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Фенетический подход в изучении микроэволюционных изменений плотности 
пигментации яиц

The outer manifestation approach in study of the microevolutionary changes of eggs 
pigmentation density

Одним из важнейших факторов эволюции является изменчивость, обеспечивающая при-
способленность популяций и видов к изменяющимся условиям существования. Анализ из-
менчивости плотности пигментации яиц модельных видов птиц имеет большое теоретическое 
и практическое значение. С одной стороны, используя данные фенетического анализа плотно-
сти пигментации яиц модельных видов, можно выявить как специфику микроэволюционных 
процессов, так и внутривидовую структуру птиц. С другой стороны, анализ изменчивости 
пигментации яиц птиц во времени и пространстве представляет определённый интерес для 
популяционной экологии. 

Нами предпринята попытка использовать различные типы распределения плотности пиг-
ментации яиц птиц подсемейства Sterninae для фенетического анализа. 

Материал и методы
Для выполнения работы применялась методика, предложенная Р. Мяндом (1988) и пред-

усматривающая фотографирование яиц в полевых условиях и последующий анализ фото-
снимков. За период исследования было описано и отснято 571 яйцо речной крачки (Sterna 
hirundo) и 335 яиц белокрылой крачки (Chlidonias leucopterus). Для фенетического анализа 
выделенные Р. Мяндом (1988) и дополненные А.Н. Кусенковым (2001) типы распределения 
плотности пигментации яиц были приняты в качестве различных фенов окраски скорлупы. 

Характеристика районов и сроков работ
Сбор оологического материала производился в весенне-летние периоды в 1992, 1993, 

2005–2007 гг. на юго-востоке Беларуси.
Для типологической характеристики местообитаний крачек учитывали сельскохозяй-

ственную освоенность территорий, прилегающих к их поселениям, химическое, в том числе 
радиоактивное загрязнение, а также фактор беспокойства. 

В качестве модельных для проведения исследований были выделены два местообитания 
речной крачки и три местообитания белокрылой крачки:

— слабо изменённое местообитание речной крачки, расположенное на островках поймен-
ного луга правого берега р. Припяти на территории Житковичского р-на;

— сильно изменённое местообитание речной крачки, расположенное на островке из кам-
ней, образованном вследствие строительства газопровода на территории Мозырского р-на;

— слабо изменённое местообитание белокрылой крачки, расположенное на заболоченных 
участках пойменного луга правого берега р. Припяти на территории Житковичского р-на;

— изменённое местообитание белокрылой крачки, расположенное в долине р. Тур, право-
го притока р. Припяти, на территории Мозырского р-на;

— сильно изменённое местообитание белокрылой крачки, расположенное на искусствен-
ном водоёме в окрестностях д. Хальч Ветковского р-на. 
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Результаты
Изучение вариантов окраски яиц речной крачки из двух местообитаний показало, что в 

слабо изменённом местообитании изучаемого вида из установленных 6 фенов нормальное 
распределение пигментации яиц характеризуют фены 1А и 3А, промежуточную окраску — 1Б 
и 1Д и два фена (2Б и 1В) характеризуют ненормальное распределения пигмента. В сильно 
изменённом местообитании речной крачки выявлены 7 фенов окраски скорлупы яиц (табл. 1). 
Как и в слабо изменённом местообитании, в данном поселении также выявлены фены 1А, 3А 
и 1Б, 1Д, характеризующие нормальную и промежуточную окраску. Следует отметить, что в 
отличие от ранее рассмотренного местообитания, в данном поселении ненормальное распре-
деление пигмента характеризуют три фена — 2Б, 3Б и 1В.

Наиболее продуктивным фенетическое исследование может быть при достаточно дли-
тельном изучении природных популяций (Яблоков, 1980). Сравнение вариантов окраски 
яиц речной крачки слабо изменённого местообитания, проведённое с промежутком в 15 лет 
(1991–2006, 2007 г.), не выявило фенетической разнородности изучаемого параметра.

