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Зоология беспозвоночных
Invertebrate Zoology



УДК 576.895.122+594.122.2
МОРФОЛОГИЯ И ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ ПРИНАДЛЕЖНОСТЬ 
МЕТАЦЕРКАРИЙ LEUCOCHLORIDIOMORPHА GOWER, 1938

(TREMATODA, LEUCOCHLORIDIOMORPHIDAE)
ИЗ МОЛЛЮСКОВ VIVIPARUS VIVIPARUS Г. САНКТ-ПЕТЕРБУРГА

Н. П. Исакова

Российский государственный педагогический университет им.  А.  И.  Герцена,  наб.  
р. Мойки, д. 48, 191186, Санкт-Петербург, Россия; e-mail: i_np@mail.ru

Описана  морфология  метацеркарий  Leucochloridiomorpha  constantiae из  моллюсков 
Viviparus viviparus, собранных в водоемах Санкт-Петербурга. Произведено сравнение обна-
руженных личинок с описаниями всех известных представителей рода Leucochloridiomorpha.

Ключевые слова: метацеркарии;  Viviparus viviparus;  Leucochloridiomorpha constantiae; 
Leucochloridiomorphidae.

С целью изучения трематодофауны моллюсков были произведены сборы 
Viviparus viviparus в  водоемах  Петроградского,  Фрунзенского  и  Выборгского 
районов Санкт-Петербурга. Работа проводилась в июне, июле и сентябре 2016 
года. Всего было вскрыто более 100 лужанок. Высота раковины улиток состав-
ляла от 8 до 30 мм.

Таблица 1. Размерные характеристики метацеркарий Leucochloridiomorphа constantiae (мкм)
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Mueller, 1935
(in vivo)

1300 400 150 70 230

Allison, 1943
(in vivo)

1200 370

Allison, 1943 
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фиксации 
Буэном)

1083 354

Судариков, 
2002

890—985 320—504 89—112 ×
92—113
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181—234

30—46 ×45—61 20—48 ×
22—40
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В Viviparus viviparus из Верхнего Суздальского озера и реки Чухонки были 
обнаружены неинцистированные метацеркарии сем.  Leucochloridiomorphidae. 
Зараженными были только самцы с высотой раковины более 15 мм. Локализо-
вались личинки под раковиной и в протоках мужской половой системы. 

Полученных при вскрытии метацеркарий изучали in vivo, а также фиксировали 
70%-м этиловым спиртом, окрашивали квасцовым кармином по стандартной мето-
дике и заключали в бальзам. Изучение морфологии проводили с помощью микро-
скопов Leica 500. Измерения проводили на тотальных препаратах с использовани-
ем микроскопа Leica dm 5000. 10 особей было измерено in vivo (табл. 1).

Личинки различались между собой по ряду признаков. Для удобства описания 
мы выделили 2 формы: МЦ 1 и МЦ 2 (рис. 1: а, б). Первые встречались в обоих во-
доемах, метацеркарии второй формы были отмечены только в реке Чухонке.

Метацеркарии белого, желто-красного или желто-оранжевого цвета. Тело личи-
нок вытянутое, наиболее широкое в области брюшной присоски. Размеры мета-
церкарий 692 ± 62 × 240 ± 16 мкм1. Покровы лишены шипиков. Присоски хорошо 
развиты. Брюшная присоска значительно крупнее ротовой (соотношение диамет-
ров ротовой и брюшной присосок от 1:1,7 до 1:2,2). Ротовая присоска размером 
96 ± 8 × 93 ± 15 мкм открывается субтерминально на вентральной стороне тела. 
Префаринкс короткий. Глотка округлая или грушевидная (в зависимости от степени 
сокращения личинки). Ее размер 51 ± 6 × 53 ± 4 мкм. Пищевод длиной 40—95 

1 Здесь и далее приведены результаты измерений, выполненных на тотальных пре-
паратах, окрашенных кармином.
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Рис. 1.  Метацеркария Leucochloridiomorphа constantiae:  а — внешний вид формы 
МЦ 2; б — внешний вид формы МЦ 1. Масштабные линейки 50 мкм.



мкм. Ветви кишечника длинные, но не достигают уровня семенников. В пищевари-
тельной системе большинства метацеркарий содержится пища. Брюшная присоска 
крупная (169 ± 13 × 169 ± 9 мкм). Толщина ее мышечной стенки в среднем состав-
ляет 40 мкм. Гонады занимают заднюю часть тела. Они образуют треугольник. Се-
менники расположены, как правило, симметрично. Перед ними лежит яичник, кото-
рый занимает медиальное положение или незначительно смещен вправо. Яичник 
шаровидный, овальный или грушевидной (19 ± 1 × 28 ± 6 мкм). Семенники оваль-
ные. Их размеры 28—48 × 34—55 мкм. Левый семенник часто немного крупнее. 
Парные семяпроводы направляются вперед и сливаются в короткий проток, за ко-
торым следует наружный семенной пузырек. Последний вентральнее яичника ши-
рокой петлей поворачивает к заднему концу тела и переходит в тонкий семяизвер-
гательный канал. Зачаток сумки цирруса лежит в середине треугольника, образо-
ванного гонадами. Желточников нет. Продольные протоки желточников можно про-
следить до уровня передней границы брюшной присоски. Поперечные участки про-
токов желточников и зачаток оотипа расположены между семенниками (рис. 1а, 2а) 
или смещены назад (рис. 1б, 2б). Положение протоков зависит от степени сокра-
щения заднего конца тела метацеркарии. Яйцевод, желточный резервуар, общий 
проток желточников и оотип обычно расположены по медиальной линии тела. Лау-
реров канал открывается дорсально немного правее оотипа. Зачаток матки отходит 
от оотипа справа, проходит поперек дорсальнее яичника, образует петлю около ле-
вого семенника, переходит в метратерм. Половой атриум расположен вентральнее 
оотипа, впереди желточного резервуара, между семенниками.

Передняя часть восходящего канала экскреторной системы расширена и 
снабжена пучками очень крупных ресничек. На уровне глотки каналы образуют 
несколько петель и поворачивают назад. Перед впадением в экскреторный пу-
зырек  каналы  ампулообразно  расширяются.  У  живых  метацеркарий  эти 
участки и пузырек последовательно сокращаются.  На тотальных препаратах 
хорошо видна мускулистая стенка пузыря и сифонов. Выделительное отвер-
стие открывается терминально на заднем конце тела.

Поверхность метацеркарий обеих форм несет папиллы. У МЦ 2 они лучше 

Функц. морфол., экол. и жизн. циклы животных. 2017. Т. 17. № 1 5

а б

Рис.  2.  Метацеркария  Leucochloridiomorphа  constantiae:  а  — задний  конец  тела 
метацеркарии (вид с вентральной стороны); б — половая система (вид с дорсальной 
стороны). Масштабные линейки 50 мкм.



выражены и покрывают все тело. До уровня задней границы брюшной присоски 
их много, ближе к заднему концу тела их число резко сокращается. Особенно 
много папилл в районе ротовой присоски. На поверхности присосок папиллы об-
разуют рисунок из неровных концентрических кругов. На ротовой присоске их 4. 
Поверхность МЦ 1 несет значительно меньше папилл, и располагаются они толь-
ко до уровня задней границы брюшной присоски.

Форма  различается  также  характером  скульптуры  покровов  тела.  МЦ  2 
имеет  сильно  складчатую поверхность:  многочисленные продольные гребни 
пересекаются поперечными. У МЦ 1 складчатость менее выражена. Вероятнее 
всего эти различия связаны с возрастными особенностями личинок. Такой вы-
вод можно сделать основываясь на работе Фонта и Витрока, в которой было 
показано, что в процессе маритогонии поверхность тела Leucochloridiomorpha  
constantiae утрачивает сложную скульптуру и постепенно становиться гладкой 
(Font and Wittrock, 1980).

Обнаруженные метацеркарии обладают признаками, характерными для се-
мейства Leucochloridiomorphidae Yamaguti,  1958 и  рода  Leucochloridiomorphа 
Gower, 1938.

На данный момент существует описание 5 видов рода Leucochloridiomorpha: 
L. constantiae Allison, 1943,  L.  papillata Shoemaker, 1961,  L. lutea Voelker, 1963, 
L. skrjabini Khaziev,  1963,  L.  clangula Zinovev,  1969.  В  1971  году  Пойманская 
объединила L. skrjabini с L. lutea, а L. papillata с L. constantiae (Pojmanska, 1971). 
Поскольку описание L. clangula ей, видимо, было неизвестно, она постулирует на-
личие двух видов рода Leucochloridiomorpha: L. lutea и L. constantiae. В отечествен-
ной литературе до сих пор фигурирует вид  L. skrjabini (Кириллов и др., 2012). В 
определителе марит водоплавающих птиц Америки 1981 года присутствует 4 вида 
рода (McDonald, 1981). Только L. skrjabini вслед за Пойманской автор считает сино-
нимом L. lutea.

Из описанных пяти видов рода только для трех известны метацеркарии: 
L. constantiae, L. lutea, L. papillata.

Обнаруженные  нами  экземпляры  соответствуют  описанию  Cercariaeum 
constantiae (Mueller, 1935) и метацеркарии Leucochloridiomorpha constantiae (Al-
lison, 1943; Font,  Wittrock, 1980). Они обладают вытянутым телом, терминаль-
ным мочевым пузырьком, овальными семенниками, расположенными симмет-
рично или немного сдвинутыми по диагонали (именно такое положение показа-
но на рисунке в работе Allison, 1943), зачатком наружного семенного пузырька,  
лежащего поверх яичника (Allison, 1943), вентрально расположенным половым 
атриумом, открывающимся между семенниками, а также сложной организаци-
ей поверхности тела, несущей гребни и папиллы.

Ни  одна  из  обнаруженных  личинок  не  может  быть  определена  как 
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L. clangula.  В  соответствии  с  описанием  В.  И.  Зиновьева  половая  бурса  у 
L. clangula располагается  позади  округлых  семенников,  а  яичник  сильно 
сдвинут вправо (Зиновьев, 1969).  Кроме того, размеры наших метацеркарий 
равны или превышают указанные в описании размеры марит L. clangula (дли-
на тела всего 590—700 мкм).

Метацеркарии  L.  constantiae и  L.  lutea различаются формой тела: первый 
овальный, у второго сильно заужен задний конец тела. Этот признак не наде-
жен и зависит от возраста личинки, а также от обработки материала в процес-
се изготовления препарата. Также сложно ориентироваться и на длину пищево-
да, которая меняется с возрастом. Мариты и зрелые метацеркарии L. constan-
tiae и L. lutea надежно отличаются локализацией наружного семенного пузырь-
ка  (Allison,  1943;  Voelker,  1963),  а  также  положением  полового  атриума:  у 
L. lutea он расположен позади семенников, а у L. constantiae — впереди семен-
ников или между ними (Mueller, 1935; Allison, 1943; Voelker, 1963). Эти призна-
ки, а также разница в положении желточников у марит позволили Травассосу и  
Кону выделить  L. lutea в отдельный род — Voelkeria (Travassos, Kohn, 1966). 
Последний в 1971 году был упразднен Пойманской (Pojmanska, 1971). Немало-
важным на наш взгляд является различное положение полового атриума отно-
сительно оотипа и поперечных участков протоков желточников.

