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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность исследования 

Ежегодно миллиарды мигрирующих птиц, в том числе мелкие 

воробьинообразные, покидают районы размножения в полярных и 

умеренных широтах, чтобы перезимовать в более южных регионах. 

Большинство видов птиц мигрируют ночью, причем молодые особи часто 

летят в одиночку, без контакта с опытными взрослыми мигрантами. 

Известно, что возврат мигрирующих воробьиных птиц в район рождения 

может составлять до 11% после первой зимы, а возврат взрослых особей к 

местам предыдущего размножения – 30-40% (Соколов, 1991; Grinkov, 

Sternberg, 2018). После перелета к месту зимовки и обратно, точность 

навигации птиц может доходить до нескольких метров на расстояниях 5000 

км и более (Salewski et al., 2000). Очевидно, что такая точность недостижима 

при случайном возвращения в широкий район рождения, прежнего 

гнездования или зимовки, а требует эффективно функционирующей 

высокоточной системы навигации.  

Другими примерами впечатляющих навигационных задач, с которым 

справляются птицы во время миграций, являются сверхдальние перелеты: 

так, например, малые веретенники (Limosa lapponica) мигрируют с Аляски в 

Новую Зеландию, совершая безостановочный перелет над океаном 

продолжительностью 7–9 суток (Gill et al., 2009), а полярные крачки (Sterna 

paradisaea), которые размножаются в полярных зонах Северного полушария, 

зимуют в Антарктиде (Egevang et al., 2010). Некоторые морские птицы 

пролетают более 100000 км в год, чтобы вернуться на крошечные острова 

посреди океанов для размножения (Gagliardo et al., 2013). 

Чтобы совершать дальние перелеты с такой точностью, мигрирующие 

птицы развили высокоэффективные способности обнаружения и получения 

различного рода источников ориентационной и навигационной информации 
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и интегрировали их в свою нервную систему (см. обзоры Чернецов, 2016; 

Wiltschko, Wiltschko, 2015; Mouritsen, 2018 и другие). 

Для описания феномена ориентации и навигации птиц в пространстве 

во время миграций Густав Крамер в 50-х годах XX века предложил 

концепцию “карты и компаса” (Kramer, 1952, 1957, 1961), которая актуальна 

до сих пор. Согласно этой концепции, мигрирующая (или совершающая 

хоминг, т.е. возвращающаяся к гнезду, голубятне и т.п.) птица должна 

сначала определить собственное месторасположение относительно цели 

полета (этап карты), а затем выбрать и поддерживать направление 

относительно сторон света (этап компаса). В исследованиях по ориентации 

животных принято называть способность пользоваться картой, т.е. 

определять свое положение относительно цели перемещений – навигацией, а 

способность использовать компас, т.е. определять направление на стороны 

света – ориентацией (Кишкинев, Чернецов, 2014; Чернецов, 2016). 

Существенно, что карта и компас животных могут быть основаны на разных 

физических, а значит, и сенсорных механизмах (Wiltschko, Wiltschko, 2015). 

К настоящему времени показано использование разными видами птиц 

при ориентации звездного, солнечного и магнитного компасов (Chernetsov, 

2015), а при навигации – магнитной (Mouritsen, 2018) и запаховой карты 

(Gagliardo, 2013). Интересно, что открытие использования птицами 

магнитного поля Земли, совершенное в лаборатории Фридриха Вильгельма 

Меркеля (Merkel, Fromme, 1958; Wiltschko, Wiltschko, 1972), сперва вызвало 

весьма скептическое отношение научной общественности (Дольник, 1973, 

1975). Однако в дальнейшем под давлением неопровержимых и 

неоднократно независимо подтверждённых экспериментально фактов, в том 

числе полученных в совместных исследовательских проектах сторонников и 

противников концепции магнитного компаса (Emlen et al., 1976), произошло 

признание существования магнитного компаса, что способствовало росту 

количества исследований этого феномена. Однако, несмотря на более чем 
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пятидесятилетнюю историю изучения и значительный прогресс в 

исследовании магниторецепции у птиц, нельзя утверждать, что эта область 

детально изучена. Например, до сих пор продолжаются дебаты о 

локализации и механизме работы магниторецепторов компасных 

информации.  

