kruskop et al., 2006;
Borisenko et al., 2008; Kruskop, Eger, 2008; Kruskop,
Shchinov, 2010; Kruskop, 2011, 2013, 2014; Крускоп,
2013, 2014; Kruskop, Borisenko, 2013). Важными
событиями стали публикации двух фундамен-
тальных сводок по фауне Chiroptera Вьетнама
(Borissenko, Kruskop, 2003; Kruskop, 2013a), кото-
рые до сих пор являются основными источника-
ми информации о летучих мышах региона.

Интенсивные фаунистические исследования
позволили уточнить состав фауны и распростра-
нение летучих мышей на территории Вьетнама.
Были описаны новые виды летучих мышей: Myo-
tis annamiticus (Kruskop, Tsytsulina, 2001), Myotis
phanluongi (Borisenko et al., 2008), Myotis annatessae
(Kruskop, Borisenko, 2013) и Murina harpioloides (Kru-
skop, Eger, 2008).

Несмотря на продолжительную историю те-
риологических исследований региона, насекомо-

ядные млекопитающие мало привлекали внимание
исследователей. Долгое время изучение насеко-
моядных млекопитающих во Вьетнаме представ-
ляло собой лишь описание отдельных экземпля-
ров по материалам комплексных зоологических
экспедиций (Thomas, 1925, 1927; Osgood, 1932).
С начала XXI в. наступил новый этап в исследова-
ниях насекомоядных млекопитающих Вьетнама.
На фоне большого (в мировом масштабе) внима-
ния к этой группе началось интенсивное изуче-
ние насекомоядных Юго-Восточной Азии и, в
частности, Вьетнама.

Целенаправленные российские исследования
насекомоядных млекопитающих Вьетнама начи-
наются с 2000 г., и бóльшая часть этих работ
проведена сотрудниками Тропического центра.
За прошедшие годы были собраны уникальные
материалы по Eulipotyphla из Вьетнама, представ-
ляющие в настоящий момент самую крупную в
мире региональную коллекцию.

Были проведены комплексные таксономиче-
ские ревизии азиатских кротов рода Euroscaptor
(Землемерова и др., 2013; Zemlemerova et al., 2016;
Hai et al., 2020), гимнур рода Hylomys (Bannikova
et al., 2014; Pavlova et al., 2018) и различных групп
землероек – Crocidura (Bannikova et al., 2011;
Abramov et al., 2012a), Chimarrogale (Abramov et al.,
2017c), Episoriculus (Abramov et al., 2017b), Blarinel-
la (Abramov et al., 2007a; Банникова и др., 2017;
Bannikova et al., 2019). По материалам из Вьетнама
были описаны 3 новых вида кротов Euroscaptor or-
lovi, E. kuznetsovi и E. ngoclinhensis (Zemlemerova
et al., 2016) и 5 новых видов землероек-белозубок
Crocidura sokolovi, C. zaitsevi, C. phuquocensis,
C. phanluongi, C. sapaensis (Jenkins et al., 2007, 2010,
2013; Abramov et al., 2008a).

Ряд таксономических работ выполнен на хищ-
ных млекопитающих. Показано существование
на территории Вьетнама двух форм харзы Martes
flavigula – flavigula и indochinensis, обосновано раз-
деление M. flavigula (sensu lato) на три самостоя-
тельных вида – M. flavigula (sensu stricto) (с подви-
дами aterrima, flavigula, chrysospila и, возможно,
hainana), M. lasiotis (с подвидами indochinensis,
peninsularis и lasiotis) и M. gwatkinsii (монотипиче-
ский вид). Описанная ситуация укладывается в
рамки концепции о надвиде, которая привлечена
для характеристики перечисленных форм, отне-
сенных к категории allospecies (Рожнов, 1995).
Обосновано использование для родового назва-
ния харзы имени Lamprogale (Rozhnov, 1995).
Обобщены данные по экологии и распростране-
нию полосатой ласки (Mustela strigidorsa) (Abram-
ov et al., 2008). Впервые проведенные генетиче-
ские исследования хорьковых барсуков рода
Melogale Вьетнама показали, что на территории
страны обитает три вида – M. moschata, M. person-
ata и M. cucphuongensis, которые могут быть отне-
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сены к категории видов-двойников (криптови-
дов) (Abramov, Rozhnov, 2014; Рожнов и др., 2019).
Пересмотрено положение рода Mydaus в системе
хищных млекопитающих и обосновано отнесе-
ние его к семейству скунсов (Mephitidae), а не к
семейству куньих (Mustelidae), к которому его
традиционно относили (Абрамов, Рожнов, 2007).
Впервые исследован кариотип индийского со-
лонгоя (Mustela kathiah) (Абрамов и др., 2013).
Оценено современное состояние популяций псо-
вых семейства Canidae во Вьетнаме (Hoffmann
et al., 2019).

Важной частью работы Тропического центра
являются экологические исследования. Значитель-
ный вклад в области изучения экологии тропиче-
ских млекопитающих внесли работы Г.В. Кузне-
цова. Среди них, кроме прочих, следует упомя-
нуть его раннюю работу о трофических связях
млекопитающих с видами рода Quercus в Юго-Во-
сточной Азии (Кузнецов, 1992), в которой пока-
зана детерминированность жизни растительно-
ядных млекопитающих процессом постепенного
выбора и использования ими различных плодов,
что способствует расселению и поддержанию
энергетического баланса животных в условиях ге-
терохронного плодоношения деревьев и их не-
равномерного распределения. Многолетние ис-
следования Г.В. Кузнецова нашли отражение в
его докторской диссертации, посвященной эко-
лого-фаунистическому анализу млекопитающих
Вьетнама (Кузнецов, 2003) и монографии “Мле-
копитающие Вьетнама” (Кузнецов, 2006). Работы
в этой области продолжались до недавнего време-
ни (Kuznetsov, Filatova, 2007; Кузнецов, Филатова,
2008, 2008а; Кузнецов, 2009, 2012).

Большие работы были проведены по изучению
экологии грызунов на плато Тайнгуен и в равнин-
ных лесах юга Вьетнама в контексте последствий
войны США против Вьетнама. Среди них изуче-
ние особенностей фауны и экологии млекопита-
ющих на территориях Южного Вьетнама, под-
вергшихся воздействию “экологической войны”
(Соколов и др., 1991), возможностей использова-
ния популяционного подхода к анализу антропо-
генной динамики тропических систем и популя-
ционных параметров мелких млекопитающих для
характеристики состояния экосистем Южного
Вьетнама (Соколов и др., 1992б; Шилова и др.,
1992; Щипанов, 1992; Sokolov et al., 1994), иссле-
дования распределения мелких млекопитающих
в трех ярусах тропического леса (Щипанов, Кали-
нин, 2006), особенностей суточной активности
синантропных (род Rattus) и экзоантропных (ро-
ды Leopoldamys, Maxomys, Berylmys) крыс (Шека-
рова и др., 1995). Были выявлены некоторые осо-
бенности поведения и экологии, в т.ч. популяци-
онной, отдельных видов грызунов – рюккюйской
мыши (Mus caroli) (Смирин и др., 1992; Шилова
и др., 1992), рыжей колючей крысы (Махоmуѕ su-

rifer) (Соколов и др., 1993; Шекарова, 1998), на
примере которой показана специфика популяци-
онных структур мелких млекопитающих ненару-
шенных экосистем (Щипанов и др., 1996). Нельзя
не отметить работы, выполненные совместно рос-
сийскими и американскими зоологами на юге
Вьетнама по разнообразию и обилию грызунов на
плато Лангбиан и использованию ими различных
местообитаний, а также по распределению грызу-
нов по градиенту нарушенности местообитаний
на плато Тайнгуен (Adler et al., 1999; Suntsov et al.,
2003).

До настоящего времени представляют интерес
работы по частной экологии ряда видов млекопи-
тающих. Примером может служить изучение
экологии седой бамбуковой крысы (Rhizomys pru-
inosus), занимающей особое место в функциони-
ровании бамбуковых сообществ в связи с ее под-
земным образом жизни и узкой пищевой специа-
лизацией (Исаев, Кузнецов, 1992).

Коллектирование позволило собрать данные
не только по таксономии многих видов млекопи-
тающих, но и прояснить некоторые особенности
популяционной экологии отдельных видов. В част-
ности, были получены новые данные по репро-
дуктивной биологии представителей семейств
Sciuridae и Felidae во Вьетнаме (Рожнов, 1992а,
1992б), росту и развитию некоторых видов, в т.ч.
редких барсуков M. personata и Arctonyx collaris
(Рожнов, 1994; Rozhnov, 1994, 1994a; Рожнов,
Найденко, 1997), плодовитости и о возрастном
составе популяций млекопитающих первичного
тропического леса Восточного Индокитая (Рож-
нов, 1994а).

Наблюдения за животными в условиях неволи
и анализ их встречаемости при зоологических
экскурсиях позволили выявить особенности су-
точной активности тропических млекопитаю-
щих, таких как яванский панголин (Manis javani-
ca) (Рожнов, Кузнецов, 1986), китайская гимнура
(Neotetracus sinensis) (Щинов и др., 2009), а также
некоторые хищные – бинтуронг (Arctictis bin-
turong), обыкновенный мусанг (Paradoxurus her-
maphroditus), пятнистый линзанг (Prionodon pardi-
color), описать характер их локомоции и тонкое
строение подошв лап этих хищников, позволяю-
щее им свободно передвигаться по ветвям дере-
вьев, где проходит б�льшая часть их активности
(Рожнов и др., 1992). Описаны различные типы
индивидуального поведения этих видов. Особое
внимание уделялось изучению хемокоммуника-
ции некоторых видов виверровых, в частности
бинтуронга и обыкновенного мусанга. Были опи-
саны формы маркировочного поведения этих ви-
дов (Рожнов и др., 1992; Rozhnov, 1994; Рожнов,
Рожнов, 1998, 2003).

Изучена акустическая структура различных
типов звуковых сигналов некоторых видов мле-
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копитающих – криков тревоги замбара (Rusa uni-
color) и индийского мунтжака (Muntiacus vaginalis)
(Володин и др., 2017), звуков, издаваемых при
половом поведении обыкновенным мусангом
(Rozhnov, Rutovskaya, 1996).

В ходе исследований акустической структуры
ультразвуковых сигналов шапинской сони из се-
верного Вьетнама было впервые установлено, что
этот уникальный вид грызунов использует эхоло-
кацию (Panyutina et al., 2017; Volodin et al., 2019).
Звуковые импульсы Typhlomys оказались сходны с
таковыми у летучих мышей родов Murina и Myotis.
Вероятно, Typhlomys использует ультразвуковые
импульсы для ориентирования во время локомо-
ции, включая передвижение (прыжки) по веткам.

Последнее время российскими учеными уде-
ляется большое внимание изучению экологиче-
ской физиологии животных, в частности физио-
логии циркадных ритмов и сна копытных – зам-
бара и одного из наиболее древних видов этой
группы млекопитающих, оленька. У малого олень-
ка (Tragulus kanchil) – самого мелкого представи-
теля базальной группы (семейство Tragulidae)
парнокопытных, которые сформировались 40–
50 млн лет назад, особенности сна и циркадной
ритмики изучены впервые. В условиях, прибли-
женных к естественным, выполнены видеозаписи
поведения животных и полиграфическая реги-
страция. Были выявлены продолжительность
двигательной активности и покоя оленьков, дли-
тельность медленноволнового и парадоксального
сна и приуроченность этих типов сна ко времени
суток. Установлено, что параметры сна оленьков
определяются экологическими факторами, в
первую очередь температурными условиями и
присутствием хищников, а также особенностями
физиологии оленьков (Лямин и др., 2021; Lyamin
et al., 2021).

Особый интерес представляют исследования в
области медицинской териологии. Территория
Вьетнама является одним из активных очагов чу-
мы, заболевания людей в стране отмечали с 1898
по 2002 гг. (Сунцов и др., 2014). Изучению осо-
бенностей структуры и функционирования ан-
тропогенных очагов чумы во Вьетнаме и парази-
то-хозяинных связей грызунов и эктопаразитов
посвящены многочисленные публикации рос-
сийских и вьетнамских исследователей, в т.ч.
предложена новая гипотеза возникновения чумы,
которая продолжает развиваться (Сунцов, Ли,
1991; Сунцов, 1993, 2012, 2014; Сунцов, Сунцова,
2006, 2008, 2013; Сунцов и др., 1992, 1992а, 1995,
1997, 2011, 2014; Сунцова и др., 2008).

Морфологические и морфофизиологические
исследования позвоночных животных, в т.ч. мле-
копитающих, всегда были одним из важных на-
правлений деятельности российских териологов
во Вьетнаме (Соколов, Чернова, 1982; Неклюдо-

ва, 1992; Рожнов, 1992; Соколов и др., 1992а; Чер-
нова, Алпатова, 1992). Это направление продол-
жает развиваться и в настоящее время (Чернова
и др., 2012, 2015; Youlatos, Panyutina, 2014; Panyuti-
na et al., 2017; Youlatos et al., 2017).

Несмотря на уже неплохую изученность фау-
ны млекопитающих Вьетнама, фаунистические
исследования и по сей день остаются актуальны-
ми. Среди заметных открытий последнего време-
ни можно отметить находки восточно-гималай-
ского вида крысы Dacnomys millardi на юге Кон-
тумского плато (Abramov et al., 2017a), новые
данные о распространении трех видов хорьковых
барсуков Melogale moschata, M. personata и M. cuc-
phuongensis на территории Вьетнама (Abramov,
Rozhnov, 2014; Рожнов и др., 2019), первую наход-
ку на материке (в северном Вьетнаме) гимнуры
Neohylomys hainanensis, ранее считавшейся энде-
миком о-ва Хайнань (Abramov et al., 2018), первую
находку во Вьетнаме карликовой летяги O. morrisi
(Kruskop et al., 2022).

В ходе фаунистических исследований получе-
ны новые данные и уточнено распространение
многих видов грызунов, насекомоядных и хищ-
ных млекопитающих (Кузнецов, 1992; Rozhnov
et al., 1992, 1993, 2008; Кузнецов, Рожнов, 1998;
Кузнецов и др., 2001; Абрамов и др., 2007, 2008;
Abramov et al., 2006, 2007, 2009a, 2010, 2013, 2013a;
Abramov, Kruskop, 2012; Рожнов, Абрамов, 2009;
Ly et al., 2019; Nguyen et al., 2020). Фаунистиче-
ские исследования и таксономические ревизии
различных групп млекопитающих Вьетнама поз-
волили уточнить ряд аспектов происхождения и
формирования фауны млекопитающих Индоки-
тая и зоогеографического районирования регио-
на (Шунг, Кузнецов, 1992). Анализ данных о рас-
пространении и филогеографии насекомоядных
и отдельных групп грызунов Вьетнама позволил
сделать некоторые предположения о путях фор-
мирования фауны млекопитающих этого региона.
Согласно этим предположениям, существовало
два основных пути заселения территории Индо-
китая – северный и южный. Значительная часть
млекопитающих континентальных районов Юго-
Восточной Азии имеет бирмано-китайское проис-
хождение, но некоторые группы (Leopoldamys,
Maxomys, Chiropodomys) сформировались в Зондской
области и позднее колонизировали расположен-
ные севернее материковые районы. К представи-
телям северного пути расселения относится боль-
шинство видов млекопитающих Вьетнама и, в т.ч.
все насекомоядные. Современное распростране-
ние отдельных филогенетических линий млеко-
питающих Вьетнама свидетельствует о том, что
было несколько волн расселения видов в южном
направлении (Абрамов, 2017; Абрамов, Тиен, 2017).

Российско-Вьетнамский Тропический центр
до настоящего времени является одной из круп-
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нейших научных организаций, проводящей ис-
следования во Вьетнаме. Териологические рабо-
ты представляют собой важную часть комплекс-
ных исследований биоразнообразия.
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менчивостью числа и морфологии хромосом, поэтому кариотипы часто используют в качестве диа-
гностических особенностей морфологически сходных криптических видов (видов-двойников). Об-
суждаются перспективы цитогенетических исследований в области видообразования, в частности
усиление отбором репродуктивной изоляции, инициированной хромосомными перестройками.

Ключевые слова: кариотип, “хромосомные виды”, цитогенетика животных, видообразование
DOI: 10.31857/S0044513423040104, EDN: UVXCZB

Вывод Феодосия Добжанского о “генетиче-
ских основах классификации” (Dobzhansky, 1937,
перевод: Добжанский, 2010) в дальнейшем мно-
гократно подтверждался. Хромосомные наборы
дискретны, совмещают морфологические и гене-
тические особенности, поэтому представляют ин-
терес для использования в биологической клас-
сификации. В конце 40-х годов в первой сводке
Маттея (Matthey, 1949) по хромосомам позвоноч-
ных были охарактеризованы хромосомные наборы
134 видов и подвидов млекопитающих и 176 видов
в атласе Макино (Makino, 1951). В 50-е годы были
подведены итоги и сделаны важные обобщения
об эволюции хромосом и их роли в видообразова-
нии (Wallace, 1953; White, 1954, 1957). Но впервые
идея использования хромосомных наборов в си-
стематике животных получила развитие в статье
Воронцова (1958) “Значение изучения хромосом-
ных наборов для систематики млекопитающих”,
в которой собраны сведения о хромосомах 269 ви-
дов млекопитающих. Даже через 7 лет после пуб-
ликации эта работа не потеряла своей актуаль-
ности и была издана в виде отдельной книги на

английском языке Смитсоновским институтом
(Вашингтон, США). Этот “…обзор по кариоси-
стематике позвоночных, сделанный в самом на-
чале научного пути Н. Воронцова (в 24 года!),
сделал его имя узнаваемым в отечественной и ми-
ровой науке, а его самого – признанным автори-
тетом в теоретической систематике животных”
(Яблоков, 2017, с. 11).

В 1959 г. на конференции “Дарвиновские дни
в Ленинграде” Воронцов выступил с докладом
“Виды хомяков Палеарктики in statu nascendi”,
который затем был опубликован в виде статьи
(1960). Материалом для этой публикации послу-
жили хомяки, отловленные и переданные Р. Мат-
тею. В статье был обоснован “генетический” спо-
соб видообразования: “На основе изучения ди-
вергенции близких форм хомяков было показано,
что изменения хромосомных чисел (в особенно-
сти путем робертсоновских перестроек) могут
не только завершать процесс экологической и
морфологической дифференциации видов путем
генетической изоляции, но и сами по себе слу-
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жить основой для морфологической дивергенции
близких форм” (цит. по: Воронцов, 1999, с. 552).

Исследования хромосомных наборов млеко-
питающих из популяций на территории нашей
страны на собственной лабораторной базе нача-
лись в Институте цитологии и генетики СО АН
СССР, Новосибирск (Н.Н. Воронцов, Е.А. Ляпу-
нова, С.И. Раджабли) и в МГУ, Москва (В.Н. Ор-
лов). Первые работы были опубликованы в сере-
дине 60-х годов (Воронцов, Раджабли, 1967; Во-
ронцов и др., 1967; Орлов, Аленин, 1968).

Кариологическое направление в систематике
быстро развивалось и в 1969 г. было представлено
сложившейся школой на II Всесоюзном совеща-
нии по млекопитающим. Программа совещания
включала доклад Н.Н. Воронцова “Проблемы
современной систематики млекопитающих” и
33 сообщения на секциях, связанные с исследо-
ванием кариотипов. К этому совещанию был
подготовлен сборник материалов “Млекопитаю-
щие: Эволюция. Кариология. Фаунистика. Си-
стематика”. На последующих съездах Всесоюзно-
го (Всероссийского) Териологического Общества
(1-й съезд в январе 1973 года) кариологические
работы постоянно занимают видное место среди
докладов секции “Систематика”. Первый этап
широких кариологических исследований млеко-
питающих в стране был охарактеризован как ка-
риосистематика (Орлов, 1970, 1974).

Центры кариологических исследований мле-
копитающих возникали во многих городах: в
Нальчике (А.К. Темботов, Р.И. Дзуев), Магадане
(Ф. Б. Чернявский, А.И. Козловский), Саратове
(А.И. Белянин), Екатеринбурге (Э.А. Гилева),
Владивостоке (Н.Н. Воронцов, Е.А. Ляпунова).
Кариосистематическое направление развивается
в Институте проблем экологии и эволюции РАН
в Москве (В.Е. Соколов, В.Н. Орлов). В 90-е годы
новым центром кариологии млекопитающих в
Москве становится Институт биологии развития
РАН (Н.Н. Воронцов), в 2000-е в ИЦИГ СО РАН
и Институте общей генетики РАН развертыва-
ются исследования мейоза у млекопитающих
(П.М. Бородин, О.Л. Коломиец). В Новосибир-
ске новый Институт молекулярной и клеточной
биологии СО РАН становится лидером молекуляр-
ной цитогенетики (А.С. Графодатский, В.А. Три-
фонов). Общие интересы связывают все эти годы
отдел млекопитающих Зоологического института
РАН в Санкт-Петербурге с этими центрами.

В 1970–1980-е годы исследования кариотипов
диких млекопитающих приобрели широкий раз-
мах. Списки хромосомных чисел млекопитающих,
составленные Маттеем (Matthey, 1973), включают
1560 форм, в списке Е.Ю. Иваницкой (Орлов, Бу-
латова, 1983) – 2050 форм. Сейчас это число, по-
видимому, превышает 3000. Известные в настоя-
щее время данные указывают как на стабильность

хромосомных наборов, так и на накопление хро-
мосомных перестроек в эволюции видов. Внутри-
популяционный полиморфизм был описан при-
мерно у 8 десятков видов млекопитающих, т.е.
менее чем у 4% (Ляпунова, Картавцева, 1976).
Среди хромосомных перестроек в эволюции ка-
риотипов описаны центрические соединения,
перицентрические инверсии, добавочные хромо-
сомы, делеции и дупликации, которые нередко
связаны с гетерохроматином и которые известны
как для половых хромосом, так и для аутосом (Or-
lov, Bulatova, 1989). Реже других обнаруживались
изменения, связанные с реципрокными и нере-
ципрокными транслокациями, а также с тандем-
ными слияниями (Dobigny et al., 2017). Развитие с
70-х годов методов дифференциальной окраски
хромосом последовательно повышало разрешаю-
щие уровни хромосомной дифференциации для
изучения вопросов систематики и филогенетиче-
ских взаимоотношений видов.

Публикуются монографии и атласы по ка-
риосистематике и цитогенетике (Орлов, 1974; Ан-
биндер, 1980; Орлов, Булатова, 1983; Графодат-
ский, Раджабли, 1988; Гилева, 1990; Мейер и др.,
1996; Дзуев, 1998; Картавцева, 2002; Сафронова
и др., 2018; Stanyon, Graphodatsky, 2012; Searle
et al., 2019; Graphodatsky et al., 2020) и главы в
международных изданиях по цитогенетике (Gra-
phodatsky, 1989; Orlov, Bulatova, 1989; Yang, Gra-
phodatsky, 2009; Pavlova, Searle, 2018; Borodin et al.,
2019; Bulatova et al., 2019; Fedyk et al., 2019). Дан-
ные о кариотипах видов стали постоянно вклю-
чаться в монографии по видам и систематические
сводки.

Задачу этого обзора мы видим в подведении
некоторых итогов развития в нашей стране ка-
риологического направления в систематике мле-
копитающих, вклада цитогенетических исследо-
ваний в концепцию вида и совершенствование
системы видов млекопитающих.

Цитогенетическая дифференциация популяций
и совершенствование системы 

видов млекопитающих

Проблема создания таксономической системы
организмов, являющейся отображением эволю-
ционного процесса, остается актуальной и по сей
день. Несомненно, что применение разных под-
ходов и методов, как классических, так и сравни-
тельно новых, в первую очередь генетических,
позволяет значительно расширить представления
о степени дифференциации близких форм, кото-
рым еще не придан статус вида, и о филогенети-
ческих связях надвидовых таксонов. Построение
такой системы подразумевает выявление законо-
мерностей видообразования – ключевого про-
цесса эволюции.
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Хромосомные наборы менее подвержены кон-
вергенции, по сравнению с признаками, обычно
используемыми в работе с музейными коллекци-
ями. Кариологический анализ позволяет, с одной
стороны, выявить случаи родства морфологиче-
ски далеко дивергировавших видов, а с другой –
установить случаи репродуктивной изоляции
форм, ранее относимых к одному политипиче-
скому виду. Данные, накопленные на основе изу-
чения цитогенетики популяций млекопитающих,
легли в основу формирования представлений о
хромосомном пути видообразования. Цитогене-
тические различия популяций, в отличие от мор-
фологических и молекулярных различий, прямо
коррелируют с нарушениями плодовитости гибри-
дов. Среди многих десятков работ, посвященных
хромосомному видообразованию (см. Vorontsov,
Lyapunova, 1989), следует особо выделить моно-
графии Уайта (White, 1978) и Кинга (King, 1993).

В экспериментальных работах генетиков пер-
вой половины 20-го века была разработана мо-
дель возникновение гибридной стерильности при
скрещивании особей разных популяций, разли-
чающихся генными мутациями. Позднее эта мо-
дель получила название модели BDM (Бэтсона–
Добжанского–Мёллера) (Coyne, Orr, 2004). Но
эта модель также может быть использована и для
объяснения возникновения гибридной стериль-
ности при скрещивании особей, отличающихся
хромосомными перестройками (Бородин, Поля-
ков, 2008).

В соответствии с моделью BDM предковый
вид подразделяется на географически изолиро-
ванные популяции, в которых накапливаются
генные различия (или различные хромосомные
перестройки). Хромосомные перестройки могут
накапливаться и фиксироваться в популяции
только при условии, если плодовитость гетерози-
гот и гомозигот не отличается. При вторичном
контакте изолированных популяций, в которых
накопились разные хромосомные перестройки, в
мейозе I гибридов образуются сложные фигуры
конъюгирующих хромосом – транслокационные
кресты, цепи и кольца хромосом, кроссоверные
хроматиды и другие отклонения от нормального
мейоза. За десятилетия цитогенетических иссле-
дований было убедительно показано, что у таких
“сложных гетерозигот”, по сравнению с гомози-
готами, неизбежно понижается плодовитость,
поэтому их распространение ограничивается ги-
бридными зонами. Из пониженной плодовито-
сти “сложных гетерозигот” исходят все модели
хромосомного видообразования (обзор: Баклу-
шинская, 2016). Хромосомное видообразование
не предполагает обязательного накопления мор-
фологических различий. Поэтому могут возни-
кать репродуктивно изолированные виды, не от-
личающиеся по морфологическим признакам,

с которыми работают систематики, это и есть
криптические виды, или виды-двойники.

В 1960–1970-х годах систематики во многом
исчерпали возможности разработки таксономии
млекопитающих Палеарктики с использованием
морфологических подходов и в своих работах ста-
ли использовать цитогенетические методы. Вы-
явление криптических видов стало необходимым
звеном в описании биологического разнообразия
и в то же время привлекало внимание к обсужде-
нию на новом уровне концепций вида и видооб-
разования. Первой находкой двух криптических
и совместно обитающих на большом участке аре-
ала видов стали серые полевки Microtus arvalis Pall.
и M. subarvalis Meyer, Orlov et Skholl (Мейер и др.,
1969, 1972). За прошедшие 50 лет систематикам
так и не удалось обнаружить надежных краниоло-
гических признаков этих видов и достоверно
установить по сохранившимся музейным коллек-
циям старший синоним M. subarvalis.

Совместное обитание криптических видов
млекопитающих прямо связано с ольфакторной
коммуникацией – преобладающим у млекопита-
ющих способом общения. Равный интерес пред-
ставляют не только совместно обитающие, но и
аллопатрические морфологически сходные виды,
обнаруженные во многих таксонах млекопитаю-
щих с использованием преимущественно хромо-
сомных маркеров, по которым можно судить и о
степени репродуктивной изолированности срав-
ниваемых форм. Признание видового ранга таких
выявленных географически замещающих и ка-
риологически отличающихся криптических форм
требует дополнительных доказательств репродук-
тивной изоляции, подтверждения с помощью
экспериментальной гибридизации или же ис-
пользования количественных критериев, разра-
ботанных для молекулярных сопоставлений (Baker,
Bradley, 2006). Существование криптических ви-
дов доказывает преимущество биологической
концепции вида по сравнению с морфологиче-
ской и согласуется с эволюционной (филогенети-
ческой) концепцией вида (Cracraft, 1983).

На примере отдельных родов из четырех отря-
дов млекопитающих Палеарктики мы покажем
вклад кариологических исследований в выявле-
ние криптических видов, филогенетических свя-
зей популяций одного вида, совершенствование
системы видов млекопитающих.

Род Sorex L. Цитогенетические исследования
показали ведущую роль кариотипа в диагностике
многих видов бурозубок. Группа “araneus” из
9 палеарктических и неарктических видов буро-
зубок характеризуется одинаковым половым три-
валентом у самцов и практически полной гомоло-
гией хромосомных наборов по G-исчерченности
хромосом при четких различиях кариотипов.
На территории РФ известны четыре вида из груп-
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пы “araneus” (Sorex araneus L., Sorex satunini Ogn.,
Sorex tundrensis Mer. и Sorex daphaenodon Thos.).
Детальный анализ кариотипов палеарктического
вида S. tundrensis показал его отличия от неаркти-
ческого S. arcticus Kerr, с которым его ранее объ-
единяли (Иваницкая, Козловский, 1985).

Таксономическая структура прежнего боль-
шого политипического вида обыкновенной буро-
зубки, S. araneus s. lato, в последние десятилетия
была пересмотрена с использованием цитогене-
тических методов. Было выделено пять крипти-
ческих видов (S. araneus L., S. granarius Mill.,
S. coronatus Mill., S. satunini Ogn., S. antinorii Bon.)
и обсуждались филогенетические связи между
ними (Орлов и др., 2011; Searle et al., 2019). Кари-
отип, близкий к исходному для надвида, сохра-
нился у S. granarius. У этого вида все аутосомы ак-
роцентрические, за исключением пары самых
мелких, в то время как другие виды имеют общие
или уникальные центрические соединения ауто-
сом. Современные изолированные виды этого
надвида имеют общие робертсоновские соедине-
ния, что указывает на существование в плейсто-
цене общего предкового полиморфного вида и
свободное распространение хромосомных пере-
строек по его ареалу. В фауне РФ два вида из
прежнего S. araneus s. lato.

S. araneus (2n = 20–33, NFA = 36). Для вида по-
казан полиморфизм кариотипа по 37 центриче-
ским соединениям хромосом, из которых пять –
общие с S. satunini, S. coronatus и S. antinorii.
На ареале выделено 76 хромосомных рас, разли-
чающихся центрическими соединениями хромо-
сом и в различной степени изолированных узки-
ми и широкими гибридными зонами (Bulatova
et al., 2019). Примерно половина всех хромосом-
ных рас отличается фиксированными центриче-
скими соединениями, что указывает на монофиле-
тическое возникновение таких групп популяций.

S. satunini (2n = 24–25, NFA = 42) (Козловский,
1973; Borisov, Orlov, 2012). Хромосомный набор
отличается от кариотипа обыкновенной бурозуб-
ки робертсоновскими соединениями трех пар
хромосом и сдвигом центромер в трех парах хро-
мосом. Поэтому в мейозе гибридов должны воз-
никать сложные гетерозиготы, нарушающие га-
метогенез. Описана зона контакта с обыкновен-
ной бурозубкой без гибридизации (Стахеев и др.,
2020).

При сравнении кариотипов четырех видов бу-
розубок группы “caecutiens” (S. caecutiens Laxm.,
S. isodon Tur., S. unguiculatus Dobs. и S. roboratus
Holl.) со сходными кариотипами (2n = 42, NFA =
= 66–68) обнаружена полная гомологичность ауто-
сом и половых хромосом (идентичность в распо-
ложении G-полос), и только некоторые аутосомы
могут отличаться одна от другой положением
центромер в результате инверсий (Козловский,

Орлов, 1971; Иваницкая и др., 1986; Biltueva et al.,
2000).

Кариологические исследования доказали
видовую самостоятельность бурозубок группы
“minutus”, отличающихся значительными пере-
стройками в кариотипе: S. minutus L. – 2n = 42,
NF = 54 (Орлов, Аленин, 1968; Biltueva et al.,
2000), S. volnuchini Ogn. – 2n = 40, NF = 56 (Коз-
ловский, 1973а), S. gracillimus Thos. – 2n = 36,
NF = 60 (Иваницкая и др., 1986). Ближайшие на-
ходки малой бурозубки и бурозубки Волнухина
без признаков гибридизации сделаны в соседних
долинах малых рек Кагальник и Ея, южнее Ниж-
него Дона (Стахеев и др., 2010). В амфиберингий-
ской группе “cinereus” уточнен кариологический
диагноз видов и показано отсутствие на террито-
рии РФ неарктического вида S. cinereus (Иваниц-
кая, Козловский, 1985).

Род Ovis L. Первые генетические исследования
1970-х годов разнообразных морфологических
форм горных баранов рода Оvis показали их раз-
деление на три монофилетические хромосомные
формы: группу подвидов “musimon” – муфлоны
(2n = 54, NF = 60), группу подвидов “vignei” –
уриалы (2n = 58, NF = 60) и группу подвидов “am-
mon” – архары и аргали (2n = 56, NF = 60) (Во-
ронцов и др., 1972; Nadler et al., 1973; Korobitsyna
et al., 1974; Орлов, 1978). Первоначально исследо-
ватели предлагали придать этим хромосомным
формам видовой статус, что в дальнейшем не на-
шло поддержки из-за отсутствия репродуктивной
изоляции. Согласно результатам дифференци-
альной G-окраски, две пары крупных маркерных
метацентриков идентичны у всех изученных ба-
ранов (Ляпунова и др., 1997; Bunch et al., 1998).
Была показана принадлежность самой северной
изолированной формы горных баранов O. severt-
zovi Nasonov к архаро-аргалоидной группе “am-
mon” (2n = 56) (Ляпунова и др., 1997), что послу-
жило дополнительным обоснованием необходи-
мости охраны этой малочисленной популяции.
Монофилетическое происхождение каждой из
трех хромосомных форм горных баранов в даль-
нейшем было подтверждено филогеографиче-
ским исследованием (Кузнецова и др., 2002).

Род Ochotona Link. Анализ кариотипических
характеристик пищух рода Ochotona позволил не
только диагностировать виды данного рода, но и
приблизиться к пониманию надвидовой структу-
ры рода (Воронцов, Иваницкая, 1973; Орлов и др.,
1978; Формозов и др., 1999, 2004; Формозов, Ба-
клушинская, 1999, 2011). В данной группе хромо-
сомные числа нередко совпадают, несколько видов
имеют 2n = 38 и 2n = 40, но морфология хромо-
сом, количество и распределение блоков гетеро-
хроматина, а также ядрышкового организатора
оказываются видоспецифичными.
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Род Spermophilus Cuvier. Исследование хромо-
сомных наборов сусликов позволило подтвердить
видовую самостоятельность S. xanthoprymnus Ben-
nett (2n = 42) и S. citellus L. (2n = 40) (Воронцов,
Ляпунова, 1969, 1972; Lyapunova, Vorontsov, 1970).
Показано наличие двух хромосомных форм у
S. suslicus Güld., заслуживающих статуса вида
(Воронцов, Ляпунова, 1969; Фрисман и др., 1999).
Между Волгой и Днепром обитает форма с 2n =
= 34, а по правую сторону Днепра – форма с 2n = 36
(Цвирка и др., 2000). Для аллопатрических карио-
морф электрофоретический анализ 15 аллозим-
ных белковых систем показал, что формы хорошо
различаются по двум локусам (Alb и Tf). Таким
образом, подразделение S. suslicus на две кариоти-
пические формы сопровождается дифференциа-
цией этих форм на аллозимном уровне. Длин-
нохвостые суслики, считавшиеся одним видом
S. undulatus Pall., разделены на два – S. parryi Rich.
(2n = 32) и S. undulatus Brandt (2n = 34) (Ляпунова,
1969; Воронцов, Ляпунова, 1970). С помощью ме-
тодов дифференциального окрашивания хромо-
сом показаны различия кариотипов с 2n = 36 у
S. pygmaeus Pall. и S. musicus Menet., которые мож-
но считать видоспецифичными (Цвирка, Кораб-
лев, 2014).

Род Marmota Blumenbach. Описаны хромосом-
ные наборы шести палеарктических видов сур-
ков. Показана их гомологичность у всех видов
(2n = 36–38, NF = 70), за исключением M. camtschat-
ica Pall. (2n = 40, NF = 70) (Ляпунова, Воронцов,
1969). Сурок Кащенко (M. kastschenkoi Stroganov
et Judin) выделен из M. baibacina Kast. на основа-
нии одной хромосомной перестройки (2n = 36)
(Брандлер, 2003), но чаще рассматривается как
подвид или полувид (Steppan et al., 2011).

Род Sicista Gray. Хромосомные исследования
мышовок послужили стимулом к последующим
таксономическим ревизиям и описанию в их со-
ставе кариологически дискретных географически
замещающих криптических видов. С использова-
нием кариологических данных такие виды были
обнаружены в выделенных на основе особенно-
стей гениталий самцов группах аллопатрических
видов: “subtilis”, “betulina”, “tianschanica”, “cau-
casica” (Соколов, Ковальская, 1990).

Группа “betulina” включает два географически
замещающих кариологически дискретных крип-
тических вида: S. betulina Pall. (2n = 32) и S. strandi
Formosov (2n = 44; NF = 52) (Соколов и др., 1989),
степень хромосомной дифференциации которых
достаточна для заключения об их репродуктив-
ной изолированности.

Группа “caucasica” (группа одноцветных мы-
шовок Кавказа) (Соколов, Ковальская, 1990) вклю-
чает 6 географически изолированных хромосом-
ных форм, рассматриваемых в рамках четырех
видов-двойников: S. caucasica Vinog. (2n = 32,

NF = 48; 2n = 32, NF = 46); S. kluchorica Sokolov
et al. (2n = 24, NF = 44); S. kazbegica Sokolov et al.
(2n = 42, NF = 52; 2n = 40, NF = 50) и S. armenica
Sokolov et Baskevich (2n = 36, NF = 52) (Соколов
и др., 1981, 1986; Соколов, Баскевич, 1988; Баске-
вич, Малыгин, 2009). Наиболее обособлены среди
сравниваемых видов группы “caucasica” с Боль-
шого Кавказа 42-хромосомная S. kazbegica (древняя)
и 24-хромосомная S. kluchorica (самая молодая в
группе): их G-окрашенные хромосомы различа-
ются девятью не-робертсоновскими транслока-
циями и двумя перицентрическими инверсиями.
Наиболее близки между собой две географически
изолированные внутривидовые формы S. kazbegi-
ca, кариотипы которых различаются одной тан-
демной транслокацией, а также две формы S. cau-
casica, хромосомные наборы которых различают-
ся одной перицентрической инверсией (Соколов,
Баскевич, 1992; Баскевич и др., 2004, 2015).

В отдельную группу выделен вид S. tianschanica
Salen., у которого выявлена географическая из-
менчивость кариотипа (Соколов, Ковальская,
1990). Описаны три варианта кариотипа, приуро-
ченных к различным изолированным участкам
обитания в пределах видового ареала: форма ter-
skei (2n = 32, NF = 54: центральный и северный
Тянь-Шань), форма talgar (2n = 32, NF = 56: За-
илийский Алатау) и форма djungar (2n = 34, NF =
= 54: Джунгарский Алатау, Тарбагатай) (Соколов
и др., 1982; Sokolov et al., 1987; Соколов, Коваль-
ская, 1990а). Было высказано предположение о
возможном видовом уровне различий между об-
наруженными в горах Тянь-Шаня географически
замещающими кариоморфами, составляющими
группу “tianschanica” (Соколов, Ковальская, 1990а).
Эта гипотеза нашла убедительное подтверждение
в ходе последующих молекулярных исследований
(Lebedev et al., 2021).

Ранее полагали, что в группе “subtilis” имеется
только два морфологически сходных вида: S. sub-
tilis s. str. и S. severtzovi Ogn. (Соколов и др., 1986а).
Использование методов дифференциальной окрас-
ки хромосом открыло новые возможности для
изучения систематического разнообразия этой
группы (Анискин и др., 2003; Баскевич и др., 2010,
2011). Цитогенетические исследования мышовок
группы “subtilis” в бассейне Среднего Дона при-
вели к обнаружению серии из пяти в значительной
степени дивергировавших хромосомных форм
(криптических видов): S. subtilis s. str. (2n = 24,
NF = 40–46), S. severtzovi (2n = 26, NF = 48),
S. nordmanni (2n = 26, NF = 48), Sicista sp. n. 1 (2n =
= 22–26, NF = 41–46), Sicista sp. n. 2 (2n = 16–22,
NF = 28–31). Различия кариотипов разной степе-
ни сложности на уровне G-окраски определялись
10–29 структурными перестройками хромосом
(Kovalskaya et al., 2011).
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Кроме того, из низовий Дона (Цимлянские
пески) была описана форма cimlanica (2n = 22,
NF = 35–36), первоначально рассматриваемая
как подвид темной мышовки S. severtzovi cimlanica
(Ковальская и др., 2000), а позднее по уровню
хромосомной дифференциации для нее постули-
ровался видовой статус (Lebedev et al., 2020). Оче-
видно, что необходимы дополнительные иссле-
дования криптических видов мышовок.

Род Myospalax Laxmann. Кариологическое ис-
следование подтвердило концепцию узкого вида
у цокоров (Lyapunova et al., 1974). Хромосомные
данные поддерживают видовую обособленность
M. myospalax Laxm. (2n = 44, NFA = 80–84) и
M. aspalax Thomas (2n = 62, в популяции из РФ:
NFA = 113–114, из Монголии: NFA = 10–112)
(Lyapunova et al., 1974; Мартынова, Воронцов, 1975;
Воронцов, Мартынова, 1976; Мартынова, 1976;
Орлов, Баскевич, 1978).

Противоречивое положение в системе рода
формы M. epsilanus Thomas (подвид M. psilurus
Milne-Edwards или отдельный вид) было уточне-
но на основе комплексного анализа, включающе-
го сравнительную кариологию двух изолирован-
ных популяций группы “M. psilurus – M. epsilanus”
с Дальнего Востока России и из Забайкалья (Pu-
zachenko et al., 2014; Tsvirka et al., 2015). У всех ис-
следованных цокоров 2n = 64, однако имеются
существенные различия в структуре кариотипа
между популяциями из региона Забайкалья (“ep-
silanus”) и Дальнего Востока России (“psilurus”)
(Tsvirka et al., 2015). Кариологические особенно-
сти этих форм дополнены электрофоретически-
ми и молекулярными данными, и генетические
дистанции между ними оказались сопоставимы-
ми с различиями пары близкородственных видов
M. aspalax и M. armandii (Tsvirka et al., 2015). Ранее
у M. armandii был показан видоспецифичный ка-
риотип (2n = 62–66) (Пузаченко и др., 2011).
Сравнительный анализ кариотипов и генетиче-
ские исследования рода Myospalax позволили вы-
сказать предположение о происхождении алтай-
ского цокора (M. myospalax) (2n = 44) независимо
от M. aspalax (2n = 62) и от M. psilurus (2n = 64)
(Мартынова, 1983).

Род Calomyscus Thomas. Таксономия рода Calo-
myscus до сих не ясна. Различие кариотипов по
числу хромосом хомячков Нахичевани (2n = 32) и
Туркмении (2n = 30) позволило провести реви-
зию морфологических характеристик и описать
новый вид из Нахичевани – C. urartensis Vor. et
Kart. (Воронцов и др., 1979). Анализ кариотипов
этих видов с помощью G-окраски хромосом по-
казал не только различия по числу хромосом, но и
отсутствие гомологичных слияний хромосом, об-
разовавших двуплечие хромосомы разных видов
(Графодатский и др., 1989). В этой же работе опи-
саны хромосомные морфы Calomyscus: А) 2n = 44;

В) 2n = 44; С) 2n = 30; D) 2n = 32. Позже одной из
44 хромосомных форм было дано новое видовое
название C. firiusaensis Meyer et Malikov (Мейер,
Маликов, 2000). Для новых хромосомных форм –
2n = 37, NFА = 44; 2n = 50, NFA = 50; 2n = 52,
NFA = 56 – таксономический статус все еще не
ясен (Romanenko et al., 2021).

Род Cricetulus Milne-Edwards. На первых эта-
пах кариологических исследований этого рода в
60-х годах были описаны различия кариотипов
хороших морфологических видов, С. migratorius
Pall. (2n = 22) и C. barabensis Pall. (2n = 20), а также
обнаружены отличия кариотипов спорных видов,
морфологически очень сходных, C. barabensis Pall.
(2n = 20) и C. griseus Milne-Edwards (2n = 22) (Mat-
they, 1973). В 70-е годы описан кариотип хороше-
го морфологического вида С. longicaulatus Milne-
Edwards (2n = 24) (Орлов и др., 1978) и двух
криптических видов надвидовой группы C. bara-
bensis s. l. – С. pseudogriseus Iskhakova (2n = 24) (Ор-
лов, Исхакова, 1975) и C. sokolovi Orlov et Malygin
(2n = 20) (Орлов, Малыгин, 1988).

Применение методов дифференциальной окрас-
ки хромосом в исследованиях рода Cricetulus на-
чалось со сравнительного изучения кариотипов
С. migratorius и C. barabensis с кариотипами других
видов подсемейства Cricetinae. Анализ G-окрас-
ки показал, что оба вида имеют сходные по ри-
сунку G-полос пары хромосом и различаются не-
большим числом перестроек. Вместе с тем по
числу сходных пар и характеру хромосомных пе-
рестроек кариотипы Cricetulus migratorius и Crice-
tus cricetus более сходны между собой, чем карио-
типы С. migratorius и C. barabensis (Раджабли, 1975).

Кариотип C. sokolovi в последние годы был изу-
чен с использованием метода FISH, который по-
казал перестройку многих хромосом; по филоге-
нетическому анализу гена cyt b этот вид оказался
сестринским по отношению ко всем видам груп-
пы C. barabensis s. l. (Poplavskaya et al., 2017).

По данным FISH (Romanenko et al., 2007), а
также по данным об изменчивости структурного
гетерохроматина (Вакурин и др., 2014) были по-
казаны значительные различия структуры хромо-
сом всех описанных хромосомных форм в группе
C. barabensis s. l. и ошибочность их отнесения к
одному виду. Новые сведения об отсутствии ин-
тенсивной гибридизации в зонах контакта C. bar-
abensis и С. pseudogriseus и различия в локализации
повторов яДНК в хромосомах C. barabensis и
C. griseus подтверждают видовой статус этих форм
(Поплавская и др., 2012; Ivanova et al., 2022).

Род Lemmus Link. Виды этого рода имеют пре-
имущественно 50 акроцентрических хромосом в
диплоидном наборе (2n = NF = 50). В кариотипе
L. sibiricus chrysogaster J.A. Allen (2n = 50, NF = 54)
кроме 46 акроцентриков имеются две пары субте-
лоцентрических аутосом. В геноме L. s. chrysogas-
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ter С-гетерохроматина больше, чем у всех других
исследованных форм рода Lemmus. У гибридных
самок L. s. chrysogaster × L. lemmus и L. s. sibiricus ×
× L. amurensis во время первого мейотического
деления происходит десинапсис некоторых хро-
мосом, что свидетельствует о генетической ди-
вергенции родительских форм. Цитогенетические
особенности L. s. chrysogaster подтверждают его
видовую самостоятельность (Гилева и др., 1984).

Род Dicrostonyx Gloger. В 70-е годы в морфоло-
гически сходных голарктических популяциях ко-
пытных леммингов был обнаружен значительный
хромосомный полиморфизм (Raush, Raush, 1972;
Гилева, 1973, 1975; Козловский, 1974). В дальней-
шем выяснилось, что в Палеарктике диплоидное
число постоянных А-хромосом (более крупных)
варьирует от 28 до 50, в кариотипах многих попу-
ляций отмечают разное число мелких добавочных
В-хромосом. В материковых тундрах Палеаркти-
ки описаны четыре хромосомные расы D. torqua-
tus Pall. (Gileva, 1983; Fredga et al., 1999). Ареалы
рас II и III частично перекрываются без гибриди-
зации, поэтому возможна их репродуктивная
изолированость. Совпадают распространение ра-
сы I и номинативного подвида, а также распро-
странение рас II, III и IV и подвида chionapaeus.

Копытные лемминги о-ва Врангель были опи-
саны как новый вид D. vinogradovi Ogn. (Черняв-
ский, Козловский, 1980). В популяции о-ва Вран-
гель 2n уменьшено до 28 хромосом, NF = 50,
В-хромосомы отсутствуют (Козловский, 1974; Чер-
нявский, Козловский, 1980). Репродуктивная
изоляция леммингов о-ва Врангель и материко-
вых тундр Палеарктики показана в эксперимен-
тальных скрещиваниях (Чернявский, Козловский,
1980; Gileva et al., 1994).

На основании изменчивости митохондриаль-
ного гена cyt b голарктический род Dicrostonyx
подразделяют на две группы: североамериканскую
(включая популяцию о-ва Врангель) и евразий-
скую (Fedorov et al., 1999). Но D. vinogradovi ока-
зывается сестринским видом по отношению ко
всем исследованным популяциям Северной Аме-
рики, в т.ч. и Аляски (Смирнов, Федоров, 2003),
следовательно, его можно рассматривать как
представителя отдельной эволюционной линии в
североамериканской группе копытных леммин-
гов. Поскольку время изоляции палеарктических
и неарктических копытных леммингов оценива-
ется в 1 млн лет или больше (Fedorov, Goropash-
naya, 1999), столь же длительной могла быть изо-
ляция эволюционной линии D. vinogradovi от не-
артических популяций. Поэтому не исключено,
что лемминги о-ва Врангель могут оказаться
криптическим видом в составе неарктической
группы этого рода и вид D. vinogradovi Ogn. жела-
тельно сохранять в списке млекопитающих РФ.

Род Alticola Banford. С помощью классических
цитогенетических методов, включая методы диф-
ференциальной окраски хромосом (G-, C-поло-
сатость), можно охватить часть видов рода (A. ar-
gentatus Sev., A. barakshin Bann., A. lemminus Miller,
A. macrotis Radde, A. semicanus G. Allen, A. strelzowi
Kast.) и сделать лишь косвенный вклад в постро-
ение его естественной системы. При этом для
всех кариотипированных видов и подвидов Altico-
la отмечена консервативность кариотипа, в кото-
ром, как правило, все аутосомы, за исключением
самой мелкой пары, и гетерохромосомы пред-
ставлены акроцентриками (2n = 56, NF = 58), что
характерно и для представителей других родов
трибы Prometheomyini. Однако у ряда кариологи-
чески изученных видов Alticola была выявлена
межпопуляционная и межподвидовая изменчи-
вость кариотипа, связанная с вариабельностью
количества гетерохроматина в некоторых парах
аутосом и гетерохромосом (Яценко, 1980; Bykova
et al., 1978). Например, у принадлежащих к одной
группе “stoliczkanus” видов подрода Alticola
(A. barakshin, A. semicanus, A. strelzowi) отмечена
вариабельность морфологии 1-й пары аутосом и
гетерохромосом (Яценко, 1980) или у A. lemminus,
представителя подрода Ashizomys Miller, в кари-
отипе изменчивыми оказались пары аутосом
№№ 1, 5, 9 и гетерохромосомы (Bykova et al.,
1978). Использование молекулярно-цитогенети-
ческих методов FISH применительно к некото-
рым представителям рода Alticola (А. barakshin,
A. olchonensis Litvin., A. strelzowi и A. tuvinicus Ogn.)
подтверждает представления о консервативности
эухроматиновых районов хромосом и о роли ва-
риаций гетерохроматина в формообразовании Al-
ticola (Романенко, 2019).

Род Ellobius Fischer. Подтверждено разделение
Ellobius fuscocapillus Blyth на два вида c существен-
ными различиями хромосомных наборов: стан-
дартно диплоидный у E. fuscocapillus (2n = 36) и
с необычной системой половых хромосом (XO) у
E. lutescens Thomas (2n = 17) (Воронцов и др., 1969;
Ляпунова, Воронцов, 1978). Выделено три вида-
двойника (вместо одного вида): E. talpinus Pall.
(2n = 54, NF = 54), E. tancrei Blasius (2n = 54,
NF = 56), E. alaicus Vorontsov et al. 1969 (2n = 52,
NF = 56). Все три криптических вида аллопатрич-
ны, гибридизация если и есть, то локальна, широ-
кая интрогрессия не показана (Воронцов и др.,
1969; Якименко, Ляпунова, 1986).

На большей части ареала от Украины до Мон-
голии обитают виды с 2n = 54, без субметацентри-
ческой хромосомы (E. talpinus s. str., NF = 54) и
с субметацентрической хромосомой (E. tancrei,
NF = 56), имеющей неоцентромеру (Bakloush-
inskaya et al., 2012) . Цитогенетическим открытием
был Робертсоновский веер у слепушонок E. tan-
crei, локализованный на узкой территории доли-
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ны р. Сурхоб и верховьев р. Вахш (Памиро-Алай)
(Ляпунова и др., 1984).

В долине р. Сурхоба–Вахша описаны много-
численные варианты кариоморф, возникших при
закреплении робертсоновских транслокаций, в т.ч.
частично гомологичных (Bakloushinskaya et al.,
2012; Romanenko et al., 2019). Столь широкой из-
менчивости хромосом (2n от 54 до 30) на ограни-
ченном ареале не было отмечено ни у одного ви-
да. Не подлежит сомнению, что здесь идет интен-
сивный процесс хромосомного видообразования.
Из трех разных форм с 2n = 32–34 каждая приоб-
рела собственный ареал. Дальше всего в этом на-
правлении продвинулась E. alaicus, для которой
только недавно описана хромосомная изменчи-
вость (2n = 52–48) и существенно расширен аре-
ал: от Памиро-Алая до Тянь-Шаня (Bakloush-
inskaya et al., 2019; Tambovtseva et al., 2022). Хро-
мосомные перестройки у этого вида происходят в
режиме “реального времени”: за 30 лет наблюде-
ний, например, в популяции в Таджикистане за-
крепилась робертсоновская транслокация, ди-
плоидное число изменилось с 50 на 48. Вероятно,
такое быстрое формирование робертсоновских
транслокаций может быть связано с особыми
контактами хромосом в мейозе, обнаруженными
у этого вида (Matveevsky et al., 2020).

Изучение мейоза у гибридов разных форм и
видов слепушонок было начато еще в 1980-е годы,
когда впервые были показаны “сложные гетеро-
зиготы” – цепочки конъюгирующих хромосом,
образующиеся у гибридов с большим числом транс-
локаций (Bogdanov et al., 1986). Позднее “слож-
ные гетерозиготы” обнаружены у разных вариан-
тов внутривидовых гибридов, а в случае межвидо-
вых гибридов (E. tancrei × E. talpinus) именно
анализ мейоза позволил выявить причину репро-
дуктивной изоляции двух этих криптических ви-
дов (Matveevsky et al., 2020а).

Для криптических видов E. talpinus и E. tancrei
неизвестны зоны вторичного контакта в природе.
E. tancrei и E. alaicus имеют узкую зону контакта,
описаны единичные гибриды, широкая интро-
грессия неизвестна (Bakloushinskaya et al., 2019;
Tambovtseva et al., 2022). Внутривидовые хромо-
сомные формы E. tancrei из-за наличия негомоло-
гичных слияний не могут скрещиваться между
собой, но, вероятно, как и домовые мыши в Ре-
тийских Альпах, дают гибридов с исходной фор-
мой. Это ведет к формированию разнообразных
кариотипов, “мини-вееров” в пределах каждой из
трех описанных форм (Romanenko et al., 2019), и
возникновению некоторого потока генов между
формами из-за возвратных скрещиваний. Такую
систему трудно назвать аллопатрической гибри-
дизацией, формы обитают парапатрично с исход-
ной, 54-хромосомной E. tancrei. В настоящее вре-
мя на Памиро-Алае наблюдается значительная

изменчивость кариотипов слепушонок при пол-
ном отсутствии морфологической и экологиче-
ской дифференцировки (Lyapunova et al., 1980).

Род Alexandromys Ognev. 12 видов восточноази-
атских полевок по морфологическим и генетиче-
ским данным недавно выделены из рода Microtus
в самостоятельный род Alexandromys (Абрамсон,
Лисовский, 2012). Криптические виды этого рода –
A. maximowiczii Schrenk, A. mujanensis Orlov et
Kovalskaya, A. evoronensis Kovalskaya et Sokolov –
входят в надвидовую группу “maximowiczii” и
различаются по числу и морфологии хромосом
(Мейер и др., 1996), причем последние два вида
выделены на основании кариологических осо-
бенностей (Орлов, Ковальская, 1978; Ковальская,
Соколов, 1980). Два вида полевок – A. maximowic-
zii и A. evoronensis – имеют внутри- и межпопуля-
ционную изменчивость по структурным хромо-
сомным перестройкам, что позволило для перво-
го вида описать разнообразие хромосомных форм
(2n = 38–44) (Ковальская, и др., 1980; Kartavtseva
et al., 2008), для второго – две хромосомные расы
в трех изолированных популяциях юга ДВ России:
эворон (2n = 38–41, NF = 54–59) и арги (2n = 34,
36, 37, NF = 51–56) (Картавцева и др., 2021). Уни-
кальный полиморфизм этих рас заключался во
множественных структурных перестройках хро-
мосом 11 пар, включающих как центромерные,
так и тандемные слияния. Для расы арги выявле-
но тандемное слияние двух двуплечих хромосом
и одной двуплечей хромосомы c образованием
крупной двуплечей хромосомы в гетерозиготном
состоянии. На данном этапе мы наблюдаем про-
цесс незавершенного видообразования с участи-
ем хромосомных преобразований в изолирован-
ных популяциях (Kartavtseva et al., 2021). Морфо-
логический и хромосомный анализ северного
подвида (в Хабаровском крае и Якутии) полевки
Максимовича поставил под сомнение его при-
надлежность к этому виду (Воронцов и др., 1988).
Дальнейшие морфологические и генетические
исследования дали основание выделить этот под-
вид сначала в самостоятельный вид – полевку
Громова (A. gromovi) (Sheremetyeva et al., 2009), а
обнаружение его на о-ве Большой Шантар в
Охотском море позволили дать новое видовое ла-
тинское название – A. shantaricus (Докучаев, Ше-
реметьева, 2017).

С помощью методов молекулярной филогене-
тики (Bannikova et al., 2010; Haring et al., 2011)
уточнен состав подрода Alexandromys: к нему от-
несен ряд таксонов, филогенетическое положе-
ние которых вызывало сомнения, – А. mongolicus
Radde 1861, А. middendorffii Poljakov 1881 и A. limno-
philus malygini (Courant et al., 1999).

Положение A. limnophilus Büchner в различных
молекулярных реконструкциях рода Alexandromys
оценивается неоднозначно: A. limnophilus рас-
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сматривается как сестринский таксон A. fortis
Büchner (Bannikova et al., 2010) или как базальный
вид в группе “middendorffii” (Lyssovsky et al., 2018)
подрода Alexandromys, или же как сестринский
вид A. oeconomus Pall. (Steppan, Schenk, 2017), но
уже в составе другого подрода Oecomicrotus (Krys-
tufek, Shenbrot, 2022). По хромосомным данным
кариотипы A. limnophilus (2n = 38) и A. oeconomus
(2n = 30) легко гомологизируются, и их оценива-
ли как криптические виды (Малыгин и др., 1990).
В определенной степени различия кариотипов
коррелируют с результатами молекулярной ре-
конструкции (Steppan, Schenk, 2017). При этом
другая группа хромосомных данных поддержива-
ет близость 30-хромосомных видов Alexandromys
(A. oeconomus, A. kikuchii Kuroda, A. montebellis
Milne-Edwards) в связи со сходством их кариоти-
пов и уникальным (синаптическим) поведением
гетерохромосом в профазе мейоза (Borodin et al.,
1995; Mekada et al., 2001). Эти данные согласуются
с данными, полученными Банниковой с коллега-
ми (Bannikova et al., 2010), но противоречат моле-
кулярным реконструкциям некоторых других ис-
следователей.

Род Microtus Schrank (подрод Terricola Fatio).
В настоящее время исследованы кариотипы
практически всех представителей подрода и по-
казано, что число хромосом варьирует от 2n = 32
до 2n = 62. Высокий уровень кариологического
разнообразия, выявленный в подроде Terricola,
послужил пусковым механизмом для таксономи-
ческих ревизий таксона, в составе которого позд-
нее были обнаружены криптические формы на
разных стадиях их таксономической дифферен-
циации (Иванов, Темботов, 1972; Хатухов и др.,
1978; Ляпунова и др., 1988; Ахвердян и др., 1992).