По количеству и выраженности папилл МЦ 2 похожа на L. papillata. Однако 
детальное изучение метацеркарий и марит  L.  constantiae показало, что на их 
поверхности также присутствуют папиллы, окружающие ротовую присоску и по-
ловые отверстия (Font, Wittrock, 1980). Форма семенников и ряд других призна-
ков были отмечены Пойманской (Pojmanska, 1971), как не достаточные для вы-
деления этого вида.

Итак,  обнаруженные  нами  метацеркарии семейства  Leucochloridiomorphidae 
Yamaguti, 1958 однозначно относятся к виду Leucochloridiomorphа constantiae. Этот 
вид впервые зарегистрирован на территории Санкт-Петербурга и Ленинградской 
области.
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MORPHOLOGY AND TAXONOMY OF THE LEUCOCHLORIDIOMORPHА GOWER, 1938 
METACERCARIA FROM THE MOLLUSKS VIVIPARUS VIVIPARUS OF SAINT-PETERSBURG

N. P. Isakova

Herzen State Pedagogical University of Russia, Moika Emb. 48, 191186, St. Petersburg, 
Russia; e-mail: i_np@mail.ru

Keywords: metacercaria;  Viviparus  viviparus;  Leucochloridiomorpha  constantiae; 
Leucochloridiomorphidae.

The morphology of the Leucochloridiomorpha constantiae metacercariae from the mollusks 
Viviparus viviparus collected in the reservoirs of St. Petersburg is described. Discovered larvae 
are compared with descriptions of species of the genus Leucochloridiomorpha.
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УДК 595.728+591.9
НОВЫЕ НАХОДКИ ОБЫКНОВЕННОГО ПЛАСТИНОКРЫЛА 

(PHANEROPTERA FALCATA (PODA, 1761), ORTHOPTERA, TETTIGONIIDAE)
В ПСКОВСКОЙ ОБЛАСТИ

П. В. Озерский

Российский государственный педагогический университет им.  А.  И.  Герцена,  наб.  
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Сообщается о находках Ph. falcata, новых для 5 географических точек, расположен-
ных в средней части Псковской области.
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Обыкновенный пластинокрыл Phaneroptera falcata (Poda, 1761) — широко рас-
пространенный в Палеарктике кузнечик, в последние десятилетия получивший ши-
рокую известность из-за быстрого продвижения границы его ареала на север в 
ряде стран Европы, в том числе и в Европейской части России. Первое указание 
на обитание этого вида в Псковской области датируется 1998 г. (Вознесенский, 
1998), однако относится к ее крайнему югу (Себежскому району). После этого при-
сутствие вида на территории области долгое время никем не отмечалось, и только 
в 2011 г. он был обнаружен нами в ее центральной части, в Воронцовской волости 
Островского района (Озерский, 2012). Впоследствии этот кузнечик отмечался нами 
близ данной точки каждое последующее лето до 2017 г. включительно.

Данные, приводимые в настоящей публикации, относятся к распространению 
обыкновенного пластинокрыла в центральной части Псковской области на 2017 г. 
Они получены в ходе полевых исследований прямокрылых насекомых указанной 
территории и представляют собой сведения о находках данного вида в 6 обследо-
ванных точках. Обнаруженные особи преимущественно являлись личинками раз-
личных возрастов, однако их весьма характерный габитус практически исключал 
возможность неверной идентификации вида. Все находки были сделаны на силь-
но- и среднеувлажненных лугах.

Ниже приводятся точки нахождения обыкновенного пластинокрыла по мере 
продвижения с запада на восток области (рис. 1).

1. Окрестности дер. Захаркино Островского района, на границе с Пыталовским 
районом  (57o07' с. ш., 28o05' в. д.). Суходольный луг на правом берегу р. Утрои, 
21.07.17. Наблюдались личинки.

2. Окрестности с. Велье Пушкиногорского района (56o58' с. ш., 28o34' в. д.). Су-
ходольный луг на вершине искусственного холма (городища Велье), 18.07.17. На-
блюдались личинки.
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3. Восточная окраина г. Острова (57o20' с. ш., 28o23' в. д.), залежь, 10.08.17. На-
блюдались личинки.

4. Дер. Астратово Островского района (57o16' с. ш., 28o48' в. д.). Суходольный 
луг посреди населенного пункта, 04.08.17, 12.08.17. Наблюдались личинки и (еди-
нично, 12.08.17) имаго.

5. Окрестности дер. Хмелевицы Дедовичского района (57o27' с. ш., 29o50' в. д.). 
Влажный суходольный луг, 21.07.17. Наблюдались личинки.

6. Окрестности дер. Алексино Дедовичского района, на границе с Поддорским 
районом Новгородской области (57o30' с. ш., 30o29' в. д.). Cреднеувлажненный су-
ходольный луг, 28.07.17. Наблюдались личинки.

Анализируя приведенные выше данные о местах находок этого кузнечика, сле-
дует иметь в виду, что они могут не отражать временн ю динамику его экспансии,у́  
поскольку сборы прямокрылых насекомых в 5 из них (кроме дер. Астратово) преж-
де никогда не проводились. Тем не менее можно утверждать, что обыкновенный 
пластинокрыл к настоящему времени широко распространился в центральной ча-
сти Псковской области, от ее западной до восточной границы. Эти данные хорошо 
согласуются с публикациями, свидетельствующими о проникновении данного вида 
также и в смежные регионы России — Новгородскую и Ленинградскую области, а 
также в городскую черту Санкт-Петербурга (Озерский, 2012, 2013; Архипов, 2015; 
Озерский, Тисленко, 2015). При этом особого упоминания заслуживают данные 
В. Ю. Архипова (2015) о нахождении данного вида в 2013 и 2014 гг. в Поддорском 
районе  Новгородской  области  (соответственно,  57o21'06''  с.ш.,  30o56'36''  в.д.  и 
57o21'59'' с.ш., 30o44'37'' в.д.; рис. 1), близ упоминавшейся выше деревни Алексино 
(точка сбора 6). В то же время, пока остается неясным, можно ли в настоящее вре-
мя  говорить  о  сплошном  ареале  этого  вида  даже  в  пределах  средней  части 
Псковской области, так как нам не известно никаких данных о присутствии или от-
сутствии этого вида на Судомской и Бежаницкой возвышенностях. По-видимому, 
ответ на этот вопрос смогут дать последующие исследования.
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Согласно современным представлениям об  иммунитете  легочных моллюсков ключевым 
звеном их защитных реакций являются циркулирующие клетки гемолимфы – гемоциты. 
Показано,  что  иммунизация моллюсков различными чужеродными факторами вызывает 
активацию гемопоэза. Однако до настоящего времени вопрос о гемопоэтических структурах 
моллюсков  остается  дискуссионным.  Имеются три  основные точки зрения  на  механизм 
гемопоэза. Согласно первой из них этот процесс приурочен к единому специализированному 
центру – амебоцито-продуцирующему органу, расположенному между перикардиальным и 
мантийным  эпителиями.  По  второй  допускается  полицентрическое  происхождение 
гемоцитов  за  счет  пролиферации  клеток  соединительной  ткани.  Высказано  также 
предположение о возможности пролиферации клеток гемолимфы.

Ключевые слова: гемопоэз; пульмонаты; амебоцито-продуцирующий орган; гемоциты.

Гемопоэз  характерен для  животных,  имеющих систему кровообращения, 
однако механизмы образования циркулирующих клеток сильно различаются у 
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представителей разных таксонов. Традиционно основное внимание исследова-
тели уделяли изучению кровеносной системы позвоночных животных, однако в 
последнее время активно ведется исследование в этом направлении предста-
вителей  беспозвоночных.  Особенно  многочисленны  работы,  посвященные 
классификации циркулирующих клеток и их функциональной активности. Такие 
вопросы напрямую связаны с природой, расположением и организацией гемо-
поэтических структур. Моллюски наряду с насекомыми являются основными 
объектами для подобных исследований.

Интерес к изучению клеток гемолимфы и их участию в иммунных реакциях 
моллюсков (особенно брюхоногих) во многом обусловлен их ролью промежу-
точных  хозяев  в  жизненных  циклах  трематод,  многие  из  которых  являются 
опасными паразитами человека и экономически важных животных.

Большинство исследователей выделяют два основных типа гемоцитов — 
гранулоциты и гиалиноциты (Cheng, 1975;  Cheng et al., 1981, 1984;  Ottaviani, 
2006; Yoshino et al., 2013; Ataev et al., 2016; Pila et al., 2016, 2017) (рис. 1). Эти 
две  клеточные  популяции  различаются  по  ряду  признаков:  размеру  клеток, 
способности  образовывать  псевдоподии,  фагоцитарной  активности,  количе-
ственному соотношению в кровотоке, а также набором и строением органелл 
(Barbosa,  2006;  Souza,  Andrade,  2006).  Гемоциты выполняют важную роль в 
фагоцитозе (Ataev et al., 2016;  Pila et al., 2016; 2017), инкапсуляции чужерод-
ных веществ (Lie et al., 1976;  Lie,  Heyneman 1976a,b;  Loker et al., 1982;  Jour-
dane, Cheng, 1987; Прохорова и др., 2015) и образовании цитотоксических мо-
лекул (оксид азота,  перекись водорода),  участвующих в защитных реакциях 
(Lacchini et al., 2006; Humphries, Yoshino, 2008). Кроме этого гемоциты участву-
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Рис. 1. Гемоциты моллюска Biomphalaria glabrata. А — гранулоцит, Б — гиалиноцит.



ют  в  процессах  физиологической  репарации  (Franchini,  Ottaviani,  2000; 
Hermann et al.,  2005),  формировании раковины (Mount,  2004).  Некоторые из 
этих процессов могут значительно сокращать количество циркулирующих гемо-
цитов, которые затем должны быть восполнены в результате гемопоэза.

За последнее десятилетие достигнут значительный прогресс в области изу-
чения гемопоэза у моллюсков. Определены основные сигнальные пути, а так-
же эндогенные факторы различной природы, регулирующие и влияющие на 
данный процесс (Pila, 2016). 

Среди  гастропод  наболее  изучены  легочные  моллюски  Biomphalaria  
glabrata (syn. Australorbis glabratus), которые являются хозяевами для трематод 
Schistosoma mansoni — опасных паразитов человека. Именно для этих улиток 
впервые описаны гемопоэтические структуры (Pan, 1958). Пан выделил три об-
ласти гемопоэза: саккулярная часть стенки почки, стенки синусов гемолимфы и 
участки рыхлой соединительной ткани. Эти структуры были названы «амебо-
цито-продуцирующими органами» (АПО). По мнению Пана, именно в участках 
рыхлой  соединительной  ткани  происходит  трансформация  фибробластов  в 
амебоциты.