Восприятие магнитного поля остается единственным чувством, для 

которого все еще полностью не описан сенсорный механизм и 

местоположение рецепторов (Bojarinova et al., 2020). На данный момент 

считается, что птицы обладают двумя магниторецепторными системами. 

Одна основана на бирадикальных реакциях, локализована в сетчатке глаза и 

используется в качестве компасной системы (Hore, Mouritsen, 2016), а другая 

располагается в надклювье, иннервируется глазничной ветвью тройничного 

нерва и, как предполагалось, принимает участие в работе магнитной 

навигационной карты мигрирующих птиц (Heyers et al., 2010, Lefeldt et al., 

2014; Kishkinev et al., 2013, 2015; Kobylkov et al., 2020). Не исключено, что 

существует и третья магниторецепторная система во внутреннем ухе птиц 

(Harada et al., 2001; Harada, 2008; Wu, Dickman, 2011, 2012), однако ее 

природа и функции неизвестны.  

В отличие от пристального внимания к магниторецепции у птиц, 

ориентация птиц по астрономическим телам в настоящее время изучается в 

основном только вместе с иерархией и/или калибровкой компасных систем 

относительно друг друга у разных видов птиц. Это вряд ли можно считать 

оправданным, т.к. в области изучения астрономической ориентации до сих 

пор остались нерешенные фундаментальные вопросы. 

В частности, отсутствуют данные о звездном компасе птиц Южного 

полушария, а также высоких широт Северного полушария, в которых рост и 

развитие птиц происходят в условиях полярного дня. Несмотря на довольно 

хорошо изученный механизм обучения птиц звездному компасу (Emlen, 

1970, 1972), нейрофизиологическая база, лежащая в основе этого сложного 
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когнитивного процесса не описана. Пока остается без ответа и ряд вопросов, 

касающихся онтогенеза обучения мигрирующих птиц ориентации по звездам 

(Золотарева, Чернецов, 2021). 

Отдельного внимания заслуживает большой и противоречивый объем 

данных по конфликтам и взаимосвязям звездного компаса и магнитного, а 

также солнечного и магнитного компасов (Liu, Chernetsov, 2012; Pakhomov, 

Chernetsov, 2020). Некоторыми исследователями не исключается 

возможность объединения солнечного и звездного компасов птиц в единую 

астрономическую компасную систему, которая может быть 

противопоставлена магнитной компасной системе (Wiltschko, Wiltschko, 

2015). С другой стороны, некоторые существенные признаки этих компасных 

систем различны, поэтому данный вопрос является дискуссионным. 

Предмет исследования – механизмы ориентации и навигации мигрирующих 

видов птиц по магнитным и звездным источникам информации 

Цель и задачи работы  

Цель работы – уточнить роль и выявить особенности использования 

магнитных и звездных источников навигационной информации 

мигрирующими видами птиц во время миграции. 

Для достижения поставленной цели были сформулированы следующие 

задачи исследования: 

1. Изучить влияние места приложения осциллирующего 

магнитного поля на ориентационное поведение птиц на примере 

садовых славок. 

2. Установить зависимость звездного компаса птиц от чувства 

времени. 

3. Изучить временные рамки обучения птиц звездному 

компасу на примере мухоловок-пеструшек. 
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4. Изучить роль глазничной ветви тройничного нерва в 

передаче магнитной навигационной информации у тростниковой 

камышевки. 

5. Изучить роль обонятельного эпителия в навигации 

тростниковых камышевок. 