Так, в регионе Кавказа известны 12 морфоло-
гически сходных кариоморф подрода и призна-
ются два криптических вида кустарниковых по-
левок: 1) кустарниковая полевка M. (T.) majori
Thomas, которая представлена широко распро-
страненной на Большом и Малом Кавказе лесной
формой со стабильным кариотипом (2n = 54,
NF = 60); 2) дагестанская полевка M. (T.) daghes-
tanicus Shidl., объединяющая субальпийских по-
левок Большого и Малого Кавказа. В этом виде
известно 11 кариоморф с различным числом хро-
мосом 2n = 54, 53, 52, 46, 45, 44, 43, 42“А”, 42“В”,
40, 38, но при стабильном числе плеч хромосом
NF = 58 – так называемый робертсоновский веер
(Ахвердян и др., 1992).

Разные хромосомные формы M. (T.) daghes-
tanicus аллопатричны или симпатричны, и в зо-
нах их контакта встречаются гибридные формы.
Большая часть форм веера может скрещиваться,
давая плодовитое потомство, однако для некото-
рых форм экспериментально показана репродук-
тивная изоляция (Мамбетов, Дзуев, 1988). Поэто-

му некоторые исследователи рассматривают фор-
мы с 2n = 38 и 2n = 42“A”, с ареалом на Малом
Кавказе, в качестве самостоятельного вида М. (T.)
nasarovi Shidl. (Хатухов и др., 1978). Такая точка
зрения, однако, не нашла подддержки у таксоно-
мистов (Krystufek, Shenbrot, 2022).

Ареалы М. (T.) daghestanicus и М. (T.) majori
перекрываются на значительном пространстве
Большого и Малого Кавказа. Ни в одном случае
их совместного обитания не отмечалась гибриди-
зация (Хатухов и др., 1978; Баскевич и др., 1984),
что подтверждает их видовой статус. Этот вывод
находит поддержку в данных по гибридизации.
Так, экспериментальная гибридизация между эти-
ми видами выявила почти полную стерильность
гибридных самцов и самок (Мамбетов, Дзуев, 1988).

Кавказский эндемик M. (T.) daghestanicus, ха-
рактеризующийся широким хромосомным поли-
морфизмом робертсоновского типа, входит в од-
ну группу c широко ареальным европейско-мало-
азийским видом M. (T.) subterraneus Selys-Long.
В составе этого вида были обнаружены три гео-
графически замещающие кариоморфы, различа-
ющиеся как числом хромосом, так и их морфоло-
гией (Баскевич и др., 2018; Bogdanov et al., 2021).
У подземных полёвок, населяющих северную часть
ареала в Европе, кариотип состоит из 54 хромо-
сом, тогда как южно-европейские популяции
характеризуются 52-хромосомным кариоти-
пом. Первоначально для этих географически за-
мещающих кариоморф Восточной Европы посту-
лировался видовой уровень разичий: их было
предложено рассматривать как криптические ви-
ды M. (T.) dacius (2n = 52) и M. (T.) subterraneus
(2n = 54) (Загороднюк, 1992). Однако результаты
экспериментальной гибридизации и проведен-
ный позднее анализ полиморфизма гена cyt b поз-
волили установить их конспецифичность (Баске-
вич и др., 2018; Bogdanov et al., 2021).

Третий вариант кариотипа у подземной полев-
ки (2n = 54, NF = 60) выявлен на севере Малой
Азии: он отличается от 54-хромосомного евро-
пейского кариотипа морфологией и особенно-
стями локализации гетерохроматина Х-хромосомы
(Macholan et al., 2001). Недавно был обнаружен
высокий уровень обособленности по молекуляр-
ным маркерам (cyt b, фрагменты ядерных генов
BRCA1, XIST, IRBP) выборки из Самсуна, находя-
щейся в пределах ареала этой кариоморфы (Bog-
danov et al., 2021), и в последней таксономической
сводке по полевочьим эту форму рассматривают
как криптический вид M. (T.) fingeri Neuchauser
1936 (Krystufek, Shenbrot, 2022).

Род Microtus (подрод Microtus s. str.). Таксоно-
мическая структура большого политипического
вида Microtus arvalis Pall. была полностью перера-
ботана по итогам кариологических исследований
и экспериментов по гибридизации (Малыгин,
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1983; Обыкновенная полевка: виды-двойники,
1994; Мейер и др., 1996). В этом виде впервые для
млекопитающих выделены совместно обитающие
криптические виды, Microtus arvalis Pall. (2n = 46,
NF = 84) и M. subarvalis Meyer et al. (2n = 54, NF =
= 56) (Мейер и др., 1969, 1972). В дальнейшем на-
звание M. subarvalis было заменено старшим си-
нонимом M. rossiaemeridionalis Ogn. (Малыгин,
Яценко, 1986). Началось изучение парапатриче-
ской зоны контакта двух 46-хромосомных таксо-
нов в европейской части России (Мейер и др.,
1997). Одновременно были обнаружены аллопат-
рическая и криптическая формы обыкновенной
полевки с 2n = 46 и NF = 72 (Орлов, Малыгин,
1969), для которой позднее был предложено видо-
вое название M. obscurus Eversmann (Малыгин,
1983). На видовую обособленность obscurus ука-
зывают как анализ мейоза (полное подавление
кроссинговера в гетероморфных районах хромо-
сом, что должно приводить к ограничению пото-
ка генов в зоне контакта между М. arvalis и M. ob-
scurus) (Башева и др., 2014), так и молекулярные
различия этих форм (Лавренченко и др., 2009;
Булатова и др., 2010). Методом FISH выявлены
молекулярные маркеры цитогенетической диф-
ференциации этих криптических таксонов (Була-
това и др., 2013). Политипия 46-хромосомного ка-
риотипа по сайтам интеркалярной теломерной
пробы (ITS) и рибосомальной ДНК (рДНК) под-
черкивает генетическую обособленность M. arva-
lis и M. obscurus. Ареалы M. obscurus и M. rossiae-
meridionalis частично перекрываются, и в этой об-
ласти они ведут себя как симпатрические виды.

Показана видовая самостоятельность четырех
географически изолированных форм: M. tran-
scaspicus Sat. (2n = 52, NF = 54), M. ilaeus Thomas
(2n = 54, NF = 80) (Ляпунова, Мироханов, 1969;
Малыгин, 1983; Мейер и др., 1996), M. kermanensis
Rog. (2n = 54, NF = 56) (Golenishchev et al., 2001)
и М. mystacinus de Filip. (2n = 54, NF = 56) (Bik-
churina et al., 2021).

Род Microtus (подрод Sumeriomys Argyropulo).
Интерес к изучению кариотипа Microtus schid-
lovskii Arg. был вызван неопределенностью систе-
матического положения крупных полевок Закав-
казья. Эти полевки рассматривались разными ав-
торами как мелкая форма M. guentheri Danford et
Alston либо как подвид M. socialis Pall. Анализ хро-
мосомных наборов позволил сделать заключение,
что M. schidlovskii (2n = NF = 62) принадлежит к
группе M. socialis (2n = NF = 62), а не к M. guentheri
(2n = 54, NF = 56). Данные по гибридизации
M. socialis и M. schidlovskii показали у гибридов F1
мужскую стерильность и сниженную плодови-
тость у самок. Это подтверждало видовую само-
стоятельность M. schidlovskii на Кавказе (Ахвер-
дян и др., 1991, 1991a). Oписание кариотипа с дру-
гим числом хромосом (2n = 60) у M. schidlovskii из
Армении говорит о возможности новых открытий

в этой таксономической группе (Mahmudi et al.,
2022).

Род Meriones Illiger. Впервые кариотипы песча-
нок 8 видов рода на территории бывшего Совет-
ского Союза и Монголии описаны сотрудниками
в многочисленных работах двух лабораторий под
руководством Н.Н. Воронцова (Новосибирск,
Владивосток) и В.Н. Орлова (Москва). Информа-
ция об этих публикациях дана в обзорной работе
Коробицыной и Картавцевой (1984). Примене-
ние методов дифференциального окрашивания
хромосом исследованных видов позволило конста-
тировать стабильность числа хромосом, показав
их видовую специфичность, и выявить географи-
ческую изменчивость количества и локализации
С-позитивного гетерохроматина для M. tristrami
Thomas (Коробицына и др., 1984), M. libycus Licht.
(Коробицына, Картавцева, 1992), M. meridianus
Pall. (Коробицына, Картавцева, 1988). Было вы-
сказано предположение о возможной связи дуп-
лицированного материала гетерохроматина хро-
мосом с различной резистентностью особей к
чумному микробу. Для M. tristrami Азербайджана
внутривидовые группировки с различной рези-
стентностью к чумному микробу также могут
быть маркированы особенностями перераспреде-
ления С-гетерохроматина. Данные о наличии
внутривидовой изменчивости 15-й пары хромо-
сом M. meridianus (инверсии, делеции – дуплика-
ции, транслокации) позволили пересмотреть
подвидовую структуру. Вероятно, особи, распро-
страненные на территории Монголии, принадле-
жат самостоятельному виду M. psammophilus, что
было показано молекулярно-генетическими ме-
тодами (Neronov et al., 2009).

Род Apodemus Kaup. Хромосомные и морфоло-
гические исследования позволили четко разде-
лить Apodemus speciosus Temm. на два вида и пока-
зать, что японская мышь (A. speciosus) обитает
только на островах японского архипелага, а на
материке – восточноазиатская (A. peninsulae
Thomas = A. giliacus) (Воронцов и др., 1977).

Род Sylvaemus Ognev. Использование особен-
ностей хромосом для уточнения систематическо-
го положения перспективно, даже в тех случаях,
когда симпатрические формы не различаются по
числу хромосом и G-окраске, как в роде Sylvaemus
(2n = 48) (Челомина и др., 1998; Картавцева, 2002).
Поскольку различия в положении гетерохрома-
тиновых блоков и ЯОР могут служить маркерами
инверсий, то они могут быть связаны и с наруше-
нием мейоза у гибридов.

В некоторых районах Восточной Европы сов-
местно распространены три вида рода Sylvaemus:
S. flavicollis Melchior, S. sylvaticus L. и S. uralensis
Ogn. Показаны диагностические различия этих
видов по расположению гетерохроматиновых
блоков и ЯОР, а также различия S. sylvaticus За-
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падной и Восточной Европы (Орлов и др., 1996;
Orlov et al., 1996). Поскольку этот вид до сих пор
не изучен из места типа (Швеция, Упсала), то его
номенклатура остается неясной. Остаются также
неясными отношения S. uralensis Ogn. Восточной
Европы и описанной из Карпат S. microps Krato-
chvil et Rosicky.

Для двух совместно обитающих на Кавказе ви-
дов S. uralensis Ogn. и S. ponticus Sviridenko показа-
ны диагностические различия по гетерохромати-
новым блокам, присутствующие в популяциях
как восточной (Козловский и др., 1990), так и за-
падной части лесного пояса (Баскевич и др., 2004а).

По некоторым оценкам степень дифференци-
ации видов рода Sylvaemus имеет наименьшее
значение на морфологическом уровне, наиболь-
шие значения на изозимном уровне и средние на
молекулярном и хромосомном (FISH-анализ С-
позитивных районов хромосом) уровнях (Рубцов
и др., 2011).

Род Mus L. Для Mus musculus musculus L., у кото-
рых неизвестен полиморфизм робертсоновского
типа, в отличие от Mus musculus domesticus Schwarz
et Schwarz (Капанна, 1988), описана изменчи-
вость по количеству и распределению аутосомно-
го гетерохроматина (Булатова и др., 1984; Яки-
менко, Коробицына, 2007). Для различения ряда
видовых и подвидовых таксонов домовых мышей
Mus с одним и тем же диплоидным числом (2n = 40)
могут быть использованы особенности морфоло-
гии половых хромосом, прицентромерного гете-
рохроматина. Кариотип M. spretus Lataste отлича-
ет миниатюрная Y-хромосома, тогда как один из
вариантов X-хромосомы (‘molossinus’ type) харак-
терен не только для обитающего в Японии M. m. mo-
lossinus, но и для всех изученных образцов Mus m.
musculus L. с территории бывшего Советского Со-
юза, а плезиоморфный вариант X-хромосомы
‘domesticus’ обнаруживается у M. m. domesticus,
M. m. hortulanus Nord., M. abbotti Water. и M. spretus
Lataste (Korobitsyna et al., 1993). Цитогенетиче-
ские характеристики наряду с данными по измен-
чивости мтДНК послужили основанием для ре-
конструкции путей расселения разных групп до-
мовых мышей в Евразии (Suzuki et al., 2015).

В приведенных выше примерах цитогенетиче-
ской дифференциации популяций мы отмечали
связанные с ними гибридные нарушения, кото-
рые могут вести к возникновению репродуктив-
ной изоляции. Для внутривидовой таксономии и
микроэволюционных исследований крайне важ-
но использование хромосомных перестроек так-
же в качестве показателей монофилетического
происхождения групп популяций (хромосомных
форм). Любые фиксированные хромосомные пе-
рестройки (т.е. достигшие в популяциях частоты,
близкой к 100%) указывают на генеалогическое
родство таких групп популяций (Baker, Bradley,

2006). Поэтому появляется возможность сопоста-
вить фенотипическое сходство популяций и их
родство и оценить роль прошлой эволюции вида
в формировании его современной географиче-
ской изменчивости.

В эволюционной таксономии основной зада-
чей считают построение монофилетических так-
сонов или наличие определенного соответствия
между классификацией и филогенезом организ-
мов. Но во внутривидовой таксономии такая за-
дача не ставится из-за отсутствия сведений о фи-
логенетических связях популяций. Систематики
оценивают только сходство и различия популяций,
поэтому подвид не рассматривается как “единица
эволюции” за исключением редких случаев изо-
лятов (Mayr, 1969).

Следы прошлой рефугиальной структуры вида
нивелируются в процессах расселения популяций
в теплые межледниковья, такие как голоцен. Сле-
ды прошлой рефугиальной структуры вида сохра-
няют филогруппы и популяции с хромосомными
перестройками. Если для сохранения филогрупп
необходима географическая или генетическая изо-
ляция, то границы хромосомных форм могут со-
храняться и в условиях свободного потока генов
(Horn et al., 2012).

Например, монофилетическое происхождение
трех групп подвидов горных баранов (Ovis am-
mon L.), первоначально показанное на хромосо-
мах, было подтверждено и на молекулярных дан-
ных, поскольку в своей эволюции эти группы ба-
ранов оказались географически изолированными
(хотя не исключено и ослабление потока генов в
зонах их гибридизации). Напротив, на современ-
ном едином ареале обыкновенной бурозубки
(Sorex araneus) молекулярные различия между
популяциями стерты. При этом сохраняются хро-
мосомные перестройки, указывающие на моно-
филетическое происхождение некоторых хромо-
сомных рас. Такие хромосомные расы в настоящее
время разделены узкими гибридными зонами.

Цитогенетическая дифференциация популяций 
и формирование отбором этологической изоляции: 

перспективы исследований

На первых этапах цитогенетических исследо-
ваний дрозофил и млекопитающих репродуктив-
ная изолированность при небольших хромосомных
различиях объяснялась сальтационным (быст-
рым) видообразованием. Но для возникновения
полной репродуктивной изоляции совершенно
не обязательна стерильность гибридов. Процесс
формирования репродуктивной изоляции скла-
дывается из двух этапов: (1) возникновения по-
ниженной приспособленности гибридных осо-
бей и (2) формирования отбором этологической
изоляции контактирующих популяций. Даже в
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случае небольшого понижения плодовитости ге-
терозигот, вызванного хромосомными различия-
ми, отбор способен сформировать этологическую
изоляцию, преимущественное скрещивание в пре-
делах каждой формы, вплоть до полной репродук-
тивной изоляции контактирующих форм (Coyne,
Orr, 2004).

В мировой литературе усиление генетической
изоляции естественным отбором, формирующим
этологическую изоляцию, называют “reinforce-
ment” (русского термина нет) (Coyne, Orr, 2004).
Как следствие “reinforcement” в природных попу-
ляциях млекопитающих не известны стерильные
гибриды, а при экспериментальных скрещивани-
ях репродуктивно изолированных в природе ви-
дов иногда получают плодовитое потомство. Ста-
ли накапливаться сведения о том, что у многих
видов, от дрозофил до млекопитающих, не на-
блюдается прямой зависимости между величиной
генетических различий (генных или хромосомных)
и сформированным отбором уровнем этологиче-
ской изоляции. Поэтому в исследовании процес-
сов видообразования следует обращать внимание
даже на небольшие нарушения мейоза у гибри-
дов. Исследования формирования отбором ре-
продуктивной изоляции еще только начинаются
и представляют перспективное направление эво-
люционных исследований.

В соответствии с моделью BDM (Бэтсона–
Добжанского–Мёллера) условием формирования
генетических изолирующих механизмов служит
возникновение изолированных популяций. Такие
условия многократно возникали в истории эко-
систем Земли. Климат Земли в плейстоцене (два
последних млн лет) называют ледниковым из-за
периодического длительного понижения средне-
годовых температур на 6–8°С (по сравнению с се-
рединой 20 века). Только за последние 420 тыс.
лет истории Земли известны четыре длительных
похолодания, каждое продолжительностью от 70
до 110 тыс. лет (Petit et al., 1999). В периоды оледе-
нений ареалы многих видов умеренных областей
Европы сокращались и фрагментировались (Hewitt,
1996). Те же процессы шли и в Азии. Накопивши-
еся в популяциях нейтральные хромосомные пе-
рестройки могли фиксироваться в малых изоли-
рованных популяциях ледниковых рефугиумов
(Орлов и др., 2017).

Лишь в качестве исключения можно рассмат-
ривать относительно быструю хромосомную эво-
люцию в популяциях домовых мышей Западной
Европы (Mus musculus domesticus) на протяжении
трех последних тысячи лет. Накопление хромо-
сомных перестроек можно объяснить повышен-
ной частотой межхромосомных обменов и других
мутаций в прицентромерных районах хромосом
(Garagna et al., 2014), а их быструю фиксацию –
демовой структурой популяций этого вида–ком-

менсала (Лавренченко, Булатова, 2015). У слепу-
шонки E. alaicus крайне быстро, за три десятилетия,
произошла фиксация робертсоновской трансло-
кации в популяции Таджикистана (Matveevsky
et al., 2020а).

В современный теплый и относительно корот-
кий (12 тыс. лет) период в истории Земли (голо-
цен) возникали разнообразные зоны “аллопатри-
ческой гибридизации” между ранее изолирован-
ными популяциями (Mayr, 1963). Использование
этого термина полезно, когда надо подчеркнуть,
что гибридная зона возникла в результате вто-
ричного контакта. Современные географические
изоляты известны на периферии видового ареала,
в то время как зоны аллопатрической гибридиза-
ции могут обнаруживаться в любой части ареала
вида. Их расположение определяется прошлой
рефугиальной структурой вида.

Зоны аллопатрической гибридизации часто
рассматривают в качестве ключевых объектов
для исследования процессов видообразования и
оценки степени изолированности контактирую-
щих популяций (Jiggins, Mallet, 2000). Хорошим
примером зон “аллопатрической гибридизации”
у млекопитающих служат гибридные зоны между
хромосомными расами обыкновенной бурозубки.

Существует несколько способов оценить изо-
лированность контактирующих популяций. Преж-
де всего, в исследовании зон контакта можно
оценить интенсивность гибридизации с исполь-
зованием цитогенетических или молекулярных
маркеров. На видовой статус контактирующих
форм указывает отсутствие гибридизации, на-
пример, в зонах контакта C. barabensis и С. pseudo-
griseus (Поплавская и др., 2012). Поток генов мо-
жет прерываться и в узкой гибридной зоне, на-
пример, обыкновенной бурозубки и Sorex antinorii
Bon. в Альпах (Yannic et al., 2009) или в достаточ-
но широкой, до 30 км, гибридной зоне домовых
мышей Mus m. musculus и M. m. domesticus (Bímová
et al., 2011).

Для оценки степени репродуктивной изоля-
ции в зонах контакта (прежде всего этологиче-
ской) используют традиционные методы иссле-
дования поведенческой изоляции, когда сравни-
вают контактирующие формы in vitro на особях,
взятых из зон аллопатрии и гибридизации. На-
пример, так были показаны этологическая изоля-
ция в отмеченной выше зоне аллопатрической
гибридизации домовых мышей (Bímová et al.,
2011) и этологическая изоляция филогрупп обык-
новенной полевки (Microtus arvalis) (Beysard et al.,
2015). Подобные прямые методы оценки этологи-
ческой изоляции контактирующих форм ограни-
чены видами, с которыми удобно работать in vitro.

Для количественной оценки ассортативности
скрещиваний (этологической изоляции), в зонах
аллопатрической гибридизации, можно исполь-
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зовать дефицит гетерозигот (индекс инбридинга,
FIS) (Jiggins, Mallet, 2000) или степень ассортатив-
ности скрещиваний (индекс R) (Орлов и др.,
2019), т.е. отклонения найденных частот хромо-
сом от ожидаемых при случайном скрещивания
по Харди–Вайнбергу с учетом эффекта Валунда.
Среди млекопитающих известны три модельных
объекта, на которых в последние десятилетия ис-
следуется роль центрических соединений хромо-
сом в возникновении репродуктивной изоляции:
западноевропейская домовая мышь, обыкновен-
ная бурозубка и виды рода слепушонок.

У обыкновенной бурозубки известны десятки
гибридных зон между хромосомными расами, с
различными центрическими соединениями хро-
мосом (зоны парапатрической гибридизации).
Детально описана структура некоторых гибрид-
ных зон, в том числе и на территории РФ (обзор
Fedyk et al., 2019). В 11 гибридных зонах между
хромосомными расами и в гибридной зоне между
криптическим видом бурозубкой Бонапарта (Sorex
antinorii Bon.) и хромосомной расой Vaud обыкно-
венной бурозубки рассчитаны индексы дефицита
гетерозигот и ассортативности скрещиваний (Ор-
лов и др., 2019).

Хорошо прослеживается связь между ассорта-
тивностью скрещиваний и усложнением конфи-
гурации конъюгирующих хромосом в мейозе.
В гибридных зонах с “простыми гетерозиготами”,
конъюгацией трех хромосом в мейозе I индекс
инбридинга близок к 0 и частота гомозигот и гете-
розигот соответствует ожидаемым в предполо-
жении случайного скрещивания по Харди–Вайн-
бергу. Внутрипопуляционный хромосомный
полиморфизм по одному – трем центрическим
соединениям хромосом, сопровождающийся “про-
стыми гетерозиготами”, часто встречается в по-
пуляциях обыкновенной бурозубки.

В гибридных зонах хромосомных рас обыкно-
венной бурозубки со “сложными гетерозигота-
ми” (кольцами из 4–5 хромосом) в мейозe I отме-
чается достоверный дефицит гетерозигот, а доля
ассортативных скрещиваний (R) в гибридной зо-
не между особями одной хромосомной формы
приближается к половине всех скрещиваний
(0.37–0.55) (Орлов и др., 2019).

В гибридных зонах с более “сложными гетеро-
зиготами” (цепи из 9–11 конъюгирующих хромо-
сом и кольца из 6 хромосом), например, между
хромосомными расами Новосибирск/Томск (Polya-
kov et al., 2011), Селигер/Москва (Bulatova et al.,
2011), Селигер/Западная Двина (Орлов и др.,
2013) и Печора/Кириллов (Pavlova, Shchipanov,
2014), доля ассортативных скрещиваний значи-
тельно увеличивается, до 0.86–0.96. Но даже в та-
ких гибридных зонах поток генов не прерывается
(Григорьева и др., 2015), хотя и сокращается, судя
по достоверным морфометрическим различиям

челюстного аппарата у бурозубок контактирую-
щих популяций хромосомных рас (Орлов и др.,
2013а).

В зоне контакта в Альпах хромосомной расы
Vaud обыкновенной бурозубки и бурозубки Бона-
парта полная генетическая изоляция при сохра-
нении узкой гибридной зоны достигается при
9 различных центрических соединениях и гетеро-
зиготах с цепями из 7 и 11 конъюгирующих хро-
мосом (Yannic et al., 2009) при R = 0.995 (Орлов
и др., 2019). Следовательно, полное прерывание
потока генов в этой гибридной зоне происходит
при тех же гетерозиготах, как и во многих генети-
чески не изолированных хромосомных расах
обыкновенной бурозубки. Вероятнее всего, пол-
ная генетическая изоляция в этом случае достига-
ется усилением этологической изоляции. Хотя
современный контакт обыкновенной бурозубки
и бурозубки Бонапарта произошел относительно
недавно, в конце 19 века (Yannic et al., 2009), но
изоляцию этих криптических видов относят к се-
редине плейстоцена (Mackiewicz et al., 2017).

Изолирующий эффект хромосомных пере-
строек целиком зависит от их типа. Криптиче-
ские виды M. (T.) majori и M. (T.) daghestanicus в зо-
не симпатрии на Западном Кавказе различаются
положением центромеры в двух первых парах
аутосом (транспозиция), перицентрической ин-
версией в 26-й паре аутосом и парацентрической
инверсией Х-хромосомы (Баскевич и др., 2015).
В настоящее время недостаточно данных, чтобы
вывести общее правило корреляции хромосом-
ных различий и стерильности гибридов. Хорошо
известно, что гибридные нарушения могут сопро-
вождаться и генными различиями. Тем не менее
различия кариотипов оказываются таксономиче-
ским признаком, который дает возможность рас-
считать дефицит гетерозигот в зонах аллопатри-
ческой гибридизации и оценить степень репро-
дуктивной изоляции контактирующих форм по
этим показателям.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Начиная с 1970-х годов развитие методов диф-

ференциальной окраски хромосом, а в дальнейшем
FISH-анализ, последовательно повышали разре-
шающие уровни цитогенетической дифференци-
ации для изучения вопросов систематики и фило-
генетических взаимоотношений видов. Цитоге-
нетические исследования существенно изменили
таксономию млекопитающих. Выяснилось, что
многие виды, традиционно считавшиеся большими
политипическими, представляют собой комплек-
сы морфологически сходных, но генетически хо-
рошо различимых и репродуктивно изолирован-
ных видов. Выявление криптических (скрытых
видов-двойников) является необходимым звеном
в описании биологического разнообразия и в то
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же время привлекает внимание к обсуждению
на новом уровне концепций вида и видообразо-
вания.

Для систематика изучение хромосом интерес-
но как исследование ядерных структур, измене-
ние состава, формы и числа которых приводит к
генетической изоляции. Только в конце 20-го ве-
ка было показано, что для возникновения полной
репродуктивной изоляции совершенно не требу-
ется стерильность гибридов. Процесс возникно-
вения репродуктивной изоляции складывается из
двух этапов – возникновения пониженной при-
способленности гибридных особей и формирова-
ния отбором этологической изоляции контакти-
рующих популяций. Было показано, что даже в
случае небольшого понижения плодовитости ге-
терозигот, вызванного хромосомными различиями,
отбор может формировать этологическую изоля-
цию, преимущественное скрещивание в пределах
каждой формы, вплоть до полной репродуктив-
ной изоляции контактирующих форм. Исследо-
вания формирования отбором репродуктивной
изоляции еще только начинаются и представляют
перспективное направление эволюционных ис-
следований.
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Вопросы происхождения, ранней эволюции и
основных направлений развития класса Mamma-
lia обсуждаются достаточно давно. Им посвящен
ряд фундаментальных исследований (Simpson, 1928,
1929; Mesozoic mammals…, 1979; Kielan-Jaworows-
ka et al., 2004; Ромер, Парсонс, 1992). Однако за
последние 10–15 лет появились новые материа-
лы, которые значительно расширяют существую-
щие представления о географии и направлениях
эволюции этой важнейшей группы позвоночных
(Лопатин, 2013, 2018; Kemp, 2005, 2006; Averianov
et al., 2013). Возникает необходимость более глу-
бокого анализа накопленных к настоящему вре-
мени данных.

В основу работы положены материалы автора
по анатомии современных утконоса, ехидны и
целого ряда сумчатых Австралии, палеонтологи-
ческие коллекции млекопитающих Музеев Есте-
ственной Истории Сиднея, Лондона, Мюнхена,
Парижа, Токио, Пекина. Благодаря любезности и
поддержке коллег были доступны палеонтологи-
ческие и зоологические коллекции Института
экологии растений и животных РАН в Екатерин-
бурге, Зоологического института РАН в Санкт-
Петербурге, Института археологии и этнографии
РАН в Новосибирске, каф. Палеонтологии Том-
ского государственного университета. И, разуме-
ется, автор постоянно имел доступ к обширней-
шим коллекциям Палеонтологического институ-
та им. А.А. Борисяка РАН в Москве.

Происхождение млекопитающих
Возникновение Mammalia связано с выходом

позвоночных на сушу, с дальнейшей эволюцией
наземных тетрапод, с вычленением ствола синап-
сид, с длительным и сложным процессом мамма-
лизации. Бóльшая часть этих преобразований
приходится на конец палеозоя и начало мезозоя.
Однако и после обособления ствола млекопитаю-
щих происходило неуклонное совершенствова-
ние всех основных систем и органов представите-
лей класса Mammalia. Это обеспечило им ведущее
положение в сообществах Земли на протяжении
кайнозоя.

Выход позвоночных на сушу произошел в верх-
нем девоне около 360 млн лет назад. Ему предше-
ствовал выход на сушу растений и беспозвоночных,
что создавало наличие биоресурсов для плотояд-
ных амфибий. Освоение новой среды обитания
потребовало коренного преобразования основ-
ных систем жизнеобеспечения, в т.ч., локомотор-
ного аппарата. Водные позвоночные палеозоя,
как и современные, в качестве основного движи-
теля использовали хвост, а конечности служили,
прежде всего, рулями глубины. Их плоскость рас-
полагалась горизонтально, что обеспечивало оп-
тимальное выполнение данной функции. Такая
позиция конечностей у водных позвоночных от-
рабатывалась в течение 100 млн лет и прочно за-
фиксировалась в их анатомии. Однако на суше
передвигаться на таких, направленных в стороны
(латерально), конечностях было невозможно. Вы-
ползая на сушу, первые наземные позвоночные
(амфибии) лежали брюхом на грунте, а конечно-
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сти, как плавники, торчали в стороны. На стадии
рептилий они приподняли над субстратом тело,
но при этом оно было расположено между конеч-
ностями, что крайне неэффективно с точки зре-
ния расхода мышечной энергии. В дальнейшем
позвоночные, осваивая сушу, должны были пре-
одолеть наследие длительного существования в
водной среде и перевести конечности в верти-
кальное (парасагиттальное) положение. Для этого
требовались очень крупные преобразования всей
опорно-двигательной системы. Одновременно про-
исходили изменения в строении черепа, покро-
вов и других частей тела. Эти преобразования
протекали по-разному в разных филогенетиче-
ских линиях, важнейшие из которых – диапсиды
и синапсиды.

Разделение наземных позвоночных 
на диапсид и синапсид

Обе группы наземных позвоночных – диапсиды
и синапсиды – обособились в позднем палеозое
от близких форм котилозавров. Их предшествен-
ники, амфибии, имели примитивные мешкооб-
разные легкие, а их ребра не обладали подвижно-
стью, что обусловливало малую эффективность
системы нагнетания воздуха и, следовательно, га-
зового обмена. Помимо легких и кожного покро-
ва у лабиринтодонтов дополнительным органом
дыхания была ротовая полость, что тормозило
эволюцию челюстного аппарата и всего черепа.
Появление на стадии рептилий более совершен-
ных ячеистых легких и подвижных ребер сняло с
ротовой полости эту функцию, что, в свою оче-
редь, открыло пути преобразования черепа. Его
поперечный профиль становится сводчатым, а в
крыше черепа появились окна, благодаря кото-
рым жевательные мышцы m. temporalis больше не
были ограничены размерами ротовой полости и
могли беспрепятственно развиваться, прикреп-
ляясь верхними концами к наружной поверхно-
сти черепа. У диапсид появились два таких окна
и, следовательно, две скуловые дуги (апсиды), у
синапсид – одно окно и одна скуловая дуга (апси-
да) с каждой стороны черепа. В этом состоит одно
из важных, но не единственных, различий в стро-
ении черепа двух названных групп.

К диапсидам относятся текодонты, крокоди-
лы, динозавры, ящерицы, змеи и птицы. Они
имеют кинетический череп, т.е. подвижные со-
членения между отдельными его частями. Одно
из главных направлений эволюции диапсид –
формирование ажурной и подвижной структуры
черепа. Их нижняя челюсть состоит из несколь-
ких костей, унаследованных от лабиринтодонтов.
Раскрывая рот, ящерицы и змеи не только отво-
дят вниз (опускают) нижнюю челюсть, но могут
приподнимать и опускать переднюю часть верх-
ней челюсти. Высокой подвижностью обладают

нижнечелюстной сустав и симфиз между двумя
половинами нижней челюсти. Причем нижнече-
люстной сустав может изменять свое положение
относительно базикраниальной части черепа,
смещаясь латерально. Это позволяет диапсидам
заглатывать очень крупную добычу. Змеи, как из-
вестно, могут заглатывать объекты, размер кото-
рых значительно превышают диаметр их тела.

У диапсид происходит постоянная смена зубов.
Вместо выпавших или обломанных зубов вырас-
тают другие. Такая лабильная смена зубов исклю-
чает окклюзию. Поэтому у диапсид не выработал-
ся зубной аппарат разрезающего или перетираю-
щего типа.

У диапсид фактически не было мозговой ко-
робки. Полость, в которой расположен головной
мозг, была открыта спереди. Сам мозг и у древ-
них, и у современных диапсид (кроме птиц) очень
примитивен.

В стволе диапсид по-своему происходила эво-
люция локомоторного аппарата. Многие из них
перешли к бипедии, что сопровождалось редук-
цией передних конечностей, или вовсе к утрате
конечностей, как, например, произошло в эво-
люции змей.

Диапсиды, по-видимому, никогда не обладали
гомойотермией – физиологически обусловлен-
ной стабильной температурой тела (за исключе-
нием птиц). Лишь у крупных диапсид, из-за их
большой массы, инерционно сохранялась более
или менее постоянная температура тела. У всех
диапсид эритроциты имеют ядра.

К синапсидам относятся пеликозавры, терап-
сиды и млекопитающие. Большое значение для
понимания происхождения класса Mammalia име-
ют фундаментальные исследования Татаринова
(1974, 1976). Череп синапсид не обладал кинетиз-
мом. Наоборот, со временем он становился все
более монолитным. Консолидация элементов че-
репа дала возможность уже в триасе сформиро-
вать черепную коробку, что открывало в дальней-
шем возможность развития крупного головного
мозга. Число костей нижней челюсти у синапсид
неуклонно уменьшалось. В итоге из шести костей
осталась только одна – зубная, os dentale. Количе-
ство зубов и их положение в челюсти стабилизи-
ровались, и стала возможной окклюзия. Это, в
свою очередь, позволило осуществлять первич-
ную обработку пищи в ротовой полости.

В эволюции локомоторного аппарата синап-
сиды вначале уступали диапсидам. Ни в перми,
ни в триасе они не освоили передвижение на двух
конечностях, а перевести свои конечности в вер-
тикальное положение они смогли лишь на стадии
млекопитающих.

Древнейшие Synapsida, представители отряда
Pelycosauria, известны из позднего карбона (320–
298.9 млн лет). Специализированные пеликозавры
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существовали на протяжении почти всего перм-
ского периода (298.9–252.17 млн лет). Они имели
сравнительно небольшие размеры: от ящерицы
до крупного варана. Большинство пеликозавров
было плотоядными. Лишь для Caseidae допуска-
ется растительноядение. Вероятно, пеликозавры
могли регулировать в некоторых пределах тем-
пературу тела. Остистые отростки их позвонков
поднимались на значительную высоту. Между
ними была натянута кожная перепонка “парус”,
которая могла обеспечивать прогрев кровенос-
ных сосудов. Возможно, это была первая попытка
регулировать температуру тела.

В пермском периоде синапсиды первыми в ис-
тории Земли создали богатую и разнообразную
фауну наземных позвоночных. Только два регио-
на сохранили окаменевшие остатки ее представи-
телей в значительном количестве: Южная Афри-
ка и Русская платформа (бассейн верхней Волги,
Северной Двины и Башкирия). В середине перм-
ского периода от пеликозавров обособился отряд
Therapsida. В поздней перми (258–252.2 млн лет)
представители этого ствола дали очень широкую
адаптивную радиацию. Среди них были как мел-
кие, так и крупные животные, достигавшие раз-
меров тапира и даже носорога, а хищники – раз-
меров тигра. Они занимали экологические ниши
всеядов (Dinocephalia), хищников (Gorgonopsia)
и специализированных растительноядов (Ano-
modontia). Однако к концу перми значительная
их часть вымерла, лишь Kannemeyeridae, крупные
растительнояды, дожили до среднего триаса.
Кроме того, представители Therocephalia и Cyno-
dontia успешно пережили позднюю пермь, a Cy-
nodontia дали и заметное увеличение разнообра-
зия в середине триаса. В целом, это были плото-
ядные животные мелких и средних размеров.
Среди них были как специализированные хищ-
ники (Procynosuchidae, Cynognatidae и др.), так и
неспециализированные растительнояды (Bieno-
theriidae, Tritylodontidae и др.). Их отличали срав-
нительно низкий уровень пищевой специализа-
ции и несовершенство локомоторного аппарата.
Однако общий уровень эволюционной продви-
нутости у них был достаточно высок. Это выража-
лось в образовании костного нëба, очень боль-
шом размере височных окон (и, соответственно,
височной мускулатуры), формировании окклю-
зии зубного аппарата, усложнении самих зубов,
увеличении размеров зубной кости и неуклонной
редукции постдентальных костей нижней челю-
сти. Позвоночный столб и скелет конечностей
также обладали рядом продвинутых черт. Именно
от плотоядных, неспециализированных мелких
триасовых териодонтов, возможно Cynognatidae,
обособились древнейшие млекопитающие. Однако
ни одна из известных на сегодня групп териодон-
тов не может рассматриваться непосредственным
предком млекопитающих. Это связано с тем, что

териодонты представлены в палеонтологической
летописи специализированными формами, а
первые млекопитающие позднего триаса очень
примитивны по своей морфологии. Татаринов
(1976) вслед за Т. Гексли допускал обособление
млекопитающих непосредственно от позвоноч-
ных амфибиального уровня организации.

К началу юры диапсиды вытеснили синапсид,
в основном благодаря освоению двуногой локо-
моции. В наземных сообществах хищные дино-
завры полностью заменили хищных синапсид.
Некоторые растительноядные синапсиды пере-
жили свое время и сосуществовали с динозавра-
ми, но в целом биота синапсид была почти нацело
стерта сообществом диапсид, господство которых
продолжалось с начала юры до конца мела (185–
65 млн лет). В конце мелового периода началось
вымирание представителей динозавровой фауны.
Однако многие диапсиды (крокодилы, ящерицы,
змеи) успешно освоили биоты кайнозоя и суще-
ствуют и теперь, а птицы делят с млекопитающи-
ми господствующее положение среди животных
суши.

В кайнозое начался новый расцвет синапсид
(млекопитающих), но уже на принципиально дру-
гом уровне организации. Этому расцвету предше-
ствовал длительный и сложный процесс морфо-
логических и физиологических преобразований.
Он растянулся приблизительно на 130 млн лет от
позднего триаса до конца мела. Процесс приобре-
тения признаков млекопитающих (маммализа-
ция) протекал параллельно в нескольких эволю-
ционных линиях поздних териодонтов, что поро-
дило разнообразие мезозойских млекопитающих,
большинство из которых вымерло к началу кай-
нозоя. Можно выделить общие тенденции и на-
правления морфогенеза, характерные для всех
представителей класса Mammalia.

Процесс маммализации охватывал глубокие
преобразования морфологии и физиологии позд-
них териодонтов. Главные из них приведены
ниже.

Перестройка общей организации строения тела

– Одними из важных преобразований на пути
маммализации были: удлинение шейного отдела
и увеличение подвижности образующих его по-
звонков; усложнение строения двух первых по-
звонков: атланта и эпистрофея; появление двух
затылочных мыщелков. Это привело к значитель-
ному увеличению подвижности головы относи-
тельно туловища, что сделало более эффективной
работу челюстного аппарата при захвате добычи.
Главным следствием этой подвижности явилось
увеличение количества и улучшение качества ин-
формации, которую получают анализаторы: зри-
тельный, слуховой, обонятельный, тактильный.
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В свою очередь, увеличение объема поступающей
информации – необходимое условие развития
центральной нервной системы.

– Подвижность переднего отдела позвоночни-
ка обеспечивалась и редукцией шейных ребер,
которые присутствуют у всех рептилий и еще со-
храняются у терапсид, но отсутствуют уже у первых
млекопитающих. При этом редуцируется бóль-
шая часть тела каждого шейного ребра, а прокси-
мальные их концы сохраняются, прирастая двумя
своими головками к телу позвонка. Эти измене-
ния приводят к образованию гемального канала,
через который проходит позвоночная артерия,
снабжающая кровью головной отдел. Формиро-
вание канала обеспечивает бесперебойное снаб-
жение головы кровью, которое не зависит от из-
гибов шеи.

Редукция ребер произошла и в поясничном от-
деле. Это снимало запреты на увеличение в случае
необходимости размеров брюшной полости, что
открывало путь к освоению совершенного расти-
тельноядения, а впоследствии и к живорождению.

– В процессе маммализации происходит уве-
личение крестцового отдела позвоночника, уси-
ливается связь между крестцовыми позвонками и
костями таза, что повышает эффективность рабо-
ты задних конечностей.

– У млекопитающих нарастает дорсостабиль-
ность грудного и поясничного отделов позвоноч-
ника, особенно в эволюционных стволах ко-
пытных. В противоположность рептилиям резко
снижается латеральная подвижность грудных и
поясничных позвонков.

– Изменяется роль хвостового отдела позво-
ночника. У рыб и амфибий хвост выполнял,
прежде всего, роль движителя, у некоторых групп
рептилий, например ихтиозавров, – роль балан-
сира, органа защиты или движителя. У млекопи-
тающих хвост становится органом терморегуля-
ции. Показано, например, что хвост русской
выхухоли выполняет функции “теплового окна”,
которое может менять температуру более чем на
30°C в зависимости от условий охлаждения или
перегрева животного (Еськова и др., 2022). Вто-
рично у некоторых млекопитающих хвост может
выполнять функции движителя, парашюта, балан-
сира, органа опоры, захвата, коммуникации и др.

– Важным этапом маммализации является из-
менение положения конечностей от латерального
к парасагиттальному. Только при вертикальной
постановке конечностей возможна оптимизация
их работы при передвижении на суше. Однако
это требует перестройки всей структуры скелета.
В передней и задней конечностях постепенно
формируется шейка плечевой и бедренной ко-
стей, что позволяет расположить эти кости под
углом к плоскости сустава. Меняют положение
стопы передней и задней конечностей, они разво-

рачиваются вперед. Изменяют положение локте-
вой и коленный суставы. При этом коленный су-
став смещается медиально и вперед, что сохраня-
ет положение большой и малой берцовых костей
по отношению к костям стопы. Большая берцо-
вая кость располагается медиальнее, малая бер-
цовая кость латеральнее костей стопы и коленно-
го сустава. Более сложные преобразования про-
исходят в локтевом суставе, который смещается
медиально и назад. При этом дистальный конец
локтевой кости, связанный со стопой, занимает
латеральную позицию по отношению к костям
стопы, а проксимальный конец занимает меди-
альную позицию по отношению к локтевому су-
ставу. В свою очередь, нижний конец радиуса
оказывается медиальнее по отношению к костям
передней стопы, а верхний конец – латеральнее
по отношению к локтевому суставу плечевой ко-
сти. Происходит перекрещивание костей пред-
плечья. Это был трудный и длительный процесс
морфогенеза, который затянулся до конца мело-
вого периода. Однако столь сложное преобразо-
вание открывало в будущем возможность прона-
ции и супинации предплечья, что резко увеличи-
вало функциональные возможности передних
конечностей. В итоге именно это существенно
повысило эффективность охотничьих адаптаций
хищников и заложило основы орудийной дея-
тельности гоминид.

Латеральная постановка конечностей еще со-
хранялась у большинства млекопитающих мезо-
зоя. Она описана для триконодонтида Jeholodens
из нижнего мела Китая, симметродонта Zhanghe-
otherium из отложений первой половины нижнего
мела Китая, для мультитуберкулят мела Монго-
лии (Hu et al., 1997; Qiang et al., 1999; Kielan-Jawor-
owska, Gambaryan, 1994).

Перестройка черепа и челюстного аппарата

– Одна из модернизаций черепа была выраже-
на в увеличении височного окна, что сделало воз-
можным увеличение височной мускулатуры. Ес-
ли у пеликозавров ранней перми височное окно
было меньше размеров глазницы, то у триасовых
терапсид оно значительно превышает размер
глазницы. В позднем триасе этот процесс завер-
шается полным слиянием глазницы и височного
окна. И такое строение височной области сохра-
няется у всех мезозойских млекопитающих.
Лишь в кайнозое, по мере развития m. masseter
(жевательной мышцы), вторично возникает за-
глазничная перемычка для укрепления скуловой
дуги, т.к. именно к ней крепится этот мускул.
У приматов за счет разрастания заглазничной пе-
регородки полость глазницы частично, а у го-
минид полностью, изолирована от жевательной
мускулатуры, что очень важно для независимой
работы глазных мышц.
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– Другая крупная перестройка черепа – фор-
мирование костного нëба. Уже на стадии поздних
териодонтов происходит разрастание верхнече-
люстных и нëбных костей. Постепенно медиаль-
ные края этих костей соединяются друг с другом
и образуют костное нëбо. Благодаря этому разъ-
единяются ротовая полость и дыхательный тракт,
что снимает запреты на одновременное дыхание
и питание животного. Возникает возможность
жевания, т.е. лучшей обработки пищевого комка.
Это, в свою очередь, обусловливает более эффек-
тивное усвоение питательных веществ и, следова-
тельно, повышение уровня обмена, необходимо-
го для поддержания постоянной температуры
тела. Кроме того, выполнение любых функций
челюстным аппаратом не блокирует процесс ды-
хания.

– Модернизация затрагивает и нижнюю че-
люсть, которая претерпевает существенные пре-
образования (Simpson, 1928, 1929, 1938; Kermack,
Mussett, 1958; Novacek, 1986; Parrington, 1979; Al-
lin, Hopson, 1992). Начинаются они с разрастания
зубной кости, которая неуклонно увеличивается
в размерах от пермских пеликозавров к поздне-
триасовым териодонтам. Если у пеликозавров
зубная кость (os dentale) занимала лишь перед-
нюю часть нижней челюсти, то у поздних терио-
донтов она занимает все пространство от симфи-
за до нижнечелюстного сустава и составляет ос-
новную массу челюсти. Увеличение размеров
зубной кости сопровождается редукцией осталь-
ных (постдентальных) костей. Они уменьшаются
в размерах, и большинство из них постепенно ис-
чезает. Дольше других сохраняются сочленован-
ная (os articulare) и угловая (os angulare) кости.
Первая из них, os articulare, у териодонтов образу-
ет нижнечелюстной сустав, упираясь в квадрат-
ную кость черепа (os quadratum). Вторая, os angu-
lare, – имеет форму дуги и поддерживает барабан-
ную перепонку. В позднем триасе зубная кость,
разрастаясь назад, упирается в чешуйчатую кость
черепа (os squamosum). При этом у первых млеко-
питающих возникает двойное сочленение нижней
челюсти с черепом: articulare–quadratum (репти-
лийное) и dentale–squamosum (маммальное), ко-
торое сохранялось на протяжении нескольких
миллионов лет. В дальнейшем, в течение юры
усиливается контакт dentale–squamosum, а сустав
articulare–quadratum теряет свое значение. Его
кости уменьшаются, смещаются в процессе эво-
люции от нижней челюсти к основанию черепа и
выполняют функцию звукопередаточного меха-
низма от барабанной перепонки, которая натяну-
та на кольце угловой кости, к стремечку. Послед-
нее упирается в овальное окно каменистой кости
(os petrosum) и передает звуковые колебания в по-
лость, где расположены вестибулярный аппарат и
улитка, т.е. собственно слуховой сенсор. Таким
образом, в процессе маммализации угловая кость

рептилий преобразуется в тимпанальную (os. tym-
panicum) кость млекопитающих и несет барабан-
ную перепонку, сочленованная кость териодонтов
и первых млекопитающих становится молоточ-
ком (malleus), ручка которого примыкает к бара-
банной перепонке, а проксимальная часть при-
членяется к quadratum, сама квадратная кость
становится наковальней (incus). Так формирует-
ся звукопередаточный механизм в полости сред-
него уха современных млекопитающих. Третий
элемент этого механизма – стремечко (stapes) –
первичен и унаследован еще от рептилий и даже
амфибий. На стадии рыб он выполнял роль
подвески (hyomandibulare), которая обеспечива-
ла причленение нижней челюсти к черепу.

Трехчленная структура этой системы сделала
возможной передачу внешнего механического
воздействия на барабанную перепонку, далее –
на каменистую кость и улитку не только перпен-
дикулярно плоскости перепонки, но и под углом
к ней, точнее в трех разных плоскостях. Это поз-
волило в дальнейшем осуществлять смещение
вестибулярного аппарата и сенсорной части слу-
хового анализатора, улитки (cochlea), в самых
различных направлениях относительно барабан-
ной перепонки, т.е. наружного уха. Трехчлен-
ность звукопроводящего механизма снимает за-
преты на любые модификации базикраниальной
части черепа и пространственные перемещения
каменистой кости в процессе эволюции. В пол-
ной мере эти возможности были реализованы
в стволе Theria и, особенно, Eutheria. У них каме-
нистая кость и, следовательно, вестибулярный
аппарат с улиткой смещаются медиально и вверх
по отношению к чешуйчатой кости. Точнее, petro-
sum мало меняет свое пространственное положе-
ние по отношению к basioccipitale, но при этом
squamosum постоянно расширяется в связи с не-
уклонным расширением мозговой полости и сме-
щается латерально. Вентральный край этой кости
опускается вниз. В итоге чешуйчатая кость за-
крывает petrosum и последняя оказывается на
внутренней стороне squamosum, под ее защитой.
Os petrosum практически изолирована от воздей-
ствия внешней среды, в т.ч. и мускулатуры. У боль-
шинства современных млекопитающих petrosum
погружена в костную структуру черепной коробки
и не принимает участия в формировании внеш-
них стенок полости среднего уха. Эту функцию
выполняет, как правило, os tympanicum, реже ali-
sphenoideum, а иногда особая кость os bullae или
entotympanicum (Weber, 1927). Названные кости
не только образуют костную перегородку между
глоткой и полостью среднего уха, но и формиру-
ют резонаторную камеру: bulla tympani. В форми-
ровании резонаторных полостей может прини-
мать участие и squamosum, например, у неполно-
зубых (Edentata). Лишь у приматов, особенно у
Lemuridae, латеральный край каменистой кости
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образует тонкую выгнутую пластинку, которая
принимает участие в формирование слуховой
капсулы. Правда, у разных приматов соотноше-
ние каменистой и барабанной кости при этом
различно (Weber, 1927; Szalay, Delson, 1979).
У высших приматов слуховая капсула и слуховой
проход формируются полностью за счет os tym-
panicum.

Наличие сочленений в звукопроводящей си-
стеме malleus–incus–stapes открывало возможно-
сти эволюционных преобразований базальной
части черепа. Подтверждает это положение ряд
фактов. У большинства представителей Metathe-
ria и древнейших Eutheria отдельные косточки в
системе malleus–incus–stapes сохраняют подвиж-
ное сочленение между собой. Однако у предста-
вителей специализированных групп, формирова-
ние которых закончилось к эоцену, malleus и in-
cus теряют подвижное сочленение друг с другом и
фактически образуют единый, консолидированный
рычаг сложной формы. К этому времени сложи-
лись основные адаптивные и морфологические
типы млекопитающих (отряды), сформировалась
принципиальная конструкция их черепов и они
приобрели современный облик. Каменистая
кость (petrosum) заняла положение на внутрен-
ней поверхности squamosum, и в каждой эволю-
ционной линии млекопитающих звукопереда-
точный механизм среднего уха достиг своей кон-
структивной и функциональной оптимизации.
После этого отпала необходимость в подвижном
сочленении malleus–incus, происходит его осси-
фикация, например, у грызунов в ходе онтогенеза
(Weber, 1927).

От нижней челюсти к базальной части черепа
смещается и угловая кость (angulare), которая не-
сет барабанную перепонку и в качестве os timpan-
icum формирует наружную стенку полости сред-
него уха.

Трехчленность звукопроводящего механизма
имеет и другой адаптивный смысл. При внезап-
ных и очень больших нагрузках на барабанную
перепонку ударной волны она выполняет роль
демпфера, ослабляя отрицательные воздействия
(перегрузки) на сенсорную часть слухового аппа-
рата.

Параллельно с этими процессами происходи-
ла и модернизация черепа в целом. Но в подклас-
сах Prototheria, Eotheria и Theria она протекала
по-разному (Kermack, Kielan-Jaworowska, 1971;
Crompton, Ai-Lin Sun, 1985; Lillegraven, Krust, 1991;
Hopson, Rougier, 1993; Wible, Hopson, 1993; Агад-
жанян, 2003, 2003а; Lopatin, Averianov, 2009).
У Prototheria и Eotheria основную роль в форми-
ровании боковой стенки мозговой капсулы игра-
ла каменистая кость (os petrosum), а у Theria –
чешуйчатая (os squamosum). У прототериевых
млекопитающих мозговая капсула формируется

спереди в значительной мере за счет алисфенои-
да, а сбоку – за счет os petrosum. Чешуйчатая
кость черепа, в виде небольшой изогнутой пла-
стинки, прикрывала мозговую коробку лишь сза-
ди и сбоку. Такой тип строения черепа имеют
представители отрядов: Triconodonta (Kermack,
et al., 1981), Docodonta (Lillegraven, Krust, 1991),
Monotremata (Bemmelen, 1901; Archer et al., 1992),
Multituberculata (Kielan-Jaworowska, 1971; Clem-
ens, Kielan-Jaworowska, 1979; Miao, 1988) и Gond-
wanatheria (Krause et al., 1997, 2014, 2020). У пред-
ставителей этих отрядов форма черепа примерно
одинаковая. Их череп широкий в затылочной ча-
сти и плавно суживается к роструму. Суставные
площадки для причленения нижней челюсти
расположены на уровне затылочного отверстия.
У Metatheria и Eutheria краниальная часть черепа
неуклонно разрастается назад и затылочное от-
верстие for. magnum все дальше смещается назад
от линии fossa glenoidea.

Скуловая кость (os jugale) у Prototheria посте-
пенно утрачивалась в процессе эволюции. У позд-
неюрского докодонта Haldonodon она еще присут-
ствует (Lillegraven, Krust, 1991), однако тенденция
сближения концов скуловых отростков os maxillare
и os squamosum уже хорошо выражена. Ее практи-
чески нет у современных Monotremata. Хотя, на
самом деле, у Ornithorinchus скуловая кость сохра-
няется в виде маленького рудимента в составе за-
глазничного выступа скуловой дуги. К ней кре-
пится передний край хрящевой трубки наружного
слухового прохода, который открывается у утко-
носов в глазницу. У ехидны слуховой проход от-
крывается в задней части черепа, и у нее скуловая
кость отсутствует. У Multituberculata скуловая дуга
формировалась за счет скуловых отростков верх-
нечелюстной и чешуйчатой костей. Однако сама
os jugale иногда сохранялась в виде небольшой
пластинки на внутренней поверхности скулового
отростка os maxillare. Она отмечена у позднеюр-
ских Paulchoffatiidae, позднемелового Nemegtbaatar,
палеоценового Ptilodus, у эоценового Ectypodus
(Hopson et al., 1989).

Morganucodon, позднетриасовый представитель
Triconodonta, имел тонкую и вытянутую os jugale,
которая принимала участие в формировании ску-
ловой дуги. Однако промежуток скуловой дуги,
образованный os jugale, был небольшой. Еще бо-
лее короткую скуловую кость имел позднеюр-
ский-раннемеловой Jeholodens (Ji et al., 1999).

У териевых млекопитающих в ходе филогенеза
os squamosum значительно увеличивалась в раз-
мерах, прикрывая каменистую кость. Боковая
стенка мозговой капсулы формируется за счет os
squamosum. Алисфеноид небольшой и прикрыва-
ет только передненижнюю часть мозговой поло-
сти. Скуловая кость (os jugale) присутствует у
териевых млекопитающих (за исключением не-
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которых насекомоядных), играя важную роль в
формировании скуловой дуги. У большинства
эволюционно продвинутых групп она увеличива-
ется в размерах, принимает участие в защите глаз-
ницы и является местом прикрепления жеватель-
ной мускулатуры. Развитие скуловой дуги в зна-
чительной мере определяет степень развития и
функциональные возможности жевательного му-
скула.

Другое существенное преобразование черепа –
закрытие отверстия третьего (теменного) глаза.
Как известно, этот непарный светочувствитель-
ный орган присутствует у некоторых бесчелюст-
ных, рыб, земноводных и рептилий. Он служит
для восприятия интенсивности света и для ори-
ентирования в пространстве. На черепе ему соот-
ветствует хорошо выраженное теменное отвер-
стие, прикрытое кожей. Непарный глаз может на-
ходиться в самом этом отверстии (у большинства
рептилий), над черепом (у бесхвостых земновод-
ных и некоторых рыб) или под ним (у миног и не-
которых рептилий). У высших позвоночных те-
менное отверстие сдвигается назад. У терапсид
оно находилось уже в задней части свода череп-
ной коробки. Такое перемещение отверстия и в
дальнейшем его замыкание объясняется тем, что
промежуточный мозг в ходе эволюции отодвигал-
ся назад из-за увеличения размеров полушарий
головного мозга. Увеличиваясь в размерах, эти
полушария закрывают сверху промежуточный
мозг, теряется светочувствительная функция пи-
неального органа, и он трансформируется у мле-
копитающих в железу внутренней секреции –
эпифиз.

В целом, в процессе эволюционных преобра-
зований количество костей в черепе териевых
млекопитающих уменьшается, эти кости все бо-
лее консолидируются, нарастают объем и кон-
структивная целостность черепной коробки.

Существенные изменения в процессе мамма-
лизации претерпевает зубная система. Зубы ам-
фибий и большинства рептилий, изнашиваясь,
беспорядочно заменяются на протяжении всей
жизни животного. Количество их варьирует в до-
вольно широких пределах, а по своей морфоло-
гии они мало отличаются друг от друга. У пред-
ставителей этих групп отсутствует окклюзия –
постоянное и точное смыкание верхних и нижних
зубов. Исключение составляют лишь утконосые
динозавры, гадрозавры, представители диапсид,
у которых развивалась целая батарея зубов в верх-
ней и нижней челюстях, обеспечивая перетира-
ние жесткой растительной пищи. У териодонтов,
особенно позднетриасовых, количество зубов ста-
билизируется. Возникает гетеродонтия. Щечные
зубы усложняются. У всех зубов ясно выражены:
коронка, шейка и корень. Коронки верхних щеч-
ных зубов расширяются и противостоят нижним

зубам. Появляется окклюзия, и, как следствие,
образуются фасетки стирания. Из териодонтов
наиболее сложно устроенные зубы имели Trity-
lodontidae, растительноядные цинодонты, жив-
шие в позднем триасе и юре. Это были специали-
зированные животные с массивной челюстью,
которые не могли быть непосредственными пред-
ками млекопитающих. Обособление млекопита-
ющих, вероятно, происходило от мелких неспе-
циализированных плотоядных териодонтов,
таких как Cynognathidae, Dviniidae, Traversodonti-
dae, Chiniquodontidae.

Преобразования важнейших морфо-физиологи-
ческих параметров синапсид в процессе маммализа-
ции. Некоторые преобразования морфо-физио-
логических параметров возникли еще на стадии
териодонтов, а другие окончательно сложились
на поздних стадиях эволюции млекопитающих.

– Волосяной покров был одним из признаков,
формирование которого произошло очень рано.
Его наличие реконструируется уже для терапсид
поздней перми, например для Lycaenops, Thrinax-
odon, Proburnetia и др. Первоначально, по-види-
мому, волосы возникли в виде тонких и длинных
кератиновых образований: вибрисс. Их назначе-
ние, как и у современных млекопитающих, – со-
здавать зону тактильного контроля вокруг головы.
Благодаря вибриссам, животное получает инфор-
мацию о предметах, расположенных на близком
расстоянии от головы (и не только) или находя-
щихся в зоне непосредственного с вибриссами
контакта. Но уже в триасе циногнаты обладали
сплошным волосяным покровом, который явля-
ется необходимым условием и маркером гомойо-
термии.