В дальнейшем было показано, что у Biomphalaria glabrata АПО располага-
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ется  между  передней  стенкой  перикарда  и  мантийным  эпителием  (Lie  et 
al.,1975 a, b; Lie et al., 1976; Pan, 1965; Kinoti, 1971; Jeong et al., 1983; Joky, Ma-
tricon-Condran,  1983,  1985;  Sullivan,  1988;  Атаев,  2000;  Атаев,  Полевщиков, 
2004; Атаев, Прохорова, 2013 и др.) и состоит из небольших скоплений кле-
ток — «узелков» (рис. 2). Для клеток, входящих в их состав, характерны удли-
ненная форма, базофильная цитоплазма и ядра овальной формы. У незара-
женных моллюсков размеры узелков составляют 25—40 мкм (Lie et al., 1975b; 
Атаев, Прохорова, 2013). Кроме того, на базальной мембране перикарда неко-
торые авторы отмечают наличие небольших митотически активных клеток, ко-
торые согласно гистохимическим и ультраструктурным исследованиям являют-
ся предшественниками гемоцитов (Lie et al., 1975 b; Jeong et al., 1983; Горыши-
на, Чага, 1990). Однако в состав АПО помимо гемопоэтических клеток входят 
клетки соединительной ткани, в том числе фибробластоподобные клетки и по-
ровые клетки (рогоциты) (Pan, 1958; Sminia, 1972; Jeong et al., 1983).

При заражении моллюсков B. glabrata мирацидиями трематод Echinostoma  
caproni,  E. paraensei и E. lindoense в «узелках» обнаруживаются многочислен-
ные митозы, в результате чего увеличивается общее количество клеток, входя-
щих в состав АПО. В дальнейшем узелки сливаются, образуя единый клеточ-
ный тяж (гипертрофия и гиперплазия АПО), достигающий 230—400 мкм (Lie et 
al.,  1975a,b;  Lie et al.,  1976; Lie, Heyneman, 1976a,b;  Joky, 1985; Ataev et al., 
2000; Атаев, Полевщиков, 2004; Атаев, Прохорова, 2013). В дальнейшем проге-
моциты дифференцируются в гемоциты и покидают АПО, проникая в синусы 
кровеносной системы (Lie et al., 1975b; Атаев, Прохорова, 2013). Обычно мак-
симальная активация АПО и образование клеточного тяжа отмечается на тре-
тьи сутки после заражения. Это, в свою очередь, вызывает повышение количе-
ства гемоцитов в гемолимфе. В дальнейшем активность органа снижается и 
примерно на седьмой день АПО возвращается к обычному состоянию (Lie et 
al., 1976a; Атаев, Прохорова, 2013).

В работе Сауза и Андраде (Souza, Andrade, 2006) говорится о том, что АПО 
Biomphalaria glabrata состоит из клеток, которые плотно упакованы и покрыты 
общей внешней мембраной (external membrane). При этом не указывается, что 
представляет собой эта мембрана, является ли она клеточным или неклеточ-
ным образованием.

Орган,  гомологичный  АПО,  ответственный  за  образование  амебоцитов, 
был обнаружен и у других гастропод:  Lymnaea truncatula и L. palustris (Ronde-
laud, Barthe, 1981), L. stagnalis, (Smina, 1974), Biomphalaria tenagophila (Oliveira 
et al.,  2010),  B.  obstructa,  Helisoma trivolvis,  Physa virgata (Sullivan,  1988), 
Planorbarius corneus (Ottaviani, 1983, 2006). 

У моллюсков Lymnaea stagnalis и L. truncatula в качестве предшественников 
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гемоцитов описаны бластоподобные клетки,  локализованные в АПО, либо в 
циркуляции (Sminia et al., 1983;  Monteil,  Matricon-Gondran, 1991). При этом не 
обнаружено плюрипотентных или молекулярных маркеров этих клеток.

Однако в работе Мюллера (Müller, 1956) утверждается, что у моллюсков L.  
stagnalis нет специального органа гемопоэза, а образование гемоцитов проис-
ходит в соединительной ткани, в частности, в регионе, окружающем легкое. У 
моллюска Physa virgata также не описано структур, аналогичных АПО. Гемоци-
ты здесь образуются в соединительных тканях мантии (Sullivan, 1988).

У моллюска Lymnaea truncatula авторы отмечают наличие гемопоэтической 
области, расположенной в задней части почки. Она анатомически связана с пе-
рикардом и состоит из фибробластоподобных клеток, которые отделены друг 
от друга тонкой соединительнотканной перегородкой (Rondelaud, Barthe, 1981). 
При заражении этих моллюсков трематодами Fasciola hepatica активность АПО 
длится в течение двух месяцев, а пролиферация клеток происходит с 7 по 28 
день после заражения (Rondelaud, Barthe, 1981).

Для других гастропод выявлены образования, анатомически и гистологиче-
ски  похожие  на  АПО  Biomphalaria  glabrata.  Так,  для  моллюсков  Bulinus  
africanus, B. truncatus и B. tropicus описан «лимфоидный орган» овальной фор-
мы, расположенный вдоль перикарда. В нем так же выделяется узелковая об-
ласть, включающая строму, в которой разбросаны предшественники амебоци-
тов (=гемоцитов) — амебобласты (Kinoti, 1971).

У моллюска Helisoma trivolvis показана группа бластоподобных клеток, ко-
торые представляют гомогенную структуру,  расположенную между латераль-
ной (обращенной к раковине) стенкой перикарда и стенкой мантийной полости. 
Однако в этой области не наблюдалась гиперплазия и гипертрофия клеток как 
в АПО при заражении паразитами. Возможно, это связанно с быстрым высво-
бождение делящихся клеток в циркуляцию (Sullivan, 1988).

Аналогичная АПО область была описана и для моллюска Pomacea canalic-
ulata. Основываясь на наблюдении делящихся клеток, было установлено, что 
гемопоэз происходит в полости перикарда вдоль внешней поверхности легоч-
ных и почечных вен вблизи их соединения с сердцем, а также в перикардиаль-
ной жидкости. Вновь образованные гемоциты, как полагают авторы, хранятся в 
специальном органе — «ампуле», представляющий собой мешковидный орган, 
который лежит в полости перикарда и соединяется с сердцем через переднюю 
аорту (Accorsi et al., 2014).

Однако не только трематоды вызывают активизацию гемопоэтических орга-
нов моллюсков. Иммунизация различными чужеродными веществами, включая 
экскреторно-секреторные продукты (экстракты трематод),  липополисахариды 
(LPS) Escherichia coli или фукоидан, также стимулирует пролиферацию клеток 
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в AПO (Noda, 1992; Sullivan et al., 2004; Salamat, Sullivan, 2008, 2009; Sullivan et 
al., 2011; Sullivan et al., 2014; Zhang et al., 2016). В то же время такие вещества 
как изотонический солевой раствор, суспензия живых грамположительных или 
грамотрицательных бактерий, некоторые лектины, зимозан, бычий сывороточ-
ный альбумин (БСА) не оказывают заметного влияния на АПО (Sullivan et al., 
2004).

Для доказательства гемопоэтической роли АПО были проведены исследо-
вания по трансплантации этого органа. Так после пересадки гетеротопических 
аллотрансплантатов  передней  стенки  перикарда  у  моллюсков  Biomphalaria 
glabrata было  показано  наличие  кроветворной  деятельности  пересаженных 
участков АПО. В результате гистологического исследования было установлено, 
что все трансплантаты оказались жизнеспособными, и признаков их отторже-
ния не наблюдалось (Sullivan, 1990; Sullivan et al., 1998). При трансплантации 
АПО от моллюсков, резистентных по отношению к трематодами  Schistosoma 
mansoni, к  чувствительным,  последним  передалась  устойчивость  к  трема-
тодным инвазиям, а также повысилась способность к инкапсуляции спороцист 
паразита (Sullivan et al., 1995;  Sullivan,  Spence, 1999;  Vasquez,  Sullivan, 2001; 
Barbosa et al., 2006). Однако приобретенная резистентность может быть обу-
словлена различными растворимыми факторами, перенесенными трансплан-
тированными клетками или путем секреции молекул, которые в свою очередь 
стимулируют  реципиента  к  продуцированию  своих  собственных  факторов 
устойчивости. Данные молекулы может синтезировать как сам имплантат, так и 
гемоциты (Vasquez, Sullivan, 2001). 

Сходные результаты были получены и другими авторами (Barbosa et al., 
2006). В результате трансплантации области АПО из резистентных моллюсков 
Biomphalaria tenagophila моллюскам, восприимчивым к заражению Schistosoma 
mansoni, наблюдалось повышение устойчивости последних к инвазии. Однако 
данная трактовка полученных результатов вызывает сомнение, так как вместе 
с регионом АПО могут быть пересажены близлежащие ткани моллюска. 

Стоит отметить, что в опытах с пересадкой ксенотрансплантатов происхо-
дит  отторжение  либо  инкапсуляция  имплантированных  структур  (Jourdane, 
Cheng, 1987; Прохорова и др., 2015).

Неоднократно  проводились  попытки  культивирования  АПО  моллюска 
Biomphalaria glabrata.  Отпрепарированые участки помещались в питательную 
среду. Через 24 часа отмечалось наличие делящихся клеток, которые были по-
хожи на основные типы клеток гемолимфы моллюска. А через 36 часов была 
отмечена миграция клеток.  Но такая культура клеток сохраняла жизнеспособ-
ность только в течение двух недель (Barbosa et al., 2006). 

В схожем опыте других исследователей (Salamat,  Sullivan, 2008) АПО  B.  
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glabrata сохраняло свою митотическую активность в непитательном физиоло-
гическом растворе только до 6 дней. В случае, когда АПО культивировали в 
присутствии экстракта паразита, его митотическая активность возрастала.

Однако некоторые авторы опровергают существование АПО как места об-
разования форменных элементов гемолимфы, так как у зараженных моллюс-
ков не было выявлено достоверных отличий этой структуры по сравнению с 
интактными особями (Souza, Andrade, 2006). По их мнению, АПО является спе-
циализированным органом фильтрации, сходным с юкстагломерулярным аппа-
ратом почки позвоночных животных (Souza, Andrade, 2012).

Наименее понятным аспектом развития гемоцитов у брюхоногих моллюс-
ков является транскрипционная регуляция гемопоэза. На сегодняшний день не 
получено никаких данных о профиле факторов транскрипции предшественни-
ков гемоцитов моллюсков.

Так,  транскрипционный  фактор  CREB  (cAMP  response  element-binding 
protein) хорошо изучен в процессах осуществления функций памяти (Carlezon 
et al., 2005), однако он также играет роль в пролиферации и выживании клеток 
(Zhang et al., 2002). CREB был идентифицирован у некоторых видов брюхоно-
гих моллюсков (Sadamoto et al., 2004; Lee et al., 2007; Zhang, Coultas, 2011).

NF-kB является универсальным ядерным фактором транскрипции, контро-
лирующим экспрессию генов иммунного ответа, апоптоза и клеточного цикла. 
Гомологи NF-kB были клонированы у моллюсков Biomphalaria glabrata (Zhang, 
Coultas,  2011)  и  Haliotis diversicolor (Jiang,  Wu,  2007).  Было показано,  что у 
Biomphalaria glabrata во время заражения трематодами  Schistosoma mansoni 
происходила активация NF-kB, тогда как у Haliotis diversicolor экспрессия NF-kB 
была подавлена во время заражения вирусом сепсиса. NF-kB-подобный белок 
был обнаружен в аксонах  Aplysia,  но его функция,  как считается, связана с 
коммуникацией и синаптической передачей сигнала в аксонах (Povelones et al., 
1997).

С  использованием  методики  ДНК-чипов  удалось  получить  профиль  экс-
прессии генов, вовлеченных в пролиферацию клеток АПО (Zhang et al., 2016). 
Для иммунизации были использованы вещества, имеющие митогенную актив-
ность в АПО: бактериальные патоген ассоциированные молекулярные паттер-
ны (PAMPs) — липополисахарид (ЛПС) и пептидогликан, а также фукоидан — 
сульфатированный полисахарид, который может имитировать фукозилбогатые 
гликаны на поверхности спороцисты S. mansoni.  В результате было показано, 
что гены, участвующие в клеточной пролиферации, относятся к наиболее диф-
ференциально экспрессированным. Изменения в экспрессии генов были вы-
званы всеми тремя PAMPS, однако ЛПС вызывает особенно сильный ответ. 
Экспрессия гена checkpoint 1 kinase, которая является ключевым регулятором 
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митоза, была сильно выраженна после стимуляции ЛПС. Авторы предполага-
ют, что экспрессия этой киназы может служить потенциальным генетическим 
маркером для идентификации участков пролиферации гемоцитов.

На сегодняшний день остаются нерешенными вопросы о природе и источ-
нике факторов, вызывающих активацию АПО, пролиферацию предшественни-
ков гемоцитов и запуск защитных реакций моллюсков после проникновения па-
тогена. При этом известно, что некоторые вещества способны влиять на клетки 
гемолимфы, но неясно, является ли это воздействие прямым или косвенным. 
Вероятно,  другие типы клеток,  такие как зрелые гемоциты или даже клетки 
самого  АПО,  способны продуцировать  эндогенные  факторы,  индуцирующие 
клеточную пролиферацию и дифференцировку (Pila et al., 2016;  Zhang et al., 
2016). 

Сулливан с коллегами (Sullivan et al.,  2004) допускают, что эти молекулы 
могут иметь либо паразитическое происхождение, либо образуются гемоцита-
ми моллюсков для борьбы с трематодами. Клетки, которые входят в состав 
АПО, по мнению этих авторов, вероятно, находятся в начале интерфазы. Соот-
ветственно время, необходимое для передачи внутриклеточного сигнала, син-
теза ДНК, прохождения клеточного цикла и будет составлять наблюдаемую за-
держку реакции в активации АПО в ответ на проникновение паразита. Кроме 
этого, если молекулы, необходимые для активации АПО, секретируются гемо-
цитами, то часть времени будет затрачена на синтез и секрецию этих молекул 
(Sullivan et al., 2004). Одним из возможных кандидатов на роль митоз-стимули-
рующих молекул являются фукозосодержащие гликопротеины, которые могут 
распознаваться при помощи лектинов (Nyame et al., 2002; Schmitt et al., 2002).
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According to current ideas on the immunity of pulmonates, the key element of their defense 
reactions are the hemocytes. It is shown that the immunization of molluscs by various foreign 
factors causes hemopoiesis’ activation. However, the question about hemopoietic structures 
of molluscs remains debatable. There are three main points of view on the mechanism of 
hemopoiesis. According to the first this process is confined to a single specialized center — 
amebocyte-producing organ which locates between the pericardial and mantle epithelia. Ac-
cording to the second there is polycentric origin of hemocytes due to the proliferation of con-
nective tissue cells. But according to the third point of view it was also suggested that cells of  
the hemolymph can proliferate.
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По результатам  визуальных  наблюдений  за  индивидуально  меченными особями 
желтого суслика обсуждается значимость деталей использования участка обитания в 
становление территориальных отношений после зимней спячки.
Ключевые слова: участок обитания; пространственная структура; временная структура.

Введение

Закономерности  пространственного  распределения  млекопитающих  уже 
много лет привлекают внимание ученых. Большой материал собран при изуче-
нии пространственной структуры грызунов — многочисленной и одной из самых 
важных в практическом отношении групп. Простая констатация форм использо-
вания территории и узко прикладной характер исследований постепенно сменя-
лись стремлением к обобщению данных. Теоретической основой пространствен-
ного структурирования поселений грызунов были исследования В. Барта (Burt, 
1943) и Н. П. Наумова (1957, 1964, 1971). Стали возможными построения обос-
нованных схем изучения экологических проблем емкости пространства, террито-
риальной (ресурсной) достаточности, формирования целостного представления 
об оптимизации популяционных структур. На основе первичной информации об 
использовании  пространства  животными  особый  импульс  получили  такие 
направления,  как  полевая  биоэнергетика,  проблема  ориентации  и  навигации 
млекопитающих, проблема конкурентных отношений. Методология изучения про-
странственной  организации  формировала  системный  подход  в  исследовании 
стабильности биоразнообразия фаунистических комплексов.

Совершенствующиеся технические возможности повышают методический 
уровень  полевых  исследований,  способствуют  определенным  прорывам  в 
формировании наших представлений об экологии вида. Однако процесс обоб-
щения и систематизации знаний о территориальном поведении постоянно тор-
мозится из-за крайней неоднородности  собранной информации.  В  большом 
массиве  отечественной  и  зарубежной  литературы  по  «территориальным» 
проблемам крупные таксономические группы (и экологические типы) грызунов 
представлены разработками, посвященными лишь некоторым сторонам жиз-
ненного цикла отдельных видов или же общими сводками, до предела нивели-
рующими видовые особенности (Громов, 2008; Чабовский, 2003).
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Экология территориального поведения грызунов аридных экосистем в це-
лом изучена лучше, чем других ландшафтных зон, прежде всего — из-за опре-
деленного социального заказа по изучению эпидемиологически опасных экоси-
стем. Открытые ландшафты, относительно простая пространственно-иерархи-
ческая структура позволяют применять прямые наблюдения меченых особей 
как самый эффективный метод полевых исследований. В этом отношении гры-
зуны, ведущие дневной образ жизни, являются удобной группой для модель-
ных исследований (Шилова, 2000).

Целью данного  исследования было изучение  видовых особенностей  ис-
пользования ресурсов территории у желтого суслика Spermophilus fulvus Licht. 
на ранних стадиях становления отношений после зимней спячки.

Материалы и методы

Материалом послужили наблюдения за индивидуально мечеными суслика-
ми весной 1985 и 1986 годов в Заунгузских Каракумах (северный Туркмени-
стан, окрестности метеостанции «Шахсенем», с 1992 г. административный рай-
он Дашогузский велаят, с центром Дашогуз).

Это участок стыка протяженных такыров (глинистых пространств),  кыров 
(возвышенностей с останцами Устюрта) и песков (развеянных и барханно-лен-
точных). Растительность такырных участков: солянковые пустыни (Salsola, An-
abasis,  Reaumuria soongarica,  Nanophyton).  На  песках  обычно  формируются 
саксауловые и кустарниковые пустыни (Haloxylon aphyllum,  H.  ammodendron, 
H. parsicum,  Calligonum,  Ammodendron,  Ephedra strobilacea и др.), включая не-
заросшие пески. Здесь встречаются участки эфемерово-полынной пустыни (се-
веротуранские виды полыней, Artemisia hebra,  Carex pachystylis и другое эфе-
меровое разнотравье), иногда в сочетании с солянковыми.

Основным приемом полевых исследований стал метод системных многосу-
точных визуальных наблюдений за индивидуально мечеными особями на ста-
ционарных полигонах с учетом естественной обстановки (Миронов, 2003).

На полигоне площадью 0,5 км2 (Шахсенемский Кыр) прослежены взаимоот-
ношения  8  соседних  особей  желтого  суслика.  Все  зверьки  были  помечены 
ошейниками с разноцветными пластиковыми лентами в индивидуальной ком-
бинации. Подобное мечение позволяло уверенно различать особей на расстоя-
нии 100—300 м в 12-кратный бинокль. Протокол наблюдений велся на дикто-
фон. В годы наблюдений суслики не размножались.

К сожалению, исследования в последующие годы не были продолжены, в том 
числе и по причине отмеченных случаев промысловой добычи сусликов местным 
населением в этом районе. Своевременная публикация уже полученных материа-
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лов тормозилась из-за надежд возобновить исследования, но по различным причи-
нам продолжительность паузы составила 30 лет. С тех пор исследования экологии 
желтого суслика в основной части ареала не проводились. Поэтому нам представ-
ляется необходимым поделиться «старыми» материалами.

Результаты

Пространственная структура участков обитания. В Заунгузских Караку-
мах желтый суслик избегает участков развеянных песков. Суслики, обитая у 
подножия барханов, крайне редко взбираются на их вершины и пересекают их. 
Поэтому песчаные гряды служат своего рода изолирующими барьерами между 
поселениями в межгрядовых понижениях, а также своеобразными направляю-
щими, формируя конфигурацию осваиваемого пространства отдельными осо-
бями (Кучерук, 1998). 

Убежища и укрытия. Отмечено особое предпочтение у сусликов к поселе-
нию в местах, изобилующих разного рода неровностями мезорельефа, кусто-
выми буграми. Желтый суслик предпочитает устраивать норы на каких-либо 
возвышениях, в частности, на старых могильниках. Поселения желтого суслика 
хорошо заметны по кучкам свежих выбросов земли (сусликовинам). Размеры 
последних могут достигать 2—3 м в диаметре и высоты 30 см. Но не всегда и 
не везде такие выбросы долго сохраняются. На открытых местах они быстро 
подсыхают и раздуваются ветром. Суслик копает норы самостоятельно, роет 
землю передними конечностями, а если работа происходит в твердом грунте — 
то и зубами. При этом земля подгребается «под себя» передними лапками, а 
затем быстро и далеко отбрасывается задними. Накопленная в норе земля вы-
гребается на поверхность рыльцем (Тимофеев, 1934).

В пределах участка обитания у суслика 30—40 нор двух типов: с верти-
кальным и наклонным входом. Норы располагаются на расстоянии 20—50 м 
друг от друга без подземных сообщений (рис. 1). При этом соотношение типов 
составляет 1:4 в пользу нор с наклонным (косым) входом. На ночевку зверьки 
всегда уходят в постоянную гнездовую нору через вертикальное входное от-
верстие.  Бо ́льшая часть нор достается хозяину участка от  предшествующих 
жителей территории. Сухой климат, плотный грунт, систематические обновле-
ния способствуют сохранению большинства нор на протяжении нескольких по-
колений грызунов (Варшавский, 1962).

Временные норы только с наклонным входом овальной формы имеют про-
стое строение: ход длиной 150—200 см, который оканчивается тупиком на глу-
бине  50—60 см или незначительным расширением в основании,  служащим 
для  разворачивания  суслика.  Самые  крупные  представители  этого  вида  на 
о. Барсакельмес копают наклонные ходы размером до 20 см высоты и 15 см 
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ширины, а самые мелкие суслики в долине р. Чу роют эти ходы в пределах 6—
15 см высоты и 5—10 см ширины (Орлов, 1929; Тимофеев, 1934; Ганаев, 1947; 
Исмагилов, 1955а; 1961; Кыдырбаев, 1960; Миронов, 1988).

Сеть разбросанных нор с наклонным входным отверстием является своего 
рода потенциальным укрытием при перемещениях сусликов в пространстве (Бок-
штейн, Кучерук, 1988). Чаще всего зверьки заглядывают в эти временные («про-
ходные»), норы на короткое время при посещении кормовых районов (рис. 2). Ка-
ких-либо постоянных привязанностей ни к одной из них не отмечено.

Гнездовая  нора. 
Основным  про-
странственным  цен-
тром  в  жизни  особей 
является  дом.  Для 
большинства  грызунов 
это  гнездовая  нора. 
Здесь зверек проводит 
не только каждую ночь 
после дневной активно-
сти,  но и уходит сюда 
на длительную зимнюю 
спячку. Для желтого су-
слика характерна срав-
нительно  просто 
устроенная  гнездовая 
нора. Внешний отличи-
тельный  признак  гнез-
довой  норы —  узкий 
вертикальный  ход  с 
круглом  входным  от-
верстием диаметром 5
—9  см.  Как  правило, 

это единственный вход-выход норы. «Вертикальная» нора открывается весной при 
пробуждении суслика. Залегая в спячку, песчаник близ гнездовий камеры изнутри де-
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лает наверх вертикальный ход, не доводя его, однако, до поверхности на 5—10 см. 
Почвой, собирающейся во время этой работы, он забивает косой вход в нору. Вес-
ной, пробуждаясь от спячки, песчаник поднимается по вертикальному ходу и, прорыв 
оставшийся слой почвы, выходит на поверхность. В Заунгузских Каракумах некото-
рые норы имеют два и даже три входа. Глубина вертикальной шахты 40—60 см, за-
тем ход резко поворачивает в сторону и наклонно уходит в глубину. В Бухарской об-
ласти Узбекистана такая нора бывает очень длинная — до 5 м — и глубокая — до 2,5 
м. Длина ходов различна в разных частях ареала, изменяется в пределах от 3 до 20 
м и зависит как от характера почвы, так и от возраста зверьков. Зимовочная нора 
обязательно имеет 1—2 камеры диаметром 20 см с единственным гнездом в Караку-
мах из корневищ песчаной осоки, весом 200—280 г; в Заволжье в качестве подстилки 
часто используются сухие листья и стебли песчаного камыша (Орлов, 1929); на о. 
Барсакельмес — стебли злаков, корни полыни и пырея.

У сусликов в Каракумах гнездовая камера располагается в конце норы, чаще 
всего в 250 см от входного отверстия, на глубине 60—90 см (максимально 190), а 
на о. Барсакельмес гнездовые камеры располагаются на глубине от 70—80 до 200 
см, их наибольший диаметр — от 20 до 30 см. Норная система имеет несколько 
разветвлений и отнорков (1—4, максимально 7). Специальные небольшие камеры 
(около 14×18 см), или отнорки, служат в качестве «уборных», кладовые с запасами 
кормов  отсутствуют  (Орлов,  1929;  Тимофеев,  1934;  Ганаев,  1947;  Исмагилов, 
1955б; Миронов, 1988).

В большинстве случаев зимовочная нора остается основной гнездовой норой и 
на протяжении весенне-летней активности. Самки выводят здесь потомство. Одна-
ко в то же самое время нередки случаи смены гнездовой норы. В этом случае 
строительство и организация гнезда начинается, как правило, на основе одной из 
временных проходных нор с наклонным расположением входного туннеля. Поч-
венные условия сухого климата сохраняют строительный результат (конструкции) 
не  одного  поколения  обитателей.  Расселяющиеся  зверьки  подбирают  одну  из 
многочисленных простых нор на территории своего участка. На ее основе создает-
ся нора для зимовки. За исключением периода размножения, нора является жили-
щем  одного  зверька.  Однако  М. И. Исмагиловым  (1955а)  на  о. Барсакельмес 
найдены сложные зимовочные норы с несколькими камерами и 10 и более хода-
ми, в которых зимуют по несколько зверьков.

Гнездовые норы желтого суслика во всех наблюдаемых нами случаях (13 шт.) 
располагались на краю (на периферии) участка обитания. Интересно, что при до-
статочном количестве свободных нор зверьки оставались на вторую зимовку в 
своих старых норах. Правда, вертикальный выход открывался уже на новом месте, 
иногда в 0,5—1 м от старого. Если же и происходила смена гнездовой норы, то для 
этого подготавливалось несколько вариантов из числа имеющихся на участке.
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Весной 1985 г. мы наблюдали интересный случай своего рода консервации 
запасного гнезда. Желтый суслик № 703 засыпал вертикальный лаз одной из 
нор на его участке, сравнял и утрамбовал мордочкой песок, создавая «розет-
ку», как это часто делают тушканчики (Фокин, 1978).

Резкой смены гнездовой норы с переходом и смещением участка на значи-
тельное расстояние за два сезона наблюдений (1985—1986 гг.) нами не отме-
чено. Вероятно, это связано с отсутствием размножения сусликов. 

Два типа нор образуют вполне исчерпывающий набор убежищ на террито-
рии любого участка.

Использование  кормовых ресурсов. В  пределах участка суслик кор-
мится в 7—9 постоянных местах. Как правило, именно в этих районах отмеча-
ется концентрация качественного корма. Площадь подобных районов достига-
ет  0,3—0,5 га.  Общая же доля кормовых площадей около 14% от площади 
всего участка обитания, хотя иной раз эта доля повышается до 40% (Миронов, 
1986). По мере выгорания эфемеровой растительности индивидуальный (кор-
мовой) ареал молодых особей суслика не ограничивается 200—300 м. Зверек 
удаляется на 500—700 м и более от своей колонии в поисках насекомых, их 
личинок и гусениц (Исмагилов, 1961, Кыдырбаев, 1958; Тристан, 1965).

Для желтого суслика характерны два типа фуражирования: кормежка в движе-
нии (пастьба) и точечные места продолжительной кормежки. Разреженность травя-
нистого  покрова  вынуждает  сусликов  при  кормежке  все  время  перемещаться, 
переходя с места на место, выбирая молодой подрост злаков и полыни. У кустов 
полыни суслики кормятся более продолжительно, хотя после 5 минут кормежки все 
равно переходят на новое место. Но как в первом, так и во втором случае фуражи-
рование происходит в определенных местах участка — как правило, в окрестно-
стях того или иного убежища или групп убежищ. Молодые суслики в первые дни их 
появления на поверхности, в отличие от взрослых, поедают почти все растения, 
растущие близ гнездовой норы (Кыдырбаев, 1958). Взрослые зверьки более раз-
борчивы в корме.

На дальних выходах (свойственных самцам) зверек почти не кормится. Лишь 
на более или менее знакомой территории он начинает кормиться, отдыхать.

Кормовое поведение. Зверек пасется или в окрестностях убежища (норы) 
или кормится в движении, передвигаясь по маршруту между убежищами. Вре-
мя от времени зверек осматривается (встает столбиком каждые 1—2 минуты). 
Некоторые дистанции между теми или иными убежищами суслик проходит без кор-
межки. У отдельных кустов полыни суслик задерживается надолго и кормится на 
одном месте (рис. 3). В течение суток суслик, как правило, не возвращается в ра-
нее пройденные места кормежки. Топографическое отображение кормового пове-
дения представляет собой цепь нескольких кормовых площадок разного размера и 
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формы (конфигурации), связанных траекторией суточных перемещений. Многосу-
точные различия в количестве и локальной приуроченности мест кормежки опре-
деляются направленностью и характером перемещений. В отдельные дни суслик 
перемещается по внешнему маршруту, совершая своего рода обход границ своего 
участка обитания. В этом случае места кормежки были более многочисленные, од-
нако, площади их незначительны и дистанции между ними протяженнее (см. дан-
ные по самке № 704 за 15.04.85 и 27.03.86). В другие дни суслики подвижны только 
на части знакомой территории. В этом случае зверек долго пасется, переходя меж-
ду несколькими убежищами расположенными компактно (см.  данные по самке 
№ 704 за 14.04.85 или 24—25.03.86). Таким образом, чем больше площадь су-
точного (или фазового) участка, тем более разнообразны места кормежки. В после-
дующие дни маршруты перемещений суслика повторяются. Таким образом, можно 
говорить, что у желтого суслика существуют вполне определенные кормовые райо-
ны, которые используются постоянно.

Пути и тропы. Передвижения по участку обитания. Перемещаясь по террито-
рии, суслик обычно ходит от убежища к убежищу. В среднем дистанции между нора-
ми на маршруте составляют 15—20 м. В местах постоянной кормежки плотность убе-
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жищ несколько больше. Сформированные маршруты повторяются изо дня в день 
(рис. 4). Протяженность суточного хода в среднем 1500 м (Миронов, 1986).

На большие дистанции желтый суслик бежит с 7—8 остановками, через каж-
дые 3—4 м. Часто встает столбиком. Например, самка № 704 (16.04.85) расстоя-
ние 35 м (от норы «32» до норы «33») (см. рис. 1) шла 1,5 мин с 4 столбиками. 
Утренний выход из гнездовой норы суслик делает, как правило, в сторону положе-
ния старого гнезда или излюбленного кормового района. Расположение убежищ 
предопределяет пути перемещений суслика. Пути дальних перемещений (100—
200 и более метров) формируются в первую очередь с учетом крупных рельефооб-
разующих элементов: дороги, песчаные бугры и барханы. Например, самец № 702 
(24.04.86) пришел на участок самки № 707, пройдя более 200 м. При этом ему при-
шлось  обогнуть песчаную гряду  (бархан высотой 3  м),  хотя по  прямой между 
участками расстояние составляло всего около 100 м. В чрезвычайных случаях при 
пробежках суслик не всегда придерживается нор. Например, при обнаружении под-
хода соседнего зверька к границам, хозяин участка бежит навстречу, совершенно 
не придерживаясь расположения нор. При дальних выходах, когда зверек не со-
всем знаком с сетью нор, застигнутый суслик затаивается на месте, распласты-
ваясь и вытягиваясь на земле. В открытых стациях, при хорошем визуальном обзо-
ре, суслики прекрасно знают и представляют положение гнездовой норы. Вечером, 
по завершению кормежки, суслики напрямую возвращались домой, совершенно не 
выстраивая кривую траекторию маршрута по норам.

Форма участка обитания. Как и у большинства грызунов, вся совокупность 
посещаемых кормовых и  защитных  ресурсов,  связанных  между собой путями 
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перемещений, образует используемое пространство или участок обитания. У жел-
того суслика при тождественности фазы активности с суточным световым днем, 
пространство полного участка складывается за несколько дней. На рис. 4 пред-
ставлен пример формирования участка самки № 704 весной 1985 г.

Условная линия, очерчивающая все периферийно расположенные элементы 
участка (кормовые районы, норы, пути перемещений), и является воображаемой 
границей участка обитания. Истинная граница персональной территории, значимая 
для самого зверька, очень непостоянна. Условная граница может различаться по 
значимости для хозяина и для его соседа. Для желтого суслика в весенний период 
характерны разные формы территориального поведения. Практически все зверьки 
прекрасно  знают  местоположение своих  соседей и  постоянно  отслеживают  их 
перемещения. Любое приближение соседнего зверька к границам участка вызыва-
ет беспокойство хозяина. Прямых столкновений на стыках участков мы наблюдали 
не часто. Встреча самца № 702 и самца № 703 4 апреля 1985 г закончилась ко-
роткой борьбой. Сначала зверьки долго приближались друг к другу. Дистанция со-
кратилась до 2 м. Зверьки долго наблюдали друг за другом, демонстративно отво-
рачивались. Наконец более крупный самец № 702 бросился на № 703. После дра-
ки самец № 702 преследовал противника еще метров 20, затем вернулся на свой 
обычный участок. Надо сказать, что самцы встретились на участке, который ни тот, 
ни другой никогда не посещали. Это была своеобразная нейтральная территория, 
которая при низкой плотности населения всегда имеется на стыке участков. Поэто-
му о четкости границ, об их «оформленности», во всяком случае, у желтого сусли-
ка, говорить трудно.

Исход настоящих драк определяется размером зверька, а не правами хозя-
ина территории. По нашим наблюдениям заходы на чужую территорию связа-
ны не столько с экспансией участков, сколько с поисками половых партнеров 
(Миронов, 1986). В плотных поселениях взаимодействия были агонистически-
ми, доля жестких форм возрастала с глубиной проникновения соседа на уча-
сток.  Полное  совмещение  участков  возможно  у  разновозрастных  сусликов 
(Бокштейн и др., 1989).

Межвидовые конкурентные отношения крайне редки. В Заунгузских Караку-
мах  мы наблюдали встречу  желтого  суслика  с  тонкопалым сусликом (Sper-
mophilopsis leptodactylus Licht.), который зашел в один из кормовых районов ре-
зидента. Весовые и размерные категории были примерно одинаковые, однако 
желтый суслик активно бросался на пришельца. И, в конце концов, тонкопалый 
суслик был вынужден уступить.

Большинство участков обитания желтого суслика имеют неправильную вы-
тянутую форму (рис. 5). Отдельные лентообразные коридоры сформированы 
эпизодическими выходами зверьков.
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Размер  участков  обитания. У 
желтого суслика мы различаем суточ-
ный участок обитания и многодневный. 
Размер суточного участка может варьи-
ровать довольно существенно. В сред-
нем (по 23 наблюдениям) его размер 
составляет 19391,3 м2, Sd = 13810,04, с 
вариациями от 4600 до 60000 м2.  По 
многодневной  совокупности  размер 
участка,  конечно,  возрастает.  В  сред-
нем (по 7 наблюдениям) его размер со-
ставляет  38300  м2,  Sd = 18 373,17,  с 
вариациями от 21500 до 73200 м2.  У 

взрослых зверьков участки больше, чем у молодых (табл. 1). Половые различия не 
установлены. Сезонные изменения 1985 и 1986 годов у участков в целом незначи-
тельны, различия происходят за счет эпизодических выходов.

Временная структура использования 
участка  обитания  (суточная  и  фазовая 
активность). Желтый суслик активен толь-
ко в светлое время суток. В ночное время 
зверьки из нор не выходят. Общая суточная 
активность сусликов после пробуждения из 
спячки (март—апрель) постепенно увеличи-
вается и после становления, по наблюдени-
ям в Заунгузских Каракумах, в среднем со-
ставляет Х = 564,2 минут, Sd = 123,09 (с ва-
риациями от 331 до 771 мин по 37 наблю-
дениям).  Перерыв  в  дневной  активности 

наблюдается только в особо жаркие дни, когда температура воздуха поднимается до 
30—35оС, а на поверхности почвы в тени до 40оС. Тогда суслики уходят в норы на 30
—40 минут или ложатся в тени растительности. На юго-востоке ареала (Джамбуль-
ский р-н Алма-Атинской обл.) в конце мая — начале июня суслики наиболее активны 
между 6 час. 30 мин. — 8 час. 30 мин. и 18 час. — 19 час. 30 мин. (Кыдырбаев, 1959).

Продолжительность суточной активности постепенно увеличивается и в конце 
апреля достигает максимальных величин (рис. 6). Дневная активность у желтого 
суслика в определенной степени ограничивается освещенностью (от восхода до 
заката солнца). В то же время существенное значение в определении продолжи-
тельности суточной активности имеют физиологические причины (кормовое насы-
щение, участие в размножении).
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Таблица 1. Характеристики использования пространства желтым сусликом
в сезоны 1985—1986 гг.

№ 
особи Дата

Актив-
ность
(мин)

Площадь 
УО
(м2)

Путь
(м)

Кормовые районы
на УО Число нор на УО

Кол-во 
(шт)

Площадь 
(м2)

Верти-
кальные

Наклон-
ные

702

3.4.85 589 16000 894 7 2800 5 11
5.4.85 654 33200 1503 8 2600 10 21
6.4.85 648 28400 1563 8 3000 9 18
многодневный 50800 15 4800 11 25
1.4.86 579 52000 2200
2.4.86 598 18400 460
3.4.86 600 9200 220
4.4.86 605 60000 3000
многодневный 73200

703

8.4.85 605 7200 516,5 8 600 5 11
10.4.85 597 16100 891 7 1000 6 21
11.4.85 680 9200 771,2 12 600 7 12
многодневный 21500 17 1300 9 29

704

13.4.85 575 14000 927,5 11 2400 5 21
14.4.85 635 9200 1493,5 12 3700 6 20
15.4.85 660 25200 2857,5 17 5400 10 40
многодневный 26000 17 7000 10 41

24.3.86 349 4600 620 4 1125 2 8
25.3.86 350 8800 975 13 2600 6 15
26.3.86 364 10200 910 17 2050 3 13
27.3.86 444 28300 1575 15 1575 8 27
многодневный 28300 20 4925 9 35

705

17.4.85 674 9600 1491 7 2700 4 18
18.4.85 730 19700 1684 7 1800 3 21
20.4.85 540 18800 1034 5 2000 3 18
многодневный 40600

707

25.4.85 696 11100 1835 1500 8 28
26.4.85 771 19700 2220,5 4 3200 6 35
27.4.85 745 17100 2096 6 2900
многодневный 27700 9 3000 11 57

Поверхностная деятельность начинается с восходом солнца и завершается 
с его заходом. По материалам двух сезонов 1985—1986 гг. следует отметить 
три замечательных обстоятельства в утренней активности сусликов: 1) индиви-
дуальные различия в сроках выходов; 2) при нескольких последующих наблю-
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дениях каждый раз отмечается временной сдвиг появления из норы на 20—30 
минут на более ранние сроки; 3) синхронность сдвигов ритма у разных особей 
в сравниваемые даты (рис. 7).

Обычно утренний выход зверька отмечается по действительному появле-
нию зверька из норы. После чего суслик встает вертикально столбиком и долго 
стоит в такой позе, осматриваясь и прислушиваясь. В лучах восходящего солн-
ца сусличьи столбики далеко заметны на темном фоне щебенки (200—500 м). 
С одной точки можно одновременно наблюдать 5—6 особей. А зная располо-
жение гнездовых нор, легко проследить время появления меченых зверьков. 
Но дело в том, что для сусликов характерно предварительное оглядывание, 
практически не выходя из вертикальной гнездовой норы. При близкой опасно-
сти суслик остается в норе.

Последовательный  сдвиг  утренней  активности  у  одного  суслика  можно 
было бы объяснять методическими помехами. Однако в первой половине апре-
ля 1985 и 1986 гг. этот феномен отмечен практически для всего населения по-
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лигона. Разные зверьки при индивидуальных различиях в конкретных сроках 
начала утренней активности последовательно и синхронно каждый раз начина-
ли свою активность немного раньше.

Освещенность. Восход солнца в процессе наших наблюдений (конец мар-
та — конец апреля) изменился с 7:00 до 6:20 местного времени. Заход солнца 
изменился с 19:00 до 19:30. Суслики были на поверхности только в светлое 
время суток. Тем не менее, четкой зависимости начала весенней поверхност-
ной активности зверьков от освещенности не отмечено. До второй декады ап-
реля шел постепенный сдвиг  срока утреннего выхода на все  более ранние 
часы. Если в марте разница в сроках восхода солнца и появлением первых су-
сликов достигала в среднем 60—70 мин, то в середине апреля эта дистанция 
составляла лишь 20—40 мин.

Температура. Температурный фон среды (температура воздуха, почвы) су-
щественно различался в 1985 и 1986 гг. Температура на поверхности почвы в 
солнечный день почти всегда в 2 раза выше, чем температура воздуха на вы-
соте 50 см над поверхностью. Когда солнце скрывается за облаками, темпера-
тура на поверхности резко падает до температуры воздуха, а на воздухе быва-
ет холодно.

Весна 1986 г была более холодной и ветреной. Вероятно, это обстоятель-
ство отразилось на различиях в ритмах утреннего выхода сусликов на поверх-
ность в эти годы. Причем этот эффект проявился в активности всех наблюдае-
мых особей. В данном случае мы склонны считать, что температурный фактор 
проявил преимущественное  влияние  на  ритм активности  перед  освещенно-
стью.  С установлением теплой погоды активность сусликов начиналась  все 
раньше и раньше, однако, никогда зверьки не показывались до восхода солн-
ца. Трудно говорить о величине температурного порога, который определяет 
весенний ритм активности.  Во-первых,  это очень индивидуально:  например, 
молодая самка № 708 всегда выходила очень поздно (позднее 10:00). Во-вто-
рых, необходимы более детальные экспериментальные исследования сопря-
женного влияния абиотических факторов среды: суточный ход температуры по-
верхности почвы, влажность и т.д. 

Отсроченный утренний выход (в марте), в первую очередь объяснялся ми-
нусовыми ночными температурами. Кстати, два года подряд мы отмечали про-
буждение черепах именно 31 марта. Как показывают графические выкладки 
именно к 1 апреля минимальные (ночные) температуры воздуха и грунта пере-
стают опускаться ниже 0оС. Хотя в 1986 г. именно к этому сроку начинает сни-
жаться высокая ночная влажность воздуха. 

И еще несколько соображений по температурному воздействию. Промерз-
нув накануне, зверек выходит на следующий день позднее, а в последующий 
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день (если температура уже с утра стала выше предыдущей) выходит раньше. 
Может быть свет в большей степени коррелирован с физиологическим ритмом, 
а поведенческий (экологический) ритм, соответственно, с температурой: зверек 
просыпается, но не выходит из норы.

Сочетание неблагоприятных температур и влажности тормозили утреннюю 
деятельность сусликов. Особенность весеннего периода становления активно-
сти не только в постепенных сдвигах утреннего выхода (что, как раз логично 
рассматривать как погодную зависимость), но и в столь же постепенном (поша-
говом) сдвиге времени завершения поверхностной активности вечером.

Уход в гнездовую нору происходит за 1—2 часа до захода солнца. В конце 
марта 1985 и 1986 годов сроки захода в норы постепенно сдвигались на все 
более позднее время. Прямой связи с наступлением сумерек или какого-либо 
порога освещенности не установлено. Обнаруживается неустойчивая корреля-
ция с температурой воздуха и поверхности почвы. Как и в случае с началом ак-
тивности сроки завершения поверхностной активности индивидуальны. Моло-
дая  самка  № 708  уходила  домой  гораздо  раньше  остальных  сусликов. 
Большинство же особей возвращаются домой за 1 час до захода солнца. 

Вечерним уходом в нору завершается дневная (суточная) активность су-
сликов, продолжительность которой целиком зависела от успешности и обилия 
кормежки. Домой зверек возвращается медленно, продолжая по пути кормить-
ся вплоть до гнездовой норы. Суслик с трудом протискивается в вертикально 
расположенный ход гнездовой норы. Входное отверстие никаким образом по-
сле этого не закрывается и не маскируется.

Сезонная активность. Период пробуждения сусликов нередко оказывает-
ся довольно растянутым. Время пробуждения взрослых сусликов не совпадает 
со временем выхода их из нор. Окончательному выходу зверьков из нор часто 
мешают весенние осадки, заморозки, сопровождающиеся оттепелями и т. п. По 
литературным данным, весенний выход на поверхность после зимовки корре-
лирует с достижением дневной температурой воздуха отметки 10оС, хотя воз-
душные температуры не «включают» выход из спячки. (Michener, 1979). Более 
действенны для подземных млекопитающих температуры почвы.  Например, 
К. Френч  (French,  1977)  отметил,  что  появление  весной  Perognathus  
longimembris совпало со временем вертикальной линии изотермии температур 
грунта, а Д. Кренфорд (Cranford, 1978) установил, что появление весной Zapus  
princeps, произошло, когда температура была между 8оC и 9,5оC. Суслики Ри-
чардсона выходили в течение периода нагревания грунта около поверхности 
выше 0оC и прежде, чем температуры в глубине увеличились. Самцы сусликов 
появляются раньше самок, когда максимум температура воздуха менее 5оС. 
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Роды и первое появление выводка на поверхность происходят, приблизительно 
через 26 и 56 дней после пробуждения (Michener, 1977).

Массовое появление грызунов совпадает со временем наступления устойчи-
во теплых дней и происходит при более или менее установившейся погоде. Рас-
тянутость сроков выхода сусликов из нор объясняется также поздним выходом 
большого количества зверьков прошлогоднего помета вследствие интенсивного 
размножения в прошлом году. Раньше всех просыпаются взрослые самцы, через 
8—10 дней после этого  — взрослые самки и в последнюю очередь — суслики 
прошлогоднего помета (Исмагилов, 1955б). Время выхода желтого суслика после 
спячки зависит от географического положения района и хода весны. Если на се-
веро-западе ареала пробуждение приходится на первую половину марта, в се-
верной  — с середины марта, в западной части ареала зверьки выходят после 
спячки в своей массе во второй половине марта, то на юге, в Узбекистане — с на-
чала февраля, в Киргизии  — во второй половине февраля, а в Джамбулском 
районе Алма-Атинской области — с конца февраля — начала марта (Кыдырба-
ев, 1959). На северо-западе Туркменистана желтый суслик пробуждается в пер-
вой декаде марта, а массовый выход суслика происходит в 15-20 числах марта. 
На Устюрте и северной части Сарыкамыша, Дарьялыка в районе Ер-Бурун, Дор-
дил массовое пробуждение отмечено в конце марта и начале апреля. В холод-
ные дни марта и даже апреля активность суслика на поверхности существенно 
снижается. Он подолгу не выходит на поверхность земли (Нургельдыев, 1956). 
Таким образом, в зависимости от широты местности период выхода зверьков из 
спячки растягивается примерно на полтора месяца.

Весной же первыми выходят на поверхность взрослые самцы, затем взрос-
лые самки, в последнюю очередь — суслики прошлогоднего помета. Взрослые 
самцы появляются примерно на 8—10 дней раньше самок (Исмагилов, 1955а).

Активный  период  длится  около  2,5—4  мес.  в  зависимости  от  широты 
местности,  т.  е.  меньше,  чем у  других  видов  сусликов,  в  т.  ч.  и  у  малого. 
Остальную часть года проводит в спячке, которая у взрослых особей начинает-
ся летним тепловым оцепенением, переходящим в зимний сон.

Первыми ложатся в спячку взрослые самцы и взрослые самки, которые в 
текущем году не участвовали в размножении, потом залегают взрослые самки, 
которые рожали молодых, а последними уходят в спячку неполовозрелые осо-
би и молодняк данного года рождения (Исмагилов, 1961). Начало залегания су-
сликов в спячку в разные годы остается более или менее постоянным. Измене-
ние климатических условий не оказывает влияния на залегание первых зверь-
ков. Отдельные упитанные особи уходят в спячку при любых условиях среды. 
Изменение условий среды оказывает решающее влияние на массовое залега-
ние зверьков. Упитанные взрослые особи спят, не выходя из норы до весны 
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следующего года. У некоторых молодых особей сон временно прерывается, и 
зверьки в оттепель выходят из норы и поисках корма. Таких особей приходи-
лось наблюдать даже в декабре и январе (Исмагилов, 1961).

Сроки  спячки  сусликов  зависят,  прежде  всего,  от  района  их  обитания: 
Например, начало залегания сусликов на о. Барсакельмес в разные годы оста-
ется почти неизменным — оно приходится на 20—25 мая (Исмагилов, 1955б; 
Бурамбаев и др., 1975); в окрестностях Ташкента, т. е. наиболее засушливых 
пустынных районах, взрослые суслики залегают в спячку уже в конце мая — 
начале июня. По Ганаеву (1947), в окрестностях Бухары залегание сусликов в 
спячку началось во второй декаде июня, и в начале июля они уже не встреча-
лись. В северном Казахстане признаки залегания желтого суслика в спячку (за -
бивание  нор  земляными  «пробками»)  появляются  в  третьей  декаде  мая. 
Массовое залегание проходит в первой половине июня (Гарбузов и др., 1977). 
В Туркменистане в спячку суслик залегает во второй половине мая. Период за-
легания в спячку взрослых особей суслика в песчаной и глинистой пустыне Се-
верных и Северо-Западных Каракумов совпадает с залеганием в летнюю спяч-
ку степной черепахи (Testudo horsfieldi) (Нургельдыев, 1956). По Исмагилову 
(1955б), в среднем взрослые особи спят 275, а молодые 268 дней, т. е. почти 
одинаковое количество дней, несмотря на разновременность их залегания и 
пробуждения.

Бюджет суточной деятельности. По Ф. Бокштейну и В. В Кучеруку (1989), в 
Центральных Кызылкумах (у северной оконечности возвышенности Букантау) в 
конце апреля 1983 г. дневная активность сусликов продолжается 10,2—11,5 ч. Бюд-
жет времени по основным видам деятельности был представлен так: «кормление 
и перемещение» — 68.9%; «наземный отдых и ориентировка» — 12.3%; «рытье 
нор» — 2.5%; «пребывание в норах» — 16.3%.

Мы выделяем несколько другие категории поведения желтого суслика. В 
целом, преобладает два вида деятельности: кормовая активность и обеспече-
ние безопасности бытия. Бюджет активности желтого суслика в Заунгузских Ка-
ракумах по основным видам деятельности замечателен тем, что при традици-
онно большой величине кормового поведения, заметно снижена норовая дея-
тельность (табл. 2). Категория «иная активность», обычно суммирующая бы-
стротекущие и эпизодические процессы в повседневной деятельности, у сусли-
ков приобретает гипертрофированный вид.

Функц. морфол., экол. и жизн. циклы животных. 2017. Т. 17. № 1 41



Таблица 2. Суточный бюджет времени желтого суслика (в процентных долях)

№ 
особи дата

Фаза активности Виды деятельности (% доля)

интервал
продол-
житель-

ность (мин)
корм бег нора

Иная 

всего доля
«столбик»

702

03.04.85 07:48—17:37 589 28,3 11 14,5 46,3 95,2
05.04.85 07:46—18:40 654 – – – – –
06.04.85 07:12—18:00 648 – – – – –
29.03.86 09:15—17:25 490 – – – – –
30.03.86 09:30—18:26 536 – – – – –
01.04.86 08:35—18:14 579 40,93 13,47 0 45,6 54,55
02.04.86 08:29—18:27 598 42,47 6,57 13,93 32,09 48,9
03.04.86 08:10—18:10 600 – – – – –
04.04.86 08:49—18:54 605 – – – – –

703
08.04.85 08:00—18:15 605 34,1 3,5 22,8 39,6 96,2
10.04.85 07:45—17:42 597 35,8 5,3 17,3 41,6 78,5
11.04.85 07:40—19:00 680 34,2 2,6 13,5 49,8 45,3

704

13.04.85 08:12—17:47 575 41,8 4,9 8 45,3 87,3
14.04.85 07:55—18:30 635 42 4,5 3,5 50 74,5
15.04.85 07:20—18:20 660 42 6,8 7,6 43,6 68
24.03.86 11:25—16:49 349 45,99 5,16 23,07 25,79 87,22
25.03.86 11:02—16:52 350 70,29 4,57 1 24,14 18,86
26.03.86 10:35—16:39 364 73,63 3,57 12,91 9,89 77,78
27.03.86 10:09—17:33 444 45,95 10,14 6,98 36,94 76,22
29.03.86 09:39—16:49 430 – – – – –
02.04.86 08:45—17:30 525 – – – – –

705
17.04.85 07:30—18:44 674 49,11 1,93 9,05 39,91 63,57
18.04.85 07:00—19:10 730 – – – – –
20.04.85 07:00—16:00 540 – – – – –

706
29.03.86 09:40—16:45 425 – – – – –
02.04.86 08:30—18:02 572 – – – – –
03.04.86 08:00—18:19 619 – – – – –

707

25.04.85 07:00—18:36 696 59,1 8,2 5,5 27,2 87,3
26.04.85 06:45—19:36 771 48,1 5,6 18,5 27,8 76,2
27.04.85 07:00—19:25 745 46,4 7,8 23,9 21,9 77,3
09.04.86 07:50—19:01 671 55,81 13,71 10,66 19,82 53,01
10.04.86 07:25—18:41 676 67,61 12,99 0,49 18,91 58,37
11.04.86 07:36—18:49 673 – – – – –

708

29.03.86 10:30—16:15 345 55,22 6,23 8,99 29,57 73,53
30.03.86 11:27—16:58 331 60,12 4,38 9,37 26,13 95,95
31.03.86 10:35—17:38 423 60,99 3,55 3,55 31,91 48,89
02.04.86 09:55—17:45 470 – – – – –

42 Функц. морфол., экол. и жизн. циклы животных. 2017. Т. 17. № 1



Характерной чертой сусликов является поведение, связанное с безопасно-
стью.  Суслики  часто  встают  «столбиком»  на  задние  лапки,  осматриваются, 
прислушиваются. Особенно характерно подобное поведение утром, в первые 
минуты после выхода зверьков из гнездовой норы.  Поведение, связанное с 
безопасностью, для сусликов становится чуть ли не более значимым, чем кор-
мовое. На рис. 8 представлена спектрограмма взрослой самки № 702, где по-
казана синхронность основных видов наземной деятельности.

Кормовая деятельность. Весной взрослые суслики выходят из нор хоро-
шо упитанными: толстый слой подкожного жира, а также внутренний жир со-
ставляют около 10% от веса тела животного. Часть вышедших на поверхность 
сусликов первые дни совершенно не кормится. Сроки жиронакопления у сусли-
ка различны в зависимости от пола и возраста животного. У взрослых самцов и 
холостых самок жиронакопление начинается раньше, чем у беременных самок. 
Кормящие самки усиленно питаются в период выкармливания детенышей и в 
начале выхода молодых на поверхность, молодые — в период самостоятель-
ной жизни и особенно перед залеганием в спячку. В отличие от своих роди-
телей, они часто ложатся, не нагуляв достаточного количества жира, поэтому 
некоторые из них весной выходят на поверхность истощенными, обессиленны-
ми и в это время часто гибнут (Слудский и др., 1969).

Доля времени (в %), затрачиваемая на питание в течение дневной активно-
сти, составляет 60—70%. В Заунгузский Каракумах в апреле 1985 г. в среднем 
достигала X = 41,9 минут при Sd = 8,65 (n = 11, lim = 28,3—59,1), а в более хо-
лодном апреле 1986  г.,  соответственно,  54,4  минуты при  Sd =  8,07  (n = 11, 
lim = 27,72—73,63) (табл. 2). 

Суточная кормовая активность начинается спустя 15—60 мин после выхода су-
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слика из норы и продолжается практически весь день. Ряд авторов (Тристан, 1965, 
Ганаев, 1947; Исмагилов, 1955а) отмечают два пика кормовой активности: утром 
примерно с 5 до 10 и вечером с 4 до 8 часов. По нашим данным (Миронов, 1986), 
полуденный перерыв в питании характерен только в особо жаркие дни.

Следует отметить, что интенсивность кормежки (мы ее измеряем по доле 
времени, уделяемому этому виду деятельности за 15 минутный интервал) на 
протяжении суток не  одинакова (рис. 9). У  большинства особей действительно 
наблюдается два неравнозначных всплеска кормовой активности. Первый, отно-
сительно непродолжительный по времени (1—1,5 часа), отмечается в первой по-
ловине дня. Суслики приступают к кормежке спустя некоторое время после вы-
хода — после того, как осмотрятся в течение 0,5—1,0 часа. При этом зверьки от-
ходят в ближайший кормовой район, где начинают довольно интенсивно кор-
миться полынью. Вероятно, эта кормежка является своего рода восстановитель-
ной после ночного сна. Надо сказать еще раз, что желтый суслик не делает ника-
ких кормовых запасов — ни суточных, ни сезонных — и ночью из гнездовой норы 
не выходит. После утоления голода суслик продолжает перемещаться по терри-
тории участка обитания, время от времени пощипывая траву, но большую часть 
времени наблюдает за окружающей обстановкой. Именно в это время (10—12 
часов дня, или спустя 3—5 часов после восхода солнца) отмечено большее ко-
личество прямых контактов особей, визуальных демонстраций. Наибольший пик 
интенсивного питания приходится на послеполуденное время, суслики подолгу 
задерживаются в основных кормовых районах и довольно интенсивно кормятся. 
Создается впечатление, что зверьки «набивают» себя кормом перед завершени-
ем дневной деятельности. В итоге, при заходе зверька в нору (через вертикаль-
ный вход) он еле втискивается в отверстие.
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Индивидуальные  особенности  кормового  поведения  касаются  суточного 
распределения интенсивности питания, предпочтения мест и продолжительно-
сти кормежки, а также предпочтения видов корма (кустики полыни или про-
ростки илака и тюльпанов). Например, по наблюдениям в Казахстане (Беседин 
и др., 1956) суслик обязательно заканчивает утреннюю и вечернюю жировки 
поеданием луковиц тюльпана. Зверек активно разыскивает их в конце кормеж-
ки и уходит в нору лишь после того, как съест несколько луковиц. Правда, в 
других частях ареала подобное поведение не характерно.

Норовая  деятельность  (посещение  убежищ). В  суточной  дневной  дея-
тельности поведение, связанное с посещением укрытий и убежищ, практически 
сведено к минимуму. Конечно, речь идет о заходах на некоторое время в норы 
при перемещениях по участку обитания, потому что связь с укрытиями (подхо-
ды, освоение пространства в их окрестностях) для сусликов, зверьков, обитаю-
щих в открытых стациях, вещь непременная.

Особенность  норного  поведения  желтого  суслика  в  том,  что  он  крайне 
неохотно заходит в норы в течение дневной активности. Лишь в начале дня, в 
утренние часы, когда суслик крайне осторожно ведет себя у гнездовой норы и в 
ближайших ее окрестностях, он может скрываться в некоторых норах на непро-
должительное время. Затем, в течение дня зверек прячется в одной из нор 
только в  силу крайней необходимости при опасности.  Особый случай пред-
ставляет  строительная  деятельность.  Если  суслик  занимается  благоустрой-
ством (расчистка хода, обновление гнездового материала) или строительством 
нового гнезда, то увлекается этим занятием на 30—60 мин. и более. В особо 
жаркие дни в середине дня суслик прерывает наземную активность и прячется 
в тень кустов или в одну из простых нор на участке. Предварительно зверек 
может расчистить и выбросить из норы нагретый песок.

Пробежки и перемещения. Традиционно этот вид деятельности по временной 
продолжительности является самым незначительным. Процессы быстротечны. Но 
для желтого суслика, с его протяженными маршрутами и медленными перемеще-
ниями, временная доля несколько выше, чем у большинства грызунов (Миронов, 
2003). Интенсивность двигательной активности выражена неравномерно, что свя-
зано с перемещениями, вызванными сменой кормовых районов. В других случаях 
спонтанные всплески активности связаны с решениями социальных вопросов (вы-
ход к приближающемуся соседу, пробежки самцов на участки самок).

Прочие виды деятельности. Наряду с видами деятельности, связанными с 
комфортным поведением, элементами социального поведения, следует отметить 
демонстративное поведение. Один из таких способов сочетает в себе визуально и, 
возможно, ольфакторно значимые сигналы. Так как мы не нашли в литературе опи-
сания подобного способа демонстративного поведения ни у других видов сусликов, 
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ни у сурков, опишем это поведение поподробнее. При перемещениях по участку 
суслик подбегает к более крупному выбросу одной из многочисленных наклонных 
нор. Некоторое время он стоит столбиком и оглядывается. Затем спокойно, без 
всякого  внешне  проявляемого  возбуждения,  делает  три-четыре  мощных  копка 
передней лапой (фаза копания 15 сек).  При этом грунт отбрасывается немного 
вверх. Ветер подхватывает и развевает выброс. Песчаный фонтан (факел) до 1 м 
высоты далеко заметен в открытом ландшафте. А если учесть, что соседние су-
слики постоянно бдительно осматриваются, стоя столбиком, то нет сомнения, что 
сигнал будет ими получен. После выкопки небольшой ямки суслик обнюхивает ее, 
разворачивается и садится в нее. Сидит неподвижно 20—30 сек., затем опять раз-
ворачивается и начинает осторожно закапывать правой или левой передней лап-
кой (фаза закапывания 10—20 сек.). После этого он остается некоторое время си-
деть рядом или уходит дальше по маршрутам своего участка. Вся процедура длит-
ся 1—2 мин. (максимально 3 мин).

Подобных  демонстраций 
в  течение  дня  может  быть 
одна-две. При осмотре «копа-
нок» мы не нашли явно выра-
женного  скопления  помета 
или мочи, тем не менее все 
совершаемые действия напо-
минают  сходное  поведение 
при уринации у других видов 
животных  (подобное  мы  от-
мечали при  наблюдениях  за 
желтогорлыми  мышами,  об-
щеизвестно  гигиеническое 
поведение  у  кошек).  Де-
монстративные  ритуалы  су-
слики совершают и за преде-
лами обычного (традиционно-
го) участка: при заходе на чу-
жой участок. Например, в хо-
лодные дни (март 1985) сам-
ка № 704 совершала ритуал 
каждые 75—80 мин., но чаще 
всего  в  обычный  весенний 
день отмечалось только 1—2 
туалетные  ямки.  Поведение 
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наблюдалось и у самцов, и у самок. Хотя, например, у молодой самки № 708 ни 
разу не было отмечено этой формы поведения. Описанное поведение — только 
пример того, какие эпизодические, но функционально значимые виды деятельно-
сти могут быть отнесены к категории «прочие виды поведения». Конечно, видовой 
почерк поведения грызунов многообразен и уникален, но на данном этапе мы не 
готовы анализировать тонкие составляющие бюджета, поэтому вынуждены упро-
щать бюджетный баланс.

В итоге бюджет суточной активности желтого суслика представлен на рис. 10. 
Материалы, положенные в основу анализа, представляют собой суммарные пока-
затели сусликов за весну 1985 года и за 1986 гг. Биологические различия могли 
сформироваться за счет несколько иного состава населения в эти годы. Но тенден-
ция соотношений видов деятельности сохраняется.

Заключение

Сезонная особенность прерывания активности интересна с точки зрения тер-
риториальных отношений. Следует ли считать период спячки своего рода status 
quo пространственных отношений? Можно ли говорить, что период спячки способ-
ствует  каким-то  образом регулированию пространственного  перераспределения 
особей?  Различия в  сроках  залегания в  спячку  разных половых и возрастных 
групп, вероятно, определенным образом сглаживают конкурентные территориаль-
ные споры, т.к. молодые зверьки в период отсутствия взрослых резидентов могут 
почти без помех перемещаться по любой территории и выбрать зимовочную нору. 
Весной, при благоприятной зимовке, зверьки выходят из гнездовых нор со стату-
сом хозяина пусть небольшого, но своего участка в окрестностях зимовочной норы. 
Соседние зверьки старшего возраста принимают или не принимают факт нового 
соседа. Но статус осевшего зверька выше статуса мигранта. Тем более что состав 
соседей мог измениться из-за зимней смертности некоторых особей. Но это вопро-
сы специальных исследований и довольно успешно их развивают работы А. В. Ча-
бовского (2006), Н. А. Васильевой (2011). Интересно было бы сделать сопряжен-
ный анализ аналогий в становлении пространственных отношений у зимоспящих 
животных и перелетных птиц. Вот в этом случае, чтобы умозрительность не возоб-
ладала над предметностью, необходимы длительные детальные наблюдения на 
уровне экологии особи.
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SPATIAL ORGANIZATION OF SETTLEMENTS OF YELLOW GROUND SQUIRRELS 
(SPERMOPHILUS FULVUS LICHT.)

A. D. Mironov

Herzen State Pedagogical University of Russia, Moika Emb. 48, 191186, St. Petersburg, 
Russia; e-mail: vorskla1968@gmail.com

keywords: home range; spatial structure; time structure.

Based on the results of visual observations of the individually labeled individuals of the yellow 
ground squirrel, the significance of  the use of  the habitat in the development of territorial  
relations after hibernation is discussed.
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