В сильно изменённом местообитании изучаемого вида число фенов окраски яиц речной 
крачки во все годы исследований было одинаково — 6, однако представлены они были в разном 
соотношении. В 2005 и 2007 гг. по два фена характеризуют нормальную (1А, 3А), промежу-
точную (1Б, 1Д) и ненормальную (2Б, 1В) окраску яиц. В 2006 г. наблюдается несколько иная 
картина: нормальную окраску яиц определяют фены 1А и 3А, промежуточную — 1Б. Ненор-
мальная окраска яиц изучаемого вида представлена фенами 2Б, 3Б и 1В, что значительно боль-
ше не только по сравнению с рассматриваемыми годами, но и по сравнению с обсуждаемыми 
местообитаниями речной крачки. Однако достаточно короткий временной отрезок (2005–2007 
гг.) в изучении фенетической структуры изучаемого параметра яиц речной крачки сильно изме-
нённого местообитания не позволяет судить о существенных микроэволюционных процессах.

Фенетический анализ пигментации яиц белокрылой крачки выявил некоторую неоднород-
ность, как по годам, так и между обсуждаемыми местообитаниями. Так, в слабо изменённом 
местообитании изучаемого вида в 2006 г. отмечены 4 фена пигментации яиц, причём два фена, 

Таблица 1
Table 1

Типы распределения пигментации яиц речной крачки на юго-востоке Беларуси
Types of distribution of egg pigmentation in the Common Tern Sterna hirundo in south-eastern 
Belarus

Типы распределения 
пигментации яиц 

Types of distribution 
of eggs pigmentation

Местообитания речной крачки / Habitats of the Common Tern
Слабо изменённое / Slightly changed Сильно изменённое / Heavily changed

число яиц 
number of eggs % число яиц 

number of eggs %

1А 82 36.77 151 43.39
2А – – – –
3А 103 46.19 131 37.64
4А – – – –
1Б 13 5.83 14 4.02
2Б 19 8.52 36 10.34
3Б – – 1 0.29
4Б – – – –
1В 3 1.35 9 2.59
2В – – – –
3В – – – –
4В – – – –
1Д 3 1.35 6 1.72

Всего / Total 223 100 348 100
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1А и 3А, определяют нормальное распределения плотности пигментации, фен 1Б — промежу-
точное распределение и фен 2Б характеризует ненормальное распределение пигмента. В 2007 
г. в изучаемой популяции белокрылой крачки появляется фен 1В, также определяющий не-
нормальное распределение плотности пигментации. В сравнении с предыдущим годом иссле-
дования, в 2007 г. общее число фенов, характеризующих пигментацию яиц изучаемого вида, 
увеличилось до 6 (табл. 2).

В изменённом местообитании белокрылой крачки отмечена некоторая флуктуация фенов 
окраски яиц по годам. В 2005 г. пигментация яиц представлена тремя фенами, из которых 1А 
и 3А характеризуют нормальное распределение пигмента, а фен 1В определяет ненормальное 
распределение пигмента по скорлупе яйца. Уже в 2006 г. число фенов окраски яиц возрастает 
до 4, причём 2 из них, 1А и 3А, определяют нормальную окраску яиц и 2 фена, 2Б и 1В, ха-
рактеризуют ненормальное распределение пигмента. После некоторого увеличения в 2007 г. 
отмечается резкое уменьшение фенетического разнообразия пигментации яиц. Следует отме-
тить, что в этот год исследования отмечены только 2 фена окраски 1А и 3А, характеризующие 
нормальное распределение пигментации яиц белокрылой крачки. Фены, характеризующие 
промежуточное распределение пигментации яиц, в данном местообитании изучаемого вида 
выявлены только в 2006 г.

Изучение фенетического разнообразия пигментации яиц белокрылой крачки сильно изме-
нённого местообитания проводилось в годы, отличающиеся большим временны́м интервалом. 
В 1992 г. в обсуждаемом местообитании выявлены 3 фена окраски яиц, 2 из которых (1А и 3А) 
определяют нормальную пигментацию, и один (1Б) характеризует промежуточную окраску 
скорлупы яиц. В 2006 г. установлены 5 фенов окраски. Нормальное распределение пигмента 
по яйцу характеризуют 3 фена: 1А, 2А и 3А. Фен 1Б определяет промежуточную окраску, а 
фен 2Б характеризует ненормальное распределение пигментации. 

Один из важнейших путей изучения действия естественного отбора — сопоставление фе-
нофонда разных поколений. Важным аспектом в этом плане является выделение признаков, 
меняющихся в каком–либо определённом направлении на протяжении многих поколений.

Таблица 2
Table 2

Типы распределения пигментации яиц белокрылой крачки на юго-востоке Беларуси
Types of distribution of eggs pigmentation in the White-winged Black Tern Chlidonias leucopterus 
in south-eastern Belarus

Типы распределения 
пигментации яиц 

Types of distribution of 
eggs pigmentation

Местообитания белокрылой крачки / Habitats of the White–winged Black Tern
Слабо изменённое

Slightly changed
Изменённое

Moderately changed
Сильно изменённое

Heavily changed
число яиц 

number of eggs % число яиц 
number of eggs % число яиц 

number of eggs %

1А 69 46.94 46 50.00 28 29.17
2А – – – – 1 1.04
3А 67 45.58 41 44.57 63 65.63
4А – – – – – –
1Б 5 3.40 – – 1 1.04
2Б 5 3.40 1 1.09 3 3.13
3Б – – – – – –
4Б – – – – – –
1В 1 0.68 1 1.09 – –
2В – – – – – –
3В – – – – – –
4В – – – – – –
1Д – – 3 3.26 – –

Всего / Total 147 100 92 100 96 100
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А.В. Яблоков (1980), ссылаясь на работы американских учёных школы Ф.Г. Добржанского, 
отмечает, что за 30 лет исследований (около сотни поколений дрозофил) частота встречае-
мости главных фенотипов и генотипов не изменилась, тогда как концентрация редких фенов 
резко колебалась. 

К главным фенам окраски скорлупы яиц следует отнести фены 1А и 3А. Они встречаются 
в популяции как речной, так и белокрылой крачек в обсуждаемых местообитаниях во все годы 
исследования. 

Следует отметить, что фены 1Б, 2Б, 1В и 1Д имеют различные черты проявления в за-
висимости от видовой принадлежности. Так, в популяции речной крачки выделенные фены 
окраски скорлупы яиц встречаются в обсуждаемых местообитаниях во все годы исследова-
ний. Исключение составляет только фен 1Д, который не был отмечен в сильно изменённом 
местообитании изучаемого вида в 2006 г. Данный фен характеризует повышенную плотность 
пигментации в экваториальной зоне и её уменьшение в направлении инфундибулярной зоны 
яиц. Важно отметить, что выделенные фены в местообитаниях речной крачки встречаются с 
меньшей частотой по сравнению с главными фенами окраски скорлупы яиц.

К редким фенам окраски скорлупы яиц речной крачки следует отнести 3Б. Этот фен впер-
вые отмечен в сильно-изменённом местообитании речной крачки в 2006 г. и характеризует 
повышенную плотность пигментации в клоакальной зоне яиц и равномерное её распределе-
ние в экваториальной и инфундибулярной зоне яиц. Повышенная плотность пигментации в 
клоакальной зоне яиц характеризует ненормальную окраску скорлупы.

В популяции белокрылой крачки фены окраски скорлупы яиц 1Б, 2Б, 1В и 1Д встречаются 
с меньшим постоянством. Для них отмечена видимая флуктуация как по годам, так и по из-
учаемым местообитаниям. Для окраски скорлупы яиц белокрылой крачки выделенные фены 
можно отнести к категории редких.

К очень редким фенам окраски яиц белокрылой крачки можно отнести фен 2А, который 
характеризует повышенную плотность пигментации в инфундибулярной зоне и равномерное 
её распределение в клоакальной и экваториальной зонах. Этот фен характеризует нормальное 
распределение пигментации. Следует отметить, фен 2А выявлен в сильно изменённом ме-
стообитании изучаемого вида в 2006 г. 

Обсуждение
Колебание концентрации редких фенов окраски яиц и устойчивость концентрации мас-

совых фенов свидетельствует о существовании стабилизирующего отбора по окраске скор-
лупы яиц. Сравнительный анализ фенетического разнообразия пигментации яиц двух видов 
птиц подсемейства Sterninae показывает, что популяция белокрылой крачки подвержена по-
вышенному действию стабилизирующего отбора, в сравнении с таковым у популяции речной 
крачки. 

Однако сравнение фенетического разнообразия и частоты встречаемости фенов окраски 
яиц между двумя местообитаниями речной крачки указывает на то, что действие стабилизи-
рующего отбора проявляется сильнее в сильно изменённом местообитании. 

В ходе сравнения встречаемости редких фенов окраски в трёх изучаемых местообитани-
ях белокрылой крачки было установлено, что проявление фенетических характеристик пиг-
ментации яиц в слабо изменённом местообитании белокрылой крачки характеризуется не-
которой однородностью. Только в 2007 г. отмечен фен 1В, частота встречаемости которого 
минимальна. В изменённом и сильно-изменённом местообитании изучаемого вида встречае-
мость редких фенов значительно колеблется. Это свидетельствует об ужесточении действия 
стабилизирующего отбора для этих двух местообитаний. Однако в изменённом местообита-
нии белокрылой крачки отбор направлен в сторону уменьшения фенетического разнообразия 
с элиминацией фенов, определяющих ненормальную окраску скорлупы яиц, в то время как в 
сильно-изменённом местообитании действие отбора направлено в сторону увеличения фене-
тического разнообразия. 

Можно предположить, что появление в сильно-изменённом местообитании белокрылой 
крачки фена 2А, характеризующего нормальное распределение пигментации скорлупы яиц, 
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является проявлением адаптации и обеспечивает эффективность размножения птиц в услови-
ях нарушенной среды обитания. 

Фенетическое разнообразие популяций связано с разнообразием природных условий, в 
которых существуют эти популяции. Изучение географического, а также биотопического рас-
пространения фенов окраски яиц изучаемых видов может способствовать установлению гено-
фонда данной популяции. Поскольку определённые черты генетической конституции каждой 
отдельной особи отражают фены, то выяснение частоты встречаемости тех или иных фенов 
отражает генетическую структуру популяции (Яблоков, 1980). 

Обобщая данные фенетического анализа окраски яиц речной крачки, можно предполо-
жить, что негативное влияние антропогенных факторов в сильно изменённом местообитании 
сказалось на физиологическом состоянии отдельных особей. Это, в свою очередь, проявилось 
в фенетическом разнообразии и повышенной частоте встречаемости фенов, определяющих 
ненормальную окраску скорлупы яиц. 

В популяции белокрылой крачки частота встречаемости фенов, характеризующих нор-
мальную окраску скорлупы, увеличивается в направлении сильно изменённого местообита-
ния белокрылой крачки. Частота встречаемости фенов, характеризующих промежуточное 
распределение пигмента, уменьшается в направлении сильно изменённого местообитания. 
Можно предположить, что в местообитаниях белокрылой крачки с повышенной степенью ан-
тропогенной нагрузки увеличение частоты встречаемости фенов нормальной окраски яиц и 
уменьшение частоты встречаемости фенов, характеризующих промежуточную и ненормаль-
ную окраску скорлупы яиц, обеспечивает успешность размножения птиц в нестабильных 
условиях среды. 

Таким образом, использование результатов фенетического анализа позволяет изучить фе-
нофонд популяции определённого вида птиц различных местообитаний и, следовательно, сде-
лать предположение о структуре их генофонда. 
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Случай верности пути миграции у варакушки
A case of fidelity to migration route in the Bluethroat (Luscinia svecica)

В приполярных районах южного берега Кандалакшского залива Белого моря варакушка 
(Luscinia svecica) относится к редким гнездящимся видам. Даже в благоприятных для гнездо-
вания биотопах (которые в районе наблюдений занимают не более 1–3% территории) плот-
ность населения вида не превышает нескольких пар на 100 га. На осеннем пролёте варакушка 
обычна, а на наиболее благоприятных для миграционных остановок территориях образует 
скопления. На стационаре в д. Чёрная Река (66°31΄с.ш. 32°54΄ в.д.) мы обычно отлавливаем 
птиц, начиная со II декады августа. Отлов проводится паутинными сетями в ландшафтном 
комплексе деревни, который отличается от окрестной тайги высокой степенью разнообразия 
биотопов и большей привлекательностью для останавливающихся мигрантов. В 2007 г. здесь 
были кольцованы 430, а в 2008 г. — 400 особей варакушки. В 2007–2008 гг. с самого начала 
работ по кольцеванию птиц для привлечения варакушки один раз в 2–3 дня использовали 
«акустическую ловушку» (в тёмное время суток проигрывали видовую песню). В период до 
начала массового пролёта за сутки отлавливали до 6 новых особей варакушки. Датами нача-
ла массовой миграции стоит признать 24.08 в 2007 г. и 29.08 в 2008 г., в эти дни были вновь 

краткие сообщения