– Важной особенностью эволюции млекопи-
тающих являются изменения эритроцитов крови.
Во-первых, они существенно уменьшились в раз-
мерах, что значительно увеличило общую сум-
марную площадь их поверхности на единицу объ-
ема. Во-вторых, они утратили ядра, в противопо-
ложность эритроцитам всех других позвоночных.
Зная время расхождения основных стволов мле-
копитающих, можно предполагать, что исчезно-
вение ядер в эритроцитах произошло еще в триа-
се. Этот ароморфоз означал значительное повы-
шение функциональных возможностей крови.
Форма двояковогнутых линз увеличивает пло-
щадь каждого эритроцита и, таким образом, ско-
рость поглощения кислорода. Отсутствие ядра
позволяет менять параметры клетки, у клеток по-
является возможность сжиматься и принимать
форму эллипса при прохождении через очень уз-
кие капилляры, что обеспечивает высокую плот-
ность системы капилляров и, как следствие, мак-
симально эффективный газообмен.

– Гомойотермия, важнейший признак синап-
сидного ствола, начала формироваться на очень
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ранних этапах эволюции. Одним из признаков
теплокровности является развитие нижних обо-
нятельных раковин – максиллотурбиналий (Та-
таринов, 1976). Они достаточно хорошо выраже-
ны уже у позднепермских скалопозавров, напри-
мер, из местонахождения Котельнич (Татаринов,
1999). Существуют и другие доказательства станов-
ления гомойотермии на стадии терапсид. На  ко-
стях верхней и нижней челюстей в их передней
части отчетливо прослеживается сеть желобков, в
которых были расположены кровеносные сосуды
и нервы. У прогрессивных тероцефалов верхне-
губные сосуды и нервы образовывали сеть, анало-
гичную сети вибриссовых сосудов и нервов мле-
копитающих (Татаринов, 1976). Следовательно,
у этих форм в зачаточном виде существовал воло-
сяной покров, необходимый при становлении го-
мойотермии.

Гомойотермия – значительное араморфное
преобразование – делает возможными резкое
увеличение скорости метаболизма, интенсифи-
кацию мышечной активности и значительное по-
вышение активности нервной системы. Вряд ли
можно назвать случайностью то, что у иктидозу-
хоидей максиллотурбиналии, функция которых
состоит в подогреве вдыхаемого воздуха, заметно
крупнее, чем у обычных пермских териодонтов
(Татаринов, 1999).

Высокая и постоянная температура тела обу-
словливает высокую и постоянную скорость био-
химических реакций, что поддерживает высокий
уровень обмена веществ. Кроме того, гомойотер-
мия делает возможным существование в кишеч-
нике специализированной бактериальной фло-
ры, которая обеспечивает расщепление молекул
клетчатки. Это открывает путь к эффективному
растительноядению в мелком размерном классе.

Только при гомойотермии возможна дистан-
ционная хеморецепция, т.е. обоняние. Это связа-
но с тем, что чувствительность хеморецепторов
зависит о скорости химических реакций и эффек-
тивна лишь при высокой и постоянной темпера-
туре.

Процессы морфогенеза, разумеется, не закон-
чились после становления маммальных призна-
ков в стволе синапсид. Перечисленные выше осо-
бенности были характерны уже для всех млекопи-
тающих конца юры и начала мелового периода.
В дальнейшем продолжалось совершенствование
общей организации, отдельных систем и органов
млекопитающих. Правда, в разных эволюцион-
ных линиях оно протекало по-разному. Это обу-
словливало возникновение нескольких направле-
ний ранней эволюции млекопитающих (McKenna,
1969; Crompton, Jenkins, 1979; Rowe, 1988; Nova-
cek, 1990; Kielan-Jaworowska, 1992; Аверьянов,
Лопатин, 2011, 2014; Averianov et al., 2013, 2013a;
Lopatin, Averianov, 2017). Начиная уже с триаса, в

рамках класса Mammalia выделяется несколько
крупных стволов: подклассы Eotheria, Prototheria
и Theria, их состав и временное распространение
показано в табл. 1.

Расцвет Eotheria и Prototheria приходится на
мезозой, Theria – на кайнозой. Морфологические
преобразования в этих группах протекали по-раз-
ному, что определяло их судьбы на разных этапах
эволюционной истории.

Эволюция млекопитающих в мезозое
Для представителей подклассов Eotheria и Pro-

totheria с момента появления их в геологической
летописи характерно сложное и специализиро-
ванное строение зубного аппарата. При этом
каждый отряд имел уникальный тип строения
зубной системы. Ниже приведена их краткая ха-
рактеристика.

Подкласс Eotheria Kermack et Mussett 1958
– Отряд Triconodonta. На ранних стадиях эво-

люции верхние и нижние зубы были сходны по
своей морфологии. Количество резцов 3–4. Клык
один, хорошо развит. Премоляров 3–5, чаще 4.
Моляров 3–5, чаще 4. Щечные зубы имели три
крупных бугра, сжатых латерально и вытянутых
вдоль продольной оси челюсти. Параллельно им
на лингвальной стороне нижних зубов и буккаль-
ной стороне верхних присутствуют небольшие
дополнительные бугорки по основанию коронки.
Бугры островершинные. Таковыми они сохраня-
лись на протяжении всей жизни животного, бла-
годаря стиранию боковых склонов, о чем свиде-
тельствуют фасетки, вытянутые от вершины к ос-
нованию коронки. Представители Triconodonta
известны в Северной Америке, Южной Америке
Евразии, Африке и в Сибири. Они существова-
ли от позднего триаса до конца мела, т.е. более
150 млн лет. На протяжении этого длительного
периода во всех регионах представители этого от-
ряда имели примерно одинаковое строение щеч-
ных зубов. Правда, к концу нижнего мела наблю-
дается тенденция преобразования зубной системы.
У Gobiconodon из Монголии, например, верхние
щечные зубы, в противоположность нижним, име-
ли коронку, расширенную на буккальной сторо-
не. Щечные зубы нижней челюсти, напротив,
претерпевали сжатие в трансверзальном направ-
лении, т.е. приобретали разрезающую функцию.

Подкласс Prototheria Gill 1872
– Отряд Docodonta включает несколько се-

мейств. Они существовали на протяжении сред-
ней и верхней юры. Описано около 7 родов из
Шотландии, Англии, Португалии, Монголии и
Северной Америки. Наиболее распространенные
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из них Docodontidae Marsh 1887. Представители
семейства имели небольшие резцы с уплощенной
лопатообразной коронкой, в количестве 3–5,
один крупный клык. Верхние премоляры одно-
вершинные; несли по одному дополнительному
бугорку спереди и сзади от главного бугра. При
этом задний бугорок едва выражен, и оба они
смещены от продольной оси зуба. Верхние и ниж-
ние премоляры имеют сходное строение. Их ко-
личество варьирует от 3 до 4. Количество моляров
у разных представителей – от 5 до 8. Верхние мо-
ляры имеют в плане форму трапеции с закруглен-
ными углами, в средней части которой выражено
сужение, т.е. длина наружного и внутреннего кра-
ев коронки больше, чем длина коронки посере-
дине. Наружная и внутренняя части зуба несут
по одному крупному бугру, которые соединены
между собой узким поперечным гребнем. При
этом лингвальный бугор меньше, чем буккальный.

Значительное своеобразие характерно для
нижних моляров. Их коронка вытянута вдоль че-
люсти и в плане имеет овальную форму. Она не-
сет один крупный бугор на буккальной стороне и
два бугра чуть меньших размеров на лингвальной
стороне зуба. Все три бугра островершинные и

несут небольшие фасетки стирания. Каждый из
внутренних бугров соединен с наружным узким
гребнем. Задний из этих гребней развит сильнее
переднего. Впереди и сзади от этих бугров корон-
ка имеет углубления-долинки, напоминающие
талонидные бассейны. При жевании у Docodonta
преобладали передне-задние движения, а не попе-
речные, как у Theria (Butler, 1986). С некоторыми
вариациями такое строение имеют представители
родов Haldanodon, Docodon, Borealestes, Peraiocyno-
don (Butler, 1997).

Уклоняющееся строение имеют моляры Simp-
sonodontidae (Kermack et al., 1987; Averianov et al.,
2010; Butler, 1997; Martin, Averianov, 2010). Их
верхние моляры не имеют продольного сужения
(“перехвата”) в средней части или оно выражено
очень слабо. Сами бугорки зубов отличаются мас-
сивностью и несколько иным взаиморасположе-
нием. Нижние щечные зубы имеют строение,
аналогичное строению зубов Docodon, но в задней
части коронки имеют несколько небольших скла-
док (“морщин”). Однако расположение бугорков
и расположение фасетки стирания остаются
сходными у всех представителей Docodonta (Ker-
mack et al., 1987; Lopatin, Averianov, 2005).

Таблица 1. Таксономическая структура класса Млекопитающих

Таксоны Время

CLASSIS MAMMALIA T3-R
subclassis Eotheria Kermack et Mussett 1958 T3-J2

ordo Morganucodonta (Kermack, Musset et Rigney 1973) T3-K1

ordo Triconodonta Osborn 1888 J2-K2

subclassis Prototheria Gill 1872 T3-R
infraclassis Docodontiformes (Kinman 1994) comb. et rank n. T3-K1

ordo Docodonta Kretzoi 1946 J2-K1

infraclassis Monotremata (C.L. Bonaparte 1837) rank n. K1-R
ordo Platypoda (Gill 1872) McKenna 1993 K1-R
ordo Tachyglossa (Gill 1872) McKenna 1993 N1-R

infraclassis Allotheria (Marsch 1880) Hopson 1970 T3-P3

ordo Haramiyida McKenna et Bell 1998 T3-J1

ordo Multituberculata Cope 1884 J2-P3

order Gondwanatheria Mones 1987 K2-Kz
subclassis Theria Parker et Haswell 1897 T3-R
infraclassis Pantotheria (Marsh 1880) Simpson 1929 T3-K2

ordo Kuehneotheria McKenna 1975 T3-J3

ordo Symmetrodonta (Simpson 1925) J1-K2

ordo Eupantotheria Kermack et Mussett 1958 J1-K2

infraclassis Metatheria Huxley 1880 [J2]K1-K2-R
infraclassis Eutheria Huxley 1880 J2-R
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За время своего существования докодонты
освоили разные экологические ниши, что поро-
дило разнообразие адаптивных специализаций.
Помимо наземных, известны формы амфибиаль-
ные – Castorocauda, лазающие – Agilodocodon и ро-
ющие – Docofossor (Ji et al., 2006; Meng et al., 2015;
Luo et al., 2015).

Никаких аналогий, а тем более гомологий, мо-
ляры Docodonta с тритуберкулярными зубами
Eutheria не имеют. Docodonta, безусловно, фор-
мировались конвергентно с другими млекопита-
ющими. Хотя были сделаны попытки сближать
юрских докодонтов с “симметродонтом” Wouter-
sia из позднего триаса Франции (Sigogneau-Rus-
sell, Hahn, 1995; Butler, 1997).

– Отряд Monotremata: его современные пред-
ставители Ornithorinchus, Tachyglossus и Zaglossus,
как известно, лишены зубов во взрослом состоя-
нии. Однако современные утконосы на ранних
стадиях постнатального развития имеют щечные
зубы и рудименты резцов. Коронки щечных зубов
Ornithorinchus по соотношению размеров бугров и
гребней отдаленно напоминают зубы Docodonta.

Из отложений позднего олигоцена – раннего
миоцена Риверслей Австралии известен Obduro-
don, череп которого почти идентичен черепу со-
временного утконоса (Archer et al., 1992). Этот ут-
конос, в отличие от современного, обладал по-
стоянно функционирующими зубами. Вместе с
черепом были найдены и отдельные разрознен-
ные зубы. Верхние и нижние премоляры Obduro-
don были одновершинные, довольно простого
строения, прокалывающего типа. Коронка верх-
них моляров была образована четырьмя попереч-
ными гребнями, которые попарно были плотно
прижаты друг к другу и соединялись на лингваль-
ной стороне зуба, образуя на жевательной по-
верхности две U-образные структуры. Еще более
удивительное строение имели нижние моляры.
Их коронки несли 5 бугров: 2 на буккальной сто-
роне и 3 на лигвальной. Два передних бугра, на-
ружный и внутренний, соединены поперечным
гребнем. Два задних внутренних бугра соединены
поперечными гребнями с одним задним наруж-
ным бугром, т.е. задние гребни формируют U-об-
разную структуру (Archer et al., 1992; Pian et al.,
2013). Таким образом, нижние моляры Obdurodon
не имеют аналогов ни тригонида, ни талонида.
По типу образования гребней, которые располо-
жены в задней части зуба (а не в передней, как у
Theria), нижние моляры Obdurodon аналогичны
молярам Docodonta.

Еще более выразительны щечные зубы Stero-
podon galmani, представителя Monotremata, най-
денного в отложениях второй половины раннего
мела Австралии (Archer, et al., 1985). Он был опи-
сан по фрагменту правой ветви довольно массив-
ной нижней челюсти с тремя молярами М1–3. Об-

разец был найден в отложениях формации Gri-
man Creek, Австралии, возраст которой – конец
раннего мела (Альб). Состав фауны: двоякодыша-
щие рыбы (Ceratodus wollastoni, Neoceratodus for-
steri), черепахи, плезиозавры, крокодилы, теро-
поды (Rapator ornitholestoides), орнитоподы (Ful-
gurotherium australe), зауроподные динозавры.

Судя по сохранившейся альвеоле, последний
премоляр у Steropodon был хорошо развит. Совер-
шенно необычно для меловых млекопитающих, и
млекопитающих вообще, было строение коронки
зубов (Агаджанян, 2003а). Самый маленький из
зубов – последний. Два предшествующих зуба –
более крупные. Коронки двух первых зубов в про-
екции имеют форму прямоугольников с округлы-
ми углами. Коронка последнего зуба в проекции
напоминает трапецию (рис. 1). Уже этот признак –
столь расширенные в основании коронки щеч-
ные зубы – не известны для раннемеловых Theria.
Два задних зуба (М2 и М3), несмотря на различия
в размерах, имеют сходное строение коронки.
Они несут по два бугра на буккальной стороне зу-
ба и по три – на лингвальной. Передний буккаль-
ный бугор соединен с двумя передними лингваль-
ными буграми островершинными гребнями так,
что гребни образуют U-образную структуру. Зад-
ний буккальный и задний лингвальный бугры со-
единены двумя плотно сжатыми гребнями, кото-
рые образуют структуру сжатого овала. Передний
моляр (М1) имеет по два бугра на буккальной сто-
роне и по два – на лингвальной, которые также
соединены поперечными гребнями. В отличие от
М2 и М3, на этом зубе гребни не парные. Лишь от
заднего буккального бугра, помимо высокого зад-
него гребня, к лингвальной стороне коронки на-
правлен небольшой передний гребень, который
при этом достигает только середины зуба. На всех
зубах хорошо развиты передний и задний цингу-
люмы. Подобных структур нет у меловых Theria.
Когда в эволюции Theria появляется талонид и
начинает увеличиваться задняя часть коронки, то
возникший гипоконид бывает, прежде всего, свя-
зан с тригонидом, а конкретно, с метаконидом.
Лишь впоследствии формируется энтоконид и
еще позже образуется связывающий их гребень.
У Steropodon передняя часть зуба, “тригонид”, не
связан с его задней частью, “талонидом”. Ника-
кого сходства между зубами Steropodon и предста-
вителями Theria уловить не удается. Если еще
учесть меловой возраст австралийского животно-
го и сравнить его, например, с меловыми Aegia-
lodon Северного полушария, то станет очевидной
огромная морфологическая и эволюционная ди-
станция между Monotremata и Theria.

Сравнение щечных зубов Steropodon и Obduro-
don, напротив, показывает их очень большое
сходство. Средний нижний зуб Steropodon (М2)
практически идентичен голотипу Obdurodon in-
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signis. Зубы Obdurodon по общему плану строения
не отличаются от зубов Steropodon, но выглядят
более специализированными. Не вызывает со-
мнений то, что сходство и преемственность зуб-
ной системы Steropodon–Obdurodon–Ornithorin-
chus отражают принадлежность названных групп
к единой эволюционной линии.

Известны и другие материалы по меловым мле-
копитающим Австралии. Они получены из отло-
жений формации Вонтагги на юге штата Викто-
рия в местонахождении Флэт Рок (Rich et al.,
1999). По наличию спор Pilosisporites notensis и
данным циркониевого метода, это местонахожде-
ние датируется низами апта: 121–112.5 млн лет.
Ausktribosphenos nyktops, описанный по нижней
челюсти, отнесен авторами к трибосфеническим
млекопитающим, т.е. Eutheria. Однако Арчер
(Musser, Archer, 1998) склонен относить его к пе-
рамуридам либо к однопроходным. Последнее
кажется наиболее вероятным. Моляры Ausktribos-

phenos имеют укороченную заднюю часть корон-
ки и этим они несколько отличаются от зубов
Steropodon, что, по-видимому, и создало сходство
с трибосфеническими молярами. Однако взаимо-
расположение бугров, их наклон и строение
гребней, соединяющих эти бугры, более всего на-
поминают зубы Steropodon и некоторых предста-
вителей Docodonta. Кроме того, зубы этих млеко-
питающих существенно отличаются от моляров
плацентарных млекопитающих раннего мела, ко-
торые хорошо известны. Напомним, что у позд-
неюрских симметродонтов верхние и нижние мо-
ляры были примерно одинакового строения и не
имели талонида, а тем более гипокона. Это под-
тверждается обширными материалами из Север-
ной Америки и Европы (Simpson, 1928, 1929;
Kemp, 2005, 2006). Лишь у некоторых представи-
телей, например Peramus tenuirostris, на нижних
зубах появляется маленький низкий бугорок в
задней части коронки, который соединяется не-

Рис. 1. Фрагмент нижней челюсти Steropodon galmani Archer, Flannery, Rithcie et Molnar 1985: 
1 – вид с буккальной (внешней) стороны, 2 – вид с лингвальной (внутренней) стороны, 3 – вид сверху.
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большим гребнем с метаконом. У представителей
Theria из раннего мела Азии, таких как Kielanthe-
rium, Arguitherium и др., талонид на нижних зубах
выражен довольно хорошо, но лишь в виде един-
ственного бугорка, который по размерам значи-
тельно уступает тригонидной части зуба. И толь-
ко у позднемеловых Theria талонидная часть зуба
достигает размеров тригонида, например у Del-
tatheridium, Kennalestes, Zalambdalestes и др. из
Монголии, Paleomolops из Техаса, Daulestes из Уз-
бекистана (McKenna, Kielan-Jaworowska, 2000) и
даже превышает его по длине. При этом триго-
нид, как правило, остается шире талонида. Толь-
ко у кайнозойских насекомоядных талонид пре-
вышает по своей ширине тригонид. Если принять
трибосфеническую природу зубов Ausktribosphe-
nos, то тогда надо допустить, что австралийские
“Placentalia” достигли эволюционного уровня
плацентарных Северного Полушария примерно
на 100 млн лет раньше. Это утверждение не соот-
ветствует фактам, накопленным за последние де-
сятилетия, и его нельзя принять всерьез.

Кроме своеобразного строения зубов, есть и
другие доводы против отнесения австралийских
меловых млекопитающих к плацентарным. Ausk-
tribosphenos имеет своеобразное строение нижней
челюсти. Она тонкая и лишена углового отростка,
а ее нижний край изогнут кверху в проксималь-
ной части. Ни один представитель ископаемых и
современных Theria, начиная с триасового Kueh-
neotherium, не имел и не имеет такое строение
нижней челюсти. Подобное строение характерно
только для Obdurodon и современного Ornithorin-
chus.

В отложениях формации Вонтагги, названной
выше, найден еще один очень интересный обра-
зец (Rich et al., 2001, 2016). Это нижняя челюсть,
которая имеет небольшой, но хорошо выражен-
ный угловой отросток. По строению суставного
отростка, слегка отогнутого внутрь, вытянутого
назад и вверх, эта челюсть напоминает челюсть
Ornithorinchus. Это указывает на то, что в про-
шлом морфологическое и адаптивное разнообра-
зие Monotremata было достаточно велико. Ведь в
Южном Полушарии они были широко распро-
странены. Из палеоцена Южной Америки, на-
пример, описан Monotrematum sudamericanum –
форма, близкая по строению зубов к Obdurodon
(Pascual et al., 1992, 2002). Не приходиться сомне-
ваться в том, что ареал Monotremata охватывал
все южные континенты и на этом обширном про-
странстве существовали различные таксономиче-
ские и экологические формы.

Наконец, к Monotrematа был отнесен фраг-
мент нижней челюсти представителя нового се-
мейства Kollikodontidae, найденный в раннемело-
вых отложениях (средний альб) формации Гри-
ман Крик Австралии (Flannery et al., 1995).

Однако, как показали наши наблюдения, образец
Kollikodon не имеет никаких признаков, указыва-
ющих на его отношение к Monotrematа. Более
всего по своей морфологии он напоминает Pha-
langiridae.

– Отряд Haramiidae – своеобразная группа, по-
ложение которой в системе было довольно долго
“болезненно непонятным” (Simpson, 1928, с. 53).
Сам Г.Г. Симпсон относил представителей Ha-
ramiidae к отряду Multituberculata. Позднее они
рассматривались как семейство insertae sedis в
рамках Multituberculata. Однако в сводке Пивто,
например, они помещены среди терапсид (Pive-
teau, 1961). В первом издании сводки Мюллера
Haramiidae не упоминаются среди млекопитаю-
щих, а во втором издании они отнесены к Multitu-
berculata уже в ранге подотряда (Müller, 1970,
1989). Накопление новых материалов (Jenkins
et al., 1997) показало, что эта триасовая группа,
несомненно, принадлежит млекопитающим, прав-
да, очень своеобразным. Они имели полный
набор зубов: резцов 4, клык 1, премоляров 4, мо-
ляров 3. Верхние и нижние резцы довольно круп-
ные и направлены вперед. Между третьим и
четвертым резцами была небольшая диастема.
Клык – крупнее премоляров. Моляры значитель-
но крупнее премоляров. Первые и вторые моляры
верхней и нижней челюсти крупнее третьих мо-
ляров. Все, и верхние и нижние, моляры несут
продольную долинку в центральной части корон-
ки зуба, которая разделяет два ряда бугорков.
На верхних зубах буккальные бугорки крупнее
лингвальных, на нижних зубах крупнее лингваль-
ные бугорки. При смыкании зубов внутренний
ряд бугорков верхних моляров оказывался в про-
дольной долинке (“бассейне”) нижних моляров.
По морфологии щечных зубов Haramiyidae более
всего напоминают представителей Multitubercu-
lata, с которыми они, вероятно, связаны общим
предком. Однако их морфология в целом предпо-
лагает достаточную удаленность друг от друга
двух названных групп. Очень своеобразно строе-
ние резцов Haramiyavia. Они небольшие, особенно
верхние, и были расположены в челюсти с неко-
торым интервалом. По-видимому, резцы Harami-
yidae в процессе эволюции испытывали некото-
рую редукцию. Первоначально Haramiyidae были
известны только из позднего триаса и ранней
юры, хотя и высказывались предположения о
возможном присутствии их в средней юре. Из от-
ложений средней юры Англии была описана се-
рия зубов (30 экз.) вновь выделенного семейства
Eleutherodontidae (Kermack et al., 1998). Анализ
морфологии и механизма жевания убедительно
показал, что зубная система Eleutherodon анало-
гична таковой представителей Haramiyidae.
Единственное отличие – несколько большее ко-
личество бугорков, которые обрамляют цен-
тральную долинку каждого зуба. Щечные зубы



420

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

АГАДЖАНЯН

Eleutherodon имели сильно развитые корни, что
предполагает большие статические нагрузки на
коронки зубов при сжатии челюстей. Вместе с тем
коронки зубов не имеют явных следов стирания,
т.е. нет свидетельства повышенных абразивных
нагрузок. Все это предполагает потребление жест-
кой, но высококалорийной пищи: семян расте-
ний и, возможно, беспозвоночных. Большинство
харамиид были небольшого размера. Например,
Arboroharamiya allinhopsoni из Китая имел череп
длиной 30.8 мм. Он имел кожную складку, по-
крытую мехом, между передними и задними ла-
пами и был способен к планирующему полету
(Han et al., 2017). Возраст отложений, в которых
была сделана находка, 164–159 млн лет, т.е. начало
поздней юры. Можно уверенно предполагать, что
зверьки вели древесный образ жизни. Из сред-
ней–поздней юры Китая известен и более круп-
ный представитель этого рода: A. jenkinsi, размеры
которого на 30–40% превышали размеры A. allinhop-
soni (Zheng et al., 2013). Анализ морфологии ко-
стей конечностей также указывает на его древес-
ный образ жизни.

– Отряд Multituberculata отличается наиболь-
шим своеобразием зубной системы среди всех
мезозойских и раннекайнозойских млекопитаю-
щих. Представители группы имели хорошо выра-
женные черты растительноядной адаптации с мо-
мента появления в геологической летописи. Mul-
tituberculata существовали более 100 млн лет от
юры до середины кайнозоя. На протяжении этого
времени их зубная система неуклонно совершен-
ствовалась, сохраняя одновременно первоначаль-
ный план строения. Ее отличительные черты – ги-
пертрофированное развитие резцов, особенно
передней пары, редукция клыков, образование
диастемы, уменьшение в процессе эволюции ко-
личества щечных зубов при усложнении структу-
ры каждого из них, формирование в нижней челю-
сти высококоронкового премоляра режущего ти-
па. Наружные и внутренние бугры щечных зубов
не соединялись поперечными гребнями, они ту-
повершинные и обособлены друг от друга. Пре-
моляры Р4 верхние и, особенно, нижние Multitu-
berculata напоминают Р4 некоторых примитивных
кенгуру и фалангерид. Виды, существовавшие в па-
леоцене, обладали крупными резцами, которые,
подобно резцам грызунов, были уплощены и
лишь спереди покрыты эмалью. Нижние резцы
очень рано в эволюции приобрели аризодонтию.
Верхние резцы, хотя и сохраняли корни, но силь-
но редуцированные.

Представители древних семейств Plagiaulaci-
dae и Paulchoffatidae, жившие в юре и раннем
мелу, имели почти полный набор зубов: I 3/3;
C 1-2/0; P 5-4/4-3; M 2/2. У форм позднего мела и
раннего кайнозоя количество зубов заметно
уменьшается. Taeniolabididae, например, имели:
I 2/1; C 0/0; P 4/2; M 2/2. Уменьшение числа зубов

сопровождалось их усложнением, особенно P4,
M1, M1–2. Причем у древних Multituberculata стро-
ение щечных зубов было подобно таковому у Ha-
ramiyidae, т.е. коронка каждого зуба несла два ря-
да бугорков (по 3–4 в каждом ряду), вытянутых
вдоль зуба с глубокой продольной долинкой
между ними. У поздних Multituberculata происхо-
дят изменения в строении этих зубов. Они несут
три ряда бугорков, количество которых в каждом
ряду могло достигать 10, и, соответственно, исче-
зала продольная долинка.

– Отряд Gondwanatheria включает 3 вымерших
семейства и 2 вымерших рода incertae sedis. Пред-
ставители отряда известны из отложений верхне-
го мела и палеоцена (83.6–55.5 млн лет) на терри-
тории континентов, которые в юре входили в со-
став Гондваны – единого массива суши Южного
полушария (Krause et al., 1997). Первоначально
они были описаны из Южной Америки. Позднее
их остатки были обнаружены в Антарктиде, Юж-
ной Африке, на Мадагаскаре и в Индии. На Ма-
дагаскаре две их находки представлены черепами
и почти полным скелетом, что позволило уточ-
нить положение группы в системе млекопитаю-
щих. Боковая стенка черепной коробки мадага-
скарских Adalatherium и Vintana формировалась за
счет алисфеноида в передней части и каменистой
кости сзади, которые примыкали друг к другу в
нижней части черепа. Пространство между ними
в верхней части прикрывала чешуйчатая кость
(squamosum). Подобное строение черепа имели
представители Prototheria. Гондванатерии, веро-
ятно, близки многобугорчатым, являются род-
ственной им, но самостоятельной, группой.

По строению зубной системы гондванатерии
разделяются на две клады. В одну из них входят
таксоны, представители которых имели низкоко-
ронковые щечные зубы с хорошо выраженными
корнями: Ferugliotherium и Trapalcotherium из позд-
него мела Аргентины (Krause et al., 1992; Rougier
et al., 2009; Gurovich, Beck, 2009) и Adalatherium из
отложений позднего мела Мадагаскара (Krause
et al., 2020). При этом Ferugliotherium и Trapalcoth-
erium имеют сходное строение зубов и по этому
признаку отдаленно напоминают хомякообраз-
ных. А брахиодонтные моляры Adalatherium име-
ют своеобразное, уникальное, ни с чем не сравни-
мое строение и очень отдаленно напоминают
щечные зубы Sciuridae. Открытие Adalatherium
важно еще и тем, что это единственный гондвана-
терий, представленный в летописи полным ске-
летом, который ясно демонстрирует наличие ко-
сти epipubis, как и у всех мезозойских млекопита-
ющих.

Другую кладу гондванатериев образуют таксо-
ны, представители которых имели высококорон-
ковые щечные зубы. К ним относятся Gondwana-
therium из верхнего мела Аргентины, Sudamerica
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из раннего палеоцена Аргентины и Антарктиды
(Koenigswald et al., 1999), Galulatherium из отложе-
ний апт-сеномана Танзании (O’Connor et al.,
2019), Lavanify (Krause et al., 1997), Vintana из
позднего мела Мадагаскара и Bharattherium из
позднего мела Индии (Prasad et al., 2007; Verma
et al., 2012). Череп Vintana в целом по своему стро-
ению очень похож на череп Adalatherium. Однако
щечные зубы Vintana мезодонтные, имеют глубо-
кие входящие складки и островки эмали на жева-
тельной поверхности (Krause et al., 2014), которые
заполнены наружным цементом. В стволе терие-
вых млекопитающих подобное строение моляров
возникает только в конце кайнозоя, во второй
половине миоцена. Это свидетельствует о том,
что формирование щечных зубов, в значительной
степени адаптированных к питанию раститель-
ной пищей, происходило у гондванатериев при-
близительно на 60 млн лет раньше, чем у сумча-
тых и плацентарных млекопитающих. Череп
Vintana характеризуется ярко выраженными при-
знаками инадаптивного развития. Его скуловые
кости (os jugale) имеют крупные выросты, на-
правленные вниз, со следами крепления жева-
тельной (массетерной) мускулатуры на внешней
поверхности. Такое строение скуловых дуг имеют
некоторые позднекайнозойские дипродонтные
сумчатые Австралии и некоторые неполнозубые
Южной Америки.

На основании результатов детального анализа
можно предположить родство этой группы с Mul-
tituberculata (Gurovich, 2005).

Приведенные выше краткие характеристики
мезозойских млекопитающих, за исключением не-
которых деталей, не претерпели принципиаль-
ных морфологических изменений в течение более
чем 160 млн лет существования подклассов Proto-
theria и Eotheria. Совершенно иначе складыва-
лась эволюция в стволе Theria.

Подкласс Theria Parker et Haswell 1897
Начальная стадия эволюции Theria характери-

зуется очень простым строением зубной системы.
Основу коронки щечных зубов составлял круп-
ный центральный островершинный конус, кото-
рый дополняли два небольших конуса спереди и
сзади от него. При этом верхние и нижние зубы
имели практически одинаковое строение на ран-
них стадиях эволюции. Такой облик имеют зубы
Kuehneotherium, древнейшего симметродонта из
позднего триаса – ранней юры Шотландии (Ker-
mack et al., 1968). Причем у Kuehneotherium перед-
ний и задний бугорки уже несколько смещены от
продольной оси коронки: на верхних зубах – на-
ружу, а на нижних зубах – внутрь. В последующей
истории отряда Simmetrodonta на протяжении
первого этапа эволюции от позднего триаса до се-
редины мела происходил сдвиг первого и третьего

бугорков латерально на верхних зубах и медиаль-
но на нижних.

Этот процесс предопределяет формирование
“прототрибосфенических” зубов у поздних сим-
метродонтов, а в дальнейшем трибосфенических
зубов Metetheria и Eutheria. В поздней юре в неко-
торых линиях начинается обособление площадки
будущего талонида на нижних щечных зубах.
К позднему мелу талонид достигает по размерам
тригонидной части коронки, энтоконид и мета-
конид соединяются гребнем, формируется бас-
сейн талонида. Коронка нижних щечных зубов
вытягивается вдоль оси челюсти. Преобразова-
ние верхних щечных зубов протекало иначе. Чет-
вертый, дополнительный, бугор гипокон закла-
дывался в эволюции значительно позднее, только
в кайнозое. Однако уже в начале позднего мела
коронка верхних щечных зубов расширялась ла-
терально при смещении пара- и метаконов бук-
кально к внешней стороне челюсти. Возникла
структурная асимметрия в строении верхних и
нижних щечных зубов. Кроме того, в линиях The-
ria наблюдается неуклонное сокращение количе-
ства зубов при дальнейшем усложнении, морфо-
логической и функциональной специализации
каждого из них. Параллельно происходят описан-
ные выше изменения в строении всего черепа,
особенно базикраниальной его части. Преобразу-
ется посткраниальный скелет, медленно, но не-
уклонно формируется парасагиттальная поста-
новка конечностей. Одновременно происходит
усиление крестца за счет консолидации отдель-
ных позвонков. В линии Eutheria редуцируются, а
к началу кайнозоя полностью исчезают эпипуби-
ческие кости, что знаменует появление специа-
лизированной плацентарности.

В целом, в базальной эволюции Mammalia
ясно выделяется несколько независимых линий
развития:

– Линия Triconodonta характеризуется сход-
ством строения верхних и нижних зубов на ран-
них этапах эволюции, наличием трех крупных
бугров по центральной оси моляров, сжатых лате-
рально.

– Линия Docodonta характеризуется различи-
ем в строении верхних и нижних зубов, наличием
двух конусов на верхних щечных зубах, располо-
женных по латеральному и медиальному краям
коронки, и наличием поперечного гребня на этих
зубах. Средняя часть коронки верхних зубов сжа-
та в передне-заднем направлении.

– Линия Monotremata характеризуется сход-
ством строения верхних и нижних зубов с Doco-
donta, ископаемые формы утконосов отличаются
наличием поперечных гребней, которые образу-
ют две U-образные структуры.

– Линия Haramiidae–Multituberculatа характе-
ризуется сходством морфологии верхних и ниж-
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них зубов, наличием на ранних стадиях эволюции
продольной долинки по центральной оси зуба,
которая обрамляется латерально и медиально ря-
дом небольших туповершинных бугорков.

– Линия Gondwanatheria – некоторые пред-
ставители имели мезодонтные и даже гипсодонт-
ные щечные зубы, аризодонтные резцы, у неко-
торых появился наружный цемент. Причем такие
признаки приобретены еще в мезозое.

– Линия Theria характеризуется сходством
строения верхних и нижних зубов на ранней ста-
дии эволюции, при этом каждый щечный зуб со-
стоит из одного крупного конуса и двух неболь-
ших конусов, переднего и заднего, смещенных от
продольной оси зуба. Последующие пути и фор-
мы преобразования верхних и нижних зубов раз-
личны. Верхние зубы расширяются латерально,
нижние – вдоль оси челюсти.

Представители пяти первых эволюционных
направлений сохраняли в течение всего мезозоя
удивительную стабильность строения зубной си-
стемы и структуры щечных зубов. Лишь в линиях
Haramiidae и Multituberculatа в процессе эволю-
ции наблюдается формирование третьего про-
дольного ряда бугорков.

В линии Theria, начиная со второй половины
мела, скорости эволюционных преобразований
коронки щечных зубов и резцов неуклонно воз-
растали. Сначала между протоконом, параконом
и метаконом верхних зубов появились промежу-
точные бугорки: параконуль и метаконуль. В ли-
нии Metatheria происходило увеличение коронки
за счет стилярной полки (расширения наружного
края верхних зубов), в линии Eutheria – за счет
увеличения размеров параконуля и метаконуля.
В раннем кайнозое в обеих линиях Theria проис-
ходит образование гипокона, дополнительного
бугорка на верхних молярах. Коронки щечных
зубов становятся квадритуберкулярными. В даль-
нейшем на этой основе формируется все разнооб-
разие зубов современных млекопитающих.

Таким образом, представители одних линий
сохраняют стабильность своей морфологии на
протяжении многих миллионов лет, представите-
ли других – претерпевают значительные морфо-
логические изменения. Возникает вопрос о причи-
нах столь разных судеб различных эволюционных
линий Mammalia. По-видимому, таких причин
несколько.

Одна из этих причин – природа морфологиче-
ских преобразований. Постоянство структур
фенотипа обеспечивается стабилизирующим от-
бором и регуляторными механизмами самого ор-
ганизма (Шмальгаузен, 1968). Любое преобразо-
вание признака в процессе эволюции возможно
только при дестабилизации его адаптивной нормы
и увеличении масштабов изменчивости (Шиш-
кин, 1987, 1988, 1988a; Раутиан, 1988, 2006), (рис. 2).

Это может происходить лишь при ослаблении
стабилизирующего отбора и деструкции регулятор-
ных механизмов. Однако дестабилизация при-
знака, а тем более нескольких признаков одно-
временно, угрожает существованию таксона. Чем
глубже уровень дестабилизации признака и выше
уровень его вариабельности, тем больше угроза
существованию таксона, но тем более крупное
морфологическое преобразование может быть
реализовано (рис. 3). Возникает эффект “иголь-
ного ушка” – увеличение внутрипопуляционной
изменчивости приводит к снижению доли инди-
видов, максимально адаптированных к данным
условиям внешней и внутренней среды. Чем зна-
чительнее внутрипопуляционная изменчивость,
тем меньше в популяции хорошо адаптирован-
ных индивидов. Если дестабилизации подверга-
ется несколько признаков одновременно, угроза
существования популяции еще больше возраста-
ет. Именно поэтому в процессе эволюции невоз-
можно одновременное преобразование большого
числа признаков, ибо нарушение запрета неиз-
бежно приводит к нарушению преемственности и
к элиминации таксона. Поэтому так редко фик-
сируются крупные морфологические преобразо-
вания и, соответственно, появление таксонов
высокого ранга. Таким образом, стабильность мор-
фологии скелета, черепа, зубной системы Tricono-
donta, Docodonta, Monotremata, Multituberculatа
и Gondwanatheria объясняется сложностью стро-
ения представителей этих отрядов и высоким
уровнем специализации с момента их появления
в геологической летописи. Представители Theria,
напротив, имели наименее специализированную
и простую структуру зубов, всей зубной системы
и посткраниального скелета. Это определяло их
статус “изгоев” в наземной биоте мезозоя. Но при
этом они имели меньше рисков и больше шансов
на морфогенетические преобразования.

Существует и дополнительное объяснение.
В мезозое структура экологических ниш назем-
ных позвоночных была достаточно плотной.
В триасе это было обусловлено адаптивным раз-
нообразием териодонтов, большинство из кото-
рых по уровню пищевой специализации значи-
тельно превосходили первых млекопитающих.
В юре и в мелу господствующее положение в на-
земных сообществах занимали диапсиды (“дино-
завры”). Дестабилизация фенотипа первых мле-
копитающих и связанное с этим нарушение адап-
тивной нормы могли привести к исчезновению
их популяций. Лишь у Theria, имевших подчи-
ненное значение в мезозойской биоте, уровень
специализации черепа, зубной системы и пост-
краниального скелета был невысок, ограничения
на ее преобразования были менее жесткими.
Структура динозавровых сообществ обусловли-
вала функционирование стабилизирующего от-
бора, в том числе, и в популяциях млекопитаю-
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щих. И только после крушения биоты динозавров
началась их бурная радиация.

Морфологические преобразования коронки
зубов тесно связаны со структурой всего зубного
аппарата. Чем сложнее строение и выше специа-
лизация отдельных зубов, тем меньше количество
таких зубов в зубной системе. Это правило не зна-
ет исключений. Ему может быть дано объясне-
ние. Как показывают наблюдения над врожден-
ной тератологией и аберрантными формами зу-
бов современных и ископаемых млекопитающих,
на левой и правой сторонах челюсти морфология
каждого зуба проявляется независимо друг от друга

и может существенно различаться. Это предпола-
гает, что онтогенез каждого зуба определяется
сложным набором генов. Поскольку зубы любого
млекопитающего образуют единый функцио-
нальный ансамбль, реализации геномных про-
грамм для каждого зуба должна быть в онтогенезе
жестко скоррелирована между собой. Чем полнее
зубная система, тем сложнее достигнуть такой
корреляции развития. Чем меньше количество
зубов, тем могут быть проще и, следовательно,
надежнее как геномные, так и регуляторные ме-
ханизмы их формирования в онтогенезе. По-ви-
димому, именно с этим связано морфологическое

Рис. 2. Соотношение старой и новой адаптивной нормы признака в процессе дестабилизации и морфогенеза: 
А – исходное распределение частот значений признака до начала морфогенетического преобразования, В – новое рас-
пределение частот значений признака после морфогенетического преобразования. Чем больше дистанция между ста-
рой и новой нормой признака, тем меньшее количество особей в популяции адаптировано к условиям среды, тем меньше
“игольное ушко”, тем выше риск вымирания популяции и элиминации таксона в ходе исторического развития.
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разнообразие зубов кайнозойских Theria. Сокра-
щение количественных показателей зубной си-
стемы открыло для Theria пути модификации и
усложнения каждого зуба (Агаджанян, 2003а).
На основании наблюдений можно предполо-
жить, что уменьшение количества геномных и ре-
гуляторных программ, реализующих одновре-
менно развитие зубной системы в онтогенезе, об-
легчает их взаимную координацию. Вероятно, это
правило может быть распространено на развитие
всех систем организма.

Вымирание отрядов Prototheria и Eotheria бы-
ло предопределено, т.к. они не имели возможно-
сти изменить свой статус в сообществе. Переход
в крупный размерный класс им был закрыт хищ-
ными динозаврами, а в мелком размерном классе
их стали в конце мела теснить обладатели три-
босфенических щечных зубов, представители
Metatheria и Eutheria. При этом некоторые из них,
например дидельфид Didelphodon vorax из поздне-
го мела Северной Америки и Канады, достигал
размеров небольшой собаки и веса до 6 кг (Fox,
Naylor, 2006; Wilson et al., 2016). Судя по строению
зубной системы, он занимал экологическую ни-
шу не только хищника, но и падальщика. Кроме
того, Eutheria приобрели еще одно важное пре-
имущество – более совершенный тип размноже-
ния: плацентарность, формирование которой на-
чалось в самом конце позднего мела. Основные
направления эволюции млекопитающих в мезо-
зое показаны на рис. 4.

Как известно, современные Monotremata раз-
множаются путем откладывания яиц. При этом
строение их генеративной системы имеет боль-
шие отличия от таковой других млекопитающих.
У Monotremata нет пузырьков vesicula seminalis,
коагулянтной железы и дискретной простатиче-
ской железы, которые характерны для большин-
ства млекопитающих. У Monotremata отсутствуют
увеличенная простата и комплекс бульбоурет-
ральных желез, описанных для большинства мле-
копитающих. Очень своеобразно строение спер-
матозоидов. У Ornithorynchus и Tachiglossus головка
сперматозоида сильно вытянута и имеет перифе-
рическое расположение хроматина в ядре, анало-
гично сперматозоидам птиц.

Развитие яйцевых фолликул Monotremata име-
ет сходство с таковым у зауропсидных рептилий.
Строение покровов яиц Monotremata также ти-
пично для яиц зауропсид. Их мукоидная оболоч-
ка и скорлупа образуются при овуляции яиц во
время их прохождения через фаллопиевы трубы
или в матке. Полностью сформировавшаяся скор-
лупа яиц утконоса и ехидны имеет очень сходную
структуру. Ультраструктура поверхности внутри-
маточных яиц утконоса построена из свободно
расположенных нерегулярных гранул, что кон-
трастирует с фиброзной структурой птичьих яиц.

Уникальный репродукционный цикл у самок
однопроходных является следствием интеграции
маточной желточной секреторной фазы, т.е. они
имеют зауропсидный тип репродукции. На фор-
мирование основного источника питания эмбри-

Рис. 3. Важнейшие факторы (Сцилла и Харибда), определяющие прохождение через “игольное ушко” араморфного
преобразования признаков: А – сбалансированный вариант морфогенеза; В – быстрый вариант морфогенеза с карди-
нальными преобразованиями, резким снижением адаптивных возможностей и высокой вероятностью вымирания;
C – замедленный вариант морфогенеза с минимальными преобразованиями, плавным и небольшим снижением адап-
тивных возможностей и риском быть вытесненным конкурентами.
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она идут продукты секреции слизистой оболочки
матки (во время желточной фазы развития эм-
бриона), а не яичника.

Физиология размножения Monotremata и ар-
хаизм их генеративной системы сохраняют до се-
годняшнего дня облик генеративной системы на-
земных позвоночных триаса, а, вероятно, и более
древних этапов эволюции позвоночных. Судя по
всему, яйцеоткладывание было характерным ти-
пом размножения всех предшественников Mono-
tremata, т.е. Docodonta и Multituberculata. Анализу
размножения Multituberculata посвящено специ-
альное исследование (Kielan-Jaworowska, 1979).
На основании формы и размеров тазовых костей
Kryptobaatar dashzevegi был сделан вывод о том,
что Multituberculata, возможно, обладали живо-

рождением, правда, размер появлявшихся на свет
детенышей был очень маленький, подобно раз-
мерам детенышей современных Marsupialia. Во
всех случаях можно утверждать, что ни один из
представителей Prototheria не обладал плацентар-
ностью современного тип. Более того, судя по
всему, плацентарность, как набор морфологиче-
ских и физиологических признаков длительного
вынашивания эмбрионов, возникла сравнитель-
но недавно даже в стволе Theria.

Маркером появления плацентарности явля-
ется исчезновение эпипубических (сумчатых) ко-
стей. Развитие крупного эмбриона невозможно
при наличии эпипубических костей, т.к. они
ограничивают размеры брюшной полости. Эти
кости имели все териодонты, все известные Pro-

Рис. 4. Направления адаптивной радиации млекопитающих мезозоя: 
1 – различные адаптивные типы поздних териодонтов Cynognatia; 2 – неспециализированное плотоядение, преиму-
щественно беспозвоночными; 3 – специализированное плотоядение, в т.ч. позвоночными; 4 – неспециализирован-
ное растительноядение, преимущественно семеноядение, и питание беспозвоночными; 5 – специализированное рас-
тительноядение, преимущественно семеноядение, питание генеративными частями растений, луковицами, клубня-
ми, корневищами; 6 – высокоспециализированное растительноядение, включая питание вегетативными частями
растений; 7– высокоспециализированное растительноядение, включая питание компонентами травяного покрова;
8 – смешанный тип питания, включающий питание растительными и животными объектами; 9 – преимущественное
питание мелкими беспозвоночными; 10 – питание крупными водными беспозвоночными и личинками термитов.

0

24.6

65

97.5

144

163

188

213

231

243
248

258

Prototheria Eotheria Theria
млн лет

К
А
Й
Н
О
З
О
Й

М
Е
Л

Ю
Р
А

Т
Р
И
А
С

П
Е
Р
М
Ь

M-t Docodonta Allotheria M-c Triconodonta Symmetrodonta Metatheria Eutheria
C

р
.

C
р

е
д

.
В

е
р

х
.

В
е
р

х
.

Н
и

ж
н

я
я

Н
и

ж
н

и
й

С
р

е
д

н
я

я
В

е
р

х
н

я
я

В
е
р

х
н

и
й

П
а

л
е

о
ге

н
Н

е
о

ге
н

Н
.

M
on

ot
re

m
a

ta

D
oc

od
on

ta

H
a

ra
m

iy
id

a
e

M
u

lt
it

u
be

rc
u

la
ta

T
ri

co
n

od
on

ti
a

C
yn

og
na

tia

M
or

ga
nu

co
do

nt
ia

Vo
la

tic
ot

he
ri

a

K
ue

hn
eo

th
er

ia

Sy
m

m
et

ro
do

nt
a

M
et

a
th

er
ia

E
u

pa
n

to
th

er
ia

E
u

th
er

ia

Ag
ilo

do
co

do
n

D
oc

of
os

so
r

C
as

to
ro

ca
ud

a

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

G
on

dw
an

at
he

ri
a



426

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

АГАДЖАНЯН

totheria и Eotheria, юрские и меловые Theria и
даже позднемеловые Eutheria (Jäger et al., 2020;
Kielan-Jaworowska, 1979; Hu et al., 1997; Novacek
et al., 1997; Szalay, Trofimov, 1996). Это означает,
что плацентарность, как комплекс признаков дли-
тельного вынашивания эмбриона, окончательно
сформировалась в стволе Eutheria только к началу
кайнозоя. Группы, в которых возникла плацен-
тарность, получили существенные преимущества,
особенно на стадии пренатального развития.
Принципиальное увеличение сроков эмбриоге-
неза привело к увеличению роли регуляторных
механизмов в онтогенетических и филогенетиче-
ских преобразованиях, сделало эти процессы бо-
лее пластичными, увеличило скорость эволюци-
онной реакции таксонов на требования внешней
среды. Усиление связи организма эмбриона и ор-
ганизма матери оказалось особенно важным для
развития и эволюционных преобразований нерв-
ной системы и, прежде всего, головного мозга.
Именно по уровню развития центральной нерв-
ной системы Eutheria принципиально отличаются
от Prototheria, Eotheria, Metatheria. Именно цен-
тральная нервная система получает гипертрофи-
рованное развитие в эмбриогенезе плацентарных.
Это объясняется двумя причинами: физиологи-
ческой и функциональной.

Эмбрион плацентарных, в т.ч. их головной
мозг, лучше обеспечивается кислородом и пита-
тельными веществами, чем детеныш Metatheria,
висящий на соске в сумке матери. Кроме того,
новорожденный детеныш сумчатого должен об-
ладать мощной лицевой и челюстной мускулату-
рой для реализации функции сосания, что накла-
дывает ограничения на постнатальные преобра-
зования черепа.

У плацентарных на эмбриональной стадии го-
ловной мозг, центральная нервная система, пре-
бывают в функциональной паузе. Развитие “орга-
на” (головного мозг) жестко не связано с суще-
ствованием эмбриона. Отсутствие прямой связи
между развитием эмбриона и структурой цен-
тральной нервной системы снимает запреты на ее
преобразование. Невозможно существование си-
стемы, в которой головной мозг преобразовывал-
ся бы сам и одновременно отвечал бы за нормаль-
ное функционирование развивающегося орга-
низма. Продолжительная беременность удлинила
сроки онтогенетического развития центральной
нервной системы и, следовательно, повысила
возможности ее преобразования и усложнения.
Таким образом, плацентарность явилась для по-
звоночных спусковым механизмом эволюции го-
ловного мозга.

Это хорошо видно при сравнении головного
мозга различных представителей класса Mamma-
lia. Морфология мозга довольно хорошо изучена
по слепкам и отливкам полости черепной короб-

ки триконодонтид, докодонтов, мультитуберку-
лят и эупантотериев (Simpson, 1928; Lillegraven,
Krust, 1991; Kielan-Jaworowska, 1983, 1986; Krause,
Kielan-Jaworowska, 1993). Установлено, что они
имели сходное строение головного мозга, для ко-
торого было характерно слабое развитие полуша-
рий переднего мозга. Большие полушария голов-
ного мозга имели продолговатую форму, по сво-
им размерам лишь незначительно превышали
обонятельные доли и были лишены складок.
У всех мезозойских млекопитающих, включая
Eupantotheria (непосредственных предков Metathe-
ria и Eutheria), большие полушария не перекрыва-
ли мозжечка. При этом размеры самого мозжечка
едва превышали диаметр спинного мозга. У со-
временных ехидны и утконоса, в противополож-
ность мезозойским млекопитающим, передние
полушария значительно превышают по своим
размерам обонятельные доли и частично прикры-
вают переднюю часть мозжечка. Кроме того,
у ехидны лобные доли несут по две складки, кото-
рые разделяют соматосенсорную и моторную,
зрительную и аудиторную области кортекса (Rowe,
Bohringer, 1992). Все это резко контрастирует с
морфологией центральной нервной системы со-
временных млекопитающих, полушария голов-
ного мозга которых значительно превышают по
размерам обонятельные доли и полностью по-
крывают мозжечок. Исключение составляют, на-
пример, тенреки, у которых мозжечок не полно-
стью прикрыт полушариями головного мозга.

Внутри группы Metatheria и Eutheria также су-
ществуют значительные различия в величине и
пропорциях головного мозга. Хорошо известны
сопоставления мозговой полости черепов сумча-
того волка (Thylacinus) и волка (Canis), сумчатого
дьявола (Sarcophilus) и росомахи (Gulo) (Weber,
1927). Имея сходные размеры и схожую эколо-
гию, названные представители сумчатых имеют
значительно меньший объем черепной коробки,
чем их аналоги плацентарных.

Увеличение размеров головного мозга ярко
выражено и в эволюции плацентарных. Сопо-
ставление представителей лошадеобразных (эо-
ценового Hyracotherium, олигоценового Mesohip-
pus, раннемиоценового Anchitherium, позднемио-
ценового Merychippus, плиоценового Pliohippus и
плейстоценовой Equus) показывает неуклонное
увеличение размеров головного мозга, увеличение
количества и усложнение складок коры (Edinger,
1948). Выразительную картину дает сравнение
небольшого головного мозга эоценового Dinoc-
eras и крупного мозга современной Equus (Weber,
1927). Тенденция увеличения головного мозга яр-
ко выражена в эволюции приматов (Szalay, Del-
son, 1979).

Важно подчеркнуть, что начало принципиаль-
ных преобразований головного мозга приходится
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на палеоцен и совпадает по времени с исчезнове-
нием сумчатых костей у Eutheria, т.е. с появлени-
ем совершенной плацентарности.
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Modern views on the origin and early evolution of mammals are presented. The work uses the material accu-
mulated by the author on the morphology of modern and fossil monotremes, marsupials and placentals. Data
on Mesozoic mammals, including those obtained in recent years, are summarized. A model of the mecha-
nism of morphogenetic transformations during the evolutionary development of Mammalia is proposed. An
overview of the main directions of the formation of mammals from the Late Triassic to the Cenozoic is given.
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Проведен анализ териофаунистических исследований за последние два с половиной века. Просле-
жены исторические изменения в фаунистике и их связь с ареалогическими концепциями. Выявле-
ны основные факторы, тормозившие развитие ареалогии, несмотря на постоянное возрастание
объемов фаунистической информации. Благодаря технологическим и теоретическим изменениям,
произошедшим в последние десятилетия, были решены проблемы хранения и поиска фаунистиче-
ской информации, разработаны подходы к использованию любительских данных, сформулирована
необходимая структура собираемой фаунистической информации, описаны подходы к планирова-
нию сбора материала. Активное использование фаунистических данных в экологическом модели-
ровании ареалов позволило понять их необходимое пространственное распределение для описания
ареалов видов.
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Фаунистические исследования в России тра-
диционно составляют значительный пласт зоо-
логических работ. Такая тенденция понятна,
учитывая огромную территорию страны. Кроме ис-
следовательского интереса, долгое время фауни-
стика представляла интерес и для обеспечения
хозяйственных нужд человека. Не будет преуве-
личением сказать, что современная российская
территория сформировалась в процессе уточне-
ния ареала соболя – высокая цена на пушнину
XVI–XVII веков стала причиной поиска русски-
ми землепроходцами новых территорий, способ-
ных обеспечить казну “мягкой рухлядью” (Креч-
мар, 2021). После утраты интереса к пушнине,
фаунистика получила новый толчок в процессе
формирования охотничьего хозяйства (Колосов,
1938; Томилин, 1953), а затем в процессе эпи-
зоотологических исследований (Коренберг, 1979;
Егоров и др., 2014; Корзиков и др., 2019). Интен-
сивность фаунистических исследований, поддер-
живаемая академическим интересом, не снизи-
лась и позднее.

Какие задачи стоят перед фаунистикой? Оче-
видно, что базовая ее задача – это сбор информа-
ции для описания ареалов животных. Успех сбора
фаунистической информации зависит от трех
компонент (без учета очень важной в фаунистике

квалификации исследователя): выбор места про-
ведения исследования (перспективный участок
на карте), выбор точек для сбора информации на
местности (расположение ловушек в конкретных
биотопах или на их стыке, позволяющее решить
задачи по сбору информации по конкретным
видам), выбор методов сбора информации (отло-
вы разными типами ловушек, маршрутные или
стационарные наблюдения, установка фотолову-
шек, ловушек для сбора волос, ДНК-проб и
многие другие). Методам сбора фаунистической
информации посвящена обширная литература
(Новиков, 1949; Приклонский, 1973; Pocock, Jen-
nings, 2006; Hinlo et al., 2017; Шефтель, 2018; По-
дольский и др., 2019). Выбор конкретных лока-
ций на местности во многом зависит от полевого
опыта исследователя и его умения воспринимать
публикации по экологии интересующих его ви-
дов. Эта работа посвящена в большей степени вы-
бору места проведения фаунистического иссле-
дования.

Как и в случае любых пространственных ис-
следований (Wang et al., 2012), точки сбора ин-
формации можно выбирать случайно, по ячейкам
регулярных сетей или располагать их в ключевых
участках в рамках некой концепции описания
ареала (здесь и далее слово “ареал” используется
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как краткий синоним области распространения).
Естественно, в последнем случае выбор точек ис-
следования должен быть полностью определяем
теоретической концепцией, т.е. фаунистическое
исследование оказывается зависимым от зоо- или
биогеографической теории.

Поэтому здесь нельзя обойти стороной смыс-
ловую нагрузку понятия ареал. Согласно класси-
ческому определению, переходящему из публи-
кации в публикацию уже более полутора веков
(Wallace, 1876; Beddard, 1895; Гептнер, 1936; Пуза-
нов, 1938; Абдурахманов и др., 2003; Лисовский,
Оболенская, 2014), ареал – это область распро-
странения вида, заселенная не сплошь, а лишь
в пределах подходящих биотопов. Это определе-
ние блестяще обходит все основные теоретиче-
ские проблемы выявления области распростране-
ния вида. Таких проблем существует как мини-
мум две. Первая из них – это динамика ареалов во
времени. Ареал может пульсировать в результате
разного наполнения субоптимальных местооби-
таний в процессе естественной динамики чис-
ленности. Он может смещаться как следствие из-
менения природных ландшафтов: локально (по-
жары, вырубки, сукцессии и т.п.) или глобально
(изменение ландшафтов вследствие климатиче-
ских флуктуаций). Наконец, ареал может изме-
няться в результате сдвига экологической ниши,
занимаемой видом. Поэтому любые ареалогиче-
ские построения должны сопровождаться указа-
нием временного периода, в котором эти постро-
ения имеют смысл.

Вторая проблема – это дискретность понятия
“обитает” в отличие от реально существующего в
природе явления “появляется с определенной ве-
роятностью”. Свободно передвигающиеся орга-
низмы не находятся в какой-либо точке простран-
ства постоянно. Участок пространства может
входить в экологический оптимум или пессимум
вида, в индивидуальный участок животного, мо-
жет быть местонахождением основного убежища,
может посещаться во время миграций, может
быть местом сезонного скопления особей или,
наоборот, объектом избегания, хотя участок на-
ходится в центре ареала.

Таким образом, ареал – это трудно познавае-
мая динамичная сущность. Он представляет собой
пульсирующую во времени картину простран-
ственного распределения вероятности обитания
вида; такая картина может оставаться стабильной
до тех пор, пока стабильны заселенные видом
ландшафты и занимаемая видом экологическая
ниша (Лисовский и др., 2020). Задача познания
ареала дополнительно усложняется невозмож-
ностью прямой оценки вероятности обитания,
предсказываемой либо путем оценки вероятно-
сти встреч, либо путем оценки экологической ем-
кости биотопов (Guillera-Arroita et al., 2015). Сего-

дня основным и, по всей видимости, оптималь-
ным способом познания ареалов является карта.
Карта позволяет видеть характер пространствен-
ного распределения явлений, однако любая карта
редуцирует реальность до некоторой модели, за-
ложенной в карту ее автором (Емельянова, Огуре-
ева, 2006; Лисовский и др., 2020). Доминирующая
модель отображения ареала неизбежно влияет на
работу фауниста, подталкивая его к выбору тех
или иных мест исследования.

Выбор мест исследования 
и смена ареалогических концепций

Как осуществляется выбор точек исследова-
ния на практике? В XVIII–XIX веках выбор точек
был скорее случайным. Фаунистическая инфор-
мация собиралась руками путешественников или
специалистов, маршруты которых были больше
связаны с политическими или географическими
интересами (Н. Пржевальский, А. Миддендорф,
Р. Маак). Специальные зоологические экспеди-
ции были редки, но и в этом случае их маршруты
определялись существующими дорогами, сообра-
жениями безопасности и т.п. (П. Паллас, А. Ро-
манов, Г. Радде). Фаунистической информации в
тот период было еще мало, поэтому каждая новая
[случайная] находка поступательно увеличивала
наши знания об ареале видов. Очертания ареалов
складывались из крупных региональных блоков.
При этом до второй четверти XX века зоологов
больше интересовали общие принципы неодно-
родности фауны (зоогеографическое райониро-
вание), чем ареалы отдельных видов (Житков,
1937).

Во второй четверти XX века задачи описания
видовых ареалов начали выходить на первый
план, в публикациях появились карты ареалов
(Огнев, 1928, 1931). При этом впервые исследова-
тели начали наносить точки находок животных
на карту (Шнитников, 1936; Бобринский и др.,
1944; Огнев, 1948). Это позволило сформировать
не высказанную явно, но интуитивно очевидную
гипотезу – вид живет “где-то там, между точками
на карте”. Здесь надо заметить, что представле-
ние о неоднородности ареала существовало дав-
но. Это неудивительно, ведь уже первобытные
охотники не могли не понимать, что искать нуж-
ного зверя следует не “к востоку от Волги”, а в ле-
сах или степях определенного типа. Исследовате-
ли также прекрасно понимали, что ареал не
сплошь заселен видом, а вид живет в свойствен-
ных ему ландшафтах внутри некой географиче-
ской области (Wallace, 1876; Beddard, 1895; Гепт-
нер, 1936; Пузанов, 1938). Промптов (1934) назы-
вает эту неоднородность на локальном уровне
кружевом ареала; Гептнер (1936) – топографией
вида. Карты ареалов (региональный или глобаль-
ный уровень) и знания о биотопической приуро-
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ченности видов (локальный уровень) существо-
вали параллельно. Этому было две причины.
Первая – еще оставались неизученными крупные
участки земной поверхности, поэтому перехо-
дить на локальный уровень описания ареалов бы-
ло рано. Вторая – отсутствовал инструмент для
познания и описания ареала на локальном уров-
не. Крупномасштабные ландшафтные карты от-
сутствовали (Солодянкина и др., 2021), да и ана-
лиз крупномасштабных карт на территорию пло-
щадью более миллиона квадратных километров
был технически очень сложен. Публикация карт
ареалов, учитывающих локальный уровень, была
невозможна – достаточно представить пачку карт
СССР даже масштаба 1 : 500000 с ареалом каждого
вида. В качестве дополнительной причины мож-
но упомянуть, что фаунистические, ареалогиче-
ские и экологические работы чаще всего выпол-
нялись разными людьми.

Ко второй половине XX века региональная
изученность России и сопредельных территорий
сильно возросла. Общие очертания большинства
ареалов видов млекопитающих стали более или
менее ясны, начался этап локального уточнения
распространения. Значительное внимание было
уделено и выявлению кружева ареалов, путем по-
знания связи распространения видов с ландшаф-
тами и их картированию (Тупикова, Комарова,
1979). Целый ряд региональных фаунистических
сводок был опубликован в этот период (Лаптев,
1958; Верещагин, 1959; Тавровский и др., 1971;
Воронов, 1974; Юдин и др., 1976, 1979; Швецов,
1977; Кривошеев, 1984; Чернявский, 1984; Ревин,
1989).

Надо сказать, что подавляющее большинство
фаунистических публикаций не содержит описа-
ния принципа выбора места исследования. Види-
мо, выбор был в достаточной степени случайным
или был определен иными, не зависящими от це-
ли познания фауны интересами. Зоолог мог ока-
заться в каком-то регионе и попутно собрать
фаунистическую информацию; регион мог заин-
тересовать его как таковой (расположением, ланд-
шафтами), а фаунистическое исследование играло
вторичную роль в выборе места; место исследова-
ния было выбрано из соображений транспортной
доступности внутри некоего условного региона;
фаунистическое исследование было выполнено
попутно с другими зоологическими работами.
Наконец, фаунист мог работать по четкому пла-
ну, который казался ему настолько очевидным,
что он не нашел нужным указать его в публика-
ции. На другой стороне такого подхода лежат ре-
гиональные фаунистические сводки, в которых
выбор точек исследования определен полнотой
обследования региона.

Несмотря на большой объем прилагаемых в
XX веке усилий, вопрос о подходах к выбору то-

чек для фаунистического исследования так и не
был поставлен. В методических пособиях описа-
ны любые этапы исследования от отлова и правил
формирования полевого журнала до подходов к
картографированию ареалов (Новиков, 1949; Ту-
пикова, Комарова, 1979; Емельянова, Огуреева,
2006; Нумеров и др., 2010; Тимошкина, 2012), но
принцип выбора места оставался интуитивным.
В то же время, сколько нужно точек подтвержде-
ния присутствия вида в большом регионе, чтобы
считать, что он полностью заселен этим видом?
Насколько детально должен быть обследован
каждый ландшафт? Да и нужно ли обследовать
каждый ландшафт, если проводится исследование
распространения одного вида? Мне не удалось
найти ответы на эти вопросы в териологической
литературе.

Отсутствие постановки вопроса о географиче-
ском распределении и плотности точек регистра-
ции вида для возможности формулирования ар-
гументированных выводов о его распростране-
нии вполне естественно отражает качественный
характер ареалогических исследований. Выбор
точек для сбора информации осуществляется ин-
туитивно, построение карты ареала также полно-
стью зависит от понимания автором особенно-
стей распространения. В ареалогии не было гипо-
тез, доказательств, достоверностей, поэтому не
было и количественной оценки исходных фауни-
стических данных.

По сути основной концепцией ареала на про-
тяжении XX века оставалось упомянутое выше
“живет между точками на карте”. Соответствен-
но, с точки зрения фаунистики, для уточнения
информации об ареале вида можно было исследо-
вать территорию “между точками” или по краю
воображаемого ареала. Каждая новая точка повы-
шала изученность ареала. Подробность фауни-
стической информации определялась возможно-
стью нанесения условных символов в мелкомас-
штабных картах публикаций (Верещагин, 1959).

Способы описания ареала
До XIX века целостные описания ареалов были

редкостью в силу слабой фаунистической изучен-
ности территорий. Описания распространения
были очень общими или очень частными и при-
водились чаще всего среди прочих признаков в
общих систематических списках (Erxleben, 1777;
Gmelin, 1788). В XIX и начале XX веков описание
ареала представляло собой длинный список реги-
онов; степень подробности и упорядоченность
этого списка полностью зависели от понимания
автором географии территории и характера рас-
пространения вида (Симашко, 1851). В свою оче-
редь, восприятие читателя также зависело от зна-
ния географии (может быть даже в большей сте-
пени, чем у автора – ведь читатель был обязан
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знать все топонимы, упоминаемые в публикации)
и внутреннего понимания локальных деталей
распространения. Таким образом, путь от рас-
пространения животного до понимания ареала
широким кругом зоологов был четырехчленным:
распространение–случайная выборка точек на-
ходок–степень знания автором публикации реги-
ональной географии–степень знания читателем
региональной географии.

Со второй четверти XX века начали применять
картографическое отображение ареалов, в т.ч. с
указанием мест находок видов символами на кар-
те (Шнитников, 1936; Бобринский и др., 1944;
Огнев, 1948). Это резко понизило потерю инфор-
мации в четырехчленном пути понимания ареала.
Ведь теперь из этого пути выпадали региональ-
ные обобщения автора публикации: читатель стал
волен сам решить, живет зверь “на Алтае” или
всего лишь в районе Бийска. Схема понимания
стала выглядеть примерно следующим образом:
распространение–случайная выборка точек на-
ходок–точность отображения автором точек на-
ходок–способность читателя воспринять ареал
по точкам. Последний пункт, несомненно, очень
сложен и является причиной индивидуального
восприятия ареала у каждого исследователя. Тем
не менее картографическое отображение позво-
лило перейти от догадок на региональном уровне
к догадкам на локальном уровне.

В дальнейшем способы описания ареала стали
развиваться несколькими независимыми путями.
С одной стороны, в публикациях, особенно обоб-
щающих, активно использовали карты ареалов,
изображенных способом замкнутых полей. С точ-
ки зрения развития ареалогии и фаунистики, ви-
димо, это можно расценивать как регресс. С од-
ной стороны, это возвращало процесс познания
ареалов на стадию восприятия глазами автора.
Исходные данные опять стали неясны, а карты
рисовались широкими мазками. С другой сторо-
ны, замкнутое поле психологически воспринима-
ется как нечто завершенное, не вызывающее же-
лания посмотреть, “что там между точками”. По-
бочным эффектом этого способа отображения
стала иллюзия существования границ ареалов;
уточнению этих “границ” посвящено множество
публикаций.

Другие направления зоологической картогра-
фии продолжали развитие способов описания
ареалов в крупном масштабе (Тупикова, Комарова,
1979). Основная теоретическая проблема, с кото-
рой столкнулись исследователи на предыдущем
этапе, это произвол восприятия ареала пользова-
телем при чтении карты. Эта проблема успешно
решается добавлением на карту сопроводитель-
ной информации, например физико-географиче-
ской, которая позволяет привязать внимание чи-
тающего к определенным, важным для распро-

странения конкретного вида объектам (Lissovsky
et al., 2017), но на практике такие карты встреча-
ются нечасто.

Другая, техническая, проблема состояла в том,
что бумажные карты всегда имеют слишком мел-
кий масштаб для отображения кружева ареала на
локальном уровне. Увеличение масштаба карт
позволяло отразить более мелкие детали, но при
этом неизбежно сокращало размеры отображае-
мой территории (в рамках того же бюджета). В ка-
честве логического финала этого подхода можно
привести работу Реймерса (1966), схемы в кото-
рой содержат исчерпывающую информацию о
распространении видов в исследованном регио-
не. Но размер этого региона при этом настолько
мал, что очень сложно связать опубликованную
информацию с ареалом в целом. Другим спосо-
бом вместить максимум информации в ареал на
бумаге оказались кадастровые карты. Этот способ
весьма трудоемок, кадастровые карты не очень
хорошо читаются, наверное, поэтому таких пуб-
ликаций относительно немного (Рыбакова, 2007;
Емельянова, Оботуров, 2018).

Отдельное направление составили попытки
изобразить на карте структуру ареала, т.е. не толь-
ко “границы” распространения видов, но и опти-
мумы, пессимумы и локальные разрывы (Тупи-
кова, Комарова, 1979; Емельянова, 2018). Очевид-
но, что идея создания такого рода карт является
большим шагом вперед. Но фактическая их реа-
лизация натолкнулась на необходимость сбора
огромных массивов данных в течение длительно-
го времени. Очевидно, что такая работа выполни-
ма, как показывает пример создания крупномас-
штабных геологических и геоморфологических
карт. Но бюджеты геологии и биогеографии несо-
поставимы, как несопоставимы число биологи-
ческих видов и число факторов, интересующих
практическую геологию.

Подытоживая этот раздел, можно констатиро-
вать, что использование карт для описания ареа-
лов позволило оптимизировать как само понима-
ние распространения животных, так и определе-
ние зон поиска для фаунистов. В то же время,
бумажные карты ареалов на практике всегда име-
ют слишком мелкий масштаб для детального ис-
следования, а отображение реальной структуры
ареала, т.е. географического распределения плот-
ности особей, требует неоправданных (финансо-
выми бюджетами биогеографии) затрат человече-
ских ресурсов.

Способы публикации фаунистической 
информации и их последствия

Объемы сбора и принципы представления фа-
унистической информации постепенно менялись
во времени. В XVIII веке информация по фауне
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России собиралась в процессе единичных экспе-
диций. Информацию о местах находок видов
можно было получить из опубликованных описа-
ний маршрутов (Паллас, 1788); сохранность до-
бытых экземпляров, по всей видимости, еще не
представлялась чем-то особенно важным. В XIX
и начале XX веков фаунистика стала в каком-то
смысле “музейной” наукой. Публикация новых
мест находок млекопитающих сопровождалась
указанием музейных номеров подтверждающих
экземпляров. Поэтому фаунистические публика-
ции появлялись не после сбора соответствующих
экземпляров, а после их поступления в тот или
иной музей; автором такой публикации чаще
всего становился куратор музейной коллекции,
способный уследить за всей картиной распро-
странения видов и корректно определить видо-
вую принадлежность каждого экземпляра. Таким
образом, музеи стали основными носителями фа-
унистической информации. Новые публикации
обсуждали в первую очередь музейные экземпля-
ры, упомянутые в предыдущих публикациях, а уж
затем точку зрения авторов этих публикаций на
определение видов или места их находок.

В советский период, в результате заметного
увеличения числа научных работников, ситуация
сильно изменилась. Многие специалисты пере-
стали передавать свои сборы в музеи, публикуя
вместо этого списки обнаруженных и определен-
ных ими самими животных. По мере своего раз-
вития такой подход, как ни странно, стал сильно
сдерживать изучение ареалов, несмотря на кажу-
щееся увеличение объема фаунистической ин-
формации. Основной причиной замедления изу-
чения ареалов на фоне роста объема такой ин-
формации, несомненно, можно считать дефицит
специалистов и ограниченность человеческих
возможностей. Ведь для построения ареала спе-
циалист должен обобщить максимально возмож-
ный объем имеющейся информации. По мере
роста числа находок видов обработать их стано-
вилось все сложнее. Однако эта проблема не ка-
салась музейных сборов. Музейные коллекции
упорядочены, прирастают во времени в одном
направлении, поэтому для использования новых
данных достаточно просмотреть каталоги за по-
следний период. С момента перехода фаунистики
от музейной основы к публикационной основе
временные затраты специалиста стали расти экс-
поненциально. Теперь вместо посещения не-
скольких музеев специалисту по фауне стало не-
обходимо собирать множество разрозненных
публикаций. Именно разрозненных, поскольку
далеко не все фаунистические работы содержат в
списке литературы все предшествующие иссле-
дования. Процесс перестал быть однонаправлен-
ным во времени, поскольку статьи стали не толь-
ко публиковаться вновь, но и стало возможным
“случайно” найти старые публикации с нужной

информацией. Кроме того, видовая идентифика-
ция в публикациях имеет право вызвать сомнение
у специалиста. Ситуация усугублялась тем, что
редколлегии журналов не были способны спра-
виться с потоком фаунистической информации,
к тому же возникло понимание низкой эффек-
тивности публикации сырого фаунистического
материала. В результате фаунистические работы
переместились в сборники, где их стало еще
сложнее искать. В итоге задача сбора актуальной
информации по распространению того или иного
вида превратилась в кошмар неизвестной про-
должительности и непоследовательных, разроз-
ненных поисковых действий. При отсутствии
единого хранилища данных следующему специа-
листу приходилось начинать весь путь поиска ин-
формации сначала.

Сейчас нельзя сказать уверенно, сколько фау-
нистических публикаций было посвящено терри-
тории России. Оцифровка текстов научных биб-
лиотек пока не достигла того уровня, когда это
можно было бы прямо посчитать. Можно попро-
бовать косвенно оценить эти цифры (рис. 1).
В базе данных https://elibrary.ru содержится 871 пуб-
ликация со словами фауна и млекопитающие (па-
леонтологические работы были отфильтрованы).
Это работы, опубликованные в индексируемых
elibrary журналах, или работы, ссылки на которые
были приведены в индексируемых журналах. База
данных https://scholar.google.ru содержит 17000 те-
риофаунистических работ. Это число включает
статьи в широком спектре изданий, в т.ч. проци-
тированные в разнообразных сборниках. Несо-
мненно, существуют и не цитировавшиеся рабо-
ты. Для оценки их доли я посчитал долю статей,
которые отсутствуют в https://scholar.google.ru и
которые были опубликованы в нескольких фау-
нистических сборниках и одном библиографиче-
ском списке (Олькова, Башанов, 1970; Воронов
и др., 1970, 1971, 1972, 1975, 1976; Бромлей, Ко-
стенко, 1976; Юдин, 1977; Контримавичус, 1978).
Цифра составила 40%. Получается, что из общего
предполагаемого числа фаунистических работ 40%
не используются и только около 3% используются
в журнальных статьях.

Подробность географической привязки данных

Подробность географической привязки мест
обнаружения животных также менялась во вре-
мени, отражая основные тренды в фаунистике.
Несомненно, подробность описания места реги-
страции вида сильно зависит от квалификации
специалиста, но существуют и некоторые общие
тенденции. Если в начале изучения фауны иссле-
дователю было достаточно приблизительно знать
регион обитания животного, то по мере накопле-
ния данных, музейные этикетки становились все
более точными (рис. 2): на них появлялись на-
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звания рек, хребтов, поселков; направления и
расстояния до них. В последние десятилетия в ре-
зультате активного использования ГИС-технологий
в фаунистике, географическая привязка точки
регистрации животного стала включать геогра-
фические координаты. Возрастание неопреде-
ленности географической привязки в фаунисти-
ческих публикациях во второй половине XX века
связано с обилием региональных фаунистиче-

ских сводок, содержащих очень генерализован-
ные указания на места обитания животных.

Подытоживая историческую часть статьи, нуж-
но резюмировать основные проблемы, с которы-
ми столкнулась фаунистика в докомпьютерное
время. Одной из проблем стало отсутствие четкой
концепции сбора фаунистических данных. Как
результат, осуществлялся интуитивный выбор
мест сбора информации, а способы оценки по-

Рис. 1. Количество териофаунистических публикаций, обнаруженных разными библиографическими базами данных.
Заштриховано прогнозируемое количество публикаций, которые не были ни разу процитированы в последние годы,
поэтому отсутствуют в обеих базах данных.

10 000

20 000

30 000

Elibrary.ru Scholar.google.ru Всего (оценка)

Рис. 2. Изменение неопределенности геопозиционирования мест находок млекопитающих за последние 200 лет по
данным https://rusmam.ru. Неопределенность геопозиционирования рассчитывали как радиус круга, в котором поме-
щаются все возможные варианты нахождения места, описанного на музейной этикетке или в литературе.

0

10

20

30

40

50

1825 1850 1875 1900 1925 1950 1975 2000

Дата

Н
е

о
п

р
е
д

е
л

е
н

н
о

с
т
ь

 г
е

о
п

о
зи

ц
и

о
н

и
р

о
в

а
н

и
я

, 
к

м

Среднее

Доверительный интервал

Музеи

Литература



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

ТЕРИОФАУНИСТИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ 437

следствий появления новых данных были неяс-
ны. Вторая проблема – ограничение плотности
публикации данных возможностями бумажных
карт в биогеографии. И наконец, отсутствие еди-
ного хранилища фаунистических данных стало
причиной потери больших объемов информации
в “забытых” публикациях и общего замедления
обработки фаунистической информации.

Изменения в фаунистике в последние 20 лет

Ситуация с фаунистическим картографирова-
нием коренным образом изменилась с развитием
компьютерных технологий: баз данных (БД) и
гео-информационных систем (ГИС). Базы дан-
ных позволили минимизировать усилия, затрачи-
ваемые на ввод и поиск информации. Электрон-
ные карты сняли проблемы мелкомасштабных
изображений. Теперь картографический продукт
может существовать в любом масштабе (в т.ч. в
разных одновременно), любой участок карты мо-
жет быть просмотрен в крупном масштабе при
увеличении (конечно, если исходные данные
позволяют создавать карты в разных масштабах).
Бюджеты создания разномасштабных карт мно-
гократно уменьшились. Наконец, совмещение
ГИС и БД позволило создавать ряд карт автома-
тически. Естественно, это не могло не отразиться
на фаунистике, как непосредственно, так и по-
средством влияния новых биогеографических
концепций.

Упорядочивание фаунистической информации

Появление фаунистических баз данных сыгра-
ло революционную роль в развитии как фауни-
стики, так и биогеографии. С одной стороны, они
дали возможность огромной экономии во време-
ни каждого исследователя: каждую находку нуж-
но ввести в БД только один раз (не важно, музей-
ный это экземпляр или статья в сборнике), эту ра-
боту могут выполнять разные люди; единожды
оказавшись в БД, находка за кратчайшее время
может быть найдена разными способами интер-
нет поиска. Проверка каждого наблюдения раз-
ными экспертами и внутренними средствами БД
минимизируют возможность ошибок. С другой
стороны, большие массивы данных БД и обилие
пользовательских запросов позволили нащупать
стандарт структуры фаунистических данных (Wiec-
zorek et al., 2012). Иными словами, стало понятно,
какие сопроводительные данные чаще всего бы-
вают востребованы научным сообществом (и, на-
оборот, без каких данных наблюдение, скорее
всего, не будет востребовано). Касательно фауни-
стических данных это, прежде всего, вид наблю-
даемого животного, дата наблюдения, способ
сбора информации, автор, описание места и гео-

графические координаты и т.п. (Wieczorek et al.,
2012).

Мощнейшим подспорьем фаунистике оказа-
лась возможность привлечения любителей для
сбора фаунистических данных. Дефицит специа-
листов по фауне очевиден. Например, в России
на последних съездах ВТО было зарегистрирова-
но около 600 териологов. Понятно, что это не
число фаунистов: не все териологи принимают
участие в фаунистических исследованиях, как и
не все фаунисты принимают участие в Съезде.
Но по этой цифре можно составить общее пред-
ставление о масштабе проблемы: на каждого из
600 териологов приходится 28000 км2 территории
России. Открытые БД позволили тысячам люби-
телей вносить свой вклад в описание фауны. Ис-
пользование любительских данных имеет свои
ограничения (достоверность определения видов),
но эта проблема имеет несколько решений: в на-
учных исследованиях можно ограничивать набор
видов, данные по которым собираются любите-
лями, или использовать обязательное фотопод-
тверждение с экспертной оценкой точности опре-
деления (Lysaght, Marnell, 2016; Lissovsky et al.,
2018).

В настоящий момент существуют как глобаль-
ные любительские БД (https://www.inaturalist.org,
https://observation.org), так и базы данных от-
дельных стран, среди прочего позволяющие лю-
бителям вносить свою информацию (https://
artportalen.se, https://maps.biodiversityireland.ie,
https://www.iop.krakow.pl/ssaki, https://nbnatlas.org,
https://waarnemingen.be, https://www.ala.org.au,
https:// www. artsobservasjoner.no, https://www.ver-
spreidingsatlas.nl/zoogdieren). Более 12000 статей
по данным https://scholar.google.ru использовали
информацию из этих ресурсов.

Ряд стран, воспринявших новые технологии,
смог достаточно оперативно подготовить Атласы
млекопитающих своей территории. Первым в 1999 г.
выходит “Атлас млекопитающих Европы” (Mitch-
ell-Jones et al., 1999). Работа начиналась еще без
использования БД, но четкая систематизация дан-
ных позволила показать распространение млеко-
питающих в масштабе почти целой части света.
В этом атласе использована стандартная карто-
графическая сетка с размером ячейки 50 × 50 км.
Со временем сложился стандарт использования
ячейки 50 × 50 км при построении карт ареалов в
континентальном масштабе и ячейки 10 × 10 км –
в масштабе отдельных стран. Ряд стран издал ат-
ласы млекопитающих в таком масштабе (Anděra,
1995; Palomo et al., 2007; Lysaght, Marnell, 2016;
Savoure-Soubelet et al., 2018; Crawley et al., 2020),
но здесь следует обратить внимание, что благода-
ря планированию действий, фаунистические ис-
следования через каждые 10 км действительно
были проведены.
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Изменение концепции ареала

Появление массивов геопривязанных фауни-
стических данных, а также многочисленных не-
прерывных в пространстве ГИС-ресурсов (дан-
ные дистанционного зондирования, климатиче-
ские данные и рассчитанные по ним продукты
и т.п.) закономерно привело к повышенному ин-
тересу к ареалам видов. В результате возникло
целое направление “экологического моделиро-
вания” ареалов (species distribution modelling, en-
vironmental niche modelling), занимающееся ре-
конструкцией структуры ареалов на основании
точек регистрации видов и непрерывных данных
среды (Peterson et al., 2011; Franklin, 2013; Guisan
et al., 2017). Формально концепция ареала не из-
менилась (Лисовский, Оболенская, 2014). Эколо-
гическое моделирование все так же занимается
поиском пригодных для вида местообитаний
внутри единого ареала, как это было прежде. Но,
благодаря совместным интенсивным усилиям
широкого круга исследователей и появлению
возможности верификации результатов модели-
рования, многие важные понятия были уточнены
и развиты.

Прежде всего, стало понятно, что реально вы-
числяемым параметром на основании “экологи-
ческих данных” (данных среды) является при-
годность местообитаний для конкретного вида
(Guillera-Arroita et al., 2015). Пригодность место-
обитаний через понятие емкости среды связано с
обилием и плотностью населения вида. Поэтому
стало возможно создавать карты обилия вида с
тем пространственным разрешением, с которым
существуют непрерывные данные среды (прибли-
зительно и в среднем около 1 × 1 км) (Economov
et al., 2020). Соответственно, создание карты кру-
жева ареала со всеми локальными оптимумами,
пессимумами и лакунами перестало быть мечтой.
Кроме того, доступность непрерывных простран-
ственных данных по абиотическим факторам (см.
Пузаченко и др., 2010; Лисовский и др., 2020) поз-
волила проводить типизацию ландшафтов по оп-
тимальности индивидуально для каждого вида.
Раньше на практике чаще всего для биогеографи-
ческих построений использовали “готовую” ти-
пизацию ландшафтов, никак не связанную с эко-
логическими предпочтениями того или иного вида.

Интенсивное развитие методов экологическо-
го моделирования позволило впервые сформули-
ровать требования к пространственному распре-
делению фаунистических данных (входящих дан-
ных для этого анализа). Было установлено, что
фаунистические данные должны быть случайно
распределены по всей территории ареала (Elith
et al., 2011; Peterson et al., 2011; Guillera-Arroita
et al., 2015). Любые агрегации данных приводят к
сдвигу результатов анализа и должны быть устра-
нены на подготовительном этапе (Fourcade et al.,
2014; Inman et al., 2021). Аналогично, большие

территории, не охваченные фаунистическими
данными, негативно влияют на результаты ана-
лиза. С такой точки зрения, продуктивнее соби-
рать данные с условным пространственным ша-
гом или обследовать ячейки регулярной сети,
чем досконально обследовать небольшой регион
(размер шага и региона, несомненно, относи-
тельны и зависят от масштаба исследования).
Изучение ареала на основании только краевых
точек распространения вида можно сравнить с
попыткой понять закономерность вылета тен-
нисного мяча за пределы игровой площадки, при
условии непрозрачности самой площадки.

Появилась возможность планировать фауни-
стическое исследование, благодаря доступности
карт изученности территории (https://www.ala.
org.au; https://rusmam.ru). Моделирование ареалов
позволяет выявить участки, лишенные фаунисти-
ческих данных и, таким образом, планировать
сбор данных по конкретным видам. Возможность
количественного сравнения разных моделей (War-
ren, Seifert, 2011; Radosavljevic, Anderson, 2014; Ли-
совский, Дудов, 2020), в том числе построенных
на основании разных наборов данных, позволяют
теперь выдвигать разные фаунистические гипоте-
зы и количественно тестировать их.

Портал Млекопитающие России

Российская национальная БД распростране-
ния млекопитающих https://rusmam.ru была со-
здана в 2017 г. рабочей группой Териологического
общества при РАН (Lissovsky et al., 2018) и содержит
по состоянию на октябрь 2022 г. более 200000 за-
писей. Каждая запись, кроме видовой идентифи-
кации, имени автора, даты, описания места и
географических координат содержит точность
определения географических координат, способ
видовой идентификации, характер данных (фото,
упоминание в литературе, музейный экземпляр,
удаленная регистрация и т.д.), экспертно опреде-
ляемый балл надежности видовой идентифика-
ции и ряд других параметров (Lissovsky et al.,
2018). Благодаря структуре рубрикаторов, систе-
ма позволяет оперативно создавать выборки фау-
нистических данных для широкого круга задач.
Кроме того, обширный набор введенных в систе-
му данных позволяет провести первичный стати-
стический анализ фаунистической информации
по территории России.

Прежде всего, можно констатировать, что тер-
ритория России изучена далеко не полностью,
при этом центральные части страны изучены на-
много слабее периферийных (рис. 3, 4). Кроме то-
го, существуют точки, где собрано непропорцио-
нально много информации. Так, если рассматри-
вать все наблюдения в проекции на регулярную
сетку с ячейкой 50 × 50 км, то окажется, что 30.4%
всех записей собраны всего лишь в одиннадца-
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ти ее квадратах. Остальные записи сделаны в
4429 квадратах из 7453, составляющих террито-
рию страны. Около 10% собранных сейчас дан-
ных не могут быть геопривязаны с точностью до
2 км (условный порог, позволяющий использо-
вать данные в большинстве исследований по эко-
логическому моделированию). Также 10.1% всех

данных собраны любителями, при этом 76.7% из
них были уверенно определены специалистами
по прилагаемым к наблюдениям фото. “Надежные”
любительские наблюдения охватывают 192 вида
из 323, зарегистрированных в России.

В качестве резюме можно констатировать,
что технологические и теоретические изменения,

Рис. 3. Распределение числа видов, обнаруженных в каждой ячейке размером 50 × 50 км на территории России по дан-
ным https://rusmam.ru. Естественные различия между числом видов в северных и южных широтах нивелированы при
помощи линейной регрессии.
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ленности от центроида страны по данным https://rusmam.ru. Естественные различия между числом видов в северных
и южных широтах нивелированы при помощи линейной регрессии.

18

22

26

30

34

38

0.2 9.0 17.8 26.6 35.4 44.2 53.0 61.9 70.7 79.5 88.3

Среднее

Доверительный интервал

Расстояние ячейки от центроида России, град

Ч
и

с
л

о
 в

и
д

о
в

 н
а

 я
ч

е
й

к
у,

 к
о

р
р

е
к

ц
и

я
 п

о
 ш

и
р

о
т
е



440

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

ЛИСОВСКИЙ

произошедшие в последние десятилетия, позво-
лили решить ряд проблем, с которыми сталкива-
лась фаунистика на протяжении длительного вре-
мени. Благодаря развитию фаунистических баз
данных, были решены проблемы хранения и по-
иска фаунистической информации; разработаны
подходы к использованию любительских данных;
сформулирована необходимая структура собира-
емой фаунистической информации. Развитие ГИС
сняло ограничения, связанные с мелким масшта-
бом бумажных карт, и позволило планировать
фаунистические исследования. Четкие представ-
ления о том, как должны быть пространственно
распределены точки находок вида для возможно-
го использования их в экологическом моделиро-
вании, позволяют надеяться, что такие данные
будут собраны в недалеком будущем.
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An analysis of faunistic studies on mammals has been carried out over the past two and a half centuries. His-
torical changes in faunistics and their link to arealogical concepts are traced. The main factors that hindered
the development of arealogy, despite the constant growth of faunistic information, are identified. Recently,
the problems of storing and searching for faunistic information have been solved due to the technological and
theoretical changes that have taken place over the last decades, approaches to the use of amateur data have
been developed, the necessary structure of the collected faunistic information has been formulated, and the
problem of planning the collection of material has been solved. Actively using the faunistic data in species dis-
tribution modelling has made it possible to understand their necessary spatial distribution for a species range
description.
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Механизмы расселения видов и колонизации (освоения новых территорий), лежащие в основе про-
цесса движения ареалов, всегда были в центре интересов фундаментальной экологии. Изменение
ареалов обычно происходит медленно, однако деятельность человека, активно влияющая на гло-
бальные процессы (трансформация ландшафтов, потепление климата и биологические инвазии),
ускорила движение ареалов настолько, что позволяет изучать его в реальном времени. В Калмыкии
трансформация ландшафта с пустынного на степной (и обратно) открыла возможность для изуче-
ния движения ареала фонового пустынного вида грызунов – полуденной песчанки (Meriones meri-
dianus). Мы исследовали динамику численности и изменение границ распространения песчанок на
юге Калмыкии, их физическое состояние и зараженность блохами на волне расселения, а также де-
мографические особенности популяции колонистов, отличающие их от резидентов материнской
популяции. Мы обнаружили, что за последние годы в результате нового цикла опустынивания по-
луденные песчанки быстро продвигаются на запад, формируя новые колонии. Колонисты отлича-
лись от резидентов более низким в среднем для популяции весом тела, который был связан не с худ-
шим физическим состоянием, а с возрастной структурой: фертильность самок-колонистов была в
несколько раз выше, и, соответственно, популяция колонистов была значительно моложе. Кроме
того, колонисты были практически свободны от блох, в отличие от обитателей материнской попу-
ляции. Результаты свидетельствуют о том, что популяция колонистов на волне расселения не испы-
тывает негативных последствий низкой численности, а относительная молодость и высокая интен-
сивность размножения по сравнению с материнской популяцией объясняют ее быстрый рост и рас-
пространение.

Ключевые слова: грызуны, ареал, колонизация, демография, половозрастная структура, репродукция
DOI: 10.31857/S0044513423040049, EDN: UWBLAN

Ареалы видов никогда не были постоянными,
однако в нынешние времена их изменения про-
исходят намного быстрее из-за деятельности че-
ловека: трансформации ландшафтов, изменения
климата и биологических инвазий (Sage, 2020).
Расширение ареалов неразрывно связано со спо-
собностью видов к освоению новых территорий
(колонизации) (Kokko, López-Sepulcre, 2006; Ra-
jora, 2019). Изучение механизмов колонизации
и ее экологических, а также эволюционных по-
следствий имеет важное значение для понимания
процессов динамики ареалов и мета-популяций
в условиях быстро изменяющихся ландшафтов
(Hanski, Gaggiotti, 2004). Такие исследования очень
востребованы, хотя на практике их не хватает
(Rajora, 2019). Способность к освоению новых

территорий оказывается чрезвычайно важной для
видов, позволяя им гибко реагировать на измене-
ния условий обитаний (Cote et al., 2010). Помимо
фундаментальной значимости, исследования ко-
лонизации важны для управления популяциями
угрожаемых видов, с одной стороны, с другой –
популяциями инвазивных видов, а также видов,
имеющих экономическое или медицинское зна-
чение (в частности, хозяев природно-очаговых
инфекций). Примеры изменения ареалов и инва-
зий в нашем динамичном мире дают возможность
исследовать процесс колонизации в “реальном
времени”. Однако этими возможностями редко
удается воспользоваться: нужно оказаться в нуж-
ном месте в нужное время (Rajora, 2019).

УДК 599.323;591.522
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По этой причине механизмы динамики ареа-
лов и колонизации новых территорий до сих пор
слабо изучены по сравнению с динамикой ло-
кальных популяций (Kokko, López-Sepulcre, 2006;
Rajora, 2019). Способность видов сдвигать или
расширять свои ареалы в ответ на изменение
условий зависит от склонности и способности
особей к перемещению из одного места в другое,
иначе говоря, от способности к расселению (Holt,
2003). Без понимания того, почему одни особи
расселяются, а другие – нет, нельзя надежно
предсказать изменение ареалов видов.

Расселение, т.е. перемещение особи из места
рождения к месту размножения (или из места раз-
множения к месту следующего размножения), –
одна из самых фундаментальных черт жизненно-
го цикла. Расселение влияет на динамику и эво-
люцию пространственно-структурированных
популяций, поток генов, распространение видов
и их способность находить благоприятные условия
и осваивать новые ниши (Clobert et al., 2009; Bowler,
Benton, 2005). Лишь для небольшого числа видов
показано, что склонность к расселению опреде-
ляется комбинацией индивидуальных свойств:
физических, физиологических и поведенческих,
которые формируют “синдром расселения” (“dis-
persal syndrome” – Sih et al., 2004; Bowler, Benton,
2005; Ronce, 2007; Debeffe et al., 2014). За послед-
ние 20 лет, особенно в последние годы, накопи-
лись данные о том, что расселяющиеся особи ча-
сто отличаются от резидентов по фенотипу, и что
популяции колонистов – это не случайная вы-
борка из материнской популяции. В свою оче-
редь, фенотипические особенности колонистов-
обитателей новых территорий, отличающие их от
резидентов-обитателей старых (материнских) по-
селений, могут специфически влиять на динами-
ку их популяций (Clobert et al., 2009).

Начало исследованиям синдрома расселения
было положено еще в 1971 г., когда Майерс и
Кребс (Myers, Krebs, 1971), исходя из идеи, что
популяции животных представляют собой сово-
купность разнокачественных особей, опублико-
вали большое экспериментальное исследование
различий между расселяющимися и оседлыми
полевками. Однако до последнего времени не
только “синдром расселения”, но даже и отдель-
ные признаки переселенцев были выявлены
лишь в нескольких исследованиях природных по-
пуляций (Debeffe et al., 2014).

Один из таких признаков – хорошее физиче-
ское состояние и здоровье. Избегание высокого
пресса хищников и паразитов считают одной из
причин расселения из ядра популяции в новые
области (Chuang, Peterson, 2016). Соответствен-

но, можно ожидать, что колонисты будут в мень-
шей степени заражены паразитами, чем обитатели
материнских популяций. Меньшая зараженность
колонистов паразитами согласуется с представле-
ниями о том, что расселяющиеся особи отлича-
ются лучшим здоровьем и физическими конди-
циями, в частности бóльшими размером и массой
тела (Garrett, Franklin, 1988; Cote et al., 2010; Ch-
uang, Peterson, 2016).

По сравнению с другими особенностями коло-
нистов, демографические аспекты колонизации
изучены лучше. По имеющимся данным молодые
особи более склонны к расселению, а у млекопи-
тающих в большей степени расселяются самцы,
тогда как самки более филопатричны. Соответ-
ственно, филопатрия самок может вызвать сме-
щение в соотношении полов в популяциях коло-
нистов в пользу самцов (Bowler, Benton, 2005;
Clobert et al., 2012; Li, Kokko, 2019). Однако другие
исследования показывают, что самцам более
свойственно расселение на короткие дистанции
(внутри поселений), что обеспечивает избегание
инбридинга, тогда как самки, более зависимые от
конкуренции за ресурсы, в большей степени, чем
самцы, склонны перемещаться на дальние рас-
стояния: между поселениями или в незанятые ме-
стообитания, осваивая новые территории (Gauf-
fre et al., 2009). В результате соотношение полов
в зоне колонизации может быть смещено в пользу
того или иного пола, что может негативно влиять
на интенсивность размножения за счет демогра-
фического эффекта Олли – дефицита партнеров
противоположного пола (Courchamp et al., 1999;
Li, Kokko, 2019). Однако, поскольку на волне рас-
селения вида плотность населения должна быть
ниже, чем в ядре популяции, то можно ожидать и
противоположного эффекта: в популяции коло-
нистов интенсивность размножения будет выше,
так как негативное влияние плотности на репро-
дукцию будет ослаблено (Chuang, Peterson, 2016).
Таким образом, демографический состав коло-
нистов и интенсивность их размножения должны
отличаться от аналогичных показателей материн-
ской популяции – источника расселения (Ronce,
2007). Однако до сих пор таких исследований в
природных популяциях очень мало, что связано с
недостатком прямых наблюдений за процессом
колонизации в реальном времени (Rajora, 2019).

Редкую возможность для наблюдений за коло-
низацией дают процессы, происходящие сейчас в
пастбищных экосистемах Калмыкии. Динамика
сообщества грызунов и их популяций в Калмы-
кии в последние десятилетия представляет собой
пример быстрого изменения численности и пуль-
сации ареалов видов в ответ на трансформацию
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ландшафта, вызванную изменением пастбищной
нагрузки и климата (Неронов и др., 1997; Шилова
и др., 2000; Tchabovsky et al., 2016; Суркова и др.,
2022). Цикл опустынивания в 1960–1980 гг. про-
шлого века сменился быстрым остепнением паст-
бищ в 1990–2000-е гг., а затем новым циклом опу-
стынивания, который начался в конце 2010-х гг.
и продолжается до сих пор (Суркова и др., 2022).

Грызуны реагировали на трансформацию ланд-
шафта с пустынного на степной и снова на пу-
стынный изменениями в распространении и чис-
ленности в соответствии со своими экологиче-
скими предпочтениями (Шилова и др., 2000;
Surkova et al., 2019). В частности, в ответ на рас-
пространение степи популяция пустынной псам-
мофильной полуденной песчанки (Meriones me-
ridianus) на юго-востоке Калмыкии после дли-
тельного латентного периода резко сократилась,
и граница ее ареала к середине 2010-х гг. сдвину-
лась на восток (Tchabovsky et al., 2016, 2019; Сур-
кова и др., 2022). Начавшийся в 2010-е гг. новый
цикл опустынивания способствует расширению
пустынных местообитаний и продвижению ареа-
ла полуденных песчанок в обратном направле-
нии, на запад. Таким образом, появилась редкая
возможность наблюдать за восстановлением по-
пуляции, расширением ее ареала и процессом ко-
лонизации новых местообитаний, а также демо-
графическими процессами на волне расселения
в реальном времени.

Изменения границ ареалов могут быть вызва-
ны как внутренними причинами (например,
автоколебаниями численности), так и внешни-
ми: циклическими или направленными изменени-
ями условий естественной или антропогенной
природы. Соответственно, различается и харак-
тер динамики ареала: флуктуации или долговре-
менные направленные тренды в изменении гра-
ниц. Известны многие примеры исторических
изменений ареалов мелких млекопитающих
(желтая и степная пеструшки, малый суслик,
большая песчанка, обыкновенная слепушонка,
малая пищуха и краснохвостая песчанка) арид-
ных экосистем, вызванных внутренними и внеш-
ними причинами (Формозов, 1936; Дупал, 2005;
Окулова и др., 2014). Полуденная песчанка в Кал-
мыкии – это пример пульсации ареала, обуслов-
ленной долговременными изменениями условий
как антропогенной (пастбищная нагрузка), так и
естественной природы – циклами увлажнения
климата Прикаспийской низменности (Суркова
и др., 2022).

В этой работе мы исследовали (1) современ-
ную динамику численности и ареала полуденной
песчанки на его западной границе, (2) физиче-

ское состояние колонистов и зараженность их
блохами в зоне расширения ареала, а также (3) де-
мографические особенности популяции колони-
стов, отличающие их от обитателей материнской
популяции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Модельный вид

Полуденная песчанка (Meriones meridianus Pal-
las 1773) – псаммофильный семеноядный вид, ко-
торый населяет пески различной степени закреп-
ленности, избегая закрытых высокотравных ме-
стообитаний (Ралль, 1939; Неронов и др., 1997;
Shenbrot et al., 1999). Ареал полуденной песчанки
простирается через северо-восточное Предкавка-
зье, северный Прикаспий, центральный и во-
сточный Казахстан, северо-западный Китай и
юго-западную Монголию (Nanova, 2014; Nanova
et al., 2020). В Калмыкии, на западной границе
видового ареала, динамика ее численности и рас-
пространения следуют за циклами опустынива-
ния–остепнения, определяемыми колебаниями
пастбищной нагрузки и климата (Варшавский
и др., 1991; Шилова и др., 2000; Tchabovsky et al.,
2016; Суркова и др., 2022).

Район исследований
Работа проведена в Калмыкии, в ее юго-во-

сточной части (Черные земли). Здесь мы органи-
зовали сеть точек (ключевых участков), где еже-
годно проводим учеты песчанок. Вся область мо-
ниторинга разделена на две зоны: “западную”
(крайняя часть ареала в Калмыкии) и “восточ-
ную” (расположена к востоку ближе к центру аре-
ала). Западная зона включает основной полигон с
большим покрытием точек (21 точка на террито-
рии площадью 10 × 10 км = 100 км2), где мы ведем
непрерывные наблюдения с 1994 г., и “буферную
часть” (8 точек, 10 × 40 км = 400 км2) – область,
которая протянулась на 40 км к востоку от основ-
ного полигона. Восточная зона простирается еще
на 100 км дальше на восток к центру ареала (15 то-
чек). Точки организованы в два трансекта в на-
правлении расширения ареала: “северо-во-
сток–запад” (от 46°17′29″ с.ш., 46°41′54″ в.д.
до 45°29′42″ с.ш., 45°14′25″ в.д. – 150 км) и “во-
сток–запад” (от 45°25′23″ с.ш., 46°27′59″ в.д. до
45°25′22″ с.ш., 45°15′36″ в.д. – 100 км).

Начиная с 70-х гг. (“пустынный период” в ди-
намике пастбищ Калмыкии) и вплоть до 2010-х гг.,
полуденные песчанки обитали во всех трех зонах.
На западе (на основном полигоне) мы регистри-
ровали ее практически во всех точках, а ее плот-
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ность достигала 30–40 особей/га (Шилова и др.,
2000). В середине 2010-х, в результате остепнения
ее численность здесь резко снизилась, жилыми
остались единичные поселения, а в 2017 она пол-
ностью исчезла из западной зоны (Tchabovsky
et al., 2016, 2019): единственное здесь и ближай-
шее к основному полигону жилое поселение на-
ходилось в 50 км к востоку, на восточной границе
буферной части западной зоны. Восточная зона
оставалась заселенной все эти годы.

Население восточной зоны мы считаем мате-
ринскими популяциями резидентов (популяции-
источники, source populations), а население за-
падной зоны (основной полигон и буферную
часть) – волной расселения и экспансии популя-
ции колонистов. К популяции колонистов отно-
сили зверьков из новых поселений, которые воз-
никли в текущий сезон (весна–осень).

Процедура учетов
Учеты проводили в середине сентября–начале

октября, в конце репродуктивного сезона, кото-
рый длится с марта по октябрь. Процедура учетов
включала три основных метода:

1) Для анализа динамики численности и рас-
пределения песчанок на основном полигоне за-
падной зоны проводили учеты, отлавливая зверь-
ков на шести стационарных линиях ловушек (50–
100 ловушек через 5 м), расположенных в разных
местообитаниях:

– посадки кандыма по бугристым закреплен-
ным пескам;

– вейниковые сообщества по бугристым пескам;
– злаково-полынная полупустыня на супесча-

ных почвах;
– полынник по краю такыра;
– песчаннополынно-разнотравные сообщества

в массиве закрепленных песков;
– заросли тамариска по грядовым пескам.
Структура растительности и микрорельеф в

местах расположения линий менялись в течение
периода наблюдений вслед за изменениями ланд-
шафта. Здесь мы не приводим описания этих из-
менений, поскольку это выходит за рамки рабо-
ты. Общие тренды в динамике растительности
можно найти в другой нашей работе (Суркова и др.,
2022).

Учеты проводили непрерывно с 1994 по 2022 г.
Подробности методики стационарных учетов
описаны в других работах (Tchabovsky et al., 2016,
2019). До 2017 г. отловы проводили давилками
Геро (приманка – хлеб, смоченный в нерафини-
рованном подсолнечном масле), далее и по насто-

ящее время мы используем живоловки конструк-
ции Н.А. Щипанова (Щипанов, 1987) с приманкой
из семян подсолнечника, чтобы не вмешиваться в
процесс колонизации местообитаний. Предвари-
тельно мы показали высокую сопоставимость
учетов ловушками Геро и живоловками. При по-
мощи общего дискриминантного анализа мы
сравнили уловистость в давилки и живоловки,
расположенные в одних и тех же местообитаниях,
в зависимости от пола, возраста и массы тела пес-
чанок. Анализ не выявил различий в уловистости
в целом (лямбда Уилкса = 0.9, p = 0.08), а также
отдельно для всех факторов и их взаимодействий
(p > 0.1 во всех случаях). Доля правильных при-
числений составила всего 62%.

2) Для анализа распространения песчанок и
продвижения их ареала, начиная с 2017 г. обсле-
довали все ключевые участки в западной зоне (зо-
на расселения популяции колонистов – 29 точек)
и восточной зоне (материнская популяция рези-
дентов – 15 точек). На каждом участке мы под-
считывали количество отверстий нор песчанок в
полосе шириной 5 м на каждые 100 м маршрута
общей длиной 500 м, регистрируя таким образом
пространственное распределение занятых и неза-
нятых местообитаний на всей области монито-
ринга.

3) Для сравнительного анализа индивидуаль-
ных и популяционных показателей в западной и
восточной зонах, начиная с 2017 г., песчанок отлав-
ливали в местах их обнаружения, расставляя ло-
вушки у отверстий нор. Отловы на стационарных
линиях ловушек (пункт 1) за 2017–2022 гг. ис-
пользовали как источник дополнительных данных.

Исследуемые показатели и анализ
У каждой песчанки при отлове определяли

массу тела, наличие блох при визуальном осмот-
ре, пол, возраст, репродуктивный статус (размер
семенников у самцов, состояния влагалища и
сосков у самок). Зверьков метили индивидуально
путем отрезания фаланги пальца – образец для
будущего генетического анализа. Индивидуаль-
ное мечение позволяло исключать из выборки
повторные отловы. На основе полученных дан-
ных оценивали (1) размер тела и физическое со-
стояние (по массе тела), (2) зараженность блохами
(для 2021 и 2022 гг. – ранее эти данные не собира-
ли), (3) возрастную и (4) половую структуру попу-
ляции, а также (5) интенсивность размножения.

В качестве показателя численности песчанок
на каждом ключевом участке использовали коли-
чество пойманных зверьков в пересчете на 100 ло-
вушек за сутки (уловистость). Для описания мно-
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голетней динамики численности в западной зоне
(1994–2022) данные по 6 стационарным участкам
за каждый год усредняли и логарифмировали.
Динамику распределения песчанок описывали
по количеству занятых местообитаний за каждый
год наблюдений. Для того чтобы оценить равно-
мерность распределения по местообитаниям, ис-
пользовали коэффициент вариации численности
между разными местообитаниями. Для описания
движения ареала использовали динамику по го-
дам доли местообитаний, занятых песчанками в
западной и восточной зонах.

Для описания возрастной структуры условно
выделили три весовые категории песчанок, соот-
ветствующие трем возрастам: взрослые (>35 г),
полувзрослые (25–35 г) и молодые (<25 г). Масса
тела песчанок – хороший показатель их биологи-
ческого и физиологического возраста (Омаров
и др., 2015; Tchabovsky et al., 2019). Молодые
зверьки в этой работе – это детеныши последней,
осенней, генерации до натального расселения,
они представляют местное население, тогда как
взрослые и полувзрослые могут быть как резиден-
тами, так и иммигрантами. Интенсивность размно-
жения оценивали по двум показателям: (1) доле
молодых песчанок в популяции и (2) фертильно-
сти самок – количестве молодых, приходящихся
на одну взрослую самку.

Для статистического анализа данные норма-
лизовали: доли разных возрастных групп в составе
населения – при помощи арксинус-трансформа-
ции (asin(корень (х))), а показатель фертильности
(количество молодых на взрослую самку) – путем
извлечения квадратного корня. Статистический
анализ данных был выполнен в программе Statis-
tica 8.0 (StatSoft, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Популяционная динамика

Популяция полуденных песчанок на основ-
ном полигоне в западной зоне демонстрировала
нестационарную динамику, в которой можно вы-
делить четыре устойчивых режима с резкими
переходами между ними: высокой численности
(1994–2002), низкой численности (2003–2016),
коллапса (2017–2020) и восстановления (2021–
2022) (рис. 1A). В период высокой численности
песчанки были распространены практически по-
всеместно, а их распределение по местообитани-
ям было достаточно равномерным, на что указы-
вает низкий коэффициент вариации (рис. 1б).
В период низкой численности количество заня-
тых местообитаний сократилось, а распределение
песчанок стало значительно более неравномер-

ным – коэффициент вариации численности меж-
ду разными местообитаниями резко вырос. В 2017 г.
песчанки исчезли с территории основного поли-
гона западной зоны, а появились снова лишь в
2021 г. и уже к 2022 г. быстро распространились по
большинству местообитаний.

Расширение ареала
Заселение основного полигона песчанками в

2021 г., очевидно, связано с расширением ареала
в западном направлении, которое началось в 2018 г.
(рис. 2). Уже к 2022 г. большинство местообита-
ний во всей западной зоне было занято. В восточ-
ной зоне песчанки были распространены повсе-
местно на протяжении всего периода наблюдений.

Демографические параметры
Средняя масса тела в популяции колонистов

на западе была значительно ниже, чем в материн-
ской популяции на востоке (тест Стьюдента: t =
= –3.9, p = 0.03, рис. 3A). Однако по массе тела
внутри возрастных категорий (взрослых и полу-
взрослых) с учетом пола зверька (эффект пола не-
значим: ANOVA: F1,91 = 2.7, p = 0.1) колонисты и
резиденты не различались (F1,91 = 0.29, p = 0.7; эф-
фект года, включенный как случайный фактор,
был незначим F3,91 = 0.8, p = 0.5, рис. 3B). На во-
стоке, в материнской колонии, зараженность
песчанок блохами в 2021 и 2022 гг. составляла 32%
(N = 19) и 19% (N = 42), тогда как среди колони-
стов зараженных блохами зверьков практически
не было: 0% (N = 26) и 1% (N = 102) (различия до-
стоверны: χ2 = 9.5, р = 0.02 и 16.6, p < 0.0001 для
2021 и 2022 гг. соответственно). Популяция коло-
нистов была значительно моложе: средняя по го-
дам доля взрослых на недавно освоенных терри-
ториях на западе была значимо ниже (ANOVA:
F1,6 = 7.9, p = 0.03), а молодых – значимо выше
(F1,6 = 6.8, p = 0.04), чем в материнской популя-
ции на востоке (рис. 3C). Доли полувзрослых
зверьков не различались. Фертильность самок
(среднее количество молодых на взрослую самку
осенью) была значительно выше в популяции ко-
лонистов, чем в материнской популяции (ANOVA:
F1,6 = 7.9, p = 0.03, рис. 3D).

ОБСУЖДЕНИЕ
Динамика популяции, расширение ареала 

и колонизация
Популяция полуденных песчанок на западной

границе ареала в Калмыкии демонстрировала не-
стационарную динамику с резкими сменами ре-
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жимов (рис. 1). Такую переходную (state-and-
transition) пороговую динамику объясняют эко-
логической упругостью (ecological resilience),
свойственной многим биологическим системам
(Holling, 1973). При постепенном воздействии
внешнего фактора на систему (в нашем случае –
при увеличении или снижении поголовья скота),
она до поры до времени сохраняет устойчивое со-
стояние, успешно “сопротивляясь” воздействию.
Однако по достижении критического порога дей-
ствия внешнего фактора система не выдерживает
и скачкообразно переходит в новый устойчивый
режим (Sudding, Hobbs, 2009). Сочетание разного
уровня выпаса и разной частоты засух на пастби-
щах Черных земель порождает скачкообразные
малопредсказуемые переходы в динамике попу-

ляций грызунов, и полуденной песчанки в част-
ности (Tchabovsky et al., 2016, 2019).

Низкая численность, неравномерное распре-
деление песчанок и сокращение доли занятых
местообитаний в западной популяции в 2003–
2016 гг. – результат отложенной по времени реак-
ции песчанок на остепнение пастбищ в 1990–
2000-е гг. – предсказывали надвигающийся кол-
лапс популяции (Tchabovsky et al., 2016), который
и произошел в 2017 г. (рис. 1). На протяжении
следующих нескольких лет западная часть ареала
песчанок на Черных землях оставалась незасе-
ленной, несмотря на начавшиеся процессы опу-
стынивания и появление пригодных пустынных
местообитаний (Суркова и др., 2022). Мы объяс-
няем задержку в реколонизации ранее покинутых

Рис. 1. Многолетняя динамика численности (A) (лог-трансформированный показатель уловистости на 100 ловушек –
Ln N) и распределения (B) популяции полуденных песчанок на основном полигоне в западной зоне (на юго-западе
Черных земель). ВЧ – режим высокой численности, НЧ – низкой численности, В – восстановления. Темно-серой по-
лосой выделен период (2017–2020), когда популяция находилась в режиме коллапса (численность равнялась нулю).
КВ – коэффициент вариации численности между разными местообитаниями.
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территорий на западе слабой связанностью фраг-
ментированных местообитаний и низкой числен-
ностью: низкая, ниже критического порога, плот-
ность на волне расселения может ограничивать
рост популяции и ее распространение за счет эф-
фекта Олли (Chuang, Peterson, 2016). Мы предпо-
лагаем, что, когда связанность местообитаний
и численность превысили критический уровень
(примерно к 2020 г.), популяция перешла в режим
быстрого роста и стала расширяться на запад, где
начала формироваться и распространяться все
дальше популяция колонистов (рис. 2).

Особенности колонистов

Колонисты в среднем весили меньше, чем ре-
зиденты материнской популяции на востоке
(рис. 3а). Меньшая масса тела может быть связа-
на как с худшим физическим состоянием, так и с
меньшим возрастом особей. Сравнение массы те-
ла песчанок внутри половозрастных категорий не
обнаружило различий (рис. 3B), следовательно,
физические кондиции колонистов были не хуже
и не лучше, чем у резидентов. Таким образом, на-
ши данные не подтверждают представления о
том, что расселяющиеся особи, и колонисты в их
числе, обладают лучшим физическим состоянием
или крупнее не расселяющихся сородичей (Gar-
ret, Franklin, 1988; Cote et al., 2010; Chuang, Peter-
son, 2016). Не были получены такие подтвержде-
ния и в ряде других работ (Clobert et al., 2009; Ch-
uang, Peterson, 2016).

Меньший средний вес тела песчанок в популя-
ции колонистов на западе по сравнению с этим
показателем у обитателей материнской популя-
ции на востоке (рис. 3A), очевидно, связан не с
худшим их физическим состоянием, а с более мо-
лодым составом населения: среди колонистов до-
ля взрослых песчанок была значительно ниже, а
молодых песчанок выше, чем на востоке (рис. 3C).
Эти данные соответствуют и более высокой фер-
тильности самок-колонистов: количество моло-
дых осенней генерации, приходящихся на одну
самку на западе, было почти в пять раз выше, чем
на востоке (в среднем по годам 1.52 против 0.33
для нетрансформированных данных, соответствен-
но). Таким образом, на волне расселения полу-
денной песчанки мы не наблюдаем негативного
эффекта низкой численности – эффекта Олли, –
который мог бы сдерживать рост популяции и ее
распространение.

Более высокая продуктивность колонистов
может быть обусловлена как более интенсивным
размножением, так и лучшей выживаемостью
молодых. Оба эффекта теоретически вытекают из

концепции плотностно-зависимой регуляции
численности, в т.ч. в применении к исследовани-
ям процессов колонизации и расселения. Низкая
плотность популяции на волне расселения может
не только сдерживать (эффект Олли), но и стиму-
лировать размножение, а также повышать выжи-
ваемость за счет ослабленной конкуренции (Ch-
uang, Peterson, 2016). Кроме того, лучшей выжи-
ваемости молодых в зоне колонизации может
способствовать меньший пресс хищников и пара-
зитов, что считают одной из причин эмиграции
животных из материнских популяций (Chuang,
Peterson, 2016). Вне зависимости от причин, от-
носительная молодость популяции полуденных
песчанок-колонистов и высокая интенсивность
размножения по сравнению с материнской попу-
ляцией объясняют ее быстрый рост и распростра-
нение (рис. 2).

В соответствии с ожиданиями песчанки-коло-
нисты, осваивающие очевидно “чистые” от пара-
зитов местообитания на западе, практически не
были заражены блохами, в отличие от резидентов
материнской популяции. Можно предположить,
что колонисты освобождаются от блох “по доро-
ге”, в процессе расселения. Блохи песчанок раз-
множаются в гнездах своих хозяев: самки, напив-
шись крови, перемещаются в подстилку гнезд,
где уже откладывают яйца (так называемые “гнез-
довые блохи” – Иофф, 1941; Krasnov, 2008). Ли-
чинки остаются в гнезде, и вылупившиеся блохи
покидают его только тогда, когда в нем появляет-
ся хозяин. Этот механизм может объяснить низ-
кую зараженность колонистов блохами. Кроме

Рис. 2. Изменение доли занятых местообитаний (%)
по годам в западной и восточной зонах по результа-
там учетов нор.
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того, можно предположить, что расселяющиеся
колонисты обладают более высоким неспецифи-
ческим иммунитетом, т.е. исходно не были зара-
жены блохами. Вне зависимости от непосредствен-
ной причины, меньшая зараженность блохами
колонистов, очевидно, повышает их приспособ-
ленность. Наконец, низкая зараженность песча-
нок блохами на волне расселения и во вновь
сформировавшихся колониях препятствует рас-
пространению и развитию эпизоотий чумы: для
того чтобы на реколонизированных территориях
восстановилась паразитарная система “микроб–

блоха–хозяин”, должно пройти время. Все в це-
лом должно снижать паразитарный и инфекци-
онный пресс на колонистов, облегчая тем самым
формирование, развитие и дальнейшее распро-
странение колоний. Однако по мере “взросле-
ния” колоний можно ожидать увеличения плот-
ности, усиления конкуренции, пресса хищников
и паразитов, а также интенсификации инфекци-
онных процессов и эпизоотий. Это должно стаби-
лизировать популяцию и сдерживать ее дальней-
ший рост и распространение.

Рис. 3. Сравнительные показатели (среднее ± стандартное отклонение) полуденных песчанок в популяции колони-
стов в западной зоне (К) и в материнской популяции в восточной зоне (М): A – средняя масса тела песчанок, B – масса
тела взрослых и полувзрослых самцов и самок, C – доли молодых (Juv), полувзрослых (Sad) и взрослых (Ad) песчанок
в населении (арксинус-трансформированные данные: arcsin(корень (х)), D – количество молодых на одну взрослую
самку (трансформированные данные: корень (x)).
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RANGE EXPANSION AND POPULATION PATTERNS ON THE WAVE 
OF COLONIZATION: THE MIDDAY GERBIL (MERIONES MERIDIANUS 

PALLAS 1773, MURIDAE, RODENTIA) IN KALMYKIA TAKEN AS A MODEL
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The mechanisms of species dispersal and colonization that drive the process of range expansion have always
been in the focus of fundamental ecology. Normally, species ranges change slowly, but human activities
through global processes (landscape transformations, climate warming, and biological invasions) have speed-
ed up changes in species distributions, thus providing opportunities to observe and study range shifts in real
time. In Kalmykia, southern European Russia, human-induced landscape transformations from desert to
steppe and vice versa, allowed us to study the colonization process as a result of range expansion in the desert-
dwelling rodent, Midday gerbil (Meriones meridianus). We studied the population dynamics, demographic
characteristics of gerbils, their physical conditions, and infestation with f leas on the wave of colonization
compared to the source population. We found that, during recent years, the species range has been rapidly
expanding to the west, where gerbils have formed new colonies. The colonists differed significantly from the
residents of the source population in a lower average body weight, this being associated not with the poorer
physical condition, but with age structure: the fertility rate of female colonists was much higher, and the pop-
ulation of colonists was much younger, compared to the source population. In addition, colonists were much
less infested with fleas. Our findings indicate that the population of colonists on the wave of colonization does
not experience the negative effects of low numbers, whereas the age structure and high reproductive rate of
the younger population accounts for its rapid growth and expansion.
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В обзоре, обобщающем собственные и литературные данные, на примере обыкновенного хомяка
обсуждаются процессы, которые происходят в популяциях мелких млекопитающих при освоении
ими городской среды. Исконно, обыкновенный хомяк был, по-видимому, связан с лесостепной зо-
ной, но с развитием земледелия стал гемиагрофилом, заселяя окраины полей, что обеспечивало ему
в течение года хорошую кормовую базу. Изменение культуры земледелия (замена фрагментарных
полей на обширные площади пашен, занятых монокультурами, использование ядов и удобрений)
способствовало тому, что оптимум вида сместился к территориям, занятым садами, огородами, а
также урбоценозами. Это привело к изменениям генетической структуры популяций, большему (по
сравнению с пригородом) разнообразию аллелей главного комплекса гистосовместимости, отвеча-
ющих за устойчивость к патогенам, сокращению периода спячки вплоть до полного отказа от нее,
снижению агрессивности к конспецификам, что позволяло на ограниченной территории устраи-
вать большее количество нор и потреблять общие запасы. В качестве дополнительных кормовых ре-
сурсов появилась возможность использования пищевых отбросов, что, возможно, привело к изме-
нениям в пищеварительной системе и др. Все это позволяет обыкновенному хомяку успешно существо-
вать в урбанизированной среде, несмотря на сокращение продолжительности жизни из-за большого
количества стрессирующих факторов (паразитарная нагрузка, загрязнение и пр.). Предполагается, что
не все перечисленные выше черты сформировались в процессе синурбанизации. Многие адаптации,
приобретенные ранее, при освоении городской среды оказались эффективными. Очевидно, что путь,
проделанный обыкновенным хомяком от экзоантропа к агрофилу и синурбисту, не уникален, многие
другие виды млекопитающих и птиц прошли или проходят этот путь в настоящее время.

Ключевые слова: мелкие млекопитающие, синурбанизация, урбоценоз, главный комплекс гистосов-
местимости, спячка
DOI: 10.31857/S0044513423040153, EDN: UXRBPJ

C экологической точки зрения, мир никогда
прежде не сталкивался с ситуацией, когда один
вид животных – человек (Homo sapiens) – практи-
чески полностью заселил планету и изменяет ее
под свои нужды. Влиянию подвергаются не толь-
ко территории, на которых непосредственно жи-
вут люди, но и биосфера в целом. Человек добы-
вает полезные ископаемые, загрязняет отходами
производства почву, воду, атмосферу, уничтожа-
ет растения и другие виды животных. Он создает

никогда не существовавшие ранее урболандшаф-
ты (Hobbs, Cramer, 2008; Kowarik, 2011; Тихонова
и др., 2012), которые к 2030 г. (по данным ООН)
будут занимать до 10% суши (United Nations …,
2018).

На территориях, которые становятся город-
скими, обитающие здесь виды животных могут
(а) мигрировать, (б) сохраниться, если обладают
необходимыми преадаптациями для существова-
ния в городской среде, (в) выработать специфи-
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ческие адаптации к существованию в урболанд-
шафте или (г) вымереть (McDonnell, Hahs, 2015).
Конечно, есть виды, которые тысячелетиями де-
лят с человеком его жилища и хозяйственные со-
оружения и эволюция которых неразрывно свя-
зана с Homo sapiens (синантропные мыши, крысы
и тараканы, домашние животные – собаки, кош-
ки). Хотя большинство видов растений и живот-
ных не могут существовать в создаваемых челове-
ком урбоценозах, со второй трети XX века город-
ские популяции стали возникать у неуклонно
возрастающего числа видов, которые прежде ли-
бо вообще не проявляли склонности к синантро-
пии, либо населяли сельские ландшафты (Моро-
зов, 2021). К концу XX века в населенных пунктах
СССР отмечали 71 вид грызунов, что составляет
39.9% списка родентофауны этой территории (Хляп
и др., 2000). Таким образом, для данных видов
городская среда оказалась приемлемой или, как
это ни парадоксально, даже более благоприят-
ной, чем природная. Обитатели городских ланд-
шафтов получают большее число потенциальных
убежищ, они могут использовать дополнитель-
ные кормовые ресурсы (пищевые отходы, запасы
продовольствия, плоды и семена растений, расту-
щих в зеленых зонах городов) и, как правило, в
городах у них нет типичных конкурентов и хищ-
ников (Khlyap et al., 2012; Тихонова и др., 2012).
Однако на территориях, активно освоенных чело-
веком, выше уровень загрязнений (воды, почвы,
воздуха) и шума, выше средняя температура воз-
духа, изменена интенсивность и продолжитель-
ность освещения. Эти факторы, очевидно, долж-
ны ухудшать условия жизни, как самого человека,
так и животных, которые оказываются в город-
ской среде рядом с ним.

Ряд особенностей городских популяций по-
звоночных животных сформулирован в работе
Луняка (Luniak, 2004). Он относит к ним: 1) рост
плотности населения, связанный с сокращением
размеров участков обитания; 2) изменение эколо-
гических стратегий переживания зимнего периода;
3) увеличение продолжительности жизни (за счет
лучшего переживания неблагоприятных периодов
года); 4) более высокую выживаемость травмиро-
ванных особей при значительной доле инфици-
рованных и зараженных паразитами; 5) удлине-
ние сезона размножения; 6) изменение (иногда
на противоположный) циркадного ритма; 7) из-
менение рациона; 8) выработку толерантности по
отношению к человеку; 9) повышение внутриви-
довой агрессии.

Однако перечисленные положения были сфор-
мулированы этим исследователем, главным об-
разом, на основе изучения птиц, обитающих в
городских ландшафтах. Что же касается млеко-
питающих, в частности грызунов, то таких ис-

следований было проведено немного и насколько
справедливо приведенное выше для них – не оче-
видно. Актуален также вопрос о том, каким обра-
зом и почему некоторые виды животных заселяют
города?

Биологические особенности синантропных ви-
дов грызунов, которые позволяют им соседство-
вать с человеком, были впервые сформулированы
Тупиковой (1947) применительно к домовой мы-
ши (Mus musculus). В дальнейшем эту тему разви-
вали и другие отечественные зоологи на примере
отдельно взятых видов или групп видов (Соколов,
Карасева, 1985; Мешкова, Федорович, 1996; Ко-
тенкова, Мунтяну, 2007).

Агрофилам, которые в первую очередь должны
были бы становиться синантропами, ранее уделя-
ли меньше внимания (Тупикова и др., 2000). Рос-
сийские исследователи Хляп и Варшавский (2010)
сравнили две группы грызунов – синантропов и
агрофилов, анализируя особенности биологии,
благодаря которым эти грызуны заселяют насе-
ленные пункты или поля и процветают в таких
малоблагоприятных для других млекопитающих
условиях.

Обе категории видов (синантропы и агрофилы):
1. легко проникают на новые для них террито-

рии и быстро их осваивают;
2. способны скапливаться и жить скученно в

ограниченном пространстве;
3. способны быстро наращивать свою числен-

ность, достигая сверхвысоких показателей: си-
нантропы – в населенных пунктах, а агрофилы –
на полях;

4. способны обитать в сильно фрагментиро-
ванном пространстве: синантропы – в разделен-
ных улицами домах или в пригодных для обитания
фрагментах незастроенной территории, а агро-
филы – в стациях переживания после практически
одномоментного исчезновения корма, убежищ,
укрытий в результате пахоты, жатвы или других
сельскохозяйственных работ;

5. всеядны, но могут переходить на монокор-
ма, в т.ч. могут питаться только зерном, что осо-
бенно важно для агрофильных грызунов, заселя-
ющих посевы зерновых;

6. предпочитают высококалорийные корма,
что позволяет зверькам быстро насыщаться, при
этом продолжительность активности сокращает-
ся, а продолжительность сна – увеличивается.

Безусловно, между истинными синантропами
и агрофилами должны быть переходные формы,
приспособленные и к тем, и к другим условиям.
Одним из таких видов является обыкновенный
хомяк (Cricetus cricetus), который буквально на
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протяжении одного поколения людей прошел путь
от агрофила до вида-синурбиста1.

С обыкновенным хомяком в последние не-
сколько десятилетий сложилась весьма нетриви-
альная ситуация. Еще недавно широко распро-
страненный и промысловый, он в 2020 г. был
включен в Красную книгу МСОП c категорией
CR (виды, находящиеся на грани исчезновения)
(Banaszek et al., 2020). Численность обыкновен-
ного хомяка в естественных биотопах за послед-
ние полвека резко сократилась практически на
всем ареале (Neumann, Jansman, 2004; Neumann
et al., 2004, 2005; La Haye et al., 2012; Surov et al.,
2016). При этом вид начал исчезать как из есте-
ственных биотопов, так и из агроценозов, где он
являлся одним из основных грызунов-вредите-
лей. Мы это связываем с тем, что с середины
XX века началась массовая распашка, появилась
мощная сельскохозяйственная техника, посев-
ные площади существенно расширились, а лесо-
полосы и межи сократились, усилилась химиза-
ция сельского хозяйства, включая обработку по-
лей против вредителей.

Но интересно другое. Одновременно с сокра-
щением численности в агроценозах, обыкновен-
ного хомяка стали чаще фиксировать в населенных
пунктах различного уровня (большие и малые го-
рода, садовые товарищества, поселки городского
типа и т.д.). К настоящему времени популяции
этого вида в Западной Европе известны в приго-
родах и по периферии ряда крупных городов Гер-
мании, таких как Майнц, Мангейм, Ганновер,
Франкфурт, Гётинген, Брауншвейг (Niethammer,
1982; Endres, U., 1999; Kupfernagel, 2003). Крупней-
шая популяция обыкновенного хомяка в Цен-
тральной Европе обитает в столице Австрии – Ве-
не (Hoffmann, 2011; Schmelzer, Herzig-Straschil,
2013; Flamand et al., 2019). В Чехии вид зареги-
стрирован в Брно 1976–1982 гг. (Pelicán et al.,
1983), Праге (Vohralík, 2011) и Оломоуце (Losík
et al., 2007; Petrova et al., 2018), в Словакии – в юж-
ной части города Кошице (Losík et al., 2007; Petro-
va et al., 2018), в Польше – в г. Люблине (Łopucki,
Szeląg, 2011; Buczek, 2019) и многих других горо-
дах. Все эти города находятся в пределах прежне-
го ареала вида, и речь может идти пока о вселении
сюда хомяка с ближайших окраин или “наполза-
нии” городов на места обитания вида. Хотя в бу-
дущем не исключены и инвазии с расширением
естественного ареала.

В России одна из самых старых городских по-
пуляций обыкновенного хомяка, по-видимому,

1 Синурбанизация (synurbization) означает “освобождение
популяции от регулирующего эффекта экосистемы и про-
цесс адаптирования к специфическим условиям городской
среды, формированию новых регуляторных связей, по
аналогии с синантропизацией” (Andrzejewski et al., 1978).

обитает в Москве (Карасева и др., 1999; Feoktisto-
va et al., 2013). Причем ископаемые останки обык-
новенного хомяка, наряду с останками промыс-
ловых животных, были обнаружены при раскоп-
ках культурного слоя 14 городищ дьяковской
культуры (V–VII вв. н.э.) в Московской обл., в т.ч.
и на территории современной Москвы (10 горо-
дищ) (Цалкин, Борисоглебская, 1967). Можно
предполагать, что уже в те далекие времена на
территории будущего города обыкновенный хо-
мяк обитал рядом с человеком. На территории
мегаполиса хомяка регистрировали с конца XIX в.
Современная популяция этого вида в Москве и
ближнем Подмосковье невелика, в 2018 г. она за-
фиксирована нами только в районе Борисовских
прудов в Царицыно вдоль р. Язвенка и в районе
поселка Быково (Раменский р-н Московской
обл.) около рыборазводных прудов и на огородах
местных жителей.

Результаты проводимых с нашим участием ин-
тернет-обследований (Богомолов и др., 2021) и
маршрутных экспедиций по России и Казахстану
позволяют постоянно выявлять новые города, где
обыкновенный хомяк ранее не фиксировался.
Так, в 2017–2020 гг. мы регистрировали его норы
в частном секторе недалеко от центра г. Владими-
ра, в г. Туле, в г. Казани, отлавливали в Aкадемго-
родке г. Новосибирска, недалеко от центра г. Бар-
наула. Есть достоверные свидетельства того, что
хомяк обитает в границах городов Нижний Нов-
город, Пермь, Тюмень, Омск, Красноярск и др.

Одним из регионов, где обыкновенный хомяк
в наши дни часто встречается в городах, является
Предкавказье. В частности, он обитает в городах:
Нальчик, Кисловодск, Грозный, Владикавказ
(Феоктистова и др., 2019). Кроме того,
в настоящее время отмечен в 18 городах и
42 сельских населенных пунктах Крыма (Товпи-
нец, Алексеев, 1992; Товпинец и др., 2006; Feokti-
stova et al., 2013a), включая столицу – г. Симферо-
поль, где его присутствие датируется с начала
XX в. (Феоктистова и др., 2016). Вероятно, имен-
но в Симферополе сейчас существует самая круп-
ная городская популяция этого вида в мире
(Feoktistova et al., 2013; Суров и др., 2015). В Казах-
стане обыкновенный хомяк обнаружен нами в
г. Астане в Президентском парке в самом центре
столицы (Феоктистова и др., 2020).

Такое феноменально быстрое изменение пред-
почитаемых местообитаний, вероятно, обуслов-
лено некоторыми биологическими особенностями
вида, которые и будут рассмотрены нами ниже.

Как известно, к обитанию в крупных городах
легче приспосабливаются эврибионты и эврифа-
ги, обладающие высокой плодовитостью (Кара-
сева и др., 1999). Обыкновенный хомяк, безуслов-
но, обладает всеми этими характеристиками. Его
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естественный ареал огромен (около 6 млн км2) –
от Пермского края до Северной Осетии и от Бель-
гии до Красноярского края (Surov et al., 2018).
На этой территории, естественно, имеется широ-
кий диапазон условий как биотопических, так и
кормовых, которые являются оптимальными для
обыкновенного хомяка, тем не менее, по каким-
то причинам он предпочитает селиться вблизи
человека. Ниже мы рассмотрим некоторые био-
логические особенности обыкновенного хомяка,
позволяющие ему, а по-видимому, и другим ви-
дам мелких млекопитающих, осваивать урбо-
ландшафты.

ОСОБЕННОСТИ ГЕНЕТИЧЕСКОЙ 
СТРУКТУРЫ ГОРОДСКИХ ПОПУЛЯЦИЙ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ
Некоторые ученые рассматривают города как

“каменные пустыни” с зелеными островами са-
дов, парков и скверов. Соответственно, в городах
можно ожидать эффектов, аналогичных островным.
Действительно, в крупных населенных пунктах
популяции грызунов-синурбистов обычно при-
урочены к зеленым зонам, которые разделены
жилыми массивами, автодорогами и т.д.

В ряде наших работ описана генетическая
структура обыкновенного хомяка в городах: Сим-
ферополь, Кисловодск, Астана (Феоктистова
и др., 2016, 2019, 2020). Показано, что там, где вид
обитает длительное время (Симферополь, Кисло-
водск), можно выделить обособленные группи-
ровки со значительной генетической дистанцией
между ними. Так, на территории г. Симферополя
обнаружено три группировки, генетическая ди-
станция между которыми составляет 22–32%.
Географически они расположены друг от друга на
расстоянии всего 2–4 км (Феоктистова и др.,
2016). В Кисловодске выявлено четыре обособ-
ленные группировки, находящиеся на расстоя-
нии 1.3–6.3 км друг от друга. При этом генетиче-
ская дистанция между ними составляет 11.8–25%
(Феоктистова и др., 2019). На окраинах городов,
представляющих собой зеленые зоны и примыка-
ющие к пригородной (не урбанизированной)
территории, различия между локальными груп-
пировками снижаются до 5–9%, что может сви-
детельствовать о более активной миграции жи-
вотных в загородных популяциях. Таким обра-
зом, городские группировки обыкновенного
хомяка отличаются высокой степенью генетиче-
ской обособленности и сниженным, по сравне-
нию с установленным для города в целом, генети-
ческим разнообразием.

Сходная ситуация описана для белоногого хо-
мячка (Peromyscus leucopus) в парках Нью-Йорка
(Munshi-South, Nagy, 2014) и вечернего хомячка

(Calomys musculinus) в Рио Куарто (Аргентина)
(Chiappero et al., 2011). В то же время у серой кры-
сы (Rattus norvegicus) в городе Сальвадор (Брази-
лия) хотя и существуют три обособленные груп-
пы, генетическое разнообразие внутри них высо-
кое, а степень родства между особями, напротив,
низкая (Kajdacsi et al., 2013). Иными словами,
в городской популяции крыс происходит посто-
янное перемешивание генофонда, что поддержи-
вает их высокое генетическое разнообразие. Эти
различия могут быть обусловлены обитанием
крыс в жилищах человека, их более высокой ми-
грационной активностью по сравнению с бело-
ногими и вечерними хомячками, а также обыкно-
венным хомяком, причем крысы могут использо-
вать для перемещения городские коммуникации,
в отличие от обитателей зеленых территорий.

Важным представляется вопрос и об изменении
генетической структуры видов в процессе освое-
ния ими городской среды. О скорости эволюци-
онных преобразований генома говорить сложно,
т.к. для этого необходимо сравнивать историче-
скую и современную ДНК конкретного вида. Мы
исследовали ДНК экземпляров обыкновенного
хомяка, добытых С.И. Огнёвым в 1907 г. на терри-
тории г. Симферополя (коллекция Зоологическо-
го музея МГУ). Показано, что 115 лет назад в этом
городе обитали животные с гаплотипами мтДНК
(объединенного участка гена цитохрома b и D-пет-
ли), отличными от гаплотипов ныне живущих здесь
животных. Это может свидетельствовать как в
пользу того, что город заселялся хомяками неод-
нократно, так и о том, что происходил “отбор”,
в том числе, и по митохондриальным линиям. Ра-
нее митохондриальные гены считались нейтраль-
ными, что позволяло использовать их в качестве
молекулярных часов, но сейчас показано – мито-
хондриальный геном также может подвергаться
действию отбора (Balloux, 2010; Oliveira et al.,
2019). У обыкновенной белозубки (Crocidura rus-
sula) (Fontanillas et al., 2005) и белоногого хомячка
(Pergams, Lacy, 2008) были обнаружены конкрет-
ные митохондриальные гаплотипы, которые свя-
заны с более эффективным термогенезом и луч-
шей выживаемостью особей в зимний период
(Fontanillas et al., 2005; Pergams, Lacy, 2008).

Считается, что закрепление в популяциях гры-
зунов вновь возникающих в результате мутаций
вариантов последовательностей ДНК происходит
крайне редко (один раз в течение нескольких ты-
сячелетий). Поэтому возникновением новых гап-
лотипов непосредственно в городских популяци-
ях можно пренебречь. Отмечаемое в городах зна-
чительное число мтДНК линий свидетельствует о
разнообразии особей-основателей или особей,
обитавших на этой территории еще до того, как
город сформировался, или проникавших на го-
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родскую территорию из окрестностей. Как уже
отмечалось, в поселениях обыкновенного хомяка
в Симферополе присутствуют три, а в Кисловодске
– пять мтДНК линий. Из них две в Симферополе и
три в Кисловодске являются уникальными для этих
городов и в настоящее время не встречаются в
окрестностях (Феоктистова и др., 2016, 2019).

Этот факт может свидетельствовать о том, что
обнаруженные линии, вероятно, являются “або-
ригенными” для города. Другие же мтДНК ли-
нии, встреченные в этих городах (одна в Симфе-
рополе и две в Кисловодске), были встречены и в
окрестностях соответствующих городов, что под-
тверждает возможность обмена генофондом меж-
ду городом и окрестностями (Феоктистова и др.,
2016, 2019). В данном случае прослеживается яв-
ная аналогия с заселением Фарерских о-вов се-
рыми крысами, которое сопровождалось эффек-
том “бутылочного горлышка”, уменьшением ко-
личества филогрупп и снижением эффективной
численности популяций (Puckett et al., 2020).

Но в ряде случаев, анализируя разнообразие
гаплотипов, мы можем “воочию” наблюдать про-
цесс заселения городских территорий видами-си-
нурбистами. Так, в 2017 г. мы обнаружили груп-
пировку обыкновенного хомяка в г. Астане. Ее
возраст можно абсолютно точно определить, т.к.
ее формирование началось только после “эколо-
гической катастрофы” – полной трансформации
ландшафта при строительстве Президентского
парка, которое завершилось в 2008 г. Все особи,
пойманные как на территории этого парка, так и
в более “старой” восточной его части, оказались
носителями одного гаплотипа мтДНК. Присут-
ствие здесь единственной митохондриальной ли-
нии можно рассматривать как “эффект основате-
ля” – “митохондриальную Еву” локального мас-
штаба. Сведений о разнообразии гаплотипов в
популяциях обыкновенного хомяка в окрестно-
стях Астаны у нас пока нет, однако в выборках из
соседних районов и областей (Темиртау, Щу-
чинск, Тургай) обнаружено не менее трех разных
гаплотипов исследованного участка мтДНК, а
всего на территории Северного Казахстана в на-
стоящее время описано девять гаплотипов
мтДНК (Феоктистова и др., 2020).

Подводя итог этому разделу, можно сказать,
что для видов-синурбистов характерно формиро-
вание генетически обособленных групп (демов),
существующих независимо друг от друга при от-
сутствии обмена или ничтожно малом обмене
особями. Генетическая дистанция между от-
дельными городскими поселениями обычно вы-
ше, чем между поселениями вне города. Кроме
того, в городах могут сохраняться как абориген-
ные мтДНК линии, так и линии, проникающие
в города с пригородных территорий.

РОСТ ПЛОТНОСТИ НАСЕЛЕНИЯ 
И СОКРАЩЕНИЕ РАЗМЕРОВ 

УЧАСТКОВ ОБИТАНИЯ

Несмотря на то, что в городской среде пригод-
ные для жизни обыкновенного хомяка террито-
рии обычно изолированы друг от друга, плот-
ность особей в отдельных группировках может
быть очень высокой и, как правило, может пре-
вышать плотность во внегородских поселениях.
Возможно, это связано с обилием и концентраци-
ей кормовых ресурсов, большим разнообразием до-
ступных убежищ и укрытий, а также со снижени-
ем пресса хищников. Так, стабильно высокая, а
местами даже экстремально высокая плотность
обыкновенного хомяка отмечалась нами на про-
тяжении пяти лет наблюдений с 2014 по 2019 год
в г. Симферополе (Парк им. Ю.А. Гагарина) (Sur-
ov et al., 2019) (табл. 1). Однако не ясно, является
ли высокая плотность особенностью именно го-
родских популяций этого вида или это реализа-
ция нормы реакции в условиях избытка ресурсов.
При этом средняя плотность в других населенных
пунктах и в биотопах на неурбанизированных
территориях была существенно ниже (табл. 1).
Агроландшафты степной части Крыма (лесопо-
лоса, разделяющая поле пшеницы) также харак-
теризовались высокой плотностью хомяка (до
25.2 особей/га) (Телицына и др., 1999), а в луго-
вых ассоциациях предгорий Алтая (даже вблизи
посадок зерновых) в течение трех летних сезонов
плотность поселений хомяка была в среднем
2.5 особей/га (Карасева, 1962).

Сведения о размерах индивидуальных участ-
ков обыкновенного хомяка в условиях города
крайне немногочисленны. В результате исследо-
вания той же локальной популяции обыкновен-
ного хомяка в Парке им. Ю.А. Гагарина в Симфе-
рополе на пике сезона размножения (в мае 2016,
2017 гг.) (Surov et al., 2019) с применением методов
мечения и радиотелеметрии определены следую-
щие характеристики использования простран-
ства: 1) высокая локальная плотность особей на
фоне общей разреженности поселений в городе;
2) уменьшение размеров участков обитания, по
сравнению с дикими популяциями; 3) высокая
степень обобществления пространства, особенно
между половозрелыми самками и самцами; 4) от-
носительно низкая степень обобществления про-
странства между самками и молодыми особями
(недавно перешедшими к самостоятельной жизни).
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АГРЕССИВНОСТЬ ОБЫКНОВЕННОГО 
ХОМЯКА К КОНСПЕЦИФИКАМ 

И ПОТЕНЦИАЛЬНЫМ ИСТОЧНИКАМ 
ОПАСНОСТИ В ГОРОДЕ 

(СОБАКИ, КОШКИ, ЛЮДИ)

Как отмечает Луняк (Luniak, 2004), у птиц в
связи с сокращением участков обитания в городе
растет и внутривидовая агрессия. Что касается
обыкновенного хомяка, то эта закономерность
вряд ли к нему применима за исключением крат-
ковременных периодов конкурентных отношений
между самцами за рецептивную самку. Действи-
тельно, весной во время активного размножения
мы наблюдали как непосредственные агрессив-
ные контакты между самцами, так и многочис-
ленные трупы животных со следами ран. При
этом причиной гибели могли быть как соперни-
ки, так и собаки. Самцы, занятые поиском самки,
теряют бдительность и расходуют много энергии
на преследование рецептивной самки и собствен-
но спаривание. Такие животные быстрее стано-
вятся добычей собак, как домашних, так и без-
домных. Но в целом агрессия в условиях города
не характерна для обыкновенного хомяка, и на-
блюдаемые нами как визуально, так и зафиксиро-
ванные фотоловушками контакты обычно не
имели агрессивного характера. Проявлений толе-
рантности обыкновенного хомяка к человеку в
условиях города немного, но это связано, скорее,

с тем, что хомяки и люди существуют как бы в
разных временных режимах и обычно не попада-
ются друг другу на глаза. Тем не менее в городах
Люблин и Вена отмечены случаи выпрашивания
хомяками корма у людей (Buczek, 2019) (И. Хофф-
ман – личное сообщение), что можно рассматри-
вать как выработку у обыкновенного хомяка не
только терпимости, но и дружественности по от-
ношению к человеку, пойманные же в природе
хомяки значительно более агрессивны к челове-
ку, чем городские.

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ СТРАТЕГИИ 
ПЕРЕЖИВАНИЯ ХОЛОДНОГО 

ВРЕМЕНИ ГОДА

Для обыкновенного хомяка, в отличие от ви-
дов с истинной спячкой (сурков, сусликов, туш-
канчиков), характерна факультативная, а не об-
лигатная спячка (Kayser, 1962; Gubbels et al., 1989;
Wollnik, Schmidt, 1995; Wassmer, 2004). Мы иссле-
довали зимнюю вненоровую активность и спячку
обыкновенного хомяка в городской среде (Surov
et al., 2019). С этой целью четырем взрослым сам-
цам и одной самке для регистрации температуры
тела внутрибрюшинно имплантировали термона-
копители (Петровский и др., 2008) и для реги-
страции местоположения животного – радиопе-
редатчики (Минаев и др., 2016). Это позволяло на

Таблица 1. Плотность поселений обыкновенного хомяка на урбанизированных территориях

Страна Город Плотность поселений Местообитания Автор

Австрия Вена 2.2 нор/га 
(всего около 3000 особей 
в городе)

Кладбища, парки, сады, 
набережные и посадки 
вдоль обочин улиц

Hoffmann, 2011

0.7 нор/га Зеленая зона
3.8 нор/га Городское кладбище
20 особей/га Ленточное поселение 

вдоль шоссе
Чехия Оломоуц 1.8 особей/га Окраина города 

(6 лет наблюдений)
Losík et al., 2007

Словакия Кошица 1.4 нор/га, 0.6 особей/га Городское кладбище Čanády, 2013
Польша Люблин 2.8 особей/га Поля зерновых культур

опытной станции
Banaszek, Ziomek, 2010

 7.8 нор/га Городские районы Buczek, 2019
Россия Симферополь 40 нор/га, до 80 особей/га Ленточное поселение вдоль 

крупных городских магистралей
Товпинец и др., 2006

36 нор/га 
(локально до 136 нор/га)

Аллея вдоль улицы, включая 
палисадники, газоны и огороды 
в частном секторе

20.0–31.8 нор/га, 
20.9–27.7 особей/га 
(локально до 50 особей/га)

Парк им. Ю.А. Гагарина 
(5 лет наблюдений)

Surov et al., 2019
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протяжении всего холодного периода года реги-
стрировать местонахождение каждой особи, а по-
сле отлова весной прочитать график изменений
температуры тела (Surov et al., 2019). По нашим
наблюдениям, в г. Симферополе максимальная
общая продолжительность спячки (от первого
эпизода гипотермии до последнего) составляла от
40 до 105 дней (Surov et al., 2019). У одного из сам-
цов за всю зиму температура тела ни разу не опус-
калась ниже 35°С, а его ежесуточную наземную
активность подтвердили регистрации на фотоло-
вушках. Свежие следы жизнедеятельности хомя-
ков – погрызенные стручки гледичии трехколюч-
ковой (Gleditsia triacanthos), следы самих животных,
а также открытые входы в норы – мы обнаружи-
вали в течение круглого года, включая даже са-
мый холодный месяц (январь). Однако массовые
появления взрослых животных регистрировали
только в феврале–марте.

Согласно этим данным, в Симферополе есть
условия, позволяющие хомякам проводить в спяч-
ке меньше времени или вообще отказаться от нее.
Возможно, это связано с тем, что в городах (в дан-
ном случае в городском парке г. Симферополя)
имеется достаточное количество калорийного
корма. Влияние количества потребленного корма
на продолжительность спячки была показана в
работе Сютц с соавторами (Siutz et al., 2018): экс-
периментальная группа обыкновенных хомяков,
получавшая дополнительный калорийный корм
перед спячкой, отличалась от контрольной со-
кращенным периодом зимней спячки.

Получить данные о продолжительности жизни
в природе довольно сложно, для этого требуется
отслеживание судьбы конкретных индивидуаль-
но меченных особей в течение продолжительного
времени. Из более чем 500 хомяков, помеченных
нами в парке им. Ю.А. Гагарина в Симферополе
за 5 лет, две зимы пережили только 2 самца и
2 самки (т.е. менее 1%). Максимальная зафикси-
рованная продолжительность жизни хомяков на
площадке по данным мечения составила 590 дней
для одного самца и 740 дней для одной самки.
При этом из числа сеголеток первую зиму пере-
жило не более 50% особей (Surov et al., 2019). Дан-
ные о жизненном цикле обыкновенного хомяка в
естественных условиях ограничиваются работой
Карасёвой (1962), проведенной 60 лет назад в
предгорьях Алтая. Наблюдения на площадке ме-
чения в течение трех летних сезонов показали,
что продолжительность жизни обыкновенного хо-
мяка может достигать четырех лет. Хотя эти дан-
ные лишь косвенно позволяют сравнить продол-
жительность жизни хомяков в городских и при-
родных популяциях, они свидетельствуют скорее
о сокращении продолжительности жизни живот-
ных в городских условиях. Очевидно, что при вы-
сокой смертности и короткой продолжительности

жизни поддержание высокой плотности должно
обеспечиваться высокой рождаемостью и увели-
чением количества выводков в течение сезона.
Сокращение времени спячки или отказ от нее
позволяют продлить сезон размножения и, соот-
ветственно, повысить репродуктивный потенци-
ал. Мы неоднократно отмечали в городе зверьков
в возрасте 2–3 месяцев даже в марте, что свиде-
тельствует о возможности позднеосеннего раз-
множения, чего никогда не фиксировалось в при-
родных популяциях.

СУТОЧНАЯ АКТИВНОСТЬ 
И ИЗМЕНЕНИЕ РАЦИОНА

Обыкновенные хомяки в городе часто прояв-
ляют дневную активность, что подтверждается
как нашими наблюдениями, так и наблюдениями
в Вене и Кракове (Schmelzer, Millesi, 2008; Ziomek
et al., 2012; Surov et al., 2019). Тем не менее даже в
городе активность хомяка, как правило, приуро-
чена к темному времени суток. Она начинается, в
зависимости от времени года, в 18–20 часов, а за-
канчивается в 6–7 часов утра. Это было подтвер-
ждено наблюдениями, полученными нами с по-
мощью фотоловушек, установленных в Симфе-
рополе на территории ФБУЗ “ЦГиЭ в Республике
Крым и городе федерального значения Севасто-
поле”.

Основу рациона обыкновенного хомяка в
г. Симферополе составляют цветы и плоды кон-
ского каштана (Aésculus hippocástanum), клёна пла-
танолистного (Acer platanoides), гледичии трехко-
лючковой, дуба черешчатого (Quercus robur),
грецкого ореха (Juglans regia), фундука (Corylus
maxima), рябины обыкновенной (Sorbus aucu-
paria), калины обыкновенной (Viburnum opulum),
бирючины обыкновенной (Ligustrum vulgaris),
чёрной бузины (Sambucus nigra), груши обыкно-
венной (Pyrus communis), яблони домашней (Ma-
lus domestica), сливы домашней (Prunus domestica)
и вишни (Prunus subg. cerasus) (Surov et al., 2019).
Такое богатое разнообразие декоративных и пло-
довых деревьев, а также многочисленные травя-
нистые растения (одуванчик, клевер, осоки и пр.),
безусловно, обеспечивают хомяков кормом в те-
чение круглого года. Кроме того, обыкновенный
хомяк питается улитками, жуками, бабочками и
другими беспозвоночными. Важным кормовым
ресурсом в г. Симферополе (а также, видимо, в
других южных городах) служат овощи и фрукты,
хранящиеся в подвалах жилых домов. Но, как по-
казали наши наблюдения и опросы населения,
еще более значимыми кормовыми ресурсами для
поддержания городской популяции Cricetus crice-
tus являются пищевые остатки из мусоросборни-
ков и еда для кошек и собак, оставляемая местны-
ми жителями возле домов (Feoktistova et al.,
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2013а). Хомяки охотно поедают этот весьма раз-
нообразный корм, иногда даже в присутствии по-
тенциального хищника. Было показано, что со-
став рациона варьирует в зависимости от сезона и
наличия корма. Но в Вене, например, основу пи-
тания в течение круглого года составляли различ-
ные виды орехов (Roswag et al., 2018).

УСТОЙЧИВОСТЬ К ПАРАЗИТАРНОЙ 
НАГРУЗКЕ И ИНФЕКЦИЯМ

Обитание на одной территории как абориген-
ных, так и чужеродных видов, формирующих но-
вые, ранее не существовавшие сообщества с по-
вышенной плотностью населения, нехарактерной
кормовой базой и т.д., типично для урболанд-
шафтов (Luniak, 2004). Как следствие, в городе
следует ожидать появление новых отношений
“паразит–хозяин” и более высокой паразитарной
нагрузки. Известно, что в целом городские попу-
ляции млекопитающих и птиц чаще подвергаются
заражению паразитами и встречаются с большим
количеством патогенов, чем сельские (Gliwicz,
1980). При этом в городе вид сталкивается с пато-
генами и паразитами, не характерными для его
естественных мест обитания. Возникает следую-
щий вопрос, как иммунная система животных-
синурбистов отвечает на эти городские “вызовы”,
в т.ч. на встречу с новыми паразитами, патогена-
ми, загрязнением тяжелыми металлами и т.д.?
Оценка аллельного разнообразия генов главного
комплекса гистосовместимости (major histocom-
patibility complex – МHC) может пролить свет на
решение этой проблемы и может служить показа-
телем степени приспособленности вида к проти-
водействию негативным факторам городской
среды. Эти гены играют ключевую роль в иммун-
ной защите организма, в т.ч. в обеспечении ответа
на патогенную нагрузку (Klein, Figueroa, 1986;
Hill et al., 1991; Potts, Wakeland, 1993; Brown,
Eklund, 1994; Edwards, 1996; Janeway, 2001; Hed-
rick, 2002; Ujvari et al., 2005; Acevedo-Whitehouse,
Cunningham, 2006).

Исследование популяций упомянутого выше
белоногого хомячка, обитающего в парках Нью-
Йорка, показало, что гены, ответственные за им-
мунные характеристики особей (так же как и ряд
других, ответственных, например, за переработку
продуктов, богатых жирами), в городских услови-
ях находятся под выраженным действием поло-
жительного отбора (Harris et al., 2013; Harris, Mun-
shi-South, 2017).

Чтобы оценить влияние условий обитания в
урбоценозе на особенности иммунной системы
обыкновенного хомяка, мы исследовали аллель-
ное разнообразие экзона II гена DRB, входящего
в состав MHC класса II, с использованием техно-
логии секвенирования нового поколения (NGS)

(Shiina et al., 2015) у животных из городской
(Симферополь) и сельской (окрестные террито-
рии) популяций (Феоктистова и др., 2022).

Результаты проведенного анализа показали,
что именно городская популяция отличается по-
вышенным разнообразием гена DRB по всем по-
казателям (число аллелей, отмеченных в популя-
ции, среднее число аллелей в генотипе особи,
рассчитанные для популяции индексы гаплоти-
пического и нуклеотидного разнообразия). Число
аллелей в сельских популяциях обыкновенного
хомяка на Крымском п-ове (n = 11) было несколь-
ко ниже, чем в благополучной экзоантропной по-
пуляции Чехии (n = 13), но для Симферополя это
значение было существенно большим (n = 19). Хотя
число несинонимичных замен превышало чис-
ло синонимичных в обеих выборках с Крым-
ского п-ова, действие положительного отбора в
городской популяции было заметно выше, чем
в сельской (Феоктистова и др., 2022). Получен-
ные результаты позволяют предполагать, что
представители городской популяции хомяков
Симферополя более устойчивы к противостоя-
нию “городским вызовам” – к инфекциям и па-
разитарной нагрузке по сравнению с представи-
телями популяций, обитающих вне города.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Рассмотрев ряд положений, характеризующих

адаптации видов-синурбистов к обитанию в ур-
боландшафтах на примере обыкновенного хомя-
ка, мы пришли к следующим выводам.

1. В городах поселения наземных животных
фрагментированы и поэтому формируют хорошо
обособленные демы, обмен генами между кото-
рыми ограничен. В результате генетическая ди-
станция между “городскими” группировками од-
ного и того же вида значительно больше, чем
между сельскими или природными. При этом в
городе могут сохраняться “уникальные” мтДНК
линии.

2. На фоне “теплового” загрязнения городов и
при избытке кормовых ресурсов зимоспящие ви-
ды грызунов могут сокращать период спячки ли-
бо гипотермия у них вообще не наступает. Это
приводит к удлинению сезона активности и спо-
собствует, в конечном счете, повышению репро-
дуктивного потенциала городской популяции,
что важно при высоком уровне смертности.

3. Выработка толерантности к конспецификам
позволяет более эффективно использовать норы
на обобществленной территории. Повышение
агрессивности в условиях урбоценозов не являет-
ся оптимальной стратегией.

4. Изменение диеты, переход на питание
“быстрыми углеводами” и кормами, содержащими
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большое количество жиров, выгодны в условиях
города. Подобная стратегия позволяет животным
быстрее восполнить энергетические затраты.
С другой стороны, без формирования адаптаций,
направленных на переработку легких углеводов,
такой тип питания может вызывать метаболиче-
ский синдром, также ведущий к сокращению
продолжительности жизни.

5. Высокий уровень загрязнения городов и
другие стрессирующие факторы, включая болезни
и паразитарную нагрузку, приводят к сокраще-
нию продолжительности жизни отдельных осо-
бей, но большее разнообразие иммунных показа-
телей может обеспечивать и большую популяци-
онную жизнестойкость.

6. Применительно к обыкновенному хомяку
мы не наблюдаем значительных изменений ха-
рактера циркадной активности – в целом сохра-
няется ночная активность, но в отдельных случа-
ях возможно проявление и дневной активности.

Насколько выдвинутые положения примени-
мы к другим видам-синурбистам – сказать слож-
но. Но проводить комплексные исследования
разных видов животных и растений в городах
крайне важно. Это: 1) даст нам новые примеры
для теории эволюции и 2) расширит понимание
возможностей видов адаптироваться к быстро ме-
няющейся городской среде (Donihue, Lambert,
2015). Первое связано с тем, что скорость и мас-
штабы изменений городской среды, вызванных
человеком, столь высоки, что эволюционные из-
менения можно наблюдать в течение достаточно
короткого времени. Второе – с тем, что организ-
мы способны к неэволюционным изменениям,
они подстраивают свои поведение, физиологию и
морфологию к измененной окружающей среде
(в нашем случае, городской) (McDonnell, Hahs,
2015). Риклефс (Ricklefs, 1990) выделил три основ-
ных адаптивных ответа, которые могут сформиро-
ваться в разных временных масштабах: регулятор-
ный (regulatory), адаптационный (acclimatory) и
эволюционный (developmental). Регуляторные ре-
акции происходят в течение коротких периодов
времени – секунд, минут и часов; эти реакции
обычно затрагивают изменения физиологии и
поведения. Примерами регуляторных реакций на
городскую среду являются, например, изменения
в частотах песен у птиц (Hu, Cardoso, 2010) и
возникновение поведения избегания у городских
млекопитающих (Lowry et al., 2013). В случае с
обыкновенным хомяком это могут быть толерант-
ность (привыкание) к присутствию человека или
кошки (последние редко нападают на взрослых хо-
мяков), изменение суточного ритма активности.
Адаптационный эффект может действовать на
протяжении нескольких дней и недель и обычно
включает физиологические и морфологические

изменения. Применительно к обыкновенному
хомяку мы наблюдаем сокращение или полный
отказ от зимней спячки в зависимости от условий
года и урожайности кормовых растений. Как ре-
гуляторные, так и адаптационные реакции могут
быть обратимыми на протяжении жизни индиви-
да. Реакции, связанные с генетически закреплен-
ными свойствами, происходят в течение более
длительных периодов времени. Для обыкновен-
ного хомяка мы наблюдаем формирование опре-
деленной генетической внутригородской струк-
туры, включая разнообразие аллелей генов MHC,
повышение плодовитости, как ответа на высокую
смертность и др. свойства, которые отличают го-
родские популяции от сельских или природных.

Данные, полученные при изучении городской
экологии, позволят решать не только фундамен-
тальные эволюционные задачи, но и задачи, име-
ющие чисто практическую значимость. Например,
оценить риски, которые несут городские виды
для человека, и по возможности их минимизиро-
вать. Эти риски не ограничиваются только эпиде-
миологической опасностью непосредственно для
человека. Грызуны могут разрушать коммуника-
ции, могут быть распространителями заболева-
ний домашних животных, могут повреждать зеле-
ные насаждения. Крайне важно в этом отношении
исследовать новые экологические связи, возни-
кающие в условиях города и не имеющие природ-
ных аналогов. Следовательно, понимание осо-
бенностей и характера экологических процессов,
происходящих в урбоценозах, является крайне
важным для сохранения “здоровой” и безопасной
городской среды.
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FROM AN AGROPHILE TO A SYNURBIST: HOW THE COMMON HAMSTER 
(CRICETUS CRICETUS) IS SETTLING
INTO THE URBAN ENVIRONMENT
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In this review, using our own and published data, we discuss the processes that occur in populations of small
mammals when they adapt to and master the urban environment, using the common hamster as an example.
Originally, the common hamster was apparently associated with the forest-steppe zone, but with the devel-
opment of agriculture, it became an agrophile, populating the outskirts of fields, which provided it with a
good food base throughout the year. Changes in farming culture (fragmentary fields replaced with vast areas
of arable land occupied by monocultures, the use of poisons and fertilizers) led to a shift in the ecological op-
timum of the species to areas occupied by gardens, kitchen gardens and urban ecosystems. This led to changes
in the genetic structure of populations, a greater (compared to suburbs) diversity of alleles of the major his-
tocompatibility complex responsible for resistance to pathogens, a reduced hibernation period up to its com-
plete abandonment, and a reduced aggressiveness to conspecifics which allows for more burrows to be ar-
ranged in a limited space and for general food storages to be shared and consumed. The use of food wastes as
an additional food resource by this species may have led to changes in its digestive and other systems. All of
this has allowed the common hamster to successfully exist in an urbanized environment, despite the reduction
in life expectancy due to many stressors (parasitic load, pollution etc.). It is assumed that not all of the above
traits have been formed in the process of synurbization. Many adaptations acquired earlier, before urbaniza-
tion, proved to be effective in its development of the urban environment. Obviously, the path taken by the
common hamster from a non-commensal species to an agrophile, and finally a synurbist is not unique; many
other species of mammals and birds have passed or are on this evolutionary path at the present time.

Keywords: small mammals, synurbization, urban areas, major histocompatibility complex, hibernation
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Приведена подробная информация о ранее опубликованных и новых находках северного кожанка
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Рукокрылые на Среднем Урале и прилегаю-
щих равнинных участках остаются до сих пор сла-
бо изученной группой млекопитающих. На тер-
ритории региона выявлено 10 видов (Большаков
и др., 2005), из них 7 являются оседлыми, зимую-
щими в многочисленных пещерах Урала. Первое
место по встречаемости на зимовках занимает се-
верный кожанок (Eptesicus nilssonii Keyserling et
Blasius 1839) (Большаков и др., 2005). Этот боре-
альный вид, благодаря своей способности пере-
носить наиболее низкие температуры по сравне-
нию с другими рукокрылыми, проникает далеко
на север в крайне холодные регионы России (Гро-
мов и др., 1963; Кириллин и др., 2018; Белкин и др.,
2019; Быховец, Петров, 2019). На Среднем Урале
это типично лесной вид, широко распространен-
ный, но везде немногочисленный. Сбор сведений
об особенностях его распространения и биологии
в регионе осуществляется с 1957 г. по настоящее
время. Ранее были опубликованы подробные
сведения о размещении северного кожанка на зи-
мовках в пещерах (Стрелков, 1958; Большаков и др.,
2005). Но до сих пор недостаточно информации о
находках и биологии вида вне пещер как в холод-
ное время года, так и в период активности. Отно-
сительно недавно была опубликована статья об
экологии северного кожанка на Южном Урале
(Снитько, Снитько, 2015), поэтому особенно ин-
тересно сравнить биологию этого вида в более се-
верных условиях обитания Среднего Урала. Цель
настоящей работы – обобщить опубликованные

ранее и новые данные о распространении север-
ного кожанка, изучить особенности его биологии
в периоды зимовки и активности на территории
региона.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследования проводили на Среднем Урале и

в прилегающих с востока равнинных районах, в
пределах южной половины Свердловской обл.
(рис. 1). Это наиболее пониженная часть Уральских
гор, ограниченная широтами (59°25′–55°25′ с.ш.),
с высотами около 300–700 м над ур. м., располо-
женная в пределах таежной зоны. К западу и во-
стоку от центральных массивов приурочены ос-
новные районы карстообразования с большим
количеством пещер, активно используемые руко-
крылыми (Большаков и др., 2005).

В холодное время года была обследована Са-
ранская пещера (Шахта 49), окр. пос. Сарана,
Красноуфимский р-н, в 1965, 1976, 1981, 1990,
1991 гг. В теплое время проведены стационарные
наблюдения в окрестностях пос. Двуреченск, Сы-
сертский р-н, с апреля по сентябрь 2001–2007 гг.
(юго-восток области) и пос. Зайково, Ирбит-
ский р-н, с апреля по сентябрь 2007–2020 гг. (се-
веро-восток области), попутно были сделаны слу-
чайные находки на территории г. Екатеринбурга.
Всего за период 2001–2021 гг. получены сведения
о биологии вида из 13 локалитетов (рис. 1), в ряде
случаев животные были переданы коллегами

УДК 599.426-152.4(470.54)
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Рис. 1. Карта-схема находок северного кожанка на
территории Свердловской обл.
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Животных отлавливали в темное время суток
около убежищ, на лесных полянах, дорогах и
опушках, около рек, озер и т.п. при помощи ор-
нитологических паутинных сетей и мобильной
ловушки (Борисенко, 1999). Для обнаружения ле-
тучих мышей в полете использовали ультразвуко-
вой детектор MAGENTA ELECTRONICS MK II
(Англия). Днем обследовали потенциальные укры-
тия – чердаки, трещины и щели зданий, дупла
деревьев.

У отловленных особей измеряли длину тела (L)
и предплечья (R), диаметр семенников по оголен-
ным выступающим частям (D) с помощью штан-
генциркуля, и массу тела – с помощью электрон-
ных весов KERN CM 60-2. Определяли вид, пол и
возраст (ad, sad, juv) по наличию широких хряще-
вых (неокостеневших) прослоек в местах сочле-
нения метакарпальных костей и фаланг передних
конечностей (Громов и др., 1963). По состоянию
внешних половых признаков оценивали репро-

дуктивный статус взрослых летучих мышей (ad).
Все возрастные и репродуктивные группы указа-
ны в табл. 1. К группе juv относили летающих осо-
бей первого года жизни (сеголетки) с наличием
видимых хрящевых прослоек. К группе sad – ле-
тающих особей первого года жизни (сеголетки), у
которых к концу лета хрящевые прослойки отсут-
ствуют; животные имеют малую массу и размеры
тела, нестертые зубы. Последний показатель обу-
словлен тем, что у особей первого года жизни зу-
бы имеют остроконечные вершины (Клевезаль,
2007; Газарян, Казаков, 2002; Gol’din et al., 2018),
а также полупрозрачную зубную ткань (рис. 2).
После первой зимовки полупрозрачность зубов
постепенно утрачивается в результате увеличения
слоя дентина и стачивания эмали (Клевезаль,
Клейненберг, 1967; Клевезаль, 2007). Степень
стертости и прозрачности зубной ткани оценива-
ли визуально с помощью лупы. По данным ряда
авторов, остроконечность вершин клыков может
сохраняться у летучих мышей на второй год жиз-
ни (Газарян, Казаков, 2002; Gol’din et al., 2018).
Поэтому во избежание ошибок зубы осматривали
у всех отловленных животных, но к группе sad от-
носили только тех, которые, помимо нестертых
зубов, имели в конце лета и начале осени мелкие
размеры. На наш взгляд, это позволяет отделить
первогодок от более взрослых животных, подрос-
ших и набравших вес во второй половине лета.

Кроме того, осуществляли индивидуальное ме-
чение с помощью орнитологических алюминие-
вых колец серии ХD, XT, XK и специальной серии
для рукокрылых VA. Отловленных летучих мы-
шей помещали в полотняные мешочки. Измере-
ние и кольцевание по возможности проводили
ночью в местах отлова. Отловленных под утро и
днем особей высаживали в укрытие или выпуска-
ли в темное время суток, в холодное время года
переправляли в пещеру. Все отловленные живот-
ные были выпущены в природу. Методы, исполь-
зованные в данном исследовании, одобрены ко-
миссией по биоэтике Института экологии растений
и животных УрО РАН (протокол № 11 от 29.04.2022).
Всего отмечено 120 особей, из них окольцовано 93.
Помимо этого, были изучены коллекционные
материалы Музея ИЭРиЖ УрО РАН.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Места обнаружения вида на территории 
Свердловской области

Показано на рис. 1. В пещерах: 1 – Гостьков-
ская, Алапаевский р-н, (4 экз.) (Большаков и др.,
2005); 2 – Сохаревская, Режевской р-н (1♂)
(Стрелков, 1958); 3 – Саранская или шахта 49,
Красноуфимский р-н, зимой 1965 г. (1 экз.); там
же зимой 1976 (2 экз.), 1981 (3 ♂♂), 1990 (3 экз.),
1991 (6 ♂♂); в пещерах на р. Чусовой 4 – Коуров-
ская (1 экз.) и 5 – Новоуткинская (Большаков
и др., 2005); в пещерах долины р. Серги Нижне-
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Таблица 1. Репродуктивные и возрастные группы северного кожанка в период 2001–2021 гг.

Примечания. L – длина тела, мм; R – длина предплечья, мм; D – диаметр семенников, мм; масса тела, г. Для каждого пока-
зателя M ± m – среднее и ошибка.

Группа (пол, возраст) Описание Число 
особей

L, R, D; 
масса тела

Самки, ad

Беременные Внизу живота один или два 
плотных бугорка. Соски сухие
или сморщены, часто увеличены, 
темного или розового цвета

3 L = 52.3 ± 1.10; 
R = 39.8 ± 0.20; 
масса = 11.3 ± 0.26

Лактирующие Соски и голое пространство 
вокруг них сильно увеличено. 
Половые органы редко красные

11

С признаками 
постлактации

Соски сильно вытянуты, 
сморщены, темного цвета

13

С признаками 
половой активности

Половые органы красные, 
увеличены. Внизу живота в редких 
случаях бывает линное пятно. 
Соски в состоянии постлактации 
или мелкие розовые

4

Яловые Соски мелкие темные 
или розовые, не сухие. 
Возможно, ранее не рожали

8

Яловые Соски мелкие, сухие розовые 
или черные. Могли рожать 
в другие годы

5

Состояние не указано – 6

Самки, yuv

Летающие особи 
первого года жизни

Есть хрящевые прослойки 
в местах сочленения 
метакарпальных костей и фаланг 
передних конечностей

5 L = 50.3 ± 1.1; 
R = 40.1 ± 0.62; 
масса = 8.8 ± 0.49

Самки, sad

Летающие особи 
первого года жизни, 
у которых отсутствуют 
хрящевые прослойки

Мелкие размеры 
и масса тела, нестертые зубы, 
хрящевые прослойки отсутствуют

4 L = 48.2 ± 3.02; 
R = 39.9 ± 0.42; 
масса = 9.0 ± 0.32

Самцы, ad

С признаками 
половой активности

Семенники увеличены (диаметр 
7.9–12.5 мм), часто грязно-розо-
вого цвета, редко бывает увеличена 
головка или каудальные придатки

14 L = 52.3 ± 0.51; 
R = 39.0 ± 0.29; 
D = 8.3 ± 0.38;
масса = 10.2 ± 0.68

В обычном состоянии Семенники не увеличены 
(диаметр 3.0–6.3 мм)

7

Состояние не указано – 16

Самцы, yuv

Летающие особи 
первого года жизни

Есть хрящевые прослойки 
в местах сочленения метакарпаль-
ных костей и фаланг передних 
конечностей

6 L = 46.4 ± 0.6; 
R = 38.3 ± 0.65; 
D = 6.1 ± 0.15;
масса = 7.7 ± 0.46

Самцы, sad

Летающие особи 
первого года жизни, 
у которых отсутствуют 
хрящевые прослойки

Мелкие размеры и масса тела, 
нестертые зубы, хрящевые 
прослойки отсутствуют

9 L = 49.3 ± 1.44; 
R = 37.9 ± 0.6; 
D = 5.9 ± 0.69;
масса = 9.2 ± 0.67
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сергинского р-на, находки за 1997–1999 гг. 6 –
Аракаевская (максимальное число за одно посе-
щение от 48 до 79 экз.), 7 – Катниковская (до 10 экз.),
8 – Карстовый Мост (до 18 экз.), 9 – Шахта Рыб-
никова (до 27 экз.), 10 – Лягушка-2 (1 экз.), 11 –
Большой провал (2 экз.), 12 – Дружба (до 6 экз.),
13 – Пильниковская (до 4 экз.), 14 – Аракаево-8
(до 6 экз.), 15 – Малая Аракаевская (до 15 экз.)
(Большаков и др., 2005).

В городах: 16 – г. Екатеринбург, в июне 2000 г.
(1 ♂ ad) в здании Уральского государственного пе-
дагогического университета (Большаков и др.,
2005); там же с сентября по ноябрь 2014, 2006,
2010 гг. (5 экз. из них 1 ♀ ad, 2 ♂♂ sad, 1 ♂ ad); там
же 7.08.2003 г. (1 ♀ ad); там же в августе 2015 г. на
балконе (1 ♂); там же 8.05.2007 г. пойман кошкой
на балконе (1 ♀ ad, коллекция музея ИЭРиЖ УрО
РАН – IPAE 1700210); там же 7.08.2015 г. на терри-
тории парка в дупле липы (1 ♀ ad); 17 – г. Асбест,
16.10.2010 г., залетел в окно (1 ♂ ad); 18 – г. Верх-
ний Тагил, 27.02.2021 г., в квартире попал в мы-

шеловку (1 ♂ ad, музей ИЭРиЖ УрО РАН – IPAE
1.700152).

В мелких населенных пунктах: 19 – пос. Тава-
туй, Невьянский р-н, 1.05.2003 г. (1 ♂ ad); там же
в картофельной яме зимой 2004 г. (1 экз.); 20 –
в окр. пос. Аять, Невьянский р-н в садовом доме
(1 экз.); 21 – коллективный сад “Березка” (ст. 466 км)
между станцией Аять и Таватуй, Невьянский р-н,
23.08.2002 г. залетел в горячую железную трубу
(1 ♂ sad); 22 – пос. Зеленый дол, 09.12.2014 г.
в картофельной яме (1 ♂ ad); 23 – Этнографиче-
ский парк “Земля предков” в окр. г. Верхняя
Пышма 10.07.2018 пойманы кошкой (музей ИЭ-
РиЖ УрО РАН – 2 ♀♀ IPAE 773424, 773425, 1 ♂ IPAE
773426).

В естественных местообитаниях, включая еди-
ничные постройки: 24 – Висимский заповедник,
07.12.2002 г. погиб на печке в зимовье (музей
ИЭРиЖ УрО РАН – IPAE 778830); 25 – в окр.
пос. Двуреченск, Сысертский р-н, с мая по август
2001–2007 гг. (24 ♂♂ ad, 44 ♀♀ ad, 5 ♂♂ sad, 4 ♀♀
sad, 5 ♂♂ juv, 5 ♀♀ juv); 26 – в окрестностиях

Рис. 2. Зубы северного кожанка первого года жизни: В – нестертые вершины зубов.

В
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д. Шигаево, Шалинский р-н, 11.07.2013 г. (1 ♂ sad);
27 – в окрестностиях пос. Скородумское, Ирбит-
ский р-н, с мая по август 2007–2020 гг. (3 ♂♂ ad,
4 ♀♀ ad, 1 ♂ juv).

Прочие находки: летом в окрестностях 28 –
г. Верхотурье и 29 – г. Красноуфимска (Марвин,
1969); 30 – колонии в дуплах деревьев близ
ж. д. станции Огородная (сев.-зап. окрестности
г. Екатеринбурга) (Малышев, 1978); 31 – летом
в окрестностях пос. Бажуково, Нижнесергин-
ский р-н (Большаков и др., 2005).

Северные районы Свердловской обл.: Северо-
уральский городской округ 32 – пещера “Чертово
Городище” (1 экз.) и 33 – Тренькинская пещера
(2 экз.), окрестности пос. Черемухово (Орлов,
Кузнецова, 2001); там же 34 – в штольне на
р. Сосьва (3 экз.) (Кузнецов, Козлов, 1958); там же
35 – с. Всеволодо-Благодатское (1 экз.), окрест-
ности заповедника “Денежкин камень” (Черняв-
ская, 1959); там же, пещеры на р. Вагран – 36 –
Лягушка (Улитка) (Катана, 2020), 37 – Партизанская
(Катана, 2020а) и 38 – Большая Коноваловская
(Цурихин, Васильев, 2010).