 

Научная новизна 

В результате проведенных исследований были изучены разные аспекты 

использования птицами магнитных и звездных источников навигационной 

информации. Независимость звездного компаса птиц от чувства времени 

впервые была показана в эксперименте, исключающем иные трактовки 

результатов (под естественным звездным небом, в вертикальном магнитном 

поле). Изучение формирования звездного компаса у птиц было впервые 

рассмотрено в процессе онтогенеза, в течение всего первого года жизни 

птицы, совместно с контролем ориентации по магнитному полю. Этот 

подход позволил показать, что если у птиц не было возможности наблюдать 

звезды до времени их первой миграции, они могут научиться 

ориентироваться по звездам позже, т.е. процесс обучения звездного компаса 

не ограничен рамками чувствительного периода. 

Для изучения влияния осциллирующего магнитного поля (ОМП) на 

ориентационное поведение мигрирующих птиц впервые был применен метод 

приложения ОМП в непосредственной близости к предполагаемому органу 

компасной магниторецепции птиц, глазу. Было показано, что приложение 

ОМП только к глазам не вызывает дезориентации, в отличие от приложения 

ОМП ко всему организму птицы. 

Впервые в контексте поведенческих экспериментов с использованием 

двух разных методов (виртуального смещения по магнитным параметрам и 

выпуска с радиопередатчиками после физического смещения) была 

рассмотрена сенсорная основа магнитной навигационной карты 

мигрирующих птиц. В результате было установлено, что магнитная 
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навигационная информация у тростниковых камышевок передается по 

глазничной ветви тройничного нерва. Аносмирование (лишение 

возможности воспринимать обонятельную информацию) не нарушает 

способность тростниковых камышевок к навигации. Эти данные важны для 

исследований локализации еще не описанных магниторецепторов 

навигационной информации.  

 

Теоретическая и практическая значимость работы 

Результаты, полученные в ходе экспериментального исследования, 

существенно расширяют имеющиеся знания о природе и механизмах 

ориентации и навигации птиц во время миграции. Данные экспериментов, 

проведенных на четырех видах мигрирующих европейских мелких 

воробьиных птиц, пополнили представления о видоспецифических различиях 

птиц во время миграций. Данные по некоторым видам противоречивы и не 

позволяют вывести общие закономерности, объясняющие эти противоречия. 

Они подчёркивают лабильность системы ориентации и навигации и 

способность мигрирующих птиц использовать для решения 

пространственной задачи любые имеющиеся данные. Эксперименты по 

изучению влияния осциллирующего магнитного поля на работу магнитного 

компаса птиц ставят под вопрос широко распространённую теорию 

компасной магниторецепции на основе белков криптохромов в сетчатке 

глаза. Представленные в работе сведения могут быть использованы при 

разработке новейших навигационных приборов, а также будут полезны 

студентам вузов и колледжей при изучении курсов по зоологии и 

физиологии. 

 

Методологическая основа исследования 

В настоящей работе были использованы стандартные методы 

проведения экспериментов по ориентации и навигации птиц, а также 
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общепринятые и использованные в ранее опубликованных работах 

статистические и математические методы анализа полученных результатов. 

 

Положения, выносимые на защиту 

1) Ориентация мигрирующих птиц по звездам не зависит от чувства 

времени птицы. 

2) Птицы могут обучиться ориентации по звездам весной. При этом 

обучение звездному компасу не является импринтингом. 

3) Осциллирующее магнитное поле по-разному воздействует на 

ориентационное поведение птицы в зависимости от места его 

приложения. 

4) Магнитная навигационная информация передается по глазничной 

ветви тройничного нерва. При этом промывка обонятельного 

эпителия сульфатом цинка и нарушение обоняния не влияет на 

способность некоторых видов птиц использовать магнитную 

навигационную информацию.  

 

Апробация результатов исследования 

Материалы настоящего исследования были изложены на следующих 

конференциях: 

• Conference of the European Ornithologists' Union Turku, 2017; 

•  Научная школа для аспирантов «Sensory Ecology», Lund, 2018; 

• 10th RIN Conference on animal navigation. Egham, 2019, 

а также на научных семинарах Биологической станции «Рыбачий» ЗИН РАН. 

 

Публикации 

По теме диссертации опубликовано 12 работ. Из них 6 статей в 

журналах из списка, рекомендованного ВАК, в том числе 5 на английском 
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языке в журналах, индексируемых международными базами данных 

научного цитирования Scopus и Web of Science Core Collection; 6 тезисов. 

 

Объем и структура диссертации 

Работа состоит из введения, 5 глав («Обзор литературы», «Материалы 

и методы (общие положения)», «Механизм работы магнитного компаса 

птиц», «Механизм работы звездного компаса птиц», «Физическая и 

сенсорная основа навигационной карты мигрирующих птиц»), заключения, 

выводов, списка литературы. Текст работы изложен на 158 страницах, 

содержит 17 рисунков и 1 таблицу. Список литературы содержит 262 

источника, из которых 248 – на иностранных языках. 

  

Личный вклад автора  

Автор работы принимала активное участие во всех этапах работы над 

кандидатской диссертацией: анализ литературы; проведение поведенческих 

экспериментов; анализ полученных данных и обобщение результатов; 

самостоятельное написание текста двух публикаций и заявки на 

аспирантский грант, написание текста и редактирование диссертации.  
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1. Ориентация птиц 

Для выбора и подержания направления во время миграции перелетные 

птицы должны использовать компасные системы, независимые от ландшафта 

или других локальных ориентиров, т.е. основанные на глобальных 

источниках информации. Было выдвинуто несколько гипотез о природе этих 

источников ориентационной информации. На сегодняшний день 

использование солнечного компаса (Schmidt-Koenig, 1958), звездного 

компаса (Emlen, 1967a, b) и магнитного компаса (Wiltschko, Wiltschko, 1972) 

было независимо подтверждено многими исследователями и может 

считаться установленным научным фактом, а не гипотезой (Chernetsov, 

2017). 

 

1.1.1.Магнитный компас 

Для компасной ориентации животные могут использовать информацию 

от магнитного поля Земли (Wiltschko, Wiltschko, 1972; Скайлс, 1989; 

Mouritsen, 2013). Магнитное поле полярно, характеризуется наличием 

магнитного наклонения (инклинации), магнитного склонения (деклинации) и 

общей напряженности. Инклинация – угол между горизонтальной 

плоскостью поверхности и направлением вектора напряженности магнитного 

поля Земли. Она варьирует от ±90º на магнитных полюсах до 0º вдоль 

магнитного экватора. Деклинация – угол между направлениями на 
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магнитный и географический северные полюса. Сила магнитного поля 

измеряется общей напряженностью, которая изменяется от 60000 нТл у 

магнитных полюсов до 30000 нТл у магнитного экватора. 

Существует три модели магниторецепции у животных, различающиеся 

принципами работы: электромагнитная индукция, магниторецепция с 

участием магнитного материала и магниторецепция на основе химических 

реакций (Крылов и др., 2014). Для электромагнитной индукции требуется 

высокая проводимость окружающей среды, поэтому ее могут использовать 

только животные, обитающие в водной среде. Две другие модели носят более 

общий характер и могут лежать в основе магниторецепции как 

пресноводных, так и наземных животных. Птицы используют как минимум 

две независимые магниточувствительные системы – для получения 

компасной и навигационной информации. Наличие у птиц нескольких 

магниторецепторных систем может быть связано с требованием измерять 

разные параметры магнитного поля с разной точностью для ориентации и 

навигации (Кишкинев, Чернецов, 2014). 

Магниторецепция – чувство, наличие которого у человека не доказано, 

поэтому открытие использования птицами магнитного поля Земли вызвало 

удивление и не сразу было принято научным сообществом (Дольник, 1973, 

1975). Первые эксперименты по изучению магнитного компаса птиц были 

проведены на зарянке Erithacus rubecula в лаборатории немецкого ученого 

Фридриха Вильгельма Меркеля (Wiltschko, Merkel, 1966; Wiltschko, 1968). 

После получения контрольного направления ориентации птиц в 

естественном магнитном поле, соответствовавшего типичному для этого 

вида направлению миграции в природе, птицам изменяли окружающие их 

магнитные параметры. Для этого магнитный север поворачивали на восток 

или запад вокруг клеток с зарянками при помощи магнитных колец 

Гельмгольца. Птицы выбирали новое направление своей миграции 

соответственно этому повороту. 
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В настоящее время неоднократно показано использование магнитного 

компаса разными видами птиц, причем не только мигрирующими (обзор 

Wiltschko, Wiltschko, 2007). Некоторые не совершающие миграций птицы 

могут использовать информацию от магнитного поля Земли после обучения, 

например почтовый голубь Columbia livia f. domestica (Keeton, 1971), 

домашняя курица Gallus gallus (Freire et al., 2005) и зебровая амадина 

Taeniopygia guttata (Voss et al., 2007). При этом, один из отрядов 

(Курообразные) с немигрирующими птицами, использующими магнитный 

компас, филогенетически разошелся с отрядом Воробьинообразные около 95 

млн. лет назад (Ericson et al., 2006). Это значит, что, возможно, уже у 

мезозойских предков этих отрядов был механизм ориентации по магнитному 

полю Земли (Wiltschko, Wiltschko, 2015).  

Эксперименты в различных магнитных условиях позволили выявить 

следующие особенности работы магнитного компаса птиц: 

 

1. Магнитный компас птиц работает круглосуточно.  

Информация от магнитного поля Земли доступна в течение всего дня, 

поэтому ориентироваться по магнитному полю Земли могут и дневные 

мигранты, и ночные, и сумеречные (Wiltschko, Wiltschko, 2007). 

 

2. Магнитный компас птиц является инклинационным (Wiltschko, Wiltschko, 

1972 и др.). 

В северном полушарии, т.е. севернее магнитного экватора, 

вертикальная составляющая магнитного поля направлена вниз. Если в 

экспериментальных условиях «развернуть» ее вверх, то магнитный компас, 

представляющий собой прибор со стрелкой, продолжит указывать на север, 

однако птицы будут выбирать противоположное ориентационное 

направление. Такой эксперимент был впервые проведен на зарянках. 

Супруги Вольфганг и Розита Вильчко из лаборатории Меркеля изучали 

ориентационное поведение зарянок при изменении составляющих 
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магнитного поля, созданного магнитными кольцами системы Гельмгольца. 

Выяснилось, что магнитный компас птиц основан на регистрации 

направления и наклона осей линий магнитного поля. Птицы не отличают 

магнитный север от магнитного юга, но различают направление к 

магнитному полюсу и к магнитному экватору.  

 
Рис. 1. Инклинационный механизм работы магнитного компаса птиц (на примере 

зарянки из северного полушария, мигрирующей весной на север, т.е. к полюсу). N – 

север, S – юг. H – вектор геомагнитного поля, Hh – горизонтальная составляющая вектора 

магнитного поля, Hv – вертикальная составляющие, g – вектор силы гравитации. Стрелки 

на концах векторов указывают на полярность магнитного поля, mN и mS – магнитный 

север и магнитный юг, соответственно. »p« – направление к магнитному полюсу; »e« – 

направление к магнитному экватору по инклинационному компасу птиц. (A). Птица, 

находящаяся в естественном магнитном поле северного полушария, летит на магнитный 

север с точки зрения полярного магнитного компаса и к полюсу с точки зрения 

инклинационного компаса. Это направление соответствует географическому северу. (Б). 

Птица, находящаяся в поле с инвертированной вертикальной компонентой, летит на 

магнитный юг с точки зрения полярного магнитного компаса, но при этом к полюсу с 

точки зрения инклинационного компаса. Это направление соответствует географическому 

югу. По Wiltschko, Wiltschko, 1972, с изменениями. 
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Эксперименты, проводимые вблизи северного полюса, показали, что 

птицы могут использовать магнитный компас, даже если угол магнитного 

наклонения отличается от 90° (вертикального магнитного поля) всего на 3 

градуса (Åkesson et al., 2001). Лабораторные исследования подтвердили эти 

результаты (Lefeldt et al., 2015). 

Интерес вызывают птицы, пересекающие во время миграций 

магнитный экватор, например, садовые славки Sylvia borin. На экваторе 

линии магнитного наклонения проходят по касательной к поверхности 

Земли, образуя угол 0° (т.н. горизонтальное магнитное поле), т.е. различение 

направлений «к экватору» и «к полюсу» становится для птиц невозможным. 

Однако, когда садовым славкам в лаборатории симулировали прохождение 

экватора во время осенней миграции, горизонтальное магнитное поле 

вызвало у них смену направления с «к экватору» на «к полюсу» (Wiltschko, 

Wiltschko, 1992). 

  

3. Магнитный компас птиц светозависим, то есть его работа зависит от 

длины волны и интенсивности света (Wiltschko et al., 1993 и др.). 

Птицы могут ориентироваться по магнитному полю Земли в 

коротковолновой части видимого светового спектра (свет синего, зеленого и 

бирюзового цвета), а также в ультрафиолете. Однако в длинноволновой части 

видимого спектра (свет красного и желтого цвета) эта способность пропадает 

(Wiltschko et al., 1993, 2014; Wiltschko, Wiltschko, 1995a; Munro et al., 1997, 

Rappl et al., 2000; Muheim et al., 2002). 

При этом, птицы могут ориентироваться в условиях освещения с 

низкой интенсивностью, однако при высокой интенсивности освещения дают 

«странные» результаты – бимодальное распределение и дезориентацию 

(Muheim et al., 2002; Wiltschko et al., 2007). Некоторые исследователи 

отмечают «фиксированные направления», т.е. с постоянным азимутом, не 

зависящим от сезона миграции, появляющиеся у птиц под слабым красным 
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светом (645 нм, Wiltschko et al., 2008) и в условиях недостаточной 

освещенности (Stapput et al., 2008). 

В полной темноте мигрирующие птицы не могут выбрать направление 

своей ориентации (Stapput et al., 2008). Однако даже низкого уровня 

естественной освещенности, например, света звезд, достаточно для успешной 

работы магнитного компаса у ночных мигрантов (Wiltschko, Wiltschko, 2015).  

4. Работу магнитного компаса птиц нарушают слабые осциллирующие 

электромагнитные поля (Ritz et al., 2004 и др.) 

Нарушение работы магнитного компаса в присутствии 

осциллирующего магнитного поля наблюдалось у разных видов птиц в 

десятках экспериментов, проведенных в нескольких научных лабораториях 

(Ritz et al., 2004; Thalau et al., 2005; Kavokin et al., 2014; Engels et al., 2014; 

Pakhomov et al., 2017b). 

 

Всем вышеупомянутым характеристикам должен соответствовать 

определенный механизм магниторецепции, лежащий в основе работы 

магнитного компаса птиц. На сегодняшний день считается, что птицы могут 

воспринимать магнитное поле с помощью светозависимых бирадикальных 

химических реакций, протекающих в сетчатке глаза (Кишкинев, Чернецов, 

2014; Hore, Mouritsen, 2016). 

Впервые гипотеза использования птицами химических реакций для 

определения направления миграции по магнитному полю Земли была 

предложена Клаусом Шюльтеном с коллегами в 1970-1980 годах (Schulten et 

al., 1978). В 2000 году Ритц и его коллеги предложили модель 

магниторецепции (Ritz et al., 2000), основанную на ранее известных эффектах 

влияния магнитного поля на протекание химических реакций в радикальных 

парах, связанных со спиновым состоянием электронов в радикалах 

(Бучаченко и др., 1978; Зельдович и др., 1988).  

Согласно этой модели, птицы обладают светочувствительными 

магниторецепторными молекулами, которые при поглощении фотонов с 
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определенной энергией могут менять степень своего окисления с 

образованием пары радикалов. Пары радикалов находятся либо в синглетном 

(спины электронов антипараллельны, ↑↓), либо в триплетном (спины 

электронов параллельны, ↑↑) состояниях. Радикалы постоянно переходят из 

одного состояния в другое, причем скорость этого процесса зависит от 

напряженности внешнего магнитного поля и ориентации магнитного поля 

относительно оси пары радикалов. Предполагается, что при сравнении 

синглетного и триплетного состояний в различных пространственных 

направлениях, птицы могут получить информацию о направлении (Ritz et al., 

2000; Кишкинев, Чернецов, 2014; Hore, Mouritsen, 2016. Рис. 2.).  

 

  
Рис. 2. Принцип работы магнитного компаса птиц, основанного на бирадикальных 

химических реакциях (Hore, Mouritsen, 2016). Молекулы, вступающие в реакцию 

(синие), под воздействием света превращаются в молекулы продукта (красные). Эти 

превращения происходят через промежуточные соединения пары радикалов, которые 

могут протекать либо с переходом к продуктам (красные стрелки) либо с возвращением к 

реагентам (синие стрелки). Реагенты и, следовательно, радикальные пары выровнены 
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относительно друг друга в глазу птицы таким образом, что они испытывают изменение 

направления магнитного поля Земли, когда птица двигает головой. Если это изменение 

лежит в основе магнитного компаса, оно будет влиять на вероятность протекания 

процесса в ту или иную сторону. На рисунке схематично показаны случаи, когда более 

эффективное превращение реагентов в продукты происходит при выравнивании головы 

птицы (А) относительно оси север-юг (Б) относительно оси восток-запад. 

 

Триплетный выход радикальной пары при выравнивании 0º равен 

выходу при 180º, что объясняет, почему магнитный компас птицы не 

реагирует на полярность магнитного поля. Торстен Ритц c коллегами 

предположили, что различные соотношения синглетных и триплетных 

состояний пар радикалов вызывают каскад сигнальных реакций, который 

может привести к появлению визуального паттерна активации на сетчатке, 

симметричного магнитному вектору и, следовательно, указывающего 

магнитные направления (Ritz et al., 2000). Поскольку этот паттерн зависит от 

силы магнитного поля, то это может объяснить относительную гибкость 

работы магнитного компаса: когда птицы внезапно оказываются в новой для 

них интенсивности магнитного поля, они сталкиваются с новым паттерном, 

который сначала приводит к дезориентации. Однако, поскольку паттерн 

сохраняет свою симметрию относительно вектора магнитного поля, птицам 

через некоторое время удается интерпретировать его и, таким образом, 

восстановить свою способность к ориентации. Следует отметить, что каскад 

сигнальных реакций, вызываемый магниточувствительными радикалами в 

синглетном и триплетном состоянии и приводящий к возникновению 

паттерна активации сетчатки, в настоящий момент остаётся чисто 

гипотетическим (Астахова и др., 2019).  

Модель радикальных пар предсказывает теоретическое нарушение 

работы магнитного компаса птиц в слабом осциллирующем 

электромагнитном поле. Колеблющееся электромагнитное поле в нижнем 

мегагерцовом диапазоне (1–100 МГц) может нарушить работу магнитного 

компаса из-за эффекта электронного парамагнитного резонанса (Timmel, 
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Hore, 1996). В тоже время любые намагниченные минеральные частицы, если 

бы они были магниторецепторами, не успевали бы переориентироваться в 

осциллирующем магнитном поле с частотой более 1 МГц (Kirschvink, 1996). 

При всех преимуществах модели радикальных пар следует отметить, 

что она не может объяснить результаты ряда экспериментов. Так, 

наблюдаемые пороги чувствительности магнитного компаса к 

осциллирующему магнитному полю у зарянок и садовых славок на два 

порядка меньше тех, которые предсказывает существующая теория (Kavokin, 

2009; Kavokin et al., 2014; Hiscock et al., 2017). 

В качестве локализации магниторецепторов на основе химических 

реакций были предложены глаза птиц, из-за их доступа к свету. Помимо глаз, 

светочувствительностью обладает еще эпифиз, содержащий небольшое 

количество фоторецепторов. Однако удаление этого органа не влияет на 

работоспособность магнитного компаса птиц (при условии, что правильный 

суточный ритм активности поддерживается инъекциями мелатонина) 

(Schneider et al., 1994). 

Локализацию магниточувствительной функции птиц в сетчатке глаза 

подтверждают нейробиологические исследования (Mouritsen et al., 2005; 

Heyers et al., 2007). У птиц обработка магнитной компасной информации 

происходит в переднем мозге, в так называемом кластере N, который 

является частью структуры, аналогичной зрительной коре головного мозга 

млекопитающих. С помощью нейронного трейсинга было показано, что 

кластер N получает сигнал непосредственно от сетчатки по 

таламофугальному зрительному пути. Повреждение кластера N у зарянок 

нарушает их способность использовать магнитный компас в видо-

специфичном направлении (Zapka et al., 2009). 

На роль магниточувствительных молекул Ритцем с коллегами были 

предложены молекулы белков-криптохромов (Ritz et al., 2000). Криптохромы 

– единственный класс белков позвоночных животных, способный 

формировать радикалы после поглощения фотонов (Hore, Mouritsen, 2016). В 
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сетчатке птиц найдено четыре формы молекулы криптохрома: CRY1a, 

CRY1b, CRY2 и CRY4 (Möller et al., 2004; Liedvogel, Mouritsen, 2010). В 

настоящее время наиболее многообещающим кандидатом на роль 

магниторецепторного белка является CRY4 (Günther et al., 2018; Xu et al., 

2021), хотя еще относительно недавно считали, что это CRY1a (Кишкинев, 

Чернецов, 2014). Дело в сезонном характере экспрессии гена Cry4 в сетчатке 

птиц (увеличение экспрессии весной и осенью), а не циркадном, присущего 

другим типам криптохромов (Günther et al., 2018). Циркадный характер 

экспрессии подразумевает функциональную связь с циркадными ритмами, а 

сезонный – с магниторецепцией. Интересно, что отсутствие циркадных 

ритмов в экспрессии генов Cry4 было показано как на мигрирующих птицах, 

зарянках, так и на немигрирующих – курицах (Günther et al., 2018) и 

зебровых амадинах (Pinzon-Rodriguez et al., 2018). 

Хаотично расположенные молекулы криптохрома не могли бы создать 

сигнал, сила которого зависела бы от ориентации клетки относительно 

магнитного поля (Астахова и др., 2019). Поэтому предполагается, что 

несмотря на то, что молекулы криптохрома не связаны с мембраной, они 

способны образовывать комплексы с другими мембранными белками и таким 

образом формировать ориентированные структуры внутри клетки. Наиболее 

упорядоченные структуры в сетчатке – это наружные сегменты палочек и 

колбочек. Однако в виду того, что для запуска реакции в молекуле 

криптохрома нужен свет (реакция инициируется за счёт энергии 

поглощённого фотона), криптохромы теоретически конкурировали бы за 

него со зрительными пигментами. Колбочки не работают при сумеречном 

уровне освещенности, криптохромы, расположенные в них, могли бы 

осуществлять магниторецепцию мигрирующих ночью птиц (Hore, Mouritsen, 

2016). С помощью иммуногистохимических методов удалось показать 

наличие криптохрома 4 в наружных сегментах колбочек, содержащих 

зрительный пигмент, чувствительный к длинноволновой области видимого 

спектра (Günther et al., 2018).  
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Однако следует отметить, что в настоящее время почти ничего не 

известно о том, как именно разграничиваются две сенсорные модальности 

внутри клетки – зрительная и магниточувствительная, т.е. о молекулярных 

механизмах, которые могут позволить криптохромам передавать нервный 

импульс в мозг (Астахова и др., 2019). Самые первые данные, согласно 

которым криптохром 4a может связываться с альфа-субъединицей птичьего 

аналога белка трансдуцина, как in vitro, так и, по-видимому, in vivo, 

появились только в середине 2022 г. (Görtemaker et al., 2022). Эти данные 

указывают на возможность того, что фотосигнальные реакