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Photograph of a Lower Cretaceous avian embryo from Liaoning, China
(B) A line drawing of the fossil shown in (A). Red lines indicate wing feather sheets, 
and the green line shows imprints of tail feather anlagen. (C) A close-up view
of long wing feather sheets near the pedal claws. Zhou, Zang, 2004
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ХХХХAltricial 2 (Psittacidae, Passeriformes)

ХХХХХAltricial 1 (Columbidae, Phalacrocoracidae)

ХХХАХхХSemialtricial (Falconiformes, Strigiformes)

хХАХХХSemiprecocial (Laridae, Gaviformes)

ХХхХХХPrecocial 3 (Turnicidae, Rallidae, Criidae)

ХХХХХPrecocial Выводковые 2 (Rheidae, Phasanidae)

ХХХХХPrecocial 1 (Anseriformes, most Galliformes)

Developmental modeDevelopmental mode
Признаки SignsSigns: : Х – есть It is

х – слабо выражены Poor development
А – реакция следования на акустический

сигнал Follow response  to acoustical signal
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Птенцовые
Altricial:

Coloeus monedula
Ficedula hypoleuca

Garulus glondarius

Выводковые
Precocial:

Gallus gallus
Coturnix coturnix
Anas platyrhynchos

Полувыводковые
Semiprecocial:

Larus canus
Larus argentatus
Sterna paradisaea

Полуптенцовые
Semiprecocial:

Asio otus



Allometric relationship of brain to body size in adult 
and neonate birds

Portmann (1962) and others have pointed out, that the neonates of fully 
altricial species tends to have smaller brains at hatchling than precocious 
species. Adults of precocial birds have significally smaller brains at 
hatchling than those of the three other developmental groupes, which do 
not differ significaly from one another.

Stark, Riklefs, 1998

Adults Взрослые
Neonates Новорожденные

Altricial
Semialtricial
Semiprecocial
Precocial

Аллометрическая зависимость массы мозга от массы
тела у птенцовых и выводковых



1. Nonvisual photic sensitivity
2. Tactil sensitivity
3. Vestibular sensitivity
4. Proprioreception
5. Audition
6. Vision

Gottlieb, 1968, described the occurrence of function in sensory 
modalities in endoterms – in birds and mammals in the following 
sequence: 



1. Незрительная фоточувствительность Nonvisual photic sensitivity
2. Тактильная чувствительность Tactile sensitivity
3. Температурная чувствительность Temperature sensitivity
4. Вестибулярная чувствительность Vestibular sensitivity
5. Проприоцептивная чувствительность Propreception

6. Обоняние Smell
7. Вкус Taste

8. Слух – низкие и средние частоты Hearing low frequencies
9. Зрение – диффузное зрение Vision – detection of luminosity

10. Слух – Hearing in high frequencies
11. Слух Hearing – Temporal analise
12. Предметное зрение Pattern vision

(Gottlieb, 1968, 1980; Evans et al., 1994; Hill, 1961; Khayutin, 1997; Rosenblatt, 1976;
Olmstead, Villablanca, 1980; Хаютин, Дмитриева, 1981, 1991; Голубева, 2006)

Onset of 
effective 
termoregulation

Stable velocity of nervous signals transmission
Стабильная скорость проведения
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The order of the onset of sensory system function in The order of the onset of sensory system function in homoiotermshomoioterms ––
in birds and mammals:  in birds and mammals:  
ПоследовательностьПоследовательность включениявключения сенсорныхсенсорных системсистем вв поведениеповедение
гомойотермовгомойотермов -- птицптиц ии млекопитающихмлекопитающих строгострого закономерназакономерна::



Достижение
определенного
уровня обмена

Появление
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Появление
интенсивной
вокализации
и дыхания,

Среднее ухо

Установление
эффективной

терморегуляции

Semiprecocial

Altricial

Hatching

Эмбриогенез

пренатальный постнатальный онтогенез

Подъем
на крыло
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Этапы развития слуха

Critical period
of filial imprinting

Сенситивный период

Precocial

prenatal



MPE – potential existence energy

Daily energy expenditure (W)
in adult pied flycatcher

Lower critical temperature

Thermoneutral zone
BMR

Thermoneutral zone is a range of ambient temperatures
within which heat dissipation is equal to heat production
due to basal metabolic processes, i.e. in the rest sate
metabolism is constant .

Upper critical temperature, Тuc

EM – existence metabolism

RM –resting metabolism

Tlc = 24 о С
For Ficedula hypoleuca

Tlc



30,6о
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TB = T0 + A1 exp (-x/t), гдегде ТТ0 0 –– асимптотаасимптота, , кк которойкоторой стремитсястремится ТТВВ
припри данныхданных условияхусловиях,, Ficedula hypoleuca



0
5

10
15
20
25
30
35
40
45

Ap La Lc Sp Ao Cm Fh

сенситивный
критический

ОтносительнаяОтносительная продолжительностьпродолжительность сенситивногосенситивного ии
критическогокритического периодовпериодов развитияразвития слухаслуха

Периоды

ВыводковыеВыводковые
PrecocialPrecocial

ПтенцовыеПтенцовые
AltricialAltricial

%
Anas platyrhynchos

Larus canus

Larus argentatus

Sterna paradisaea

Asio otusColoeus monedula

Ficedula hypoleuca



1 3 5 7 9 11 13 15ВВозраст, сутки

I II

Stage of light
sensitivity

Появление предметного зрения
Pattern vision

Stages of hearing development

Только облик родителя
вызывает пищевую реакцию

Все новое вызывает
оборонительное поведение

Критический период
обучения Critical period

Сенситивный
период

Установление
эффективной
терморегуляции

ЭтапыЭтапы развитияразвития слухаслуха ии зрениязрения
уу мухоловкимухоловки--пеструшкипеструшки ((Ficedula hypoleucaFicedula hypoleuca))

Stages of vision development

Eyes open

Age, days

Sensitive stage

Критический период
обучения Critical period
of parent imprinting



ТОнос

Развитие фоторецепторов сетчатки цыпленка
начинается с центральной ямки

(экспрессия красных опсинов в клетке, гибритизация
in situ на тотальных препаратах)

(Bruno, Cepko, 1996)



Stages of photoreceptor development in pied flycatcher retina
Стадии развития фоторецепторов в сетчатке мухоловки-пеструшки

Ficedula hypoleuca

Outer segments and chemical synapses develop simultaneously with the 
development of oil drops in photoreceptors. 



СетчаткаСетчатка мухоловкимухоловки--пеструшкипеструшки,,
9 9 сутоксуток

Дорзальная
периферия Центральная

ямка

Темпоральная
ямка

Граница области с
функционально зрелыми
фоторецепторами



Development of photoreceptors in the retina inDevelopment of photoreceptors in the retina in
Ficedula hypoleucaFicedula hypoleuca

1 3 5 7 9 11 13 15ВВозраст, сутки

Stage of light
sensitivity

Появление
предметного зрения

Только облик родителя
вызывает пищевую реакцию

Все новое вызывает
оборонительное поведение

Stages of vision
development

Eyes open

Age, days

Критический период
обучения Critical period 
of filial imprinting



6 days 9 days 11 days

5-6 days – onset of light sensitivity
8-9 days – onset of pattern vision
(feeding reaction on реакция
выпрашивания на зрительный
стимул)
10-11 days – onset of pecking, 
vision includes in defense behavior

Temporal fovea

Central
fovea

The area of photoreceptors
(functionally matured retina) in Ficedula hypoleuca



СС моментамомента открытияоткрытия глазглаз нана 55--6 6 суткисутки вв
пищевомпищевом поведенииповедении птенцовптенцов
мухоловкимухоловки--пеструшкипеструшки происходитпроисходит
сменасмена ведущейведущей афферентацииафферентации ии теперьтеперь
затенениезатенение припри влетевлете родителяродителя вв
дуплянкудуплянку вызываетвызывает ««ненаправленноененаправленное»»
пищевоепищевое поведениеповедение..

АкустическийАкустический пищевойпищевой сигналсигнал
продолжаетпродолжает вызыватьвызывать пищевоепищевое
поведениеповедение..

УУ открытооткрыто гнездящихсягнездящихся птицптиц пищеваяпищевая
реакцияреакция вв ответответ нана изменениеизменение
освещенностиосвещенности нене возникаетвозникает..

Наиболее значимые изменения
происходят при включении в
поведение новых анализаторов
или с началом нового этапа в
развитии каждого анализатора.



СС появлениемпоявлением предметногопредметного зрениязрения
нана 88--9 9 суткисутки пищеваяпищевая реакцияреакция
становитсястановится направленнойнаправленной ии
вызываетсявызывается силуэтомсилуэтом птицыптицы илиили егоего
имитациейимитацией..



Темпоральная
область

Центральная
ямка

Схема стереоскопического и панорамного зрения
мухоловки-пеструшки

Темпоральная
область

Первые функционально зрелые фоторецепторы появляются
у мухоловки-пеструшки в темпоральной области на 5-6 сутки.
Пищевая реакция выпрашивания связана с активацией афферентных
путей, берущих начало от фоторецепторов темпоральной ямки.
У взрослых эти пути задействованы в стереоскопическом зрении при
пищедобывательном поведении (ловле насекомых).
Этот тип гетерохронии обеспечивает наиболее продолжительное
обучение, что необходимо для сложных координированных
поведенческих актов.



Graham R. Martin

Kori bustards Ardeotis kori,
Otididae – precocial 1

Blue cranes
Африканская красавка, или
райский журавль
Anthropoides paradisea,
Gruidae – precocial 3

White storks Ciconia ciconia,
Ciconiidae – semialtricial



Место появления первых фоторецепторов в сетчатке и раннее
поле зрения обусловлено экологическими задачами: у
зерноядных развитие фоторецепторного слоя сетчатки
начинается с центральной фовеа; у охотников с латеральным
расположением глаз – с темпоральной области, обеспечивающей
бинокулярное зрение. 

У птенцовых значительно выше влияние внешней среды на
созревание и процесс обучения.

Большая масса мозга птенцовых определяется в частности созреванием
анализаторов под влиянием внешней среды и заведомо большей
возможностью для прогрессивного формирования афферентных
входов, обучения и усложнения нейромышечной активности.  
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Jeholornis – в желудке обнаружено несколько дюжин зерен – зерноядная, 
специализация верхней и нижней челюстей, на последней – мелкие зубы в
небольшом количестве.
Sapeornis – гастролиты в желудке, что свидетельствует об их травоядности. 
Зубы и на нижней и на верхней челюстях

Jeholornis reconstruction. Seed-
eating bird fossil

Artist’s reconstruction of the basal bird 
Sapeornis, shown with its leg feathers. 
(Yike Xu). Plant-eating



Longipterix

Longipteryx chaoyangensis fossil displayed in Hong
Kong Science Museum

Diet:
Probably fish and crustaceans

Enantiornithes

Птицы раннего мела:  зерноядные, растительноядные, 
рыбоядные, наземные и водные беспозвоночные



Ангиоспермизация мира (Пономаренко) захватывает не только насекомых, 
но и все прочие копоненты континентальных экосистем. С начала мела на
суше стремительно распространяются птицы.

Так как эволюция онтогенеза должна идти одновременно с эволюцией
взрослых форм, для выявления первичности того или иного типа
онтогенеза необходимо определить, как добывали пищу первоптицы. 
Поскольку расцвет птиц приходится на появление энтомофауны, большая
часть птиц должна быть охотниками. 

Охотники и манипуляторы (попугаи), птицы, требующие
высшего пилотажа в воздухе при добыче фруктов (гуахаро, 
колибри) должны иметь тип онтогенеза, близкий к птенцовому
или полуптенцовому.

Растительноядные, зерноядные, как правило, выводковые (у
воробьиных зерноядность вторична).



Гуахаро, эхолоцирующие, срывающие
фрукты на лету.
Hatchlings are entirely naked.

Aegothelidae - Owlet-nightjars
are nocturnal and eat insects. Owlet-
nightjars usually hunt in the air, but the 
sometimes they will hunt on the ground.
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