Зимовки

Среди зимующих рукокрылых северный кожа-
нок отмечен в большинстве пещер региона, явля-
ется самым холодоустойчивым (Большаков и др.,
2005). Обычно животные размещаются в привхо-
довой части пещер, открыто, иногда в небольших
углублениях или трещинах, при температурах от
–5 до +1°С. На всех известных зимовках этот вид
не образует больших скоплений, преимуществен-
но отмечаются одиночные особи. Концентрация
зимовок в пещерах известна на юго-западе обла-
сти в долине р. Серги (при плотности пещер и
гротов около 0.2 на км2), где численность для од-
ной пещеры зимой 1998–1999 гг. составила от 2
до 27 особей. Исключение – Аракаевская пещера,
где в ноябре 1999 г. зарегистрирована самая круп-
ная зимовка – 79 экз. (Большаков и др., 2005).
По данным Стрелкова (1958), зимой 1957 г. в Ара-
каевской пещере были обнаружены животные
обоих полов (3 ♂♂, 1 ♀).

В ходе наблюдений в пещере Саранской или
“шахта 49” зимой 1965, 1976, 1981, 1990, 1991 гг.
нами отмечены за одно посещение только самцы
от 1 до 6 экз. Вход в пещеру открывается трещи-
ной на дне небольшой карстовой воронки, зано-
симой зимой снегом. Глубина трещины 49 м, ши-
рина – 0.4–2.5 м. Животные по мере продвижения
вниз всегда располагались одиночно. Перемеще-
ние их во время зимовки по трещине зависело от
колебания наружной температуры воздуха. При –
12°С снаружи, температура в пещере колебалась
от 0.4 до 4.2°С, относительная влажность около
90%. Наиболее холодным был январь 1981 г., на-
ружная температура опускалась до –38°С, и три
обнаруженных северных кожанка зимовали в этот

год ниже на 40 см обычного уровня, отмеченного
в другие годы наблюдений. При потеплении в
марте этого же года эти животные переместились
вверх и достигли уровня границы размещения,
характерного для обычных зим. Наблюдаемый
факт свидетельствует о том, что северные кожан-
ки в течение зимовки перемещаются в наиболее
благоприятные по температуре места. Это объяс-
няется необходимостью поддержания летучими
мышами оптимальной разницы между темпера-
турой тела и температурой среды (Ануфриев, Ре-
вин, 2006).

Вне пещер в холодное время года, согласно
описанным выше находкам (рис. 1), вид успешно
зимует в городских зданиях (7 находок) и овощ-
ных ямах (2 находки). В этих укрытиях обнаруже-
ны одиночные особи, из них большинство – сам-
цы (7 из 9 экз.). В городах находки животных уча-
щаются с сентября по ноябрь.

Схожие сведения о зимовках северного кожан-
ка получены на пограничных территориях. Так, в
Пермской обл. отдельные особи этого вида и не-
большие группы до 40 экз. отмечены в пещерах
Пашийской, Ладейной, Темной, Первомайской,
Уинской, Мечкинской, Закурьинской (Больша-
ков и др., 2005) и Кунгурской (Наумкин, Сивко-
ва, 2019). На зимовке в пещерах Южного Урала он
тоже немногочисленный, в одном укрытии на-
считывается от 1–2 до 30 особей, в редких случа-
ях, например в шахте Слюдорудник, – до 47 экз.,
встречаются животные обоих полов, а в период
активности численность около пещер может быть
несколько выше, также известны зимовки вида в
постройках человека (Большаков и др., 2005;
Снитько, Снитько, 2017). В пещерах Северного
Урала отмечают от 1–2 до 20 особей (Большаков
и др., 2005). На пограничной территории Ханты-
Мансийского автономного округа известны зи-
мовки отдельных особей в городских постройках
(Бердников, 2009). В сравнении с Южным, Сред-
ним и Северным Уралом, на юге Среднего и
Нижнего Поволжья, где отсутствуют в массе есте-
ственные укрытия рукокрылых в пещерах, север-
ный кожанок, наоборот, формирует массовые
скопления до несколько сотен особей, концен-
трируясь в искусственных подземельях Самар-
ской Луки (окрестности с. Ширяево, Ставро-
польский р-н Самарской обл.), тоже проявляя
одиночный характер размещения внутри микро-
укрытий (Смирнов и др., 2007).

Период активности
Вылет зимующих животных из убежищ начи-

нается со второй половины апреля и растянут по
времени в зависимости от течения весны. На се-
веро-востоке и юго-востоке области они появ-
ляются в летних местообитаниях после 15 мая.
От мест летних стационарных наблюдений на се-
веро-востоке области ближайшие зимовочные
пещеры расположены в 60 км на р. Реж и на юго-
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востоке области – в 105 км на р. Серга. В мелких
населенных пунктах и в г. Екатеринбурге первые
активно летающие животные после зимовки от-
мечены раньше, уже в начале мая (1.05.2003 г.,
8.05.2007 г.), возможно, из-за близости городских
зимовочных укрытий. Такое временное различие
между вылетом из мест зимовок и прилетом в раз-
ных местообитаниях, вероятно, определяется
расстоянием между зимовочными и летними убе-
жищами конкретных особей.

В местах стационарных наблюдений и в г. Ека-
теринбурге в период активности встречаются все
основные половозрастные группы вида (взрос-
лые самцы, самки, молодые животные первого
года жизни). Соотношение полов среди взрослых
животных на северо-востоке области близко 1 : 1
(n = 7), на юго-востоке значимо преобладают
самки 1 : 1.8 (n = 68, χ2 = 4.5, p < 0.05). Соотноше-
ние полов для первогодок (juv, sad) близко к 1 : 1
(n = 19), что в целом согласуется с данными дру-
гих авторов (Бердников, 2009; Снитько, Снитько,
2015). За все время исследований были найдены
небольшие выводковые колонии до 5–10 особей
(3 находки), состоявшие из взрослых размножаю-
щихся и яловых самок, к ним могли присоеди-
няться самцы (2 находки). Среди взрослых самок
яловые составили 16.7%, следовательно, в раз-
множении участвует только часть животных, что
отмечали и другие исследователи (Снитько,
Снитько, 2015). Сроки родов растянуты во време-
ни, приходятся на июнь, на это указывают даты
поимки беременных и лактирующих самок. Бере-
менные особи (табл. 1) на юго-востоке области
были отмечены с 4 по 29 июня, лактирующие –
с 7 июня по 12 июля, на северо-востоке области
лактирующие самки встречаются позднее – с по-
следней декады июня до середины июля. В поле-
вых условиях признаком беременности можно
считать наличие внизу живота у самок округлых
твердых бугорков (табл. 1), которые хорошо паль-
пируются и визуально заметны, даже через не-
сколько часов после отлова. Визуальное опреде-
ление беременности самок северного кожанка на
поздних сроках, помимо оценки эмбрионов, бы-
ло проведено Бердниковым (2009). Следует заме-
тить, что у летучих мышей увеличение нижней
части живота беременных самок можно спутать с
заполнением кишечника по завершению периода
кормежки. Если учитывать тот факт, что напол-
ненный пищей кишечник освобождается уже че-
рез час (Первушина и др., 2010), то для подтвер-
ждения беременности достаточно понаблюдать за
состоянием животных на протяжении 2–3 часов.
При соблюдении перечисленных условий при-
жизненное подтверждение беременности у лету-
чих мышей возможно на поздних сроках.

На юго-востоке области северные кожанки с
признаками беременности были отловлены в на-
чале ночи и находились под наблюдением больше
трех часов. В двух случаях это были самки с одним
бугорком и только одна – с двумя, что указывает

на возможность рождения в условиях Среднего
Урала у этого вида двоен. На редкость этого явле-
ния косвенно указывает факт численного преоб-
ладания в течение 2001–2007 гг. участвовавших в
размножении самок по отношению к числу моло-
дых животных (juv, sad) 1.3 : 1 (n = 63), соответ-
ственно. На Южном Урале рождение у этого вида
двоен обычно (Снитько, Снитько, 2015). Схожее
явление для северного кожанка – уменьшение
размера выводка – было отмечено в северных
районах Скандинавии по сравнению с южными
территориями (Rydell, 1993). В Ханты-Мансий-
ском автономном округе у самок этого вида быва-
ет как по одному, так и по два эмбриона (Бердни-
ков, Стариков, 2008).

Детеныши способны летать приблизительно
через месяц после рождения. Сроки становления
на крыло молодых летучих мышей растянуты во
времени. Первые вылеты молодняка из убежища
зафиксированы с середины июля: на юго-востоке
с 11.07, на северо-востоке области с 23.07. С этого
же времени начинают попадаться самки в состоя-
нии постлактации (табл. 1). Молодые животные с
видимыми хрящевыми прослойками отмечены
на юго-востоке области до середины августа
(16.08.2004 г.), а в конце июля (после 26.07.2006 г.)
встречаются уже мелкие по размерам особи без
хрящевых прослоек. К третьей декаде августа мо-
лодых животных сложно отличить от взрослых по
наличию хрящевых прослоек. Поэтому таких
особей относили в отдельную группу sad по ряду
признаков: имеют по сравнению со взрослыми
особями более мелкие размеры, меньшую массу
тела и нестертые поверхности зубов (см. в разделе
“Материалы и методы”). Раннее развитие молод-
няка на юго-востоке области наблюдается только
у северного кожанка, у остальных видов рукокры-
лых молодые особи с видимыми хрящевыми про-
слойками встречаются до конца августа.

Для сравнения, на пограничной Северному
Уралу территории Западной Сибири фазы бере-
менности и рождения детенышей северного ко-
жанка отмечены на 1–2 недели позднее, чем на
Среднем Урале, беременных и лактирующих са-
мок наблюдают с мая и до третьей декады июля,
а поднятие молодняка на крыло происходит толь-
ко в первой декаде августа (Бердников, 2009). На-
оборот, на Южном Урале рождение детенышей
начинается раньше, примерно на 1–2 недели,
а первые вылеты молодняка происходят с опере-
жением почти на месяц с середины июня, у самок
чаще рождаются двойни (Снитько, Снитько, 2015).
Возможно, благодаря более комфортным погод-
ным условиям и ранней весне, фазы генеративно-
го цикла для изучаемого вида на Южном Урале
смещены на более ранние сроки по сравнению со
сроками на территории Среднего и Северного
Урала. Кроме того, на Южном Урале северный
кожанок формирует более многочисленные вы-
водковые колонии, от 30 до 100 особей, которые к
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августу покидают выводковые убежища (Снить-
ко, Снитько, 2015).

На юго-востоке Среднего Урала наблюдали
другое поведение животных. К моменту, когда де-
теныши начинают активно и уверенно летать,
в выводковых колониях происходит перегруппи-
ровка особей – только часть молодых и взрослых
животных покидает выводковые убежища. Неко-
торые животные первого года жизни, а также
взрослые самки и самцы остаются в этих укрыти-
ях до начала сентября (2 из 3 колоний). Во второй
декаде августа в этой части региона у северного
кожанка наблюдается начало осеннего гона. Так,
самка в состоянии половой активности (описа-
ние в табл. 1) была найдена 30.08.2001 г. в убежи-
ще вместе со взрослым самцом, имеющим увели-
ченные семенники (диаметр 11.0), в составе не-
большой колонии, в которой отмечены кроме них
2 ♀♀ ad с признаками постлактации, 1 ♂ sad и 1 ♀
sad. Кроме того, взрослые самки в состоянии по-
ловой активности как с признаками постлакта-
ции, так и яловые были отловлены на охотничьих
участках совместно со взрослыми самцами, име-
ющими увеличенные семенники (3 находки), и
одиночно в убежище (1 находка). Взрослые сам-
цы с увеличенными семенниками (диаметр 7.9–
11.8 мм), часто выпавшими в мошонку, а также
имеющие увеличенные головку пениса или ка-
удальные придатки (табл. 1), попадаются в отло-
вах единично в конце мая (1 находка 23.05.2007 г.)
и массово, начиная с конца июня (27.06.2005 г.)
до начала сентября (13 находок). Эти находки
свидетельствуют о готовности к спариванию сам-
цов во второй половине лета. В северо-восточной
части области животные с признаками половой
активности не отмечены. Состояние осеннего го-
на у северного кожанка описано впервые. В це-
лом, оно имеет некоторые схожие черты с харак-
тером гона нетопыря Натузиуса (Pipistrellus nathu-
sii Keyserling et Blasius 1839) (Стрелков, Ильин,
1990). По литературным данным, такое увеличе-
ние семенников самцов связано с активным
сперматогенезом, а гон у летучих мышей в уме-
ренных широтах проходит в период спада спер-
матогенеза в семенниках и наполнения придат-
ков сперматозоидами (Стуканова, 1976). В лите-
ратуре имеются сведения, что у изучаемого вида
осенний гон приходится на более поздние сроки,
нежели отмеченные нами. Так, на Южном Урале
спаривание, видимо, происходит на зимовке в
пещерах (Снитько, Снитько, 2015), а в условиях
Западной Сибири гон возможен по срокам в октяб-
ре–ноябре (Стуканова, 1976). В Поволжье в райо-
не высокой концентрации зимовочных укрытий
рукокрылых на Самарской Луке спаривание се-
верного кожанка возможно в период перемеще-
ний животных из летних местообитаний к местам
зимовок (Смирнов и др., 2020). Именно в местах
зимовок отмечено высокое генетическое разно-
образие особей, но в отдельных зимовочных
подземельях выявлены близкородственные груп-

пировки изучаемого вида (Баишев и др., 2014;
Смирнов и др., 2020).

Пространственная структура поселений

Характер размещения особей был изучен в ме-
стах летнего обитания на юго-востоке области.
Пространственная структура этого вида характе-
ризуется формированием небольших по числен-
ности группировок не более 10 особей. Скопле-
ния отмечены, главным образом, на кормовых
участках (общее число группировок 30), обычно
это яловые и участвующие в размножении самки
с детенышами (56.7%). Реже взрослые самки охо-
тились вместе с самцами (23.3%), а во второй по-
ловине лета – для самцов и самок характерно со-
стояние половой активности (10.0%). Единичны
находки группировок смешанного типа (взрос-
лые самцы, самки, молодняк – 3.3%) и разнови-
довые группы (6.6%) – северные кожанки селятся
и охотятся совместно с двухцветным кожаном
(Vespertilio murinus (Linnaeus 1758)). Скопления
животных фиксировали в следующих кормовых
стациях: около береговой линии на границе с
участками леса (6 локалитетов), на опушке леса
(1 локалитет), в месте расположения единичных
построек человека (1 локалитет). Одиночных се-
верных кожанков отлавливали в глубине лесного
массива (на полянах и лесных дорогах) и между
постройками, в 3 из 4 случаев это были самцы. Бы-
ли находки в убежище – за деревянной обшивкой
одноэтажных строений найдено 3 небольшие ко-
лонии численностью до 5–10 особей, в составе ко-
торых были взрослые самцы и самки, а также жи-
вотные первого года жизни (juv, sad). Под корой
сосны была отловлена одиночная самка в состоя-
нии половой активности. Убежища колоний рас-
положены на расстоянии 500–1000 м друг от друга.

Результаты кольцевания показали, что живот-
ные разного пола привязаны к своим охотничьим
участкам, они могут их использовать постоянно
на протяжении всего периода активности как в
течение одного года, так и на протяжении не-
скольких лет подряд (6 повторных отловов для
2 ♂♂ ad, 4 ♀♀ ad). Так, взрослая самка была отлов-
лена в состоянии лактации на лесной дороге око-
ло водоема 7.06.2004 г. и 6.07.2005 г. в одном и
том же месте. Взрослый самец охотился между
постройками и отловлен здесь 28.07.2003 г. и
1.07.2004 г. Другой самец был отловлен в этом же
месте в мае и августе 2007 г. Максимальное отме-
ченное расстояние при перемещении животных
от убежища до охотничьих участков составило
1 км для взрослой самки. В целом, наши сведения
о пространственном размещении северного ко-
жанка согласуются с результатами исследований,
например, полученными на территории Повол-
жья с помощью телеметрии (Смирнов и др., 2013;
Smirnov et al., 2021). Согласно этим исследовани-
ям в характере использования кормовых участков
животные также проявляют изрядный консерва-
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тизм, а взрослые самцы по сравнению с самками
предпочитают держаться отдельно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На Среднем Урале в пределах южной части
Свердловской обл., которая характеризуется на-
личием значительного числа небольших по раз-
мерам пещер, северный кожанок распространен
повсеместно. Для зимовки вид использует как
естественные пещеры и гроты, так и различные
укрытия антропогенного происхождения, в том
числе городские здания. Большой концентрации
особей нигде не образует (исключение – Арака-
евкая пещера), зимуют преимущественно оди-
ночные особи или мелкие группы особей.

На Среднем Урале, по сравнению с южными
районами Урала (Снитько, Снитько, 2015), север-
ный кожанок формирует небольшие выводковые
колонии до 5–10 особей, в составе которых отме-
чаются взрослые самцы; сроки рождения и выле-
та молодняка отодвигаются на 1–2 недели, у са-
мок чаще рождается по одному детенышу.

В ходе исследований условно выделены ре-
продуктивные и возрастные группы животных:
взрослые самки (ad) – беременные, лактирую-
щие, в состоянии постлактации, в состоянии по-
ловой активности, яловые; взрослые самцы (ad) – в
состоянии половой активности, в обычном состоя-
нии; молодые животные первого года жизни, име-
ющие хрящевые прослойки (juv); молодые живот-
ные первого года жизни без хрящевых прослоек,
имеющие малый вес и небольшие размеры тела, не-
стертые зубы (sad). Признаки, характеризующие
каждую группу, позволяют прижизненно оцени-
вать состояние животных в полевых условиях.

На юго-востоке региона в местах летнего
обитания со второй декады августа встречаются
взрослые самцы и самки в состоянии половой ак-
тивности, что свидетельствует о начале в это вре-
мя у северного кожанка осеннего гона.

В целом, животные этого вида сильно расcре-
доточены в пределах изученной территории, они
не образуют в период зимовки крупных скопле-
ний в многочисленных естественных и искус-
ственных укрытиях. В этом случае для вида в целом
уменьшается вероятность спаривания и связан-
ного с ним обмена генетической информацией
в постоянных местах зимовки. Основываясь на
описанном выше факте осеннего гона во второй
половине августа, можно предполагать, что в по-
пуляциях северного кожанка такое поведение яв-
ляется механизмом, который обеспечивает взаи-
модействие животных разного пола в местах
летнего обитания и компенсирует тем самым от-
сутствие возможности их встреч для спаривания
в районах зимовки.
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BIOLOGY OF EPTESICUS NILSSONII (VESPERTILIONIDAE, CHIROPTERA) 
IN THE MIDDLE URALS, SVERDLOVSK REGION

E. M. Pervushina1, *, V. N. Bolshakov1

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Ekaterinburg, 620144 Russia
*e-mail: pervushina@ipae.uran.ru

In the Middle Urals, Sverdlovsk Region, detailed information, both previously published and new, is provid-
ed on the bat species inhabiting urbanized areas, as well as data on the biology of the species wintering in
caves. Stationary studies of the biology of Eptesicus nilssonii Keyserling et Blasius 1839 were carried out during
the period of activity outside the caves. Reproductive groups of animals and the autumn rut in summer hab-
itats are described for the first time.

Keywords: bats, distribution, wintering, period of activity, reproductive groups, autumn rut
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В обзоре представлен вклад териологов в формирование взглядов в развитие теории природной оча-
говости чумы. Эколого-эпизоотологический мониторинг – один из основных разделов эпидемио-
логического надзора по этой опасной инфекции. Участие зоологов в изучении вопросов инфекци-
онной патологии зоонозов оказалось своеобразным прорывом в познании факторов энзоотии,
эпизоотологии, палеогенеза очагов и эволюции паразитарных систем, закономерностей функцио-
нирования природных и антропоургических очагов болезней, их биоценотической и простран-
ственной структуры, в разработке методов оценки состояния популяций носителей и переносчиков
возбудителей болезней, контроля численности резервуарных животных и других мер профилактики
заболеваний людей. В результате многолетних исследований разработаны понятийный аппарат,
методология в области медицинской териологии, определены критерии и регламенты обследова-
тельских и профилактических работ в очагах зоонозов. В современный период разрабатываются и
внедряются новые цифровые и геоинформационные технологии, методы дистанционного зонди-
рования природной среды, позволяющие обеспечивать эпидемиологическое благополучие населе-
ния на территориях, энзоотичных по чуме и другим природно-очаговым болезням.

Ключевые слова: териология, зооноз, природные и антропоургические очаги чумы, эпидемиологи-
ческий надзор, эпизоотологический мониторинг, носители и переносчики
DOI: 10.31857/S0044513423040098, EDN: UOHSWF

На обширных пространствах бывших Россий-
ской империи, Советского Союза, в настоящее
время – России и сопредельных стран распро-
странены природные очаги зоонозов – инфекци-
онных болезней диких и сельскохозяйственных
животных, возбудители которых случайно пере-
даются и людям (Атлас природных очагов чумы,
2022). На протяжении всей истории многие наро-
ды не раз сталкивалась с эпидемиями “повальных
болезней”, среди которых наиболее опасной ин-
фекцией была чума. Она всегда оставалась одной
из самых важных проблем здравоохранения, опу-
стошая села и города от Балтики и Причерномо-
рья до Дальнего Востока. В мировой истории
отмечают три пандемии чумы – в VI, XIV и XIX–
XX веках, унесшие жизни десятков и сотен мил-
лионов людей. От чумы вымирали целые города,
рушились империи. В промежутках между пан-
демиями вспышки этой болезни разной интен-

сивности регистрировались в каждом столетии
(Супотницкий, Супотницкая, 2006).

Рождение отечественной системы специали-
зированных противочумных учреждений было
связано с действиями российских властей по лик-
видации эпидемических вспышек среди населе-
ния в конце XIX–начале ХХ столетий на юге
европейской части страны. На фоне эпидемий
чумы в Одессе в 1901–1902, 1911 гг., в Астрахан-
ской губернии в 1899–1913 гг., в Уральской обл.
в 1903–1916 гг., в Забайкалье в 1903–1916 гг. для
борьбы с этой болезнью начали формироваться
противочумные пункты и лаборатории. В после-
дующем была создана крупная специализирован-
ная система противочумных учреждений – стан-
ций, отделений, научно-исследовательских ин-
ститутов, обеспечивающих эпидемиологическое
благополучие населения в сочетанных очагах чу-

УДК 616.98:579.842.23
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мы и других особо опасных зоонозов (Голубин-
ский и др., 1987; Подвиг во имя жизни …, 2022).

Одним из наиболее важных разделов работы
противочумных учреждений является эколого-
эпизоотологический мониторинг – проведение
наблюдений или измерений на закрепленной се-
ти пунктов (участков, маршрутов) по определен-
ной программе с заданной периодичностью, по
результатам анализа которых прогнозируют эпи-
демиологическую обстановку и ее динамику.
Цель мониторинга – изучение и оценка состоя-
ния факторов очаговости, определяющих риск
заражения населения в природных очагах или на
территориях (объектах) заноса (завоза) инфекци-
онных агентов с зараженными животными или
людьми.

Развитие эпизоотологии чумы как науки с уча-
стием териологов стало возможным только после
описания возбудителя чумы Александром Иерси-
ном (Alexandre Yersin) в 1894 г. В период третьей
пандемии чумы, получившей распространение,
как принято считать, в 1894 г. из Гонконга, было
установлено эпидемиологическое значение си-
нантропных крыс, прежде всего черной (Rattus
rattus) и серой (R. norvegicus), из чего специалисты
заключили, что именно эти грызуны являются
основными резервуарами возбудителя чумы (Mit-
shell, 1927; Wu Lien The et al., 1936). Случаи выяв-
ления в конце XIX–начале XX веков инфициро-
ванных диких грызунов (песчанок в Африке, сус-
ликов в США) связывали с их заражением от
синантропных крыс, т.е. речь шла лишь о выносе
чумного микроба из населенных пунктов в попу-
ляции диких грызунов. Однако уже в то время су-
ществовали иные взгляды. Некоторые специали-
сты обращали внимание на связь вспышек чумы
среди людей в Монголии и Забайкалье с охотни-
чьим промыслом тарбаганов (Белявский, 1895).
Наиболее последовательно идею энзоотии чумы
разрабатывал и отстаивал Д.К. Заболотный. Еще
в 1899 г. он писал, что “Различные породы грызу-
нов, по всей вероятности, представляют в природе
ту среду, в которой сохраняются чумные бактерии.
Отсюда явствует, как важно выяснять повальные
заболевания водящихся в данной местности
грызунов” (Заболотный, 1899). В начале XX века
Д.К. Заболотный организовал ряд экспедиций в
Забайкалье и Монголию для исследования на чу-
му сурков-тарбаганов (Marmota sibirica). В конце
1912 г. он разработал план исследований по изуче-
нию эндемичности чумы в Астраханской губер-
нии и приступил к организации противочумных
отрядов. Для повышения результативности рабо-
ты он привлек профессоров Ю.Н. Вагнера для
изучения блох и К.А. Сатунина для изучения
фауны, распространения и экологии грызунов
(Акиев, Фенюк, 1968). В 1912–1913 гг. были выяв-
лены эпизоотии чумы в популяциях малого сус-

лика в Астраханской и Саратовской губерниях,
Уральской и Донской областях.

В первые десять лет после описания возбуди-
теля чумы была установлена роль блох как пере-
носчиков чумы. Первым, кто высказал мысль о
том, что блохи передают возбудителя при укусе,
был Симонд (Simond, 1898). Он же впервые дока-
зал передачу чумы блохами от больного животно-
го здоровому в условиях эксперимента. Честь от-
крытия специфического механизма заражения
чумой при укусе блохами принадлежит Бэкоту и
Мартину (Bacot, Martin, 1914). Большое значение
в развитии отечественных представлений об эко-
логии и роли блох в чумном эпизоотическом про-
цессе имели исследования Иоффа (1927, 1941).

Появление сети противочумных учреждений
на территории СССР в первой половине ХХ века
с привлечением к обследованию и изучению при-
родных очагов чумы значительного количества
зоологов привело к развитию ряда направлений
териологических и энтомологических исследова-
ний. Одной из основных задач являлось изучение
фауны и экологии носителей и переносчиков воз-
будителя чумы и других зоонозов. Требовалось
определить, какие виды теплокровных животных
и членистоногих участвуют в циркуляции и со-
хранении чумного микроба. Аналогичные иссле-
дования проводились в очагах чумы зарубежных
государств. В первой половине ХХ века спонтан-
ное заражение чумой млекопитающих в природ-
ных условиях было установлено для 214 видов.
Также возбудитель чумы был выделен от 124 ви-
дов блох, 8 видов клещей и 1 вида вшей. Ралль
(1958, 1960) предложил именовать теплокровных
животных, болеющих чумой, – “носителямиˮ,
а кровососущих членистоногих – “переносчикамиˮ.

Во второй половине ХХ века отечественные
специалисты Варшавский, Козакевич, Лавров-
ский, Некипелов опубликовали серию обзорных
статей по фауне млекопитающих природных
очагов чумы Африки, Азии, Южной и Северной
Америки (Варшавский и др., 1971; Козакевич
и др., 1970, 1972; и др.). Неронов с соавторами по-
дробно описали фауну носителей возбудителя чу-
мы Африки, а в последующем – природных оча-
гов чумы Палеарктики (Неронов и др., 1991; Ка-
римова, Неронов, 2007).

В настоящее время список позвоночных жи-
вотных мировой фауны, выявленных зараженны-
ми чумой в естественных условиях, насчитывает
368 видов, в том числе 363 вида млекопитающих –
2 представителя инфракласса сумчатых (Меthate-
ria) и 361 – инфракласса плацентарных (Eutheria)
из 9 отрядов, а также 5 видов птиц, принадлежав-
ших к отрядам воробьиных (Passeriformes) и соко-
лообразных (Falconiformes) (Mahmoudi et al., 2021).
Наиболее широко в списке представлены грызу-
ны (Rodentia) – 286 видов и хищные (Carnivora) –
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33 вида. Уместно отметить, что в первой половине
прошлого века птиц считали не восприимчивыми
к заражению возбудителем чумы.

Каталог членистоногих переносчиков чумного
микроба на сегодняшний день включает 303 вида
и подвида, в числе которых 280 видов и подвидов
блох (Insecta, Siphonaptera), 6 видов вшей (Insecta,
Anoplura), 9 видов иксодовых клещей (Acari, Ixo-
didae) и 2 вида аргасовых клещей (Acari, Argasi-
dae) и 6 видов гамазовых клещей (Acari, Gamasi-
na) (Cлудский, 2014).

В процессе изучения природных очагов чумы
выяснилось, что разные виды носителей возбуди-
теля чумы играют далеко не одинаковую роль в
природных очагах. Фенюк (1944, 1948) предло-
жил делить носителей чумы на основных и второ-
степенных, а последних – на факультативных и
случайных. Основные носители обеспечивают
существование природных очагов чумы. В годы
депрессии численности основного носителя его
функции могут временно брать на себя другие
виды грызунов – дополнительные носители (Хрус-
целевский, 1974). Второстепенные носители участ-
вуют в интенсификации эпизоотий чумы. Таким
образом, теплокровные носители в очагах чумы
представлены 4 группами: основные, дополни-
тельные, второстепенные и случайные.

Основными носителями возбудителя чумы в
природных и антропоургических очагах на терри-
тории Евразии являются представители семейств
Ochotonidae, Sciuridae, Cricetidae, Muridae; Се-
верной Америки – Sciuridae и Cricetidae; Южной
Америки – Caviidae, Leporidae, Sciuridae, Criceti-
dae, Muridae; Африки – Muridae.

Деление носителей возбудителя чумы на функ-
циональные группы привело к возникновению
дискуссии о гостальности очагов чумы. Павлов-
ский (1946) под этим термином подразумевал
подразделение природных очагов инфекционных
болезней по видовому разнообразию животных –
резервуаров возбудителя – на моногостальные
(с одним видом резервуара) и полигостальные
(с несколькими видами резервуаров). При такой
трактовке все очаги чумы – полигостальные. Од-
нако позже специалисты стали оценивать госталь-
ность очагов чумы только по числу видов, являю-
щихся основными носителями возбудителя чумы.

Ярыми сторонниками моногостальности (один
основной носитель чумы) выступили Леви и Ралль
(Леви, 1960; Ралль, 1965). Альтернативного взгля-
да на гостальность придерживался Н.И. Калабу-
хов. Он считал все очаги чумы полигостальными,
писал о сочетании пар носителей и соотношении
численности между ними как основных условиях
длительности существования очага. По его мне-
нию, необходимая для сохранения очаговости
относительная устойчивость численности насе-
ления грызунов или их высокая динамическая

плотность не могут быть обеспечены, если ин-
фекция распространяется среди одного вида,
подверженного резким колебаниям численности
(Калабухов, 1965). Ряд ведущих специалистов до-
пускали существование как полигостальных,
так и моногостальных природных очагов чумы
(Лавровский, Варшавский, 1970). Так, например,
бесспорно, моногостальные очаги – Централь-
но-Кавказский высокогорный (основной носи-
тель – горный суслик (Spermophilus musicus)),
Закавказский высокогорный (основной носи-
тель – обыкновенная полевка (Microtus arvalis)) и
Тянь-Шаньский высокогорный (основной носи-
тель – серый сурок (Marmota baibacina). Нет спо-
ров среди специалистов о Волго-Уральском пес-
чаном очаге, который считают полигостальным
(два основных носителя – полуденная песчанка
(Meriones meridianus) и тамарисковая песчанка
(M. tamariscinus)). Идеи полигостальности Сред-
неазиатских пустынных и Закавказских равнин-
ных очагов чумы обоснованно отстаивали Эйге-
лис и Бурделов (Эйгелис, 1980; Бурделов, 1991).

В ходе изучения энзоотии чумы, в связи с эко-
логией носителей, была установлена связь воз-
никновения и дальнейшего развития эпизоотий
чумы с фенологией грызунов. Так, сроки начала и
интенсификация эпизоотий чумы в популяциях
малого суслика (Spermophilus pygmaeus) зависят от
даты весеннего пробуждения зверьков и периода
расселения молодняка (Калабухов, 1929; Тинкер,
1940). Выявлена тесная связь сезонности разви-
тия эпизоотий чумы с фенологическими явлени-
ями в образе жизни большой и малых песчанок
(Rhombomis opimus, Meriones meridianus, M. tam-
ariscinus, M. erythrourus, M. persicus), сурков (Mar-
mota sp.) и полевок (Microtus sp.) (Бибиков, Биби-
кова, 1958; Пейсахис, 1958; Некипелов, 1959, 1962;
Ралль, 1960; Бурделов, 1965; Олькова, 1974; Эйге-
лис, 1980; Слудский, 1998; Слудский и др., 2003).

Для изучения взаимоотношений возбудителя
чумы и организма теплокровных животных опре-
деляли инфекционную чувствительность носите-
лей к чумному микробу. По отношению к высо-
ковирулентным штаммам Yersinia pestis все виды
можно условно разделить на 2 группы: высоко-
чувствительные и относительно резистентные к
чумной инфекции. После весеннего пробужде-
ния происходит постепенное восстановление ин-
фекционной чувствительности зимоспящих ви-
дов грызунов, что способствует возникновению и
развитию эпизоотий чумы в весенне-летний пе-
риод. Повышение чувствительности грызунов к
чуме наблюдается при стрессировании популя-
ций носителей в результате естественных процес-
сов – при возникновении погодных аномалий,
перенаселении, ухудшении кормовых условий,
воздействии хищников, а также под воздействием
антропогенного пресса (перевыпас, распашки,
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мелиоративные работы и др.) (Корнеев и др.,
1971; Корнеев, 1986; Тарасов, 2016).

Одна из основных задач эпиднадзора за состо-
янием очагов чумы – прогнозирование развития
обстановки с целями профилактики заражения
людей. В этой связи териологи начали разрабаты-
вать и применять методы краткосрочного и дол-
госрочного прогнозирования эпизоотической ак-
тивности природных очагов чумы. С этой целью
изучали и анализировали роль абиотических фак-
торов космического, планетарного и местного
значения, возможности использования данных о
динамике климата, тектоники и др. (Лавровский
и др., 1984; Дубянский и др., 1977; Попов и др.,
2006). Обоснованные краткосрочные прогнозы
сбывались с большой долей достоверности, тогда
как долгосрочные, в силу сложности явлений
в формировании и развитии паразитарных си-
стем, реализовывались лишь частично. Результа-
ты прогнозирования эпизоотической активности
природных очагов позволяют своевременно реа-
гировать на обострение ситуации – планировать
и проводить профилактические мероприятия,
необходимые для предотвращения эпидемиче-
ских осложнений.

Необходимым условием для прогнозирования
эпизоотических ситуаций в природных очагах чу-
мы стало изучение динамики численности основ-
ных носителей возбудителя чумы. Изначально
предполагалось, что существует прямая зависи-
мость активности очагов чумы от уровня числен-
ности носителей возбудителя чумы. Так, по мне-
нию Молларе (Mollaret, 1971), плотность популя-
ций грызунов и ее колебания играют главную
роль в возникновении эпизоотий чумы: эпизоо-
тия развивается лишь тогда, когда популяция
грызунов достигает определенного, обычно вы-
сокого уровня. Однако ряд авторов при изучении
динамики численности при эпизоотиях в различ-
ных природных очагах чумы отмечали, что эпи-
зоотии регистрируются при разном состоянии
численности зверьков. Например, в Предустюрт-
ском пустынном очаге такой индикатор распре-
деления эпизоотий, как численность больших
песчанок, оказался ненадежным (Ротшильд, 1978).
Анализ данных по зависимости эпизоотической
активности природных очагов чумы от уровня
численности носителей показал, что приурочен-
ность эпизоотий чумы к какой-либо фазе много-
летней динамики численности носителей и пере-
носчиков, по-видимому, носит вероятностный
характер (Руденчик и др., 1989). Такие факты мог-
ли иметь место на поздних фазах развития эпи-
зоотий или после таковых, связанные с массовой
гибелью зверьков и блох от чумы (Некипелов, 1962;
Бурделов, 1987; Вержуцкий, Балахонов, 2016).

Для определения площадей эпизоотических
участков, объемов профилактических мероприя-

тий и мест проведения дератизации и дезинсек-
ции практические работники противочумной си-
стемы должны были обладать информацией о
пространственной структуре природных очагов
чумы. Под пространственной структурой при-
родного очага чумы понимают наличие на терри-
тории этого очага участков различной эпизооти-
ческой значимости и их закономерное сочетание
(Кучерук, 1972). Ротшильд (1978) предложил при
классификации структурных частей очага чумы
учитывать два основных признака: длительность
проявлений чумы и размеры участков с проявле-
ниями инфекции. По длительности существова-
ния эти единицы можно разделить на врéменные
и устойчивые. Элементы временнóй структуры
представляют собой составные части участков
эпизоотий, развивающихся в том или ином месте
на протяжении нескольких недель или месяцев.
Устойчивая структура – это многолетние прояв-
ления эпизоотической активности на определен-
ных участках территории (ядра – устойчивая
структура; участки с периодическим проявлени-
ем, или зона выноса – временнáя структура).
По размеру составные части очагов удается условно
разделить, по крайней мере, на три ранга: элемен-
ты мелкой, средней и крупной структуры.

Мелкая структура эпизоотий выражается в не-
равномерном распределении на местности зара-
женных зверьков и блох, которые обычно кон-
центрируются в группах соседствующих нор. Та-
кие скопления, изученные в поселениях больших
песчанок, назвали очажками чумных нор (Ша-
рапкова и др., 1958). Очажки включали обычно не
больше десяти, реже – до двух десятков нор с чум-
ными грызунами и блохами, которые располага-
лись на протяжении нескольких сотен метров.

Очажки чумных нор формируются, видимо,
в пределах микроочагов. Первые представления
о “микроочаговомˮ механизме существования
Y. pestis в природе основывались на изучении эко-
логии серого сурка M. baibacina в Тянь-Шань-
ском высокогорном очаге (Иофф и др., 1951).

В поселении большой песчанки “микроочагˮ –
это участок, в котором имеется комплекс усло-
вий, благоприятных для переживания микроба
чумы в пессимальные для паразитарной системы
периоды. В микроочагах обеспечивается длитель-
ное или постоянное сохранение возбудителя в
микропопуляции носителя. Так как поселения
грызунов являются элементом ландшафта, то и
величина поселений различна в несходной ланд-
шафтно-экологической обстановке. Поэтому и
размеры микроочагов неодинаковы: на равнин-
ных участках полупустынь и пустынь они занима-
ют большие площади, в то время как в условиях
высокой мозаики биотопов в горах – меньшие.
Многие исследователи используют термин “эле-
ментарный очагˮ как синоним “микроочагаˮ (На-
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умов, Лобачев, 1964; Варшавский, 1965). По мне-
нию этих специалистов, элементарные очаги
(на примере Приаралья) представляют собой от-
дельные участки поселений основного носителя
чумного микроба – большой песчанки. Длитель-
ное сохранение возбудителя чумы в элементар-
ных очагах объясняется тем, что в любые годы в
этих очагах наиболее надежно обеспечивается не-
прерывность контакта возбудителя с восприим-
чивыми грызунами через переносчиков.

Элементы среднего ранга пространственной
структуры очага измеряются в поперечнике не-
сколькими километрами (для большой песчан-
ки). В их пределах разрывы в размещении зара-
женных животных не превышают нескольких
сотен метров, т.е. обычных расстояний между
элементами мелкой структуры. Элементы среднего
ранга (или, как их называл Б.К. Фенюк, “эпизоо-
тийные пятнаˮ) в типичных случаях представля-
ют собой скопления очажков и редких, единично
расположенных чумных нор.

Крупная структура очага чумы включает эле-
менты, измеряемые десятками километров. Внут-
ри крупных эпизоотийных участков всегда выяв-
ляются более мелкие пятна (сгущения средних и
мелких элементов), удаленные на несколько ки-
лометров одно от другого.

Важнейшая теоретическая разработка терио-
логов – проведение типизации очагов чумы. Ку-
черук (1972) выделил на территории Евразии 5 ти-
пов природных очагов чумы: 1) суслиный степной
зоны, 2) сурчиный степной зоны и горностепного
пояса, 3) полевочий высокогорный, 4) песчано-
чий пустынный, 5) крысиный тропический. Типы
очагов выделены по их ландшафтной приурочен-
ности, систематической принадлежности основных
носителей и переносчиков, а также по характер-
ным особенностям эпизоотического процесса.

Каримова, Неронов (2007) предложили типо-
логическую и региональную дифференциации
очаговой территории чумы в пределах Палеарк-
тики. При выделении типов очагов руководство-
вались ландшафтными особенностями террито-
рии, а при выделении подтипов учитывали дан-
ные об основных носителях чумы. На территории
Палеарктики по ландшафтным особенностям
выделены очаги четырех типов:

1. Низкогорно-равнинный полупустынно-
степной;

2. Среднегорный пустынно-степной;
3. Низкогорно-равнинный пустынный;
4. Высокогорный “холодных пустынь”.
Данные об основных носителях в природных

очагах позволили выделить в пределах типов
6 подтипов: а) сурковый, б) сусликово-сурковый,
в) полевочий, г) пищуховый, д) сусликовый,
е) песчаночий. Наибольшее разнообразие подти-

пов (по 5) наблюдается в горных типах очагов –
среднегорном пустынно-степном и высокогорном,
занятом “холодными пустынямиˮ. В равнинные
типы попали очаги только одного подтипа (сус-
ликовые в низкогорно-равнинный полупустын-
но-степной и песчаночьи в низкогорно-равнин-
ный пустынный).

В.В. Сунцов предложил современную типиза-
цию очагов чумы на основе их генезиса: первич-
ные и вторичные природные, вторичные антро-
поургические (синантропные) (Сунцов, Сунцова,
2006).

Важным разделом териологических исследо-
ваний в природных очагах чумы стало моделиро-
вание чумного эпизоотического процесса. Воз-
можность моделирования появилась в связи с
разработкой и применением методики радиоак-
тивного мечения носителей и переносчиков воз-
будителя чумы, в результате чего были получены
первичные данные, которые можно было исполь-
зовать для создания статистической модели чум-
ного эпизоотического процесса (Солдаткин и др.,
1973). В качестве объекта для моделирования был
взят эпизоотический процесс в поселениях боль-
шой песчанки (Rhombomys opimus) на территории
Среднеазиатского пустынного очага. Испытание
модели при условиях, заданных в соответствии с
экспериментальными данными, показало боль-
шое сходство поведения модели и явлений, на-
блюдаемых в природе при развитии эпизоотий
чумы. Можно полагать, что известный механизм
развития эпизоотии (передача чумы блокирован-
ными блохами) достаточно полно описывает
природный процесс, поскольку при допущении
случайности встреч зараженных животных в ре-
зультате работы модели удается получить струк-
туры, хорошо согласующиеся с наблюдаемыми в
природе. Поэтому расчеты на модели могут быть
использованы как один из способов проверки
обоснованности выдвигаемых гипотез, объясня-
ющих причины развития эпизоотий.

Наряду с несомненным сходством были обна-
ружены и отличия поведения модели от хода
эпизоотий чумы в природе. Наиболее важным
моментом, имеющим принципиальное значение,
следует считать недостаточную стабильность про-
цесса в системе, вытекающую из его вероятност-
ного характера. Опыты на модели показали, что
при малом количестве одновременно болеющих
песчанок невозможно подобрать условия, обес-
печивающие устойчивое поддержание цепочек
заболеваний. Сильно отличается от наблюдений
в природе и характер изменений числа заражен-
ных песчанок в летний период. При условиях,
вызывающих быстрое снижение интенсивности
эпизоотии (соответствующее наблюдаемому в
природе), в модели не удается достичь сохране-
ния зараженных песчанок до осени.
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Статистическая модель чумного эпизоотиче-
ского процесса, разработанная Солдаткиным и др.
(1973), была усовершенствована Дубянским (2015).
Им создана компьютерная имитационная мате-
матическая модель для изучения пространственно-
временных особенностей эпизоотического про-
цесса при чуме, наблюдения за которыми в при-
родных условиях затруднено или даже невозможно.
Модель разработана в виде вероятностного кле-
точного автомата, в которой единицей эпизооти-
ческого процесса является сложная нора (“коло-
нияˮ) большой песчанки. Компьютерная имита-
ционная модель эпизоотического процесса при
чуме выполнена как открытая интерактивная си-
стема, которая может использовать для работы
данные эпизоотологического обследования, ланд-
шафтного картографирования, результаты изуче-
ния пространственной структуры поселений но-
сителей и др. Модель позволяет изучать эпизоо-
тический процесс как с использованием данных о
реальном расположении нор в интересующих ис-
следователя частях очага, так и в разнообразных
симулированных компьютером конфигурациях
поселений (Дубянский, 2015).

Не остались без внимания териологов вопросы
палеогенеза природных очагов чумы и эволюции
чумного микроба, имеющие большое теорети-
ческое значение. Согласно сделанным ранее тео-
ретическим умозаключениям, возбудитель чумы
эволюционировал вместе с грызунами и парази-
тирующими на них блохами (Wu Lien Teh et al.,
1936; Ралль, 1958), и это должно было свидетель-
ствовать о древнем происхождении первичных
природных очагов. Предполагалось, что очаги
возникли уже в третичный период в конце олиго-
цена–начале миоцена, т.е. 25–20 млн лет назад.
По данным палеотериологов, которые изучали
ископаемые остатки мелких млекопитающих в
равнинных очагах Прикаспия и Средней Азии
и учитывали геологические и климатические флюк-
туации, природные очаги гораздо моложе и нача-
ли формироваться здесь с четвертичного времени –
с позднего плейстоцена до начала голоцена, или
126–12 тысяч лет назад (Масловец, 1965; Дмит-
риев, 2000). Используя современные достижения
молекулярных генетиков, В.В. Сунцов предложил
экологический сценарий происхождения микроба
Yersinia pestis от псевдотуберкулезного Y. pseudotu-
berculosus в период сартанского похолодания на
территории Центральной Азии. При этом возраст
природных очагов чумы исследователь датировал
поздним плейстоценом (22–15 тысяч лет), что
указывает на их относительную “молодость”
(Сунцов, Сунцова, 2006). Таким образом, эти
данные вполне согласуются с современными дан-
ными генетиков о филогенетическом возрасте
возбудителя чумы (40–10 тысяч лет) (Achtman
еt al., 1999; Куклева и др., 2002).

Наиболее дискуссионным вопросом в теории
природной очаговости чумы является отсутствие
приемлемых объяснений причин длительного от-
сутствия регистраций возбудителя чумы и меха-
низмов его сохранения в межэпизоотический
период (Бурделов, 1987). Из 45 природных очагов
чумы на территории России и сопредельных
стран постоянная эпизоотическая активность ре-
гистрируется лишь на территории двух очагов
Сибири – Сайлюгемского (Горно-Алтайского)
высокогорного и Тувинского горного. Во всех
других очагах в развитии эпизоотий (регистрация
возбудителя в природных объектах) наблюдаются
перерывы различной длительности (межэпизоо-
тический период) – от нескольких лет до десяти-
летий. Вопрос о межэпизоотическом периоде об-
суждался с точки зрения двух принципиально
различающихся позиций. Первый подход осно-
вывается на признании трансмиссии в качестве
основного механизма энзоотии чумы. В таком ва-
рианте чумной эпизоотический процесс непре-
рывен. Чума является облигатно-трансмиссив-
ной инфекцией, ее возбудитель – узкоспециали-
зированный паразит теплокровных носителей
(грызунов, зайцеобразных), наиболее тесно свя-
занный в своей жизнедеятельности с единствен-
ной систематической группой насекомых – бло-
хами. Все иные пути и способы персистенции
чумного микроба в природе, кроме трансмиссии
от блох к блохам через теплокровных носителей
(мелких млекопитающих, птиц), являются либо
случайными, либо второстепенными и не играют
значимой роли в сохранении возбудителя в при-
родных очагах этой инфекционной болезни
(Акиев и др., 1972; Шевченко, 1980; Ващенок,
1999; Бурделов и др., 2010; Вержуцкий, Балахо-
нов, 2016).

Важная роль трансмиссивного механизма в
распространении чумного микроба в поселениях
носителей была подтверждена оригинальными
исследованиями А.А. Кузнецова, разработавшего
методику индивидуального мечения блох (Кузне-
цов, Матросов, 2003). В результате многолетних
полевых работ по мечению грызунов и их блох в
природных очагах чумы Прикаспия, в антропоур-
гическом очаге на плато Тайнгуен во Вьетнаме
было показано, что, благодаря смене прокорми-
телей в процессе эстафетной передачи эктопара-
зитов, дистанция форезии блох в пространстве
вдвое превышает расстояние перемещений их хо-
зяев – грызунов за тот же промежуток времени.
Кроме того, одна зараженная блоха может напа-
дать на нескольких прокормителей, а на одном
больном чумой зверьке с бактериемией может
питаться большое число блох, всегда превышаю-
щих показатель индекса обилия в шерсти (Куз-
нецов, 2005). Полученные результаты этих ис-
следований имеют не только теоретическую зна-
чимость, но и большое прикладное значение.
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Важность правильно выбранной парадигмы ос-
новного механизма распространения и зараже-
ния чумным микробом во многом определяет
успех поиска эпизоотий чумы, а также планиро-
вание и эффективность профилактических меро-
приятий. Тем не менее, роль трансмиссивного
механизма передачи возбудителя чумы продол-
жает оставаться неясной в длительные межэпи-
зоотические периоды.

Второй подход в оценке межэпизоотического
периода опирается на гипотезу о наличии не-
трансмиссивного механизма энзоотии чумы и
возможности длительного (годы, десятилетия)
существования возбудителя чумы вне организма
теплокровных и (или) членистоногих. Соответ-
ственно, чумной эпизоотический процесс дис-
кретен и межэпизоотический период можно
определить как депрессию численности (вплоть
до полного исчезновения) гостальной и (или)
векторной частей популяции возбудителя чумы
(Литвин, 1983; Солдаткин и др., 1988; Baltazard
et al., 1963; Mollaret, 1963; Попов, 2002; Кутырев
и др., 2009). Существование возбудителя чумы
вне организма теплокровных животных и члени-
стоногих переносчиков возможно в почвенных
одноклеточных и нематодах (Дятлов, 1982; Лит-
вин, 1997; Пушкарева, 2003; Попов и др., 2007, 2008)
с последующей вертикальной передачей чумного
микроба переносчикам и носителям (Kutyrev et al.,
2009). В настоящее время большинством иссле-
дователей перспектива расшифровки механизма
сохранения чумного микроба в межэпизоотиче-
ский период рассматривается с точки зрения си-
стемной парадигмы: энзоотия чумы поддержива-
ется целым комплексов факторов, определяющих
динамику развития эпизоотий в каждом из очагов
чумы.

Одним из основных разделов эпидемиологи-
ческого надзора в очагах чумы является профи-
лактика заболеваний населения. Успехи в изуче-
нии биоценотической структуры очагов чумы,
открытие источников энзоотии этой инфекции
навело зоологов на логически простую идею о ре-
шении проблемы с помощью мер истребления
основных носителей чумного микроба. Впервые
уничтожение крыс в эпидемических очагах при-
менил Гамалея (1956) на вспышках чумы в Одессе
в 1901–1902 и 1911 гг. Вопросы борьбы с малым
сусликом начали реализовывать в Северном При-
каспии в конце XIX–начале XX столетий (Богуц-
кий, 1912), однако отсутствие знаний по экологии
вида, сезонности эпизоотий не обеспечивало
ожидаемого эффекта. В 1930–1960 гг. териолога-
ми были предложены и обоснованы организация
и проведение широкомасштабных химических
родентицидных обработок в природных очагах
методом “сплошных очисток”, приводящих к по-
давлению и ликвидации эпизоотий чумы и, как
следствие, эпидемиологическому благополучию

(Траут, 1931; Федоров и др., 1955; Некипелов,
1957; Кучерук, 1964). Работы осуществлялись под
руководством зоологов силами дезинфекторов с
привлечением сотен временных рабочих при дви-
жении их цепью в пешем строю методом расклад-
ки препаратов в норы грызунов. В начальный
период в качестве родентицидных средств в про-
тивочумной практике применяли высокотоксич-
ные препараты: цианплав, хлорпикрин. С 1946 г.
газовый способ был заменен приманочным – ста-
ли использовать зерновые приманки с фосфидом
цинка (Козакевич и др., 1958). На территории Се-
веро-Западного Прикаспия в 1933–1958 гг. были
проведены тотальные родентицидные обработки
в природных биотопах. Численность малого сус-
лика здесь сократилась, эпизоотии чумы прекра-
тились. Дератизационные мероприятия в Забай-
кальском степном очаге в 1939–1956 гг. привели к
сокращению поголовья тарбагана Marmota sibirica
и прекращению эпизоотий чумы с 1947 г. (Неки-
пелов, 1957). На основании этих результатов было
объявлено об оздоровлении указанных очагов
(Фенюк, 1968). Однако полной их ликвидации
добиться не удалось. В последующие годы чис-
ленность малого суслика в Прикаспии начала
восстанавливаться, и на этом фоне в 1972–1973 гг.
эпизоотии возобновились с новой силой. В За-
байкальском степном очаге тарбаган практиче-
ски исчез, при этом эпизоотии чумы с 1966 г. на-
чали развиваться в популяции даурского суслика
Spermophilus dauricus.

В 1933 –1958 гг. осуществлялись родентицид-
ные обработки против малого суслика и малых
песчанок в очагах Волго-Уральского междуречья
(Лисицин и др., 1964). С 1943 г. велось истребле-
ние серого сурка на Тянь-Шане (Шарец и др.,
1958). В Приаральских Каракумах с 1958 по 1966 гг.
проводили истребление больших песчанок и их
блох в устойчивых элементарных очагах (ядрах
энзоотии) чумы. Однако и этот опыт не привел к
ликвидации очага: с 1966–1967 гг. эпизоотии на-
чались повсеместно в микроочагах и за их преде-
лами (Наумов и др., 1972). К аналогичным резуль-
татам привели попытки оздоровления и ряда дру-
гих очагов.

В 1960–1990 гг. в равнинных очагах чумы на
обширных пространствах Прикаспия и Средней
Азии широко применяли метод авиационно-при-
маночных родентицидных обработок с помощью
малой авиации (самолеты По-2, Ан-2). В качестве
родентицидного средства использовали приман-
ки с фосфидом цинка (Лисицин, Яковлев, 1961;
Шилов и др., 1975). Метод оказался достаточно
производительным, но затратным. В результате
проведения истребительных мероприятий удава-
лось предотвращать распространение экстенсив-
ных (разлитых) эпизоотий и обеспечивать проти-
воэпидемический эффект. Однако и эти попытки
радикального оздоровления природных очагов
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чумы оказывались безуспешными. С 1990-х года
фосфид цинка – яд острого действия – стал вы-
тесняться менее токсичными для теплокровных
животных родентицидами из группы антикоагу-
лянтов (Сурвилло, Корнеев, 1993).

С 50-х годов прошлого столетия стали посту-
пать обнадеживающие данные о высокой эффек-
тивности мер по борьбе с переносчиками чумы –
блохами (Kennedy, 1953; Barnes, Kartman, 1960;
Deoras, 1968; Жовтый, Кириллов, 1970 и др.). Бы-
ло доказано, что для экстренной профилактики
чумы более перспективны инсектицидные хими-
ческие обработки на локальных участках стойкой
энзоотии против блох – переносчиков и храните-
лей чумного микроба (Жовтый, 1973; Никитин,
Очиров, 2000; Dryden et al., 2000). При этом для
обеспечения удовлетворительной противоэпи-
зоотической эффективности необходимо учиты-
вать особенности популяционной экологии экто-
паразитов (Чумакова, 1999; Вержуцкий, 2005).

Многолетний опыт использования химиче-
ских средств борьбы с носителями чумного мик-
роба свидетельствовал о случаях негативных по-
следствий их широкого и в ряде случаев непроду-
манного применения. На территории России и
других стран СНГ исследователи неоднократно
отмечали случаи отравлений домашнего скота и
птицы, рептилий, птиц и промысловых млекопи-
тающих от родентицидных приманок (Некипе-
лов, Жовтый, 1959; Бурделов и др., 1981; Шевчен-
ко, Дубянский, 1988; Заева и др., 2004).

В современный период в результате обобще-
ния и анализа многолетнего опыта борьбы с чу-
мой и другими опасными зоонозами внедрена в
практику концепция комплексного подхода, со-
четающая меры специфической и неспецифиче-
ской профилактики заболеваний населения (Ко-
ренберг, 2010). Объемы и содержание мероприя-
тий определяются конкретной обстановкой в
очаге чумы. Все работы осуществляются с учетом
особенностей популяционной экологии носителей
и переносчиков чумы (Горно-Алтайский природ-
ный очаг чумы, 2014; Тувинский природный очаг
чумы, 2019), предотвращения гибели нецелевых
видов животных. В настоящее время не планиру-
ются и не проводятся родентицидные обработки
против ценных промысловых, редких и узкоаре-
альных видов мелких млекопитающих. Истреби-
тельные работы осуществляют только как меры
экстренной профилактики на небольших по пло-
щади участках поселений носителей, где выявле-
ны эпизоотии чумы с риском контакта людей с
возбудителем (охота на сурков, промысел сусли-
ков, миграции зверьков в строения, наличие чув-
ствительных к чуме верблюдов, высокая числен-
ность и активность нападения блох и др.). При
угрозе заболеваний людей осуществляют роден-
тицидные и инсектицидные обработки в населен-

ных пунктах. В природных биотопах для уничто-
жения блох используют преимущественно методы
пропыливания инсектицидными дустами (мало-
токсичными для теплокровных животных пире-
троидными препаратами) входов нор и гнезд
млекопитающих-землероев (Матросов, 2007; Бур-
делов и др., 2014; Обеспечение эпидемиологиче-
ского благополучия…, 2018; Мека-Меченко, 2019;
Матросов и др., 2020; Специфическая профилак-
тика чумы…, 2021).

В настоящее время в мире наметилась тенден-
ция к разработке автоматизированных систем и
внедрению информационных технологий во все
сферы жизнедеятельности человека, в том числе в
процесс управления инфекционными болезнями.
Цифровизация и визуализация исходных данных
в информативной форме, использование инстру-
ментария геоинформационных систем и новых
компьютерных технологий позволяют обрабаты-
вать и анализировать получаемые материалы в
короткие сроки и с высокой точностью. Териоло-
ги при работе в полевых условиях получили воз-
можность использовать приложения для порта-
тивных устройств для проведения ландшафтной
съемки местности, нанесения поселений живот-
ных на карту или в полосе учетного маршрута, за-
писи треков фиксированных маршрутов на спут-
никовых картах высокого разрешения. Создание
электронных пополняемых баз данных, их реги-
страция и использование в практической работе
позволяют своевременно реагировать на измене-
ния обстановки в очагах инфекций, использовать
их в качестве информационной основы при со-
ставлении интерактивных карт разного назначе-
ния, а также для эпизоотологического и эпиде-
миологического районирования очагов (Бурде-
лов и др., 2010; Ростовцев и др., 2010; Жолдошев
и др., 2011; Кузнецов и др., 2012, 2018). Большие
перспективы связаны с разработкой и внедрени-
ем методов дистанционного зондирования Земли
в целях зоологической съемки физиономичных
на местности поселений грызунов-землероев (Бур-
делов и др., 2007; Дубянский, 2012, 2015; Wilschut
et al., 2013).

С учетом трансграничности природных очагов
чумы и других инфекций, необходимости обмена
информацией о состоянии популяций носителей
и переносчиков болезней, координации мер их
профилактики в настоящее время реализуются
совместные международные программы исследо-
ваний с целью изучения энзоотии чумы, динами-
ки ареалов сочленов паразитарной системы, чис-
ленности резервуарных животных в очагах на тер-
ритории Российской Федерации, Республик
Казахстан, Узбекистан, Таджикистан, Кыргыз-
ской Республики и Монголии (Адъясурен и др.,
2014; Корзун и др., 2018, 2019; Вержуцкий, Адъ-
ясурен, 2019; Холин и др., 2020). Положительные
результаты таких исследований свидетельствуют
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об их высокой эффективности, что позволяет
своевременно реагировать на изменения актив-
ности очагов, обеспечивать эпидемиологическое
благополучие населения по особо опасным ин-
фекциям.
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Information on theriologists’ contributions to the development of the theory of natural plague foci is re-
viewed. Ecological and epizootological monitoring is one of the main aspects for surveying this dangerous in-
fection. Zoologists participating in research on the infectious pathology of zoonoses have allowed for a break-
through to be achieved in the study of enzootic factors, epizootology, focal paleogenesis and the evolution of
parasitic systems, the patterns of the functioning of natural and anthropurgic foci, their biocenotic and spatial
structure, the development of methods for evaluating the state of pathogen host and vector populations, host
population control and other measures of preventing the human diseases. As a result of long-term research,
a new conceptual apparatus and methods of medical mammalogy have been developed, and criteria and pro-
tocols of research and prevention activities in zoonosеs foci have been defined. New digital and geoinformation
technologies, as well as Earth remote sensing are presently being implemented, all this providing epidemiolog-
ical prosperity of human populations for plague and other natural focal diseases in enzootical territories.
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Впервые для представителя семейства пищуховые (Ochotonidae) отряда зайцеобразные (Lagomor-
pha) в условиях свободного поведения в природе зафиксированы и описаны все три типа игры:
локомоторная, манипуляционная и социальная. Наблюдения проводили на отдельном поселении
пищух в Иркутском районе Иркутской области. У 7 из 14 наблюдавшихся зверьков, среди которых
были молодые и взрослые, самцы и самки, зарегистрировано в общей сложности 15 эпизодов игры,
из которых 8 эпизодов были отсняты и подвергнуты покадровому анализу. Мы считаем, что зафик-
сированные проявления поведения пищух являются игрой, поскольку они соответствуют критери-
ям игры, данным Бургхардтом. Игра пищух включает в себя элементы (прыжки, вращательные дви-
жения, падения на спину), которые легко ассоциируются с кратковременной потерей контроля над
своим телом.

Ключевые слова: игра животных, критерии игры, локомоторная игра, игра с предметом, социальная
игра, зайцеобразные
DOI: 10.31857/S0044513423040128, EDN: TKRXRF

Среди феноменов поведения игра является од-
ним из лидеров по числу дискуссий и альтерна-
тивных гипотез, объясняющих ее происхождение
и адаптивный смысл (например, Bekoff, Byers,
1998; Spinka et al., 2001; Burghardt, 2005). Являясь
приверженцами разных объяснительных схем,
авторы соглашаются в том, что имеется острый
недостаток фактических данных. Этот недоста-
ток позволяет фальсифицировать положения
этих схем, особенно данных о проявлениях игр у
диких животных некоторых таксонов в природе
(Graham, Burghardt, 2010; Allison et al., 2020). В
частности, для зайцеобразных – кроликов и зай-
цев – известны социальные игры, в том числе иг-
ры взрослых животных (Fagen, 1981), и есть указа-
ния на манипуляционные игры взрослых кроли-
ков в лабораторной колонии (Burghardt, 2005).
Социальные игры молодых даурских пищух
(O. daurica) описали Проскурина и Смирин
(1987), а черногубых пищух (O. curzoniae) – Смит
с соавторами (Smith et al., 1986). Сведения об ин-
дивидуальных играх пищух отсутствуют.

Это побудило нас описать и постараться про-
анализировать случаи обнаружения игр различ-

ных типов в локальном поселении представителя
зайцеобразных – туруханской пищухи на При-
морском хребте, в Иркутском р-не Иркутской
обл. (52.07 с.ш., 105.16 в.д.).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Туруханская пищуха принадлежит к группе

видов пищух “alpina–hyperborea”, где имеет дис-
кутируемый статус самостоятельного вида (Ли-
совский, 2002; Lissovsky, 2003) или подвида ал-
тайской пищухи (Формозов и др., 1999, 2006;
Формозов, 2018). Следуя последней сводке по си-
стематике, включающей семейство Ochotonidae
(Handbook of the Mammals …, 2016), мы рассмат-
риваем туруханскую пищуху как вид Ochotona
turuchanensis Naumov 1934. Ареал этого таксона
охватывает огромные, покрытые тайгой, террито-
рии в Восточной Сибири, где пищухи населяют
каменистые осыпи и россыпи. Как и другие пет-
рофильные виды, туруханские пищухи много
времени проводят в щелях под камнями, где
устраивают убежища и хранят запасы – подсу-
шенные растения, лишайники и грибы различ-
ных видов. Пищухи активны в светлое время,
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в жаркую погоду – утром и вечером. Социальные
отношения туруханских пищух можно охаракте-
ризовать как “мягкую моногамию”, при которой
самцы связаны постоянно с 1–2 самками, но при
этом имеют раздельные убежища, запасы и вы-
нуждены защищать самку от других самцов во
время эструса (Борисова и др., 2022).

Мы наблюдали пищух на обширной осыпи в
окрестностях поселка Нижний Кочергат Иркут-
ского р-на Иркутской обл. В августе 2020 г., мае–
июне и августе–сентябре 2021 г. проведено более
150 часов наблюдений методом “AdLibitum” за
фокальным животным (Altmann, 1974) в утренние
(с 6 до10 часов) и вечерние (с 18 до 21 часa) пери-
оды активности с записью всех значимых собы-
тий на диктофон и последующей расшифровкой.
Наблюдали 14 индивидуально опознаваемых
зверьков (6 самцов, 6 самок, 2 молодых), у 7 из
них зарегистрировано в общей сложности 15 эпи-
зодов игры, из которых 8 эпизодов были отсняты
и подвергнуты покадровому анализу (32 кадра/с)
для более точного выделения и описания составля-
ющих элементов движений и оценки их времeнных
параметров.

Отловленных зверьков, после обработки ушей
лидокаином, метили ушными пластиковыми мет-
ками (Dalton Rototag) двух цветов. Впоследствии
при наблюдениях и в тексте настоящей статьи от-
дельных особей обозначали уникальным сочета-
нием первых букв их цветных меток (КБ – крас-
но-белый; ЗЗ – зелено-зеленый и т.п.)

Следуя определению Бургхардта (Burghardt,
2005), мы выделяем игровое поведение как повто-
ряющиеся, но не стереотипные действия, отличаю-
щиеся от повседневной активности и не способ-
ствующие текущему выживанию. Такое поведе-
ние инициируется спонтанно животным, которое
не подвергается дистрессу.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Данные обо всех зафиксированных у турухан-

ских пищух элементах поведения, которые мы рас-
сматриваем как игровые, представлены в табл. 1,
видеосъемки 8 эпизодов игры доступны по адре-
су: https://cloud.mail.ru/public/ADEx/oupscYMz3

Основным элементом, присутствовавшим во
всех эпизодах индивидуальных игр, было “вски-
дывание”, когда зверек резко поднимается на вы-
тянутых задних лапах (иногда подпрыгивает), при
этом голова закинута назад, а передние лапы вы-
тянуты вперед. Такое движение занимает в сред-
нем 0.54 ± 0.34 с. “Вскидывание” может сопро-
вождаться изгибанием тела вокруг вертикальной
оси (рис. 1).

Проведен анализ 30 случаев “вскидывания”
7 пищух. В 6 (№№ 5, 11, 27, 28, 29, 30) случаях это
были одиночные акты, встроенные в текущую ак-

тивность, в остальных 24 случаях “вскидывания”
происходили сериями по 2–4 акта, иногда раз-
деленными интервалами в несколько секунд.
Из 7 проявлявших игру пищух были 4 взрослых
(двое точно двухгодовалых) самца, 2 взрослые
самки (в обоих случаях единичные “вскидыва-
ния”), два молодых, недавно перешедших к само-
стоятельности зверька, один точно самец, другой
предположительно самец (один из них позднее
наблюдался во взрослом состоянии). В 22 случаях
(73.3%) совершавший “вскидывание” зверек имел
во рту какой-либо предмет: чаще всего пучок ли-
шайников, но иногда пучок травы или сухую
(не съедобную!) палочку. При этом лишь в одном
случае (№ 10) пищуха, закончив играть, начала
поедать лишайники, с которыми она “вскидыва-
лась”. “Вскидывания” могли чередоваться или
заканчиваться обычными резкими прыжками и
пробежками. Перед началом “вскидываний” пи-
щухи во всех случаях проявляли ту или иную
форму двигательной активности – ни разу “вски-
дывание” не осуществляла пищуха, сидевшая до
этого неподвижно.

Дважды (№№ 25, 26) отмечали другую форму
индивидуальной игры: самец КБ несколько раз
подпрыгивал, отрываясь от земли всеми четырь-
мя лапами и изгибаясь в воздухе, затем, ухватив
зубами сухую ветку, падал на спину и перекаты-
вался с боку на бок, удерживая ветку. В конце пи-
щуха отбрасывала ветку и резко вскакивала на че-
тыре лапы (рис. 2).

В двух случаях зафиксированы эпизоды соци-
альной игры: взрослая самка ЗЗ и молодой поло-
возрелый самец ЖЖ поочередно бегали друг за
другом, в какой-то момент самка спряталась за
камень и напрыгнула на пробегающего самца, это
повторялось несколько раз со сменой инициато-
ра, после чего зверьки разошлись, причем самка,
будучи явно в состоянии возбуждения, запрыгну-
ла на вертикальный ствол сосны и повисла там на
несколько секунд, удерживаясь всеми четырьмя
лапами. Это был единственный случай проявле-
ния подобного поведения. Во второй раз у этой
же пары было единичное напрыгивание во время
следования. Наблюдавшиеся нами социальные
игры не входили в ритуал ухаживания, который
мы наблюдали двумя днями раньше, во времени
игры совпали с формированием аффилятивной и
территориальной связи между двумя игравшими
животными. Позднее эта связь стала очевидной.

ОБСУЖДЕНИЕ
Поведение, практически полностью совпада-

ющее со “вскидываниями”, описано Смириным
(2018, стр. 182) в подписях к наброскам этограм-
мы поведения рыжеватых пищух в 1981 г. под на-
званием “танец”, там же указано, что такое пове-
дение характерно и для монгольских пищух и что
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Рис. 1. Различные фазы “вскидывания”. 
Рисунки Татьяны Петровой по результатам покадрового анализа.

Рис. 2. “Валяется на спине”. 
Рисунок Татьяны Петровой по результатам покадрового анализа.
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ПОПОВ и др.

предполагаемая функция “танцев” – стряхива-
ние блох. По устному свидетельству Н.А. Формо-
зова, впервые характерные подпрыгивания пи-
щух наблюдал, назвал “танцами” и выдвинул
предположение о функциях такого поведения
В.А. Рыльников в 1974 г. По нашему мнению,
предположение о “стряхивании блох” во время
“танцев” неверно по следующим причинам:
а) вскидывания/танцы, которые мы наблюдали,
никогда не сопровождались элементами грум-
минга, характерными при попытках избавиться
от насекомых, б) стряхнуть зарывшуюся в шерсть
блоху физически очень сложно, в) “стряхивание
блох” не объясняет того, что более чем в полови-
не случаев подпрыгивавшие пищухи предвари-
тельно брали в рот какой-либо предмет, который
после “вскидывания” оставляли.

Мы считаем, что зафиксированные нами про-
явления поведения пищух являются игрой, по-
скольку они соответствуют критериям игры,
данным Бургхардтом (Burghardt, 2005). Зареги-
стрированные действия (прежде всего, “вскиды-
вания”) содержат повторяющиеся элементы –
энергично выраженную вертикальную стойку с
закидыванием назад головы и вытягиванием
вверх передних лап, которые делают это поведе-
ние легко узнаваемым. В то же время степень вы-
раженности этих элементов – наличие прыжка
вверх, степень закидывания головы, набор до-
полнительных признаков – наличие/отсутствие
предмета во рту, “закручивание” во время прыж-
ка, падение на бок в конце “вскидывания”, а так-
же количество элементов в серии сильно меняют-
ся от случая к случаю. Таким образом, эти дей-
ствия “повторяющиеся, но не стереотипные”.

Описанные действия отличаются от повсе-
дневной активности, т.к. их можно легко вычле-
нить из поведенческого потока. Кроме того, по-
зы, зафиксированные нами во время игры, отсут-
ствуют в наиболее полной из опубликованных на
сегодняшний день этограмме алтайской пищухи
(Смирин, 2018).

Наблюдавшееся индивидуальное поведение
ни структурно, ни во времени, ни функциональ-
но (по последствиям) не обнаруживает связи ни
с одним из функциональных (адаптивных) пове-
денческих комплексов: репродуктивным, кормо-
добывающим, социальным, комфортным, ис-
следовательским, территориальным, т.е. оно не
“способствует текущему выживанию”.

Не обнаружено никаких внешних стимулов,
вызывающих “вскидывание” или “перекатыва-
ния на спине”, это позволяет считать спонтан-
ным проявление такого поведения.

Сложно достоверно оценить уровень стресса
пищух в момент проявления интересующего нас
поведения, однако в моменты исполнения “вски-
дываний” и “перекатываний” для пищух не было
никаких внешних угроз, очевидных для наблюда-

теля, а в их поведении отсутствовали такие при-
знаки повышенного стресса, как позы насторо-
женности, крики тревоги, стремление укрыться
под камнями. Таким образом, не обнаруживается
никаких признаков дистресса.

Все сказанное, за исключением связи с функ-
циональными комплексами, справедливо и для
случая наблюдения социальной игры. Отметим,
что эти социальные игры практически полностью
совпадают с играми, описанными ранее у даур-
ских пищух (Проскурина, Смирин, 1987). Игро-
вые взаимодействия в паре пищух, несомненно,
входят в комплекс социального поведения и, бо-
лее того, возможно играют определенную адап-
тивную роль в ходе формирования парной связи.
Однако если “способствование текущему выжи-
ванию” рассматривать в узком смысле как сию-
минутную выгоду, то и по этому показателю на-
блюдавшееся поведение соответствует определе-
нию игры.

Игровое поведение обычно подразделяют на
три основные категории: одиночная локомотор-
но-вращательная игра; игра c предметом (мани-
пуляционная); социальная игра (Fagen, 1981).
При этом реальная игра может представлять со-
бой комбинацию этих типов. Наблюдения за пи-
щухами свидетельствуют о наличии в их поведе-
нии игр всех трех типов: “вскидывания” без пред-
мета во рту – локомоторно-вращательная игра;
такие же “вскидывания” с предметом во рту,
а также “перекатывания на спине” с веточкой –
сочетание манипуляционной и локомоторно-
вращательной игры и социальная игра “в прятки-
догонялки”.

Обсуждение функциональной роли игры по-
родило большое число альтернативных и взаимо-
дополняющих гипотез, ни одна из которых на се-
годняшний день не является ни доказанной, ни
общепризнанной (Pellegrini et al., 2007). Получен-
ные нами фрагментарные данные об игре пищух
не дают возможности полноценного тестирова-
ния какой-либо гипотезы, однако может оказать-
ся полезным соотнесение установленных фактов
с положениями некоторых из них.

Согласно одной из распространенных гипотез
считается, что игра свойственна преимуществен-
но молодым животным и позволяет им практико-
вать поведение, имеющее решающее значение
для взрослой жизни, в относительно безопасной
среде (Byers, Walker, 1995). В нашем случае играли
не только молодые, но и взрослые, и даже двух-
летние пищухи. Кроме того, эти формы игры
сложно соотнести с “поведением, имеющим ре-
шающее значение для взрослой жизни”. Таким
образом, наблюдавшиеся игры пищух не соответ-
ствуют предсказаниям “гипотезы ювенильной
тренировки”.

Другая гипотеза (Spinka et al., 2001) предпола-
гает, что функциональная роль игры – подготов-
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ка организма к действиям в условиях неожидан-
ной потери контроля над своим телом и своим
окружением. В нашем случае игры пищух вклю-
чали в себя элементы (прыжки, вращательные
движения, падения на спину), которые легко ас-
социируются с кратковременной потерей кон-
троля над своим телом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные нами данные об играх турухан-

ских пищух фрагментарны и не позволяют прово-
дить количественный анализ. Тем не менее можно
сделать ряд заключений на качественном уровне.

Впервые в природе у представителя отряда
зайцеобразные зафиксированы все три типа игры
(локомоторная, манипуляционная и социальная).
Для семейства пищуховые это первое документи-
рованное доказательство наличия индивидуаль-
ной и манипуляционной игры в их поведенче-
ском репертуаре.

Играют как самцы, так и самки, причем не
только молодые, но и взрослые зверьки.

Игра пищух включает в себя элементы (прыж-
ки, вращательные движения, падения на спину),
которые легко ассоциируются с кратковременной
потерей контроля.

Обнаруженный феномен, несомненно, требу-
ет дальнейших исследований.
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THE TURUCHAN PIKA (OCHOTONA TURUCHANENSIS NAUMOV 1934, 
OCHOTONIDAE, LAGOMORPHA) PLAYING IN THE WILD

S. V. Popov1, *, O. G. Ilchenko2, N. G. Borisova1, S. Yu. Lenkhoboeva1, A. I. Starkov1

1FSBUN Institute of General and Experimental Biology, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
st. Sakhyanova, 6, Ulan-Ude, 670047 Russia

2Moscow Zoo, st. B. Gruzinskaya, 1, Moscow, 123242 Russia
*e-mail: zoosvp79@gmail.com

The adaptive functions and evolution of animal play remain unclear despite the great interest of researchers
to these topics. One reason for this is thought to lie the deficiency of data on animal play in the wild, as well
as on certain taxa. The latter include lagomorphs, as there is no information at all about the play in pikas (fam-
ily Ochotonidae). This report describes some cases of play in the local population of the Turuchan pika on
the Primorsky Mountain Ridge in the Irkutsky District of the Irkutsk Region (52.07 N, 105.16 E). During two
vegetation seasons (May–September 2020–2021), we observed 14 individually marked pikas (6 males,
6 females, 2 subadults) for more than 150 hours by the ad libitum scoring of the focal animal behavior in the
morning and in the evening. All behaviors were continuously recorded with a voice recorder. A total of
15 game episodes were registered in seven animals, of which 8 episodes were video recorded (32 frames per
second). A subsequent frame-by-frame analysis of the videos allowed us to describe play behaviors more ac-
curately and to evaluate their time parameters. Following Burghardt, we defined play behaviors as repetitive,
but non-stereotypic activities that differed from the common activities and failed to contribute to current sur-
vival, initiated spontaneously by non-distressed animals. We found one element that was present in all epi-
sodes of an individual play, one we termed “jerk-uplifting”. A “jerk-uplifted” animal rose sharply on out-
stretched hind legs (sometimes jumps), while the head was thrown back, and the front legs were extended for-
ward. Such a movement took an average of 0.54 ± 0.34 seconds. “Jerk-uplifting " could be accompanied by
body twisted around the vertical axis. We analyzed 30 cases of “jerk-uplifting” of seven animals. In six cases,
it was a single act; in the other 24 cases, “jerk-uplifting” occurred in a series of 2–4 acts, separated by intervals
of several seconds. Of the seven playing pikas, four were adult males, two were adult females, and two were
young animals. In 22 cases (73.3%), a “jerk-uplifted” animal had some object in its mouth: most often a
bunch of lichens, but sometimes a bunch of grass or a dry stick. Only once after playing did the pika begin to
eat lichens with which it was “jerk-uplifted”. “Jerk-uplifting” could alternate or end with sudden jumps and
runs. Some motor activity preceded “jerk-uplifting” in all cases. Another form of individual play was noted
twice: the animal jumped several times, breaking off the ground with all four paws and bending in the air,
then, grabbing a dry branch with its teeth, fell on its back and rolled from side to side. Then, the pika dropped
the branch and abruptly jumped up on four paws. Two episodes of social play were recorded. Once, an adult
female and a young sexually mature male alternately scampered after each other, then the female hid behind
a stone and jumped out at a running male. These actions were repeated several times with a change of the ini-
tiator, following which the animals parted in different directions. The second time, the same pikas followed
each other with one jumping at the partner. Thus, for the first time, all three types of play (locomotor, object
and social) were recorded for Lagomorpha in the wild. This was the first documented evidence of playing pi-
kas that involved different sexes and ages. The play in pikas included elements (jumping, spinning, falling on
the back) that were associated with a temporary loss of control.

Keywords: animal play, criteria of play, locomotor play, object play, social play, lagomorphs
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С помощью растровой сканирующей микроскопии (РЭМ) мы изучили архитектуру (наружный и
внутренний дизайн) волос взрослой особи плейстоценового донского зайца, замороженная мумия
которого впервые найдена в Якутии. Показано, что архитектура остевых волос донского зайца, как
и у других представителей родов Lepus и Oryctolagus, уникальна (бороздчатость стержня волоса,
своеобразная колонная сердцевина и шевронный орнамент кутикулы), различается в разных обла-
стях волосяного покрова и адаптирована к обитанию этого вида в экстремальных условиях Арктики
(длинная шерсть, сильное развитие сердцевины волос и ее гофрированные перегородки, своеобра-
зие волос подошв лап). Выполнен сравнительно-морфологический анализ волос (1) донского зайца
и зайца-беляка (голоцен, Чукотка); (2) вымерших и рецентных видов зайцев; (3) зайцев и пищух;
(4) зайцев и ряда других видов млекопитающих. Обсуждаются особенности архитектоники волос
зайцев и некоторых других млекопитающих в аспектах видовой идентификации и выявления адап-
тивных черт.

Ключевые слова: Арктика, мумия донского зайца, структура волос, стержень, кутикула, сердцевина,
сравнительная морфология, адаптация
DOI: 10.31857/S0044513423040050, EDN: UXYGLN

Летом 2021 г. на территории Якутии на р. Ого-
роха (бассейн р. Индигирка) местными жителями
во время поиска мамонтового бивня была найде-
на замороженная мумия зайца (рис. 1A). Заморо-
женный труп зайца характеризуется хорошей со-
хранностью. При осмотре мумии зайца повре-
ждения на его теле не обнаружены. Поверхность
тела примерно на 60% покрыта сохранившейся
шерстью, на спине и задней части туловища зна-
чительная часть шерсти утрачена. Находка обна-
ружена при вскрытии многолетнемерзлых отло-
жений на глубине двух-трех метров от дневной
поверхности на местонахождении “Огороха”, на-
ходящемся на правом берегу одноименной реки,
левом притоке р. Бадяриха, Абыйский р-н Яку-
тии (географические координаты: 68°14.02 с.ш.,
146°50.84 в.д.) (рис. 1B).

В непосредственной близости от мумии зайца
в этих же отложениях ранее были найдены кост-
ные остатки типичных млекопитающих мамон-

товой фауны позднего плейстоцена: шерстистого
мамонта (Mammuthus primigenius Blumenbach 1799),
волка (Canis lupus Linnaeus 1758), пещерного льва
(Panthera spelaea Goldfuss 1810), шерстистого но-
сорога (Coelodonta antiquitatis Blumenbach 1799)
(Boeskorov et al., 2019). Некоторые из этих кост-
ных остатков датированы радиоуглеродным мето-
дом: кости пещерных львов (30900 ± 390, 30970 ±
± 380, > 47600, > 49800 лет назад, цит. по: Stanton
et al., 2020), череп волка (36500 ± 2000 л. н.) (ETH-
122763) (Климовский, Колесов, 2022) и череп со-
боля (Martes zibellina Linnaeus 1758) (>45000 л. н.)
(GrA-62462) (Boeskorov et al., 2019). Хорошая со-
хранность костей с Огорохи и их слабая минера-
лизация могут свидетельствовать о том, что кости
относятся ко второй половине позднего плейсто-
цена, скорее всего к каргинскому времени потеп-
ления, 60(65)–24 тыс. лет назад. В этот период
лесная растительность распространялась на север
и в результате интенсивного оттаивания в летнее
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время образовывалось значительное количество
термокарстовых “ловушек”, в которых часто захо-
ранивались трупы животных (Верещагин, 1979).
Некоторые датировки пещерных львов и волка
прямо указывают на каргинское время. Находки
остатков таких лесных видов, как соболя и бурого
медведя (Ursus arctos Linnaeus 1758), на местона-
хождении Огороха косвенно свидетельствуют о
каргинском времени существования данных ви-
дов на этом месте. Очевидно, на местонахожде-
нии Огороха в основном развиты отложения кар-
гинского времени, в которых был захоронен и
труп зайца.

Предварительные исследования полного ми-
тохондриального генома зайца с Огорохи показали,
что, с одной стороны, он кластеризуется с мито-
геномами ископаемых донских зайцев с террито-
рии Якутии возрастом от 28360 ± 170 до 50120 ±
± 1210 лет, а с другой стороны, проявляет, как и
другие исследованные донские зайцы, филогене-
тическое родство с зайцем-беляком (Слободова
и др., 2022).

Кости донского зайца Lepus tanaiticus Gureev
1964 (или L. timidus tanaiticus Gureev 1964) описы-
вают как очень крупные, превосходящие по раз-
мерам (или соответствующие таковым) кости са-
мых крупных современных экземпляров зайца-
беляка. При этом Аверьянов (1995) отмечает, что
донской заяц с территории Якутии имеет сравни-
тельно некрупные размеры (судя по костям чере-
па, нижней челюсти, посткраниального скелета),
и выделяет его в качестве самостоятельного под-
вида L. tanaiticus vereschagini Averianov 1995. Тем не
менее огорохский заяц имеет крупные размеры
тела, длина его тела (642 мм) близка таковой

крупных беляков из арктической зоны (длина
тела таймырского беляка (L. timidus begitschevi
Koljuschev 1936) 575–740 мм, чукотского беляка
(L. timidus tschuktschorum Nordquist 1883) 610–
680 мм, цит. по: Огнев, 1940) и достигает предель-
ных значений для длины тела центральноякут-
ского беляка (480–650 мм, М = 558 мм) (Тавров-
ский и др., 1971).

Нижняя челюсть огорохского зайца с высокой
зубной частью, что характерно для донского зай-
ца. У третьего премоляра высота его нижней че-
люсти составляет 16.6 мм, что соответствует пре-
делам изменчивости данного признака у донских
зайцев – 16.0–19.8 мм (Гуреев, 1964) и превосхо-
дит максимальное значение данного размера у
беляка – 16.3 мм (Аверьянов, 1995). Кроме того,
огорохский заяц с относительно длинной диасте-
мой, что также характерно для донского зайца и
отличает его от беляка.

Таким образом, морфологические особенно-
сти огорохского зайца соответствуют диагности-
ческим признакам донского зайца, что подтвер-
ждается и генетическими данными. Заморожен-
ная мумия донского зайца найдена впервые и
представляет несомненный интерес для всесторон-
него изучения этого вымершего вида (или подви-
да зайца-беляка).

Поскольку донской заяц таксономически бли-
зок зайцу-беляку (Lepus timidus Linnaeus 1758) и,
возможно, даже является его подвидом L. timidus
tanaiticus, то в таком случае это вообще один вид
(Prost et al., 2010), поэтому мы приводим сведения
о волосяном покрове беляка.

Структура волосяного покрова разных участ-
ков туловища в зимний и летний сезоны у рецент-

Рис. 1. Замороженная мумия зайца (A) из местонахождения “Огороха” (B).
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ного беляка достаточно хорошо изучена (Когтева,
1963; Соколов, 1973, табл. 15). На теле беляка вы-
деляют четыре зоны, различающиеся по длине
(высоте) волосяного покрова: I – пах с самыми
длинными волосами; II – брюхо, здесь волос не-
много короче; Ш – бок, лопатка и крестец, воло-
сы на них средней длины; IV – спина с наиболее
коротким волосяным покровом. На верхней губе
и частично на щеках присутствуют вибриссы дли-
ной от 18 до 90 мм. Число вибрисс на губах состав-
ляет от 31 до 48 на каждой стороне морды. От че-
тырех до шести темных вибрисс длиной 16–42 мм
расположено в надбровье, от трех до шести –
на задней части щек, их длина 12–48 мм. Кроме
того, на щеках и губах имеется ряд очень корот-
ких вибрисс (Слудский и др., 1969). Известно, что
широкие подошвы лап беляка покрыты много-
численными грубыми волосами, предохраняю-
щими зверька от травм при движении по снегу и
болотистой местности.

Волосяной покров беляка неоднороден, в нем
различают три категории волос в зависимости от
их метрических характеристик (толщина и длина
волос) и конфигурации стержня – направляющие
(толстые и прямые), остевые двух или четырех
(по данным разных авторов) размерных порядков
и пуховые волосы (Павлова, 1951; Марвин, 1958;
Когтева, 1963; Гайдук, 1978; Соколов, 1973). Воз-
можно, присутствуют промежуточные волосы (Жар-
ков, 1931). Волосы растут группами: около круп-
ных направляющих и остевых волос группиру-
ются три-четыре пучка пуховых волос. Каждый
пучок содержит примерно 20 пуховых волос.

Архитектура (внешний и внутренний дизайн)
остевых волос у близкородственных видов проде-
монстрирована с помощью растровой электрон-
ной микроскопии (РЭМ), в основном с целью
идентификации видов (толай (L. tolai Pallas 1778),
русак (L. europaeus Pallas 1778), маньчжурский за-
яц (L. mandshuricus Radde 1861) (Чернова, Цели-
кова, 2004, с. 222–223), кустарниковый заяц (Le-
pus saxatilis F. Cuvier 1823) и южноафриканский
кролик (Pronolagus crassicaudatus I. Geoffroy 1832),
дикий кролик (Oryctolagus cuniculus Linnaeus 1758)
и домашний кролик новозеландской белой и ан-
горской пород) (Van den Broeck et al., 2001), что
дает возможность проведения сравнительного мор-
фологического анализа.

Волосяной покров и архитектура волос древних
зайцев до сих пор были не изучены, за исключе-
нием краткого описания волос беляка из голоце-
новых эскимосских поселений Чукотки (Cherno-
va et al., 2019). Это исследование было выполнено
с целью идентификации видов, служивших добы-
чей для эскимосских охотников, о чем свидетель-
ствуют остатки из выгребных ям с хозяйственны-
ми отбросами.

Идентификация зайцев не сложна, так как круп-
ные остевые волосы (толщиной до 90 мкм) имеют
характерную гантелевидную конфигурацию на
трансверсальных срезах стержня, особенно в его
широкой и уплощенной срединной части, по вен-
тральной и дорсальной сторонам которой тянутся
по одной продольной широкой борозде (борозды
и придают поперечнику волоса вид гантели)
(Чернова, Целикова, 2004). Такой тип попереч-
ника волоса может быть обозначен как “двояко-
вогнутый” (термин по: Соколов и др., 1988, рис. 95е).
Сердцевина развита хорошо и так же своеобразна
(“колонная”, термин по: Соколов и др., 1988,
рис. 97к), так как несколько продольных рядов
сердцевинных воздухоносных полостей, разде-
ленных тонкими перегородками, ориентированы
по длине стержня, но отсутствуют в прикорневой
зоне и вершине стержня (Chernova et al., 2019,
fig. 4). Орнамент кутикулы сильно варьирует по
стержню, и в расширенной части стержня он ви-
доспецифичный, поскольку сильно вытянутые
вдоль стержня чешуйки формируют так называе-
мый “шеврон, сложный шеврон” и даже “ните-
видный” орнамент (Chernova et al., 2019, fig. 4;
термины по: Соколов и др., 1988, рис. 97и, 97k).
Обнаружено, что крупные волосы на подошвах лап
также специфичны, так как отличаются очень глу-
бокими бороздами и полным отсутствием сердце-
вины (Chernova et al., 2019, fig. 5). Эта особен-
ность придает поперечникам волос подошв кон-
фигурацию, напоминающую корабельный якорь.
Вероятно, именно такая структура волосяного
покрова подошв лап способствует смыканию от-
дельных волос в плотную “подушку”, которая,
помимо того, что создает возможность передви-
жения по рыхлому снегу, предохраняет подошвы
и их мозоли от механических повреждений о
снежный наст, предотвращает скольжение лап по
льду, а также способствует перемещению по бо-
лотистой местности. Эти волосы полностью по-
крывают подошвенные мозоли и сильно отраста-
ют в зимнее время (рис. 1A) (Жизнь животных,
1989, рис. 119). Благодаря волосяной подушке и
сравнительно большой площади подошв нагруз-
ка на 1 см2 их площади у беляка составляет всего
8.5–12.0 г, что позволяет ему легко передвигаться
даже по рыхлому снегу, а у русака, лапы которого
более узкие и который обитает в областях с невы-
соким снежным покровом, часто образующим
плотный наст, эта нагрузка гораздо больше −16–
18 г. (Для сравнения: этот показатель у лисицы 40–
43 г, у волка 90–103 г, а у гончей собаки 90–110 г)
(Жизнь животных, 1989, с. 165). Крупные остевые
волосы, окаймляющие подошвы лап, вполне
сходны с таковыми на туловище (включая при-
сутствие зоны шеврона), но более тонкие остевые
волосы имеют сужения и повороты стержня пе-
ред зоной его утолщения (гранна) и проксималь-
ным началом борозд (Chernova et al., 2019, fig. 4).
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Топографические различия строения волос древ-
них зайцев оставались неизученными.

Палеонтологические образцы волос редки,
обычно сильно повреждены и фрагментарны, что
затрудняет их измерение, таксономическую иден-
тификацию и определение наружной и внутрен-
ней архитектуры волос. Поэтому в нашем иссле-
довании использована растровая электронная
микроскопия (РЭМ), которая вкупе с микроско-
пией в проходящем свете (Brunner, Coman, 1974;
Hicks, 1977; Dathe, Schöps, 1986) позволяет анали-
зировать волосы не только рецентных (Meyer
et al., 2002), но и древних видов (Clement et al.,
1981; Чернова, Перфилова, 2018; см., например,
Sidorchuk et al., 1918; Trifonov et al., 2019; Chernova
et al., 2020).

Цель нашей работы – изучение архитектуры
волос плейстоценового донского зайца и выявле-
ние на уровне РЭМ ее топографических и видо-
специфичных отличий, а также адаптивных черт
строения, с применением сравнительно-морфо-
логического анализа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа была выполнена с использованием

оборудования Центра коллективного пользова-
ния “Инструментальные методы в экологии” при
ИПЭЭ РАН.

Для изучения в РЭМ волосы c разных участков
тела донского зайца (морда с волосами и виб-
риссами, ушная раковина, загривок, грудь, брю-
хо, подошва стопы) очищали в шампуне, промы-
вали в дистиллированной воде, проводили через
спирты возрастающей концентрации (от 30 до
100%) и ацетон, высушивали в критической точке
на установке Hitachi Critical Point Dryer HCP-1
(Япония). Далее образцы напыляли золотом в ва-
кууме на установке S150A Sputter Coater (Edwards,
Великобритания). Препараты изучали в растро-
вых электронных микроскопах Vega TS5130MM
(Tescan, Чехия) и JSM 840A (JEOL, Япония), по-
лучая электронные изображения орнамента кути-
кулы на тотальных препаратах и архитектуры во-
лос на трансверсальных и сагиттальных срезах
стержня. Элeктронные изображения редактиро-
вали в программе “Adobe Photoshop Element 11”
(США), но изменения касались лишь их компо-
новки, яркости и контраста.

Донской заяц, судя по всему, погиб в холодное
время года, так как его волосы не содержат пиг-
ментных гранул в сердцевине и диффузного пиг-
мента в корковом слое (см. ниже). Многочислен-
ные пигментные гранулы в виде коротких про-
дольных кластеров мы обнаружили в корковом
слое темной вибриссы, а также в сердцевине не-
которых самых толстых волос подошв лап.

Мы использовали как абсолютные размеры
(рис. 2), так и относительные индексы волос и их
микроструктур. Вычисляли следующие индексы:

W/w – толщина середины стержня к толщине
основания стержня;

w/h – толщина основания стержня к высоте
(вдоль волоса) чешуек кутикулы;

W/H – толщина середины стержня к высоте
(вдоль волоса) чешуек кутикулы;

S/SM – площадь поперечника середины
стержня к площади сердцевины на этом же участ-
ке волоса;

S/s – площадь поперечника середины стержня
к площади ячеи (воздухоносной полости) сердце-
вины на этом участке волоса;

W/Wg – толщина волоса к толщине стержня
между продольными бороздами;

W/Wr – толщина волоса к толщине краевого
валика поперечника стержня;

W/M – толщина волоса к толщине сердцеви-
ны на сагиттальном срезе.

Подсчитывали число воздухоносных ячей серд-
цевины на трансверсальных срезах стержня, а
также число рядов сердцевины на сагиттальных
срезах середины стержня.

Под термином “дифференциация волосяного
покрова” мы подразумеваем его гетерогенность,
т.е. разделение шерсти на несколько ярусов в за-
висимости от длины волос, а также на вибриссы и
волосы нескольких категорий (направляющие,
остевые, пуховые) в зависимости от размерных
характеристик и конфигурации стержня. В кате-
гориях остевых и пуховых волос выделяем раз-
мерные порядки (ость I, II, III, IV), различающи-
еся по толщины стержня. У многих проб проме-
рить длину волос не удалось по причине их
фрагментарности. На спине сохранились только
пуховые волосы, а остевые не обнаружены. Коль-
цевидная кутикула отличается тем, что ее чешуй-
ки полностью оборачивают стержень, полуколь-
цевидная кутикула альтернативна ей.

С целью проведения сравнительно-морфоло-
гического анализа мы привлекли наши ранее по-
лученные данные по архитектуре волос взрослых
особей некоторых других представителей зайце-
образных: зайца-беляка (голоцен, Чукотка), то-
лая (самец, Туркмения), маньчжурского зайца
(самец, Монголия), домашнего кролика поро-
ды Рекс (Oryctolagus cuniculus var. domestica) (са-
мец, Московская обл.), алтайской пищухи
(Ochotona alpina Pallas 1779) (самка, Алтай, Рос-
сия), а также некоторых других видов млекопита-
ющих (Soricidae, Ctenodactylidae, Bradypodidae)
(Чернова, Целикова, 2004).
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Рис. 2. Схема промеров микроструктур волос Lepus tanaiticus на электронных изображениях в РЭМ: A – трансверсаль-
ный срез; B – сагиттальный срез; C – тотальный препарат, кутикула основания стержня; D – кутикула выше по стерж-
ню (W – толщина стержня, Wg – толщина стержня между продольными бороздками, Wr – толщина краевого валика,
S – площадь среза стержня, SM – площадь сердцевины, s – площадь ячеи сердцевины, M – толщина сердцевины,
w и h – соответственно ширина волоса и высота чешуек кутикулы вдоль стержня в основании стержня, W и H – ши-
рина волоса и высота чешуек кутикулы в зоне шевронного орнамента (в проксимальном отделе стержня), флажок –
толщина складки на внутренней стенке ячеи).
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Полученные данные проанализировали в
программах “ATLAS” (Tescan, Чехия) и “ImageJ”
(Wayne Rasband, США); морфометрические
данные статистически обработали в программе
“STATISTICA 10” (США). Совокупность всех от-
носительных индексов позволила с помощью ста-
тистических методов визуализировать различия в
размерных характеристиках волос из разных
участков тела донского зайца в виде пиктографи-
ков последовательного типа – профилей. В про-
филях относительные значения выбранных пере-
менных соответствуют высотам последователь-
ных пиков сечения, ограниченного снизу базовой
линией.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Дифференциация волосяного покрова. Цвет

шерсти серовато-коричневый, что обусловлено
ее загрязненностью вмещающими отложениями.
Пробы шерсти, отмытые от загрязнения, имеют
белый цвет, что типично для зимнего окраса зай-
цев. Кончики ушей у донского зайца черные, как
и у зайца-беляка. Шерсть густая и длинная, ее
длина на ушах 20–25 мм, дорсальной поверхно-
сти шеи 15–22, загривке до 50, груди 33–44, брю-
хе 60–80, хвосте 40–50 мм. На спине длина под-
пуши 15–20 мм (ости не сохранились).

Волосяной покров донского зайца сходно
дифференцирован на всех изученных участках
кожного покрова (кроме подошв лап и морды):

Рис. 3. Вариабельность абсолютной толщины остевого волоса (A) и высоты чешуек кутикулы (B) по стержню у Lepus
tanaiticus. Исходные данные РЭМ указаны в табл. 4. Данные о параметрах в апикальной части большинства волос от-
сутствуют из-за их обломанных кончиков.
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имеются волосы разных категорий и порядков
(направляющие, остевые четырех размерных по-
рядков и многочисленные пуховые волосы двух
размерных порядков). Толщина направляющих
волос в среднем 112.7 ± 2.9 мкм, у остей I, II, III и
IV – соответственно 98.4 ± 2.6; 76.6 ± 11.7; 49.2 ±
± 6.7 и 28.5 ± 5.5 мкм. Пуховые волосы толщиной
11 и 17 мкм. На морде присутствуют вибриссы,

а на подошвах лап – жесткие волосы двух катего-
рий – тонкие, удлиненные, почти не извитые и
короткие толстые (табл. 1, 2, 3).

Конфигурация и архитектура стержня волоса.
Волосы морды отличаются равномерно утолщен-
ным цилиндрическим стержнем, медиальная зо-
на не выделяется (табл. 4, рис. 3A). Продольные
борозды на стержне отсутствуют. Однорядная

Рис. 4. Трансверсальные срезы остевых волос с разных участков тела донского зайца Lepus tanaiticus: A, B – загривок,
стрелкой указана складчатость внутренних стенок воздухоносных полостей сердцевины; C – грудь; D – брюхо; E, F –
подошва стопы; G – хвост; H – морда; I – вибрисса. РЕМ. Масштаб, мкм: A, C, D, F, G – 50; B, E, H – 20; I – 100.

A B C

D E F

G H I
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лестничная сердцевина развита слабо в основа-
нии волоса (табл. 2). Выше по стержню она пред-
ставлена тремя-четырьмя параллельными рядами

из крупных сердцевинных полостей, имеющих
форму параллелепипедов и разделенных тонкими
перегородками (рис. 4H, 5C). Складки на перего-

Рис. 5. Сагиттальные срезы срединного участка стержня (A–D, F) и основания стержня (E) остевых волос с разных
участков тела Lepus tanaiticus: A – загривок; B – грудь; C – морда; D – ухо; E – хвост, основание волоса; F – хвост, се-
редина волоса. РЕМ. Масштаб, мкм: A – 100; B – 50; C, F – 20; E, D – 10.
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родках сердцевины отсутствуют, но имеются не-
глубокие мелкие ячейки. Кутикула меняется по
стержню от шевронной (высотой до 64 мкм) в
нижних отделах стержня до обычной полукольце-
видной (высотой до 9 мкм) выше середины
стержня (табл. 3, рис. 3B).

Конфигурация пигментированного стержня
вибриссы (vibrissae mystaciales) (длиной 20 мм и
толщиной до 230 мкм) резко отличается от тако-
вой у волос с других участков тела. (табл. 1, 2).
Вибрисса имеет прямой стержень правильной
цилиндрической конфигурации, который утол-
щен в прикорневой зоне, затем становится более

Таблица 1. Морфометрия структур остевых волос первого порядка и вибрисс донского зайца (Lepus tanaiticus)
(M ± m, δ, n = 5)* на поперечных срезах стержня, по данным РЭМ

* M ± m − Средняя арифметическая с ошибкой средней арифметической, δ − дисперсия, n – число промеров. W – средняя
толщина стержня, Wg – толщина стержня в гранне, Мr – толщина краевого валика, S – площадь поперечного среза стержня,
SM – площадь поперечного среза сердцевины, s – площадь ячеи сердцевины, N – число ячей сердцевины.

Проба W, мкм Wg, мкм Wr, мкм S, мкм2 SM, мкм2 s, мкм2 N

Морда (волосы) 71.8 ± 31.4
δ = 44.0

– – 1894.0 ± 232.3
δ = 329.5

842.1 ± 120.0
δ = 40.5

159.4 ± 26.3
δ = 37.2

4

Вибрисса усов 227.9 ± 6.0
δ = 8.6

– – 38860.1 ± 232.3
δ = 329.5

2633.1 ± 56.0
δ = 31.5

– 1 (канал)

Ухо (дорсальная 
сторона)

38.5 ± 3.2
δ = 4.4

– – 943.3 ± 74.9
δ = 11.8

361.6 ± 160.5
δ = 214.6

146.6 ± 33.7
δ = 43.9

2–4

Загривок 98.4 ± 2.6
δ = 3.0

16.0 ± 2.3
δ = 3.1

35.1 ± 2.7
δ = 3.9

2423.9 ± 2.6
δ = 99.4

1655.3 ± 83.6
δ = 114.6

123.3 ± 9.5
δ = 11.8

11

Грудь 73.9 ± 5.2
δ = 5.2

17.1 ± 2.3
δ = 3.0

26.1 ± 2.4
δ = 3.2

1664.6 ± 131.7
δ = 190.1

824.4 ± 131.7
δ = 190.1

85.4 ± 14.0
δ = 16.2

4–6

Брюхо 77.8 ± 6.4
δ = 7.8

13.1 ± 1.1
δ = 1.1

31.2 ± 3.6
δ = 3.6

1855.7 ± 44.5
δ = 61.5

665.6 ± 135.4
δ = 191.5

111.3 ± 15.7
δ = 23.4

6–9

Хвост 77.9 ± 9.6
δ = 12.7

20.6 ± 1.2
δ = 1.4

31.5 ± 3.3
δ = 13.4

1757.5 ± 376.8
δ = 532.9

1008.6 ± 39.9
δ = 56.4

119.6 ± 22.0
δ = 34.1

5–6

Подошва стопы 91.3 ± 4.0
δ = 4.8

19.8 ± 2.7
δ = 3.3

66.7 ± 3.5
δ = 8.7

3318.5 ± 254.7
δ = 330.9

– – –

Таблица 2. Морфометрия структур остевых волос и вибрисс (M ± m, n = 5) донского зайца (Lepus tanaiticus)
на продольных срезах стержня, по данным РЭМ

Примечания. Обозначения как в табл. 1, M – толщина сердцевины, NL – число продольных рядов ячей сердцевины.

Проба W, мкм M, мкм s, мкм2 NL

Морда (волосы) 38.0 ± 2.4
δ = 3.5

12.9 ± 1.4
δ = 3.4

69.9 ± 11.6
δ = 15.9

1

Вибрисса усов 135.5 ± 1.1
δ = 1.5

20.2 ± 0.3
δ = 0.4

– 1 (канал)

Ухо (дорсальная сторона) 46.7 ± 3.8
δ = 4.5

40.5 ± 3.1
δ = 3.8

71.6 ± 12.6
δ = 16.6

4

Загривок 114.5 ± 2.5
δ = 3.6

101.8 ± 2.3
δ = 3.2

72.8 ± 11.6
δ = 14.1

8

Грудь 106.7 ± 2.4
δ = 3.2

98.1 ± 1.2
δ = 1.6

75.0 ± 8.4
δ = 11.5

8

Брюхо 70.8 ± 1.0
δ = 1.4

58.0 ± 1.2
δ = 1.7

74.3 ± 9.2
δ = 12.0

6

Хвост 31.9 ± 0.7
δ = 1.5

21.2 ± 0.6
δ = 0.8

73.2 ± 5.0
δ = 6.0

2

Подошва стопы 61.0 ± 0.5
δ = 0.7

– – –
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тонким на участке от основания до середины
стержня, а выше постепенно истончается к вер-
шине (рис. 3A). Сердцевина представлена узким
щелевидным полым (без перегородок и ячей) тя-
жом, тянущимся по центру стержня (табл. 1, 2,
рис. 4I). Кутикула обычная ленточная уплощен-
ная кольцевидная или полукольцевидная (табл. 3),
почти не меняется по стержню, но в верхней по-
ловине волоса она изломанная, что предполагает
механическое воздействие на стержень вибриссы.
Наиболее крупные чешуйки располагаются в при-
корневой зоне (рис. 3B).

На ушной раковине (дорсальная поверхность) у
остей I имеется гранна – заметное утолщение

стержня, а прикорневой отдел немного толще,
чем базальный отдел стержня (табл. 4, рис. 3A).
Стержень слегка деформированный цилиндриче-
ский, без борозд, схож с таковым у волос морды.
Сердцевина хорошо развита (табл. 1, 2), но отсут-
ствует в основании и на вершине стержня. Она
состоит из двух–четырех не переплетающихся
между собой продольных рядов крупных ячей,
вытянутых поперек стержня, имеющих форму па-
раллелепипеда с немного закругленными углами.
Ячеи разделены тонкими, слегка волнистыми пе-
регородками (рис. 5D). Кутикула основания ости
полукольцевидная, состоит из крупных чешуек
со слабо волнистым апикальным краем. Наибо-

Таблица 3. Морфометрия чешуек кутикулы остевых волос и вибрисс донского зайца (Lepus tanaiticus) (M ± m,
мкм, n = 5) на тотальных препаратах, по данным РЭМ

* w и h – соответственно ширина волоса и высота вдоль стержня чешуек кутикулы в основании стержня, W и H – то же в зоне
шевронного орнамента.

Проба w* W h H

Угол наклона чешуйки 
относительно поперечной оси 

волоса, градусы

основание
стержня

шевронная 
зона

Морда (волосы) 49.9 ± 2.0
δ = 50.7

54.1 ± 0.9
δ = 1.2

9.2 ± 0.7
δ = 1.0

64.4 ± 19.5
δ = 26.4

30–40 70

Морда (вибрисса усов) 186.0 ± 0.8
δ = 11.1

146.9 ± 11.5
δ = 1.0

14.2 ± 1.9
δ = 6.2

13.8 ± 1.3
δ = 1.6

30 –

Ухо (дорсальная сторона) 61.9 ± 1.0
δ = 1.2

40.4 ± 0.2
δ = 0.3

12.3 ± 1.5
δ = 3.2

35.9 ± 3.5
δ = 5.2

30 70

Загривок 57.0 ± 0.3**
δ = 0.4

68.2 ± 21.7
δ = 30.7

11.3 ± 2.4
δ = 2.2

36.9 ± 0.6
δ = 0.7

30–40 70

Грудь 43.9 ± 1.7
δ = 1.7

45.6 ± 0.4
δ = 0.6

11.7 ± 1.4
δ = 2.0

66.4 ± 11.0
δ = 13.4

65–70 60

Брюхо 27.8 ± 2.5
δ = 3.3

38.1 ± 3.9
δ = 4.7

12.1 ± 1.0
δ = 1.4

54.2 ± 5.0
δ = 60.7

90 70

Хвост 38.9 ± 0.7
δ = 0.9

40.2 ± 1.3
δ = 1.8

13.3 ± 1.7
δ = 1.9

38.1 ± 3.9
δ = 4.7

30 –

Подошва стопы 40.0 ± 0.6
δ = 0.9

82.9 ± 11.0
δ = 14.6

16.5 ± 3.9
δ = 6.0

15.3 ± 1.7
δ = 2.3

20–30 –

Таблица 4. Вариабельность толщины стержня и высоты чешуйки кутикулы (W/H) по стержню волос из топогра-
фически разных участков тела донского зайца (Lepus tanaiticus) (мкм, максимальные значения), по данным РЭМ

* W – толщина волоса, H – высота кутикулы в месте измерения толщины стержня.

Участок 
стержня

Проба, W/H*

морда вибрисса ухо загривок грудь брюхо хвост стопа

Прикорневой 50/69 186/15 61/12 40/21 41/46 24/10 37/14 49/19
Базальный 53/74 149/11 61/11 54/36 45/54 36/11 36/11 47/16
Медиальный 52/10 147/11 80/11 91/36 70/9 45/38 62/38 85/8
Апикальный 23/11 50/8 28/9 Обломан, данные отсутствуют
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лее крупные чешуйки располагаются в основании
стержня, в его верхней трети они сильно вытяги-
ваются (высотой до 36 мкм) под углом 70° к попе-
речной оси стержня (табл. 3, рис. 3B), образуя не-
сложный шевронный орнамент. В верхних отде-
лах стержня шевронный орнамент отсутствует, а
высота чешуек не превышает 11 мкм.

Волосы туловища и хвоста. Волосы на вен-
тральной стороне туловища (грудь, брюхо) тонь-
ше таковых на дорсальной стороне (по сравне-
нию с волосами загривка) (табл. 4, рис. 3A). Кон-
фигурация стержня своеобразная, напоминает
гантель, так как по дорсальной и вентральной
сторонам стержня тянутся по одной довольно
глубокой и широкой борозде, а боковые стороны
преобразованы в высокие гребни (валики на по-
перечных срезах), с разной степенью развития у
волос из разных участков туловища и хвоста
(табл. 1, рис. 4A, 4D, 4G). Сердцевина очень хоро-
шо развита, занимает до 90% стержня (табл. 1, 2,
рис. 3A–3D, 3G; 5A, 5B, 5E, 5G). Она состоит из
2–11 продольных рядов крупных, правильно
организованных сердцевинных клеток, имеющих
форму параллелепипеда. На трансверсальных сре-
зах сердцевины хорошо заметна неоднородность
внутренних стенок-перегородок между воздуш-
ными полостями – присутствие уплощенных
складок, наподобие гофры (рис. 2, флажок). Тол-
щина таких складок составляет 1.6–1.7 мкм. В не-
которых волосах сердцевинные тяжи переплета-
ются (рис. 5A, 5B, 5G). Орнамент кутикулы отли-
чается разнообразием в разных участках стержня.
Он неодинаков не только вдоль волоса, но и на
разных его сторонах. Кутикула обычная ленто-
видная на вентральной стороне и в борозде, но
своеобразна на латеральных и дорсальной сторо-
нах волоса. В основании стержня, которое еще не
имеет бороздок, кутикула полукольцевидная,
крупная и невысокая (11–13 мкм), с крупно-вол-
нистым апикальным краем, иногда со вставочными
чешуйками (табл. 3, рис. 6A–6C). Такие чешуйки
располагаются под углом 30° к поперечной оси
стержня. Выше по стержню чешуйки начинают
постепенно вытягиваться под углом 70°, форми-
руя шевронный орнамент (рис. 6). Выше такого
шевронного участка кутикула вновь приобретает
обычное строение.

Волосы подошвы стопы постепенно утолщают-
ся от прикорневой зоны до середины стержня.
Стержень слегка деформированный цилиндриче-
ский, без борозд (рис. 3A). Эти волосы имеют ха-
рактерную форму серпа и значительно утолщают-
ся (91.3 ± 4.0 мкм) в его верхней дугообразно за-
гнутой части, в то время как длинное и волнистое
основание не толще 23 мкм. Конфигурация стерж-
ня своеобразна и в поперечнике напоминает та-
ковую у якоря за счет глубоких борозд с дорсаль-
ной и вентральной сторон и заостренных гребней
(“крючков” на поперечном срезе), тянущихся по

бокам этих борозд (рис. 4E, 4F; 6). Сердцевина
отсутствует, лишь в некоторых толстых волосах
имеются островки пигментированных сердцевин-
ных клеток (рис. 7, стрелка). Утолщение стержня
волос происходит также благодаря модификации
кутикулы, расположенной с дорсальной стороны
крючковидной изогнутой части стержня (рис. 6D).
Здесь кутикула образует краевую многослойную
зубчатую рыхлую структуру с чешуйками, сильно
отходящими от стержня волоса (рис. 7). В месте
отхождения кутикулы от стержня образуются свое-
образные довольно глубокие карманы. Кутикула
отличается толстым и сильно зашлифованным
краем (рис. 6D, стрелка), особенно сильно выра-
женным выше основания волоса на вершине
крючковатого изгиба утолщенного стержня. Это
предполагает постоянное механическое трение
этой стороной волоса, а также увеличение проч-
ности сцепления волос в щетке и с субстратом.
Здесь толщина заполированного и немного отогну-
того наружу от стержня края чешуек составляет
4.0 ± 0.2 мкм. Орнамент кутикулы полукольце-
видный, поперек стержня укладывается 1.5 чешуй-
ки. Чешуйки крупные и высокие, расположены
под небольшим углом к поперечной оси стержня
(табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Созданные нами на базе относительных мате-

матических индексов (табл. 5) пиктографики в
виде профилей дают визуальное представление
о топографической неоднородности волосяного
покрова донского зайца (рис. 8). Можно отме-
тить, что волосы всех изученных областей тела
зайца своеобразны, но особенно выделяются виб-
рисса, волосы морды и ушной раковины, а также
волосы подошвы стопы. А наиболее сходны меж-
ду собой волосы вентральной поверхности туло-
вища (грудь, брюхо) и хвоста, которые отличают-
ся от волос загривка. Разберемся, какие же струк-
туры волос ответственны за такие различия.

Длина волос. Сравнение длины волос у дон-
ского зайца и беляка в зимней шерсти на соответ-
ствующих участках, а именно на загривке и брю-
хе, показывает, что у донского зайца шерсть го-
раздо длиннее, чем у беляка. Так, у первого вида
до 50 мм на загривке и 60–80 мм на брюхе (наши
данные), а у второго вида – 43.8 ± 0.22 мм на за-
гривке и 49.5 ± 0.22 мм на брюхе (Когтева, 1963;
Соколов, 1973). Значительная длина волос у дон-
ского зайца подтверждает, что мы имеем дело с
его зимней шерстью, которая, вероятно, была го-
раздо длиннее, чем у беляка. У обоих сравнивае-
мых видов шерсть на вентральной поверхности
тела длиннее, чем на дорсальной.

Толщина волос. Наиболее утолщены стержни
вибриссы из группы усов. Волосы дорсальной
стороны тела и подошв лап толще волос вен-
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тральной стороны тела, морды, ушей и хвоста
(табл. 1, 2). Толщина волоса вероятно, коррели-
рует с длиной волосяного покрова, т.е. самые ко-
роткие волосы растут на спине (Когтева, 1963) но,
по нашим данным, обладают самыми толстыми
стержнями. Сравнение толщины остевых волос
на соответствующих участках тела (загривок и

брюхо) у донского зайца с таковыми у беляка в
зимней шерсти показывает, что у первого эти во-
лосы (соответственно толщиной 114.5 ± 2.5 и
70.8 ± 1.0 мкм) (наши данные), а у второго –
96.4 ± 0.1; 102 мкм и 77.0 ± 0.28 и 70.8 ± 1.0 мкм
(Когтева, 1963; Соколов, 1973). Следовательно, у
донского зайца хорошо защищена волосяным по-

Рис. 6. Орнамент кутикулы остевых волос от основания до середины стержня (слева направо) с разных участков тела
Lepus tanaiticus: A – загривок; B – брюхо; C – хвост; D – подошва стопы, отогнутый и утолщенный отполированный
край чешуек кутикулы указан стрелкой. РЭМ. Масштаб 20 мкм.

A B

C D
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кровом дорсальная сторона тела и подошвы лап,
что связано с наземным образом жизни, а ости в
зимней шерсти на загривке толще, чем у беляка.

Конфигурация волос. Сравнение полученных
данных с описанием волос субфоссильного чу-
котского беляка (Chernova et al., 2019) показывает
большое сходство с волосами донского зайца.
Прежде всего это гантелевидная конфигурация
поперечника стержня, наличие продольных бо-
розд (рис. 9A, 9B) на дорсальной и вентральной
сторонах стержня, сильно развитая колонная
сердцевина и присутствие зоны шевронного ор-
намента кутикулы на участке выше основания
стержня. Однако мы не обнаружили у донского

зайца продольных поворотов стержня как у волос
беляка. Это можно объяснить тем, что у беляка бы-
ли изучены волосы из неизвестного участка тела.

Гантелевидный поперечник волоса характерен
и для других видов зайцев, например, маньчжур-
ского зайца (рис. 9D), домашнего кролика (рис. 9E)
и, в меньшей степени, толая (рис. 9C). То же из-
вестно и для других видов зайцев, домашнего и
дикого кроликов (Wolfe, Long, 1997; Van den
Broeck et al., 2001). Своеобразие конфигурации
стержня и архитектура сердцевины пищух (смот-
ри ниже), вероятно, отражает значительную фи-
логенетическую дистанцию между семействами

Рис. 7. Внешний вид специализированных волос (A, B, D, E) и обычного остевого волоса с фрагментарной сердцеви-
ной (С, указан стрелкой) плантарной кожи Lepus tanaiticus. Микрофото. Масштаб 20 мкм.

A B C

D E
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Ochotonidae Thomas 1897 и Leporidae Fischer 1817,
а также несходство их биологии (Nowak, 1999).

Бороздчатость стержня волос. Продольная бо-
роздчатость волос и игл, растущих в коже тулови-
ща, широко распространена и в разной степени
выражена у млекопитающих (Chernova, Kuznetsov,
2001; Чернова, Целикова, 2004; Chernova, Zherebtso-
va, 2021). У изученных нами зайцеобразных бо-
роздчатость стержня наиболее развита у пищух,
поскольку у них борозды проходят не только по
дорсальной и вентральной, но также на боковых
сторонах стержня (рис. 9F). В этом случае конфи-
гурация стержня уникальна, поскольку у других
млекопитающих в такой крайней степени она не
встречается. С одной стороны, бороздчатость во-
лос увеличивает объем воздушной прослойки в
волосяном покрове за счет заполнения инертным
воздухом не только сердцевинных полостей, но и
бороздок стержней волос, что в наибольшей сте-
пени выражено у пищухи, обитающей в наиболее
суровых высокогорных условиях. Тесному смыка-
нию волос препятствуют боковые гребни стерж-
ней, благодаря которым шерсть распушается, что
также увеличивает воздушную прослойку. Кос-
венно этот вывод подтверждает отсутствие бо-

роздчатости у вибрисс, а также у волос морды и
ушей (табл. 1).

Можно отметить специфическую бороздча-
тость волос землеройковых (Soricidae), благодаря
которой их волосы имеют H-образную конфигу-
рацию в основном за счет глубоких узких бороз-
док на латеральных сторонах стержня волоса
(рис. 8I) (Keller, 1978; Соколов, Чернова, 1998; Чер-
нова, Целикова, 2004, с. 179, 180, 183, 197). Сте-
пень изрезанности профиля волос связана со
степенью гидробионтности землероек (Hutterer,
Hürter, 1981).

Примером крайней специализации служит
волос ленивцев (Bradypodidae) (Wujek, Cocuzza,
1986; Чернова, 2002; Чернова, Целикова, 2004,
с. 214–216). На всех сторонах стержня имеются
продольные упорядоченно расположенные бороз-
ды (всего девять-одиннадцать штук), снабжен-
ные “карманами”, которые способствуют при-
креплению водорослей и других обитателей шер-
сти ленивцев (рис. 9J).

Архитектура сердцевины. По нашим данным,
архитектура сердцевины в целом сходна у волос
зайцев и кроликов. Она уникальная (колонная) и
не встречается у других млекопитающих. Такая
сердцевина, безусловно, повышает теплозащитные

Рис. 8. Визуализация метрических данных для остевых волос Lepus tanaiticus. Пиктограммы в виде профилей. Слева
направо в каждом профиле: W/w, w/h, W/H, S/SM, S/c, N, W/Wg, W/Wr, S/SM, S/s, NL. w – толщина волоса в основа-
нии стержня, W – толщина волоса выше основания стержня, Wg – толщина стержня в борозде, Wr – толщина стержня
в краевом валике, h – высота (вдоль стержня) чешуек кутикулы в основании стержня, H – высота чешуек кутикулы в
зоне шевронного орнамента выше основания стержня, S – площадь среза стержня, SM – площадь сердцевины,
s – площадь ячей сердцевины, N – число ячей сердцевины, NL – число продольных рядов ячей сердцевины. Состав-
лено по данным РЭМ (см. табл. 2S).

Морда Вибрисса Ухо Загривок

Грудь Брюхо Хвост Стопа
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свойства волоса, так как компактная упаковка
(правильные вертикальные, иногда переплетаю-
щиеся ряды из разделенных тонкими перегород-
ками полостей-параллелепипедов) способствует
запасанию значительного объема воздуха (табл. 1, 2).
Так, у донского зайца на медиальном участке
остевого волоса загривка длиной 3 см запасенный
воздух занимает площадь в 2 мм2 (судя по сагит-
тальному срезу) (табл. 1, рис. 4A). Сравнение во-

лос из разных участков тела донского зайца пока-
зывает, что сердцевина на дорсальной стороне
тела развита в большей степени, чем на вентраль-
ной стороне, на морде, ушах и хвосте (табл. 1, 2).
Понятно, что спина наиболее подвержена воздей-
ствию окружающей среды (холод, ветер, влаж-
ность, снег, дождь), и теплозащиту обеспечивает
хорошо развитая сердцевина относительно ко-
ротких и толстых волос. Вентральная сторона тела

Рис. 9. Трансверсальные срезы остевых волос загривка (A– F, I, J) и подошв лап (G, H) у взрослых особей некоторых
видов млекопитающих. Lagomorpha: A, G – Lepus tanaiticus; B, H – L. timidus; C – L. tolai; D – L. mandshuricus; E – Oryc-
tolagus cuniculus var. domestica (порода Рекс); F – Ochotona alpina. Soricidae: I −Sorex raddei. Bradypodidae: J − Choloepus
didactylus. РЭМ. Изображения не масштабированы.

A B

C D

E F

G H

I J
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зайца также нуждается в теплозащите, поскольку
заяц много времени проводит на лежках. Вероят-
но, такая защита обеспечивается в основном хотя
и тонкими, со слабо развитой сердцевиной, но
длинными волосами.

Несмотря на общее сходство волос у зайцев,
все же имеются более тонкие различия в архитек-
туре сердцевины. Например, у плейстоценового
донского зайца и голоценового беляка пигмент-
ные гранулы в сердцевине отсутствуют, при этом
эти гранулы многочисленны у толая, кролика и
пищухи, шерсть которых имеет окрас (рис. 9С).
Отсутствие пигментных гранул у изученных нами
древних зайцев подтверждает, что мы имеем дело
с особями в зимней шерсти, которая, однако, аб-
сорбировала окрашенные вещества из грунта и
незначительно потемнела.

У древних зайцев отчетливо различима склад-
чатость (гофрировка) внутренних перегородок
между полостями сердцевины (рис. 9A, 9B). Из-
вестно, что гофрирование (“ребра жесткости”)
широко встречается в природе и технике как спо-
соб повышения жесткости конструкции. Склад-
ки перегородок не только укрепляли волос древ-
них зайцев, но и, вероятно, значительно увеличи-
вали объем инертного воздуха в сердцевине (не в
ущерб механической прочности) за счет допол-
нительных полостей-карманов, что улучшало
теплозащитные свойства шерсти у этих северных
видов. У рецентных видов зайцев и кроликов
складки на перегородках отсутствуют (судя по на-
шим данным и опубликованным электронным
изображениям (Van den Broeck et al., 2001; Черно-
ва, Целикова, 2004). До сих пор нам был не изве-

стен такой тип строения перегородок сердцеви-
ны, которые обычно бывают гладкими, пористы-
ми или с сосочковидными выростами (Чернова,
Целикова, 2004). Пористые перегородки обнару-
жены нами у волос морды донского зайца, что
также отличает их от волос туловища.

Можно было бы ожидать, что колонная серд-
цевина присутствует и у пищух, родственных зай-
цам и кроликам. Однако у пищух сердцевина
одно-двурядная лестничная с чередующими тол-
стыми перегородками (дисками), т.е. значитель-
но отличается от сердцевины волос зайцев и кро-
ликов, и более сходна с таковой у насекомоядных
и грызунов (см. Чернова, Целикова, 2004). Воз-
можно, это свидетельствует о сохранение древних
черт строения волос у пищух по сравнению с более
прогрессивным развитием сердцевины у зайцев.

Волосы специфических кожных желез. У зайцев
и кроликов имеются многочисленные специфи-
ческие кожные железистые образования, а том
числе ассоциированные с волосами: подбородоч-
ные, парные паховые или перинеальные органы,
препуциальные и анальные железы (см. Соколов,
Чернова, 2001). У всех представителей Leporidae
густые волосы покрывают кожу на границе шеи и
груди, образуя своеобразную белую или бело-ко-
ричневую гриву, которая, вероятно, способствует
абсорбции, консервации и распространению за-
пахов секретов специфических желез, таких как
подбородочные железы (Corbet, 1982). Вероятно,
волосы, сопутствующие специфическим кожным
железам, специализированы. Поэтому исследо-
вания в этом направлении перспективны в плане

Таблица 5. Относительные индексы структур* остевых волос первого порядка донского зайца Lepus tanaticus,
использованные для создания пиктографиков (рис. 8), по данным РЭМ

* Примечания. Схема промеров представлена на рис. 2, абсолютные размеры – в табл. 1, 2, 3. w – толщина волоса в основании
стержня, W – толщина волоса выше основания стержня, Wg – толщина стержня в борозде, Wr – толщина стержня в краевом
валике, h – высота (вдоль стержня) чешуек кутикулы в основании стержня, H – высота чешуек кутикулы в зоне шевронного
орнамента выше основания стержня, S – площадь поперечного среза стержня, SM – площадь поперечного среза сердцевины,
s – площадь ячей сердцевины на поперечном срезе, N – число ячей сердцевины на поперечном срезе, NL – число продольных
рядов ячей сердцевины на продольном срезе, прочерк – структура отсутствует.

Проба

Плоскость срезов и индексы

cагиттальные срезы и тотальный препарат трансверсальные срезы

W/w w/h W/H S/SM S/s N W/Wg W/Wr S/SM S/s NL

Морда 1.10 5.5 0.8 2.2 5.3 4 – – 2.2 11.9 4
Вибрисса усов 1.5 10.1 14.7 14.8 1 1 – – 1.5 12.9 1
Ухо 1.5 3.5 1.1 2.6 2.5 4 – – 2.6 6.4 3
Загривок 1.6 5.2 2.5 1.5 13.4 11 6.1 2.8 1.5 19.7 11
Грудь 2 3.7 1.4 2 9.7 6 4.3 2.8 2 19.6 5
Брюхо 2.6 2.3 1.4 2.8 5.9 9 6 2.5 2.8 16.7 8
Хвост 0.7 2.5 1.6 1.7 8.4 6 3.7 2.5 1.7 14.6 6
Подошва стопы 1.5 3.4 5.5 – – – 4.5 1.3 – 13 –



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 4  2023

АРХИТЕКТУРА ВОЛОС ДОНСКОГО ЗАЙЦА 511

выявления участия кожных дериватов в химиче-
ской коммуникации животных.

В целом, архитектура волос и игл, растущих на
специфических участках тела (железистые обра-
зования, в т.ч. пахучие, защитные и локомотор-
ные органы, а также органы ориентации), изучена
недостаточно, хотя уже сложилось представление
о локальных особенностях волосяного покрова,
например, на специфических кожных железах
(Соколов, Чернова, 2001), у игл тенреков и дикоб-
разов (Chernova, 2002), а также на боковых и
среднебрюшной железах обыкновенного хомяка
(Cricetus cricetus Linnaeus 1758) (Чернова и др., 2022).
У хомяка специализированные волосы этих желез
принимают участие в запасании и распростране-
нии пахучего секрета, а также, разрушаясь, сами
обогащают секрет.

Архитектура вибрисс. Особенно интересным
представляется сравнение архитектуры вибрисс у
разных видов. В настоящее время постепенно на-
капливается сравнительный материал и показано
разнообразие внутреннего дизайна вибрисс (Чер-
нова, Куликов, 2011; Чернова и др., 2012, 2015).
В основном видовые различия касаются архитек-
туры сердцевины, в которой перегородки могут
иметь разнообразное строение от простого (сход-
ного с таковым у волос) до очень сложного, от-
личного от такового в обычных волосах. У изу-
ченных зайцев сердцевина вибрисс имеет самое
простое строение, перегородки в ней вообще от-
сутствуют, и она выглядит как полый тяж. Попе-
речники вибриссы и ее сердцевины у кролика
также округлой формы, корковый слой утолщен-
ный, что придает вибриссе упругость и крепость,
кутикула обычная лентовидная, ориентирован-
ная поперек стержня с гладким или изломанным
свободным краем (Van den Broeck et al., 2001, fig. 10).

У мохноногих хомячков (Phodopus Müller 1910)
сердцевина вибриссы не отличается от таковой у
волос (Феоктистова, Чернова, 2008), но у гимнур
Otohylomys megalotis Bannikova et al. 2014, Neotetra-
cus sinensis Trouessart 1909, Hylomys suillus J. Müller
1840 она значительно сложнее, так как перегород-
ки имеют форму пирамиды (Чернова и др., 2012,
2015). Архитектура сердцевины вибрисс интерес-
на для проведения сравнительного анализа у
представителей филогенетически близких и отда-
ленных таксонов млекопитающих и разных био-
логических форм.

Специализированные волосы. Нами показано,
что у донского зайца и беляка сходно устроены
волосы подошв лап и их мозолей (рис. 9G, 9H),
что подтверждает адаптацию этих видов к локо-
моции по рыхлому снегу, снежному насту, льду, а
также на болотистой местности. Подошвенные
волосяные щетки могут обеспечивать оставление
пахучего следа, который, как известно, у зайцев
имеется и способствует их успешному троплению

охотником с помощью собак. Пахучий след зай-
цев образуется из смеси секретов сальных желез
волос стопы и эккриновых желез подошвенных
мозолей и кожи между пальцами (апокриновые
железы в коже туловища у зайцев отсутствуют,
как и у грызунов). Интересно отметить, что эк-
криновые железы увеличивают выброс секрета
при психо-эмоциональном возбуждении, напри-
мер при испуге. Обильное смачивание волосяных
щеток секретом этих желез также препятствует
налипанию снега на подошвы лап, что немало-
важно при передвижении, тем более при скорост-
ном и маневренном беге по снегу. Специализиро-
ванная разрыхленная кутикула волос подошвен-
ных щеток, образующая пазухи на стержне (рис. 7)
служит для абсорбции и распространения пахуче-
го секрета не только подошвенных эккриновых
желез, но также секретов других специфических
желез (анальных, препуциальных, паховых, под-
бородочных), попадающих на волосы при гру-
минге. Эти волосы могут быть отнесены к “осмет-
рихиям” − волосам, участвующим в химической
коммуникации видов (термин по: Müller-Schwarze
et al., 1977). Поскольку разрыхленная кутикула
волос подошвенных щеток зайцев по структуре
напоминает расческу, можно полагать, что она
эффективна и в уходе за шерстью при груминге.

Известны и другие примеры специализации
подошв лап. Например, у гунди (Ctenodactylus
gundi Rottmann 1776) уплощенные волосы из гу-
стых загнутых пучков, растущих на стопе имеют
поперечники треугольной формы с закругленны-
ми углами, а по стержню проходит неглубокая бо-
роздка. Сердцевина в них присутствует, занимает
29–50% ширины середины стержня, и ее архитек-
тура отличается от таковой у обычных волос туло-
вища (Chernova, Zherebtsova, 2021). Сходные мо-
дифицированные волосы описаны и у других
видов Ctenodactylidae (George, 1978). Функцию
таких волосяных щеток связывают с их участием
в груминге, а также в адаптации этих грызунов к
обитанию в скалистой местности, так как сходно
с подошвенными мозолями, они служат аморти-
заторами при движении по скользким и жестким
поверхностям скал (George, 1978; Mares, Lacher,
1987). Очевидно, что изучение специализации во-
лос дистальных отделов конечностей у разных ви-
дов и биологических форм млекопитающих по-
может получить ответ на вопрос о механизмах,
способствующих локомоции, грумингу, теплоза-
щите и химической коммуникации.

Архитектура кутикулы. Орнамент кутикулы
изученных зайцев и кролика уникален благодаря
присутствию на волосах зоны простого или двой-
ного шевронного (рис. 10B, 10C) и даже нитчатого
рисунков (рис. 10A), что свидетельствует о таксо-
номической и филогенетической близости этих
видов. У кроликов шевронный орнамент разной
степени сложности развит и на тонких пуховых
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волосах (рис. 10F) (Wolfe, Long, 1997, figs. 2, 4, 5;
Стрепетова, Чернова, 2016).

У пищух типичный шевронный орнамент не
обнаружен, однако кутикула также своеобразна: в
основании и нижних отделах стержня узкие и ко-
пьевидные апикальные отделы чешуйки имеют
разную высоту (вдоль стержня) и образуют неров-
ный волнообразный орнамент (рис. 10D). В рас-
ширенной части стержня, по которому тянется
широкая борозда, кутикула уплощенная кольце-

видная и полукольцевидная (рис. 10E) (Чернова,
Целикова, 2004, с. 210–231).

Архитектура волос как показатель филогенети-
ческих взаимоотношений зайцев и пищух. Волося-
ной покров исходно термофобных зайцеобразных,
а также другие системы их органов, формирова-
лись под влиянием приспособления к обитанию в
Арктике (Lepus) или на холодных высокогорьях
(Ochotona), “… а интенсивное видообразование в
филогенетически молодых группах, претерпев-
ших ныне биологический прогресс (Leporinae,

Рис. 10. Орнамент кутикулы волос взрослых особей некоторых видов Lagomorpha. Остевые волосы: A − Lepus tolai;
B − L. mandchuricus; C – L. europaeus; D, E − Ochotona pusilla, соответственно основание и гранна стержня, темные пят-
на на D – просвечивающие пигментированные диски-перегородки сердцевины, F – пуховой волос Oryctolagus cunicu-
lus var. domestica (порода Рекс). РЭM. A–E – прорисовка электронных изображений. Масштаб 10 мкм.

A B C

D E F
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Ochotona), было связано с похолоданием плиоце-
на” (цит. по: Аверьянов, 1999, c. 49). Мы проде-
монстрировали, что волосяной покров хорошо
адаптирован к холоду у этих зверьков, а значи-
тельные различия в архитектуре волос зайцев и
пищух подтверждают их раннее разделение в фи-
логенезе (в олигоцене, по: Аверьянов, 1999). При-
чем относительная простота строения сердцеви-
ны и кутикулы волос пищух (лестничная сердце-
вина, отсутствие шевронного орнамента) может
рассматриваться как изначальная форма общего
предка обеих ветвей зайцеобразных, усложнив-
шаяся у зайцев Leporidae (до шевронного орна-
мента (простого и сложного) и колонной сердце-
вины со складчатыми перегородками). Вместе с
тем, конфигурация бороздчатого волоса пищухи
видоспецифична и сложнее, чем у зайцев и мно-
гих других млекопитающих.

Систематическое положение донского зайца.
Уточнение систематического статуса донского зай-
ца еще не закончено. В настоящее время исследу-
ется митохондриальная ДНК нескольких образ-
цов мягких тканей донских зайцев из мерзлоты
Якутии. Предварительные результаты этого ис-
следования обсуждаются в научной литературе, в
том числе и с нашим участием (Слободова и др.,
2022). На данном этапе исследований можно кон-
статировать, что ряд дискретных морфологиче-
ских остеологических различий между донским
зайцев и беляком, выявленных ранее (Гуреев,
1964; Аверьянов, 1995), в совокупности с разли-
чиями в структуре волос (по нашим данным),
скорее всего свидетельствуют о видовом уровне
различий между этими зайцами.

Среда обитания донского зайца. Время каргин-
ского интерстадиала (ранее “межледниковье”)
характеризуется в Сибири в целом относительно
более теплым климатом (умеренно-холодным –
субарктическим; но при этом были в то время и
холодовые фазы), чем предыдущее время мурук-
тинского оледенения и последующее время сар-
танского оледенения (субарктический – арктиче-
ский климат) (Волкова и др., 2010). Имеются дан-
ные по Таймыру, что около 30 тыс. лет назад
(холодовая фаза каргинского времени) климат
здесь был очень холодным и среднезимние темпе-
ратуры опускались до –30°С и были на 9°С ниже
современных (Деревягин и др., 1999). На севере
Якутии, по-видимому, существенных различий
между холодовыми фазами каргинского интер-
стадиала и, например, сартанского оледенения,
по-видимому, не было, т.е. в это время климат
был холоднее, чем сейчас. Косвенно об этом сви-
детельствует практически одинаковый набор ви-
дов млекопитающих на севере Якутии, характе-
ризующих каргинский интерстадиал и сартан-
ское оледенение (Лазарев, 2008; Боескоров,
Барышников, 2013). Шер (1997) указывал на то,
что “межледниковую” растительность северо-во-

сточной Сибири нельзя сравнивать с современной
таежной формацией, так как она незначительно
отличалась от тундростепной растительности хо-
лодных фаз позднего плейстоцена, представляя
собой березовое редколесье с примесью листвен-
ницы, кустарниками и травянистыми ассоциа-
циями.

Место находки огорохского зайца располага-
ется к северу от Полярного круга, т.е. в зоне со-
временного субарктического климата. В холодо-
вые фазы каргинского времени климат здесь,
конечно, был холоднее, чем современный и, по-
видимому, соответствовал арктическому. Можно
пока только предположить, что огорохский заяц
жил в более суровых климатических условиях,
чем современный беляк, чем и обусловлены спе-
цифические особенности структуры его волос.
Согласно некоторым радиоуглеродным датиров-
кам (30.9, 31, 36.5 тыс. лет назад), полученным по
костям животных с местонахождения Огороха,
накопление остатков животных происходило на
этом местонахождении в холодовую фазу каргин-
ского интерстадиала, когда климат был холоднее
современного. Вероятно, и захоронение огорох-
ского зайца произошло в это же время. Существо-
вание этого зайца во времена исключительно
холодного климата, близкого к арктическому,
обусловило специфические адаптации его воло-
сяного покрова.

Отмечалось (Гуреев, 1964; Аверьянов, 1995),
что донской заяц, имея более крупные зубы и
мощные челюсти, очевидно, питался более гру-
быми кормами, чем современный заяц-беляк
(однако состав этих кормов пока еще не опреде-
лен). Единственно, можно предположить, по ана-
логии со степными и лесными формами бизонов
(Флеров, 1979), что в условиях холодного и более
сухого климата позднего плейстоцена, чем в на-
стоящее время, высокий дентальный отдел ниж-
ней челюсти донского зайца, способный выдер-
живать больший нажим при растирании твердой
растительности, мог способствовать успешному
употреблению в пищу этим зайцем жесткой су-
хой растительности арктической степи позднего
плейстоцена. Возможно, что усиление жесткости
волос за счет их утолщения и гофрирования пере-
городок сердцевины было обусловлено необхо-
димостью механической защиты покровов при
обитании в таких биотопах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Уникальная среди млекопитающих архитекту-

ра остевых волос зайцев, в том числе и изученного
нами плейстоценового донского зайца демон-
стрирует черты его адаптации к экстремальным
условиям обитания в Арктике. (1) Волосы дон-
ского зайца длиннее и толще волос рецентного
зайца-беляка. Они надежно защищали от холода
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как дорсальную сторону тела (за счет утолщения
довольно коротких волос с сильно развитой серд-
цевиной), так и вентральную (за счет значитель-
ной длины более тонких волос). (2) Волосы план-
тарной кожи, благодаря специфическому строе-
нию, образовывали густую и плотную волосяную
щетку, которая обеспечивала механическую за-
щиту лап и их плотное сцепление с субстратом
при передвижении зайца по глубокому снегу и
снежному насту, а также по болотистой почве.
(3) Остевые волосы якутского донского зайца и
чукотского зайца-беляка, а также рецентных ви-
дов зайцев и кролика обладают глубокой и широ-
кой бороздчатостью дорсальной и вентральной
сторон стержня, колонной сердцевиной и ло-
кальной шевронной кутикулой, что служит иден-
тификационным признаком семейства Leporidae.
Эти структуры способствуют образованию воз-
душной прослойки в шерсти, повышающей ее
теплозащитные свойства. (4) Сердцевина волос
древних зайцев (донского и голоценового беляка)
имеет складчатые, гофрированные перегородки,
до сих пор не известные у ископаемых и рецент-
ных видов млекопитающих. Складки не только
укрепляют стержень, благодаря дополнительным
ребрам жесткости, но и улучшают его теплоза-
щитные свойства не в ущерб механическим свой-
ствам за счет увеличения объема инертного воз-
духа в сердцевине волоса (его депонирование не
только в крупных полостях сердцевинных ячей,
но и между складками).

Наши сравнительные данные о неоднородно-
сти волосяного покрова и архитектуре волос у
донского зайца и беляка вкупе с уже известными
дискретными морфологическими остеологиче-
скими различиями между ними, скорее всего сви-
детельствуют о видовом уровне различий между
этими зайцами.

Архитектура волос Leporidae отличается от
таковой у Ochotonidae, что подтверждает значи-
тельную филогенетическую дистанцию между эти-
ми родственными формами, и волосы зайцев об-
ладают более специализированными морфологи-
ческими признаками, чем волосы пищух.
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HAIR ARCHITECTURE OF THE DON HARE (LEPUS TANAITICUS, 
LEPORIDAE, LAGOMORPHA) FOUND FOR THE FIRST TIME

IN THE PLEISTOCENE OF YAKUTIA

O. F. Chernova1, *, G. G. Boeskorov2, **
1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

2Institute of the Geology of Diamond and Precious Metals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Republic of Sakha 
(Yakutia), Yakutsk, 677000 Russia
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Using scanning electron microscopy (REM), we studied the architecture (external and internal design) of the
hairs of an adult Pleistocene Don hare, a frozen mummy of which was first found in Yakutia. The architecture
of the guard hairs of the Don hare, like that of other representatives of the genera Lepus and Oryctolagus, is
shown to be unique (a furrowed shaft, a kind of columnar medulla and a chevron cuticle ornament). This var-
ies in different areas of the pelage and is adapted to the habitation of this species in the extreme conditions of
the Arctic (long fur, strongly developed hair medulla and its corrugated septum, peculiar hair on the soles of
paws). A comparative morphological analysis of the hair of the (1) Don hare and Mountain hare (Holocene,
Chukotka) has been performed, revealing a great similarity between these two species, (2) extinct and Recent
species of hares, (3) hares and pikas, (4) hares and a number of other mammalian species. The features of hair
architectonics in the hares and some other mammals are discussed in terms of species identification and
adaptive traits.

Keywords: Arctic, Don hare mummy, hair structure, shaft, cuticle, medulla, comparative morphology, adap-
tation
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14–18 марта 2022 г. в Москве, в Институте проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН
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джикистан, Узбекистан, Вьетнам, Эфиопию, Китай, Монголию. Организаторами мероприятия вы-
ступили Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова и Териологическое общество
при поддержке АНО “Общество сохранения и изучения дикой природы и содействия развитию со-
циальных программ”, Московского зоопарка, АНО “Эс-Пас”, CLS (Франция), Международного
экологического фонда “Чистые моря”. В статье обсуждаются основные наиболее значимые дости-
жения териологов России и стран СНГ, а также перспективы развития териологии с учетом совре-
менных вызовов, в первую очередь касающихся охраны редких и исчезающих видов, медицинской
териологии, флуктуаций ареалов под действием изменений климата и антропогенного фактора.
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14–18 марта 2022 г. в Москве, в Институте про-
блем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова
РАН (далее ИПЭЭ РАН) состоялась конферен-
ция с международным участием “Млекопитаю-
щие в меняющемся мире: актуальные проблемы
териологии”. Конференция проходила в рамках
XI съезда Териологического общества при РАН,
которые регулярно проводятся с 1973 г. Организа-
торами мероприятия выступили ИПЭЭ РАН и
Териологическое общество при РАН. Целью ме-
роприятия было собрать вместе исследователей,
сосредоточенных на изучении всех аспектов жиз-
ни млекопитающих. Название конференции под-
черкивает желание организаторов привлечь осо-
бое внимание к последствиям климатических и
антропогенных изменений среды, которые ока-
зывают все большее влияние на фауну, экологию,
распространение и численность большинства ви-
дов млекопитающих.

В конференции приняли участие более 300 уче-
ных, аспирантов и студентов, представлявших
37 академических институтов и более 80 других
научных, учебных, природоохранных и эпиде-
миологических организаций из 35 регионов Рос-
сии, Украины, Беларуси, Таджикистана и Узбе-
кистана. Наибольшее число участников предста-
вили: ИПЭЭ РАН, Зоологический институт РАН,
Институт систематики и экологии животных
СО РАН, Институт экологии растений и живот-
ных УрО РАН, Институт биологических проблем
криолитозоны СО РАН, Всероссийский научно-
исследовательский институт рыбного хозяйства
и океанографии; государственные университеты
разных городов России, среди которых наиболее
многочисленными были териологи из МГУ име-
ни М.В. Ломоносова, Санкт-Петербургского го-
сударственного университета и Пензенского
государственного университета; Московский и
Ленинградский зоопарки; государственные при-
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родные заповедники и национальные парки;
центры гигиены и эпидемиологии Роспотребнад-
зора.

Работа конференции включала пленарные и
секционные заседания, стендовые сессии, тема-
тические круглые столы. Со вступительным сло-
вом выступил Президент Териологического об-
щества при РАН академик РАН В.В. Рожнов.
Он приветствовал участников, которые собрались
после шестилетнего перерыва, вызванного, в том
числе, пандемией COVID-19.

Пленарную сессию открыл доклад А.А. Лисов-
ского (ИПЭЭ РАН), который был посвящен при-
менению современных принципов организации
баз данных по биоразнообразию в проекте Терио-
логического общества “Млекопитающие России”.
Основная цель этого проекта – организация це-
ленаправленного сбора максимально полной ин-
формации по распространению млекопитающих
в Российской Федерации и предоставление свобод-
ного доступа к этой информации. Строгий под-
ход, который предлагает автор, позволяет превра-
тить фаунистику из стохастического процесса
накопления данных в полноценную научную
дисциплину с планированием соответствующих
работ.

В.В. Рожнов (ИПЭЭ РАН) представил обзор
проблем сохранения редких видов крупных хищ-
ных России (амурского тигра, дальневосточного
и переднеазиатского леопардов, снежного барса),
которые внесены в Красную книгу Российской
Федерации и перечень редких видов Националь-
ного проекта “Экология” и работа с которыми ве-
дется под эгидой Минприроды России. Суще-
ственные успехи в сохранении и расширении аре-
алов охраняемых видов связаны прежде всего с
отработкой технологий разведения животных в
неволе и подготовки детенышей к выпуску в при-
роду. При этом целый ряд задач может быть ре-
шен только при большей согласованности усилий
всех организаций, принимающих участие в этом
процессе.

С.С. Огурцов поделился опытом организации
и результатами программы фотомониторинга
крупных и средних млекопитающих в Централь-
но-Лесном заповеднике. Непрерывные много-
летние (одни из самых продолжительных среди
наблюдений на территориях всех заповедников
России) наблюдения, проведенные по междуна-
родным стандартам, и применение современных
методов анализа данных являются хорошим при-
мером таких работ на особо охраняемых природ-
ных территориях.

В докладе Е.Д. Землемеровой (ИПЭЭ РАН)
была проведена ревизия результатов изучения
модельного объекта эволюционной и медицин-
ской биологии – голого землекопа (Heterocephalus
glaber). В настоящее время накоплен значитель-

ный массив данных об уникальных чертах этого
вида: сложной социальной организации колоний,
холоднокровности, отсутствии шерстяного по-
крова, нечувствительности к некоторым формам
боли, резистентности к высоким концентрациям
CO2, устойчивости к заболеванию раком, боль-
шой продолжительности жизни. Отмечено, что
не все особенности биологии голого землекопа,
описанные ранее, подтверждаются в полной мере
в настоящее время, и ошибочные представления
встречаются не только в популярной, но и в науч-
ной литературе.

На объемном, многолетнем материале Я.Л. Воль-
перт (Институт биологических проблем криоли-
тозоны СО РАН) рассмотрел адаптации таежных
сообществ мелких млекопитающих к обитанию
в условиях Севера. Согласно исследованию, ха-
рактерной особенностью таких сообществ, по
сравнению с сообществами ландшафтов южной
тайги, являются обедненность видового состава,
стремление к монодоминантной структуре с пе-
риодической сменой доминанта, что позволяет
северным сообществам существовать в условиях
дефицита ресурсов.

Н.Ю. Феоктистова (ИПЭЭ РАН) провела обзор
исследований, посвященных адаптациям млеко-
питающих к городским экосистемам. В связи с
бурным ростом городов все большее число видов
животных становится комменсалами, успешно
осваивая разнообразные городские ландшафты.
Это, с одной стороны, создает проблемы для жиз-
ни человека, с другой – позволяет сохранить и да-
же восстановить те виды, существование которых
в естественной среде находится под угрозой. Важ-
ной чертой городской среды является ее мозаич-
ность, что отражается на генетической изоляции
популяций и может ускорять процесс видообра-
зования.

Доклад А.Н. Матросова (Российский научно-
исследовательский противочумный институт “Мик-
роб” Роспотребнадзора) был посвящен проблеме
гостальности очагов чумы на территории России
и сопредельных стран. По современным пред-
ставлениям, природные очаги полигостальны, и
в процессе их развития эпизоотологическое зна-
чение носителей может меняться. В настоящее
время происходит трансформация ряда очагов
чумы, связанная с изменением ареалов носите-
лей, их численности и распространения. Автор
сообщения подчеркнул, что некоторые очаги чу-
мы трансграничны, поэтому чрезвычайно важно
объединение усилий стран по изучению совре-
менной обстановки по чуме, разработке эффек-
тивных адекватных мер профилактики заболева-
ний населения.

Закрывал пленарную сессию доклад М.В. Хо-
лодовой (ИПЭЭ РАН), в котором была рассмот-
рена устойчивость диких северных оленей Рос-
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сии к болезни хронического изнурения (Chronic
Wasting Disease). Во всех исследованных лесных
(из Западной Сибири, Красноярского края, Яку-
тии) и тундровых (с п-ова Таймыр и Якутии) по-
пуляциях оленя преобладали аллели гена, ассо-
циированные с повышенной восприимчивостью
к этой болезни. Поэтому при появлении источ-
ников заражения риск ее быстрого распростране-
ния в России чрезвычайно высок. Это особенно
актуально, поскольку в соседних странах Сканди-
навии случаи заражения северных оленей, лосей
и благородных оленей регистрируются, начиная
с 2016 г.

Секционные совещания были организованы
по следующим направлениям: систематика, фи-
логения и видообразование; филогеография и
структура вида; зоогеография и фаунистика; по-
ведение и коммуникация; экология; экологиче-
ская физиология; медицинская териология; па-
разиты и болезни млекопитающих; морфология;
палеотериология; использование ресурсов и со-
хранение млекопитающих.

Систематика, филогения и видообразование.
На секции обсуждались вопросы систематики и
филогении представителей разных групп млеко-
питающих: насекомоядных, рукокрылых, копыт-
ных, грызунов. Значительная часть работ была
посвящена экзотическим видам, например грызу-
нам Эфиопии, летучим мышам Вьетнама. Рассмат-
ривались вопросы видообразования, гибридиза-
ции и формирования гибридных зон, молекулярные
адаптации грызунов к условиям существования
под землей и в высокогорьях. Авторами работ был
использован широкий спектр современных моле-
кулярных методов. Оживленную дискуссию вы-
звал доклад о возможностях интеграции молеку-
лярных и морфологических данных в систематике.

Филогеография и структура вида. Основная
часть сообщений была посвящена генетической
изменчивости, разнообразию и структурирован-
ности млекопитающих на уровне видов и популя-
ций. Подобные исследования отражают взаимо-
отношения между отдельными популяциями и
формами, выявляют центры происхождения ви-
дов, более точно оценивают структуру биоразно-
образия. Например, новые генетические данные
по изменчивости ядерных генов показали, что
мохноногий тушканчик (Dipus sagitta) – это не
один вид, а целый видовой комплекс, состоящий
из нескольких аллопатрических форм, причем
некоторые формы заслуживают статуса видов, а
ранг других пока не установлен (А.А. Лисенкова,
МГУ им. М.В. Ломоносова). Оценка генетиче-
ского разнообразия особенно важна для популя-
ций угрожаемых видов. Установлено, что за по-
следние 50 лет в результате незаконной охоты на
самцов с целью добычи рогов снизилось генети-
ческое разнообразие популяции сайгака в Севе-

ро-Западном Прикаспии (Н.В. Кашинина, ИПЭЭ
РАН).

Зоогеография и фаунистика. Большинство со-
общений, представленных в этой секции, было
сосредоточено на оценке современного состоя-
ния и трансформации фауны млекопитающих
некоторых регионов России и Белоруси. Рассмат-
ривались вопросы интродукции, биологических
инвазий и уровня изученности регионов. Обсуж-
далась фундаментальная проблема динамических
и консервативных составляющих ареала. Преоб-
ладала точка зрения, что основа консервативной
составляющей ареала – это стабильность эколо-
гической ниши, приуроченной к определенным
условиям среды в любом регионе (Л.А. Хляп,
ИПЭЭ РАН).

Поведение и коммуникация. Секция была по-
священа памяти советского и российского охото-
веда профессора С.А. Корытина (1922–2012), од-
ного из создателей этого направления исследова-
ний в нашей стране. Ряд докладов были нацелены
на изучение онтогенеза поведения млекопитаю-
щих. Рассмотрены влияние раннего постнаталь-
ного опыта и материнской среды на формирова-
ние видоспецифических паттернов поведения
у гибридов домовых и курганчиковых мышей,
развитие навыков социальной игры у песцов,
предложена шкала онтогенеза, разработанная для
подготовки крупных кошачьих перед выпуском в
природу. Участники обсуждали игровое поведе-
ние пищух Оchotona turuchanensis, способности к
обучению аборигенных пород собак Вьетнама и
северных морских котиков. Сразу в двух работах
были представили доказательства существования
врожденных стереотипов охотничьего поведения
грызунов: скальных полевок рода Alticola и хомяч-
ков подсемейства Cricetinae (А.А. Новиковская,
Я.В. Левенец, Институт систематики и экологии
животных СО РАН). Обсуждались стереотипы
поведения при груминге у обыкновенного хомя-
ка, сенсорная асимметрия при ориентировании
сайгака в природе, репродуктивное поведение
при гибридизации и поведение, направленное на
избегание инбридинга, акустическая коммуника-
ция, в т.ч. топология вербального языка дельфи-
нов Tursiops trucatus и Delphinapterus leucas.

Экология. На секции рассматривался широ-
кий круг вопросов, касающихся экологических
ниш, взаимодействий крупных млекопитающих,
комплекса хищник–жертва, средообразующей
деятельности млекопитающих, индивидуальных
жизненных траекторий особей в популяции и др.
Было широко представлено направление популя-
ционной экологии, в рамках которого обсужда-
лись регуляция воспроизводства, пространствен-
ная и половозрастная структура населения, осо-
бенности существования малых изолированных
популяций млекопитающих. Следует обратить
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внимание на исследования, в которых показано
влияние изменений климата на фауну млекопи-
тающих, в частности потепления климата в цен-
тральной Сибири и процесса вторичного опу-
стынивания на юге Калмыкии (В.Д. Якушов,
Е.Н. Суркова, ИПЭЭ РАН). В исследовании пес-
цов о-ва Медный М.Е. Гольцман (Московский
государственный университет им. М.В. Ломоно-
сова) показал, как антропогенные факторы могут
в короткие сроки изменить эволюционно выра-
ботанную ключевую характеристику жизненного
цикла вида. Наряду с традиционными методами
учета численности и индивидуального наблюде-
ния за объектами исследований, было предложе-
но много современных высокотехнологичных ре-
шений, таких как спутниковый мониторинг, по-
токовая видеорегистрация, фотоидентификация
и другие.

Экологическая физиология. Обсуждались фи-
зиологические адаптации мышевидных грызунов
к содержанию и разведению под контролем чело-
века. Рассматривались сезонные физиологиче-
ские процессы: торпор в жизненном цикле хо-
мячка Кэмпбэлла (Phodopus campbelli), спячка
лесной мышовки (Sicista betulina) в неволе, осо-
бенности физиолого-биохимических показате-
лей северного кожанка (Еptesicus nilssonii) при ги-
бернации. Был предложен метод оценки потреб-
ления корма косатками при содержании в неволе.
Два исследования были выполнены перспектив-
ным методом оценки гормонального профиля
животных по содержанию гормонов в волосах
млекопитающих.

Медицинская териология. Были рассмотрены
практические вопросы организации эпизоотоло-
гического мониторинга в природных очагах ин-
фекционных болезней, перспективы применения
ландшафтной ГИС картографии для обеспечения
контроля за природноочаговыми и паразитарны-
ми инфекциями. В докладе В.В. Сунцова (ИПЭЭ
РАН) была проанализирована филогеография мик-
роба чумы и были рассмотрены конкурирующие
гипотезы его происхождения. Ряд исследований
был посвящен видам-носителям особо опасных
инфекций и их роли в зоонозных очагах: мелким
млекопитающим, наземным беличьим, рукокры-
лым как природному резервуару филовирусов и
источнику лептоспироза.

Паразиты и болезни млекопитающих. На сек-
ции обсуждалась паразитафауна ряда видов
мелких насекомоядных и грызунов. Оценены
распространенность, степень и последствия зара-
женности байкальской нерпы тремя видами не-
матод, зараженность нематодами сибирских гор-
ных козлов Курайского хребта (Алтай). Представ-
лена работа по моделированию распространения
вируса африканской чумы свиней (Pestis africana
suum) в зависимости от размера семейных участ-

ков диких кабанов. Проведено масштабное фило-
географическое исследование цестоды Eurotaenia
gracilis, паразитирующей у полевок Arvicolinae в
Европе. Показано, что в результате приобретен-
ной в постледниковый период полигостальности
этот вид цестод, вслед за видами своих основных
хозяев (Microtus agrestis и Myodes glareolus), эффек-
тивно расселялся двумя различными экологиче-
скими путями, при этом первый вид предпочитает
хорошо увлажненные территории, а второй –
лесные массивы (Л.Н. Акимова, НПЦ НАН Бела-
руси по биоресурсам).

Морфология. Это направление териологии пред-
ставлено следующими сообщениями: возможно-
сти использования морфологических подходов для
выявления гибридов между волком и собакой,
внутривидовая морфологическая дивергенция ма-
лой лесной мыши (Sylvaemus uralensis), географи-
ческая изменчивость черепа песца, морфологиче-
ские аномалии млекопитающих урбанизирован-
ных территорий, феномен биофлуоресценции
шерсти млекопитающих. Исследование биомеха-
ники карликовой сумчатой летяги (Acrobates pyg-
maeus) показало, что набор кинематических ха-
рактеристик бега указывает на глубочайшую спе-
циализацию к планированию, сопоставимую со
специализацией у самого крупного планера среди
млекопитающих – шерстокрыла или даже пре-
восходящую ее (В.А. Макаров, ИПЭЭ РАН).

Палеотериология. Были представлены иссле-
дования, посвященные представителям иско-
паемой фауны млекопитающих: реконструкции
внешнего облика эласмотерия (Rhinocerotidae,
Elasmotherium), морфологическим и экологиче-
ским особенностям гигантской короткомордой
гиены (Pachycrocuta brevirostris) из плейстоцена
Крыма, характеристикам щечных зубов полевок
(Craseomys rufocanus) из голоценовых и поздне-
плейстоценовых отложений пещер на Дальнем
Востоке, первой находке корнезубых леммингов
(Lemmini) в плиоцене России. Рассмотрено влия-
ние климатических факторов на исчезновение
популяции сайгака с территории Минусинской
Котловины. Исследование ископаемой ДНК позд-
неплейстоценовой лошади Equus lenensis, прове-
денное большим международным коллективом,
показало, что ленская лошадь не является пред-
ком современной якутской лошади, как предпо-
лагалось ранее (Г.Г. Боескоров, ИГАБМ СО РАН).

Использование ресурсов и сохранение млекопи-
тающих. Проведен обзор результатов многолет-
ней работы по разведению в неволе и выпуску в
природу европейской норки (Mustela lutreola):
несмотря на отдельные успехи проекта, распро-
страненные ошибки видовой идентификации
значительно осложняют задачу реальной оценки
состояния популяции угрожаемого вида (А.А. Си-
ницын, ВНИИ охотничьего хозяйства и зверо-
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водства имени профессора Б.М. Житкова). Дана
оценка численности и приведены данные о рас-
пространении перевязки (Vormela peregusna) в
Центральном Черноземье. Рассмотрены основ-
ные угрозы популяциям сибирской кабарги (Mos-
cus moschiferus) в Якутии: по мнению авторов
(В.В. Степанова, И.М. Охлопков, Институт био-
логических проблем криолитозоны СО РАН),
климатические изменения, приводящие к увели-
чению толщины снежного покрова, возросший
пресс хищников, развитие золотодобывающей
промышленности и браконьерство ставят выжи-
вание кабарги в Якутии под угрозу. Проведена
оценка генетического разнообразия и структуры
шести популяций дикого северного оленя мето-
дом полногеномного сканирования. Значитель-
ная часть работ была посвящена проблемам со-
хранения морских млекопитающих. Представле-
ны результаты учета и мониторинга промысла
серых китов Берингова моря, оценки численно-
сти и распределения ладожской нерпы, анализа
выбросов морских млекопитающих на побережье
Крыма, результаты Российско-Казахстанского со-
трудничества по оценке численности и естествен-
ного воспроизводства каспийского тюленя (Pusa
caspica). Проведенная оценка численности, воз-
растного и полового состава, уровня береговой
смертности позволяет прогнозировать рост попу-
ляции моржей (Odobenus rosmarus divergens) на бе-
реговых лежбищах Чукотки в ближайшие годы
(М.В. Чакилев, Р.Л. Батанов, П.С. Гущеров, Ти-
хоокеанский филиал ВНИРО).

Кроме секционных заседаний, в рамках кон-
ференции были проведены тематические круглые
столы и заседания рабочих групп по изучению
различных видов млекопитающих.

Круглый стол “Млекопитающие России – пер-
спективы создания Атласа” (А.А. Лисовский,
ИПЭЭ РАН) продолжил тему, открытую на пле-
нарном докладе. Он был посвящен проблемам
систематизации фаунистических исследований
и подготовке “Атласа млекопитающих Европей-
ской части России”, возможностям применения
материалов портала “Млекопитающие России”
в териологических исследованиях. Ближайшим
результатом проекта станет набор карт россий-
ской территории для Атласа европейских млеко-
питающих (EMMA2).

Круглый стол “Проблемы инвазий млекопитаю-
щих: городские и природные экосистемы” (Л.А. Хляп,
А.Н. Мальцев, ИПЭЭ РАН) был посвящен об-
суждению острых вопросов инвазий млекопита-
ющих. Участники обсуждали изменение терио-
фауны разных регионов в природных и антропо-
генных экосистемах России. Рассматривались
факты обитания видов за пределами известного
ранее ареала, териофауна городов, последствия
инвазий млекопитающих, их адаптации к новым

местообитаниям, в т.ч. резистентность синан-
тропных грызунов к антикоагулянтам. Предлага-
лись возможные пути решения ряда проблем,
возникающих при инвазиях млекопитающих.

Круглый стол “Актуальность, центры и юбилеи
кариологического изучения млекопитающих”
(И.Ю. Баклушинская, ИБР РАН; Н.Ш. Булато-
ва, С.В. Павлова, ИПЭЭ РАН; С.Н. Матвеевский,
ИОГЕН РАН). В целях активизации кариологи-
ческих исследований по заполнению системати-
ческого списка отечественных териоресурсов
была проведена ревизия полученных за шести-
летний период результатов с целью подготовки
отечественного издания – Атласа хромосом
млекопитающих. Обсуждались следующие фун-
даментальные вопросы: половые хромосомы и
детерминация пола у млекопитающих, возмож-
ность применения закона гомологических рядов
Н.И. Вавилова в цитогенетике. Был проведен об-
зор центров изучения цитогенетики млекопитаю-
щих в России, представлены новации по сбору и
презентации цитогенетических материалов.

Круглый стол по рукокрылым (С.В. Крускоп,
Зоомузей МГУ). Аудитории было предложено не-
сколько сообщений, посвященных отдельным
вопросам зоогеографии и экологии рукокрылых.
Обсуждались фауна рукокрылых горных районов
северного Таджикистана, видовой состав руко-
крылых на зимовках на западе Белоруси и в пеще-
рах Ленинградской обл., редкая находка восточной
ночницы (Myotis petax) на территории Токинско-
Станового национального парка (Амурская обл.),
фенология гигантской вечерницы (Nyctalus lasiop-
terus) в национальном парке Мещера, миграции
летучих мышей на побережье Балтийского моря.

Круглый стол по копытным (Д.В. Панченко,
ИБ КарНЦ РАН; Т.П. Сипко, ИПЭЭ РАН) был
посвящен актуальным вопросам исследований
копытных: систематике, распространению, пове-
дению, сезонным перемещениям, структуре по-
пуляций и их рациональному использованию, па-
разитам и болезням, сохранению редких видов.
Основное внимание было уделено популяциям
дикого лесного северного оленя Карелии, север-
ным оленям Таймыра, Новой Земли. Представле-
ны результаты применения современных методов
изучения копытных, в т.ч. с использованием спут-
никовых радиоошейников и интеллектуального
программного обеспечения.

Круглый стол “Наземные беличьи: актуальность
исследований и проблемы сохранения” (О.В. Бранд-
лер, ИБР РАН) проводился по инициативе Ко-
миссии по изучению сурков Териологического
общества. Особое внимание было уделено причи-
нам сокращения численности и путям сохране-
ния наземных видов беличьих. Обсуждались раз-
нообразные аспекты исследований этой группы:
полиандрия, влияние глобального потепления,
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спячка, экология, распределение, расселение,
численность, генетическая изменчивость, гибри-
дизация и проблема таксономических единиц у
наземных беличьих Евразии. По результатам за-
седания Круглого стола была принята резолюция,
включающая следующие позиции: система родов
Spermophilus и Marmota требует дальнейших уточ-
нений; ряд видов сокращает свою численность
и область распространения под воздействием как
антропогенных факторов, так и естественных
процессов; стремительное падение численности
крапчатого суслика (Spermophilus suslicus), внесен-
ного в Красную книгу Российской Федерации,
на всем ареале его распространения вызывает
серьезную озабоченность.

Круглый стол рабочей группы по бобрам (А.П. Са-
вельев, ВНИИ охотничьего хозяйства и зверовод-
ства; Н.А. Завьялов, ГПЗ “Рдейский”) – обсужда-
лись научные результаты, полученные за послед-
ние шесть лет исследователями бобра не только в
России, но и в других странах. Участники позна-
комились с наиболее значимыми монографиями
и диссертациями, защищенными в последние го-
ды. Представлена серия сообщений из разных ре-
гионов России и зарубежья по разным аспектам
биологии бобров: ареал, численность, краевые
популяции, средообразующая деятельность, эко-
логия и поведение.

Круглый стол по выхухоли (М.В. Рутовская,
ИПЭЭ РАН). Русская выхухоль – реликтовый
вид, численность которого неуклонно сокраща-
ется в течение последних 50 лет и в настоящее
время составляет не более 10 тыс. особей. Обсуж-
дались современные данные о состоянии ее попу-
ляций в ключевых и нетипичных местообитани-
ях, проект сохранения русской выхухоли в усло-
виях искусственного содержания и другие острые
вопросы по организации ее сохранения. По ито-
гам работы принята резолюция, декларирующая,
что состояние популяций русской выхухоли по
всему ареалу вызывает тревогу; сокращение чис-
ленности и фрагментация ареала вызваны антро-
погенными факторами; изучение биологии и эко-
логии вида не проводится в должном объеме, су-
ществующие методы учета выхухоли не пригодны
для больших территорий. Эти факторы препят-
ствуют разработке эффективных мер по сохране-
нию выхухоли.

В целом, работа конференции показала, что
териологические исследования по систематике,
филогении, видообразованию и филогеографии
активно ведутся в целом ряде университетов и
академических институтов России. Основные
группы млекопитающих достаточно равномерно
охвачены исследованиями. География представ-
ленных работ очень широка и включает боль-
шинство регионов России, Белорусь, Украину,
Таджикистан, Узбекистан, Вьетнам, Эфиопию,

Китай, Монголию. Высокий уровень многих ис-
следований определяется применением совре-
менных молекулярно-генетических методов и
строгих статистических подходов к обработке ре-
зультатов.

Основные достижения в исследовании пове-
дения млекопитающих лежат в области изучения
онтогенеза поведения, репродуктивного поведе-
ния, когнитивных способностей, игрового пове-
дения. Расширяются возможности современных
инструментальных методов мониторинга и дистан-
ционного наблюдения млекопитающих, приме-
няется компьютерное моделирование, расширя-
ется теоретическая база исследований. Хорошие
результаты дает сочетание экспериментальных и
полевых наблюдений. Экологические работы со-
средоточены на изучении популяционных адап-
таций, экологических ниш, взаимодействий раз-
ных видов, на исследовании индивидуальных
эволюционных стратегий особей в рамках одной
популяции, влиянии климатических и антропо-
генных изменений среды на состояние видов и
популяций. Активно ведется изучение физиоло-
гических сезонных процессов в жизни животных,
предложены перспективные методы оценки гор-
монального статуса особей.

В то же время продолжается снижение интере-
са исследователей к зоогеографии и фаунистике
млекопитающих. Сокращение объема фаунисти-
ческих исследований могут компенсировать бо-
лее четкая организация работ и создание совре-
менных открытых баз данных, разработка которых
сейчас активно ведется. По сравнению с про-
шлым съездом Териологического общества было
представлено меньшее число традиционных мор-
фологических работ. Это связано с широким рас-
пространением комплексного морфолого-моле-
кулярного подхода в современной систематике,
а морфология все чаще является только одним из
методов при решении таксономических задач.
В силу очевидных причин традиционная роль
морфологии сохраняется в палеотериологии. Ис-
следования в этой области планомерно развива-
ются. Новые методы датировок и новые молеку-
лярно-генетические методы позволяют работать
с остаточными количествами биологического ма-
териала ископаемой ДНК и ДНК из музейных
коллекций, что дает возможность получать ин-
формацию о распространении и фауне млекопи-
тающих относительно недавнего прошлого и ре-
конструировать условия их существования.

Интерес к вопросам практической организа-
ции эпизоотологического мониторинга подтвер-
ждают многие териологи из организаций Роспо-
требнадзора. Фундаментальные результаты были
получены при применении филогеографического
подхода к исследованию паразитофауны. Такие
работы позволяют не только понять происхожде-
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ние и выявить центры распространения видов-
паразитов, но и реконструировать историческое
прошлое их хозяев.

Значительная часть работ была посвящена ак-
туальным проблемам рационального использова-
ния ресурсов млекопитающих, практическим во-
просам сохранения редких видов, организации
природоохранной деятельности. Широкое при-
менение молекулярно-генетических методов дает
возможность более точно определить статус и
оценить состояние популяций таких видов. До-
стижения в этой области связаны с разработкой
технологий разведения редких видов животных в
неволе и подготовкой их к выпуску в природу, а
современные дистанционные методы наблюде-
ния дают возможность оценивать успех этих ме-
роприятий.

Конференция проходила в атмосфере добро-
желательного научного сотрудничества. Стоит
отметить возросшее число сильных работ, в т.ч.
с участием молодых исследователей, ученых из

отдаленных регионов России, что вселяет надеж-
ду на дальнейшее развитие териологии в нашей
стране.

Полную информацию о программе конферен-
ции, содержании докладов, авторах работ и орга-
низациях, которые они представляют, можно по-
лучить, ознакомившись со сборником тезисов
конференции на сайте Териологического обще-
ства при РАН: https://therio.ru/data/conference/7/
622c4239eea62.pdf.

Конференция проведена при финансовой под-
держке АНО “Общество сохранения и изучения
дикой природы и содействия развитию социаль-
ных программ”, Московского зоопарка, АНО “Эс-
Пас”, CLS (Франция), Международного эколо-
гического фонда “Чистые моря”. Организаторы
благодарны руководству Института общей и не-
органической химии имени Н.С. Курнакова РАН
за предоставление конференц-зала для пленар-
ных и ряда секционных заседаний.

THE CONFERENCE “MAMMALS IN A CHANGING WORLD: CHALLENGES 
OF THERIOLOGY” (XI CONGRESS OF THE THERIOLOGICAL SOCIETY
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Первого февраля 2023 г. исполнилось 95 лет
со дня рождения академика Владимира Евгенье-
вича Соколова (рис. 1), выдающегося ученого,
зоолога-эколога, крупного организатора науки,
всемирно известного деятеля в области охраны
природы. В.Е. Соколов 30 лет возглавлял Инсти-
тут проблем экологии и эволюции им. А.Н. Се-
верцова (АН СССР/РАН), одновременно в течение
16 лет заведовал кафедрой зоологии позвоночных и
общей экологии Биологического факультета МГУ
им. М.В. Ломоносова и 13 лет руководил Отделени-
ем общей биологии Российской академии наук,
был бессменным президентом Териологического
общества при РАН (об этом читайте в отдельной
хронике этого номера журнала). В кратком очер-
ке об этом выдающемся ученом мы постарались
отразить основные направления его научной дея-
тельности, связанной прежде всего с зоологией.

Любимым научным направлением Владимира
Евгеньевича являлась, конечно, экологическая
морфология кожного покрова млекопитающих.
Исследования в этой области опирались на клас-
сические труды отечественных академиков –
А.Н. Северцова, И.И. Шмальгаузена, д.б.н.
Б.С. Матвеева, а также на работы австрийских ги-
стологов И. Шаффера и О. Крелинга, представи-
телей американской школы В. Монтаньи и мно-
гих других. В серии монографий и обзоров, опуб-
ликованных В.Е. Соколовым, в т.ч. в соавторстве
с коллегами и учениками созданной им отече-
ственной школы функциональных морфологов,
рассмотрены морфологические адаптации наруж-
ных покровов к условиям среды. Особенно боль-
шой вклад внес Владимир Евгеньевич в форми-
рование представлений о кожном покрове как
единой экосоматической системе органов, изуче-
ние которой требует комплексного подхода. Круг
объектов исследования постоянно расширялся.
Помимо громадного числа рецентных видов ми-
ровой фауны, изучались и ископаемые формы,
например мамонт. Развитие данного направле-
ния шло от частного к общему: от адаптаций кон-
кретных структур кожного покрова до создания
системных обобщений. И хотя за полувековую
научную деятельность Владимир Евгеньевич с

коллегами сделали очень много в исследовании
кожного покрова и его дериватов (опубликовано
8 монографий, две из которых на английском
языке), созданная им научная школа продолжает
работать. Свидетельством тому являются много-
численные статьи и монографии его учеников,
регулярно публикуемые, в т.ч. и в Зоологическом
журнале.

Естественным развитием этого направления
стало всестороннее изучение поведения и хими-
ческой коммуникации млекопитающих, т.к. опи-
сание строения специфических желез и других
дериватов кожи необходимо было связать с функ-
циями этих органов. В организованной Владими-
ром Евгеньевичем группе по изучению химиче-
ской коммуникации, в которую входили и хими-
ки-аналитики, исследовался химический состав
экскретов, их роль в управлении поведением жи-
вотных, раскрывались основные механизмы пе-
редачи информации, кодируемой химическими
соединениями. По мере накопления данных о
роли ольфакторных сигналов в поведении млеко-
питающих возникал вопрос о том, как химиче-
ская коммуникация реализуется в природе. Сле-
дует отметить, что проведение наблюдений за по-
ведением животных в естественных условиях и
особенно экспериментирование с ними, крайне
сложны. Потребовалось создание стационара, где
животные могли бы находиться не в виварии, а в
условиях, более или менее приближенных к есте-
ственным (большие вольеры и эксперименталь-
ные полигоны). Такой стационар – научно-экс-
периментальная база “Черноголовка” Института
проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцо-
ва РАН – был организован Владимиром Евгенье-
вичем в 1974 г. и успешно функционирует по на-
стоящее время. Кроме этого стационара, при ак-
тивной поддержке В.Е. Соколова была создана
целая сеть биостанций, расположенных в разных
регионах бывшего СССР.

Другим важным направлением научных инте-
ресов Владимира Евгеньевича была разработка
вопросов систематики млекопитающих. Эта дея-
тельность предусматривала не только описание

ЮБИЛЕИ
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новых видов, но и подготовку монографий, учеб-
ных и справочных пособий. Знаменитые “Систе-
матика млекопитающих” в трех томах и пятия-
зычный словарь названий видов животных не
потеряли актуальности и через 50 лет. Много
внимания Владимир Евгеньевич уделял пробле-
мам первоописания видов, истории териологии.
Хорошо известна, например, его книга “Развитие
отечественной териологии в XIX веке” (2005), на-
писанная совместно с В.С. Шишкиным.

Необыкновенно быстро, по инициативе Вла-
димира Евгеньевича, расширялась география ис-
следований, и не только стационарных, но и экс-
педиционных. Организовывались и развивались
совместные международные экспедиции и науч-
ные центры в Монголии, Вьетнаме, Перу, Боли-
вии, Мексике, Индии, Эфиопии и в других стра-
нах. Некоторые из них превратились в постоянно
действующие научные структуры и продолжают
эффективно функционировать.

Велики заслуги В.Е. Соколова в разработке
принципов охраны отдельных видов животных,
концепции биосферных заповедников и смеж-
ных тем. Он был председателем Комиссии по раз-
работке научных основ сохранения лошади Пр-
жевальского при Отделении общей биологии
РАН, многие годы возглавлял Российский коми-
тет по программе ЮНЕСКО “Человек и биосфе-
ра”, Национальный комитет биологов России,
Российское общество защиты животных и др.

Важной страничкой деятельности Владимира
Евгеньевича была работа в научных журналах.
В течение 15 лет он был главным редактором Зоо-
логического журнала, членом редколлегии жур-
нала “Доклады РАН”, членом редколлегии жур-
нала “Известия АН СССР. Серия биологическая”,
журнала “Природа”, членом редколлегии серии
“Академические чтения” АН (издательство “Нау-
ка”) и др.

Нельзя не упомянуть и просветительскую дея-
тельность Владимира Евгеньевича, его роль в раз-

Рис. 1. Академик Владимир Евгеньевич Соколов в рабочем кабинете.
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работке концепций и программ экологического
образования и воспитания. Он был инициатором
изданий уникальной иллюстрированной серии
“Заповедники СССР”, “Красной книги РСФСР”
(1983), “Красной книги СССР” (1984) и инициа-
тором подготовки материалов Красной книги
Российской Федерации, увидевшей свет уже по-
сле его ухода из жизни. Ко дню рождения Влади-
мира Евгеньевича в его родном Институте была

открыта замечательная выставка рисунков жи-
вотных, опубликованных в Красной книге Рос-
сийской Федерации (2-е издание, 2021–2022).
Эта выставка, а также ежегодные чтения, посвя-
щенные его памяти, являются лишь малой толи-
кой благодарности, которую заслужил этот незау-
рядный человек, определивший пути развития
зоологии на многие годы.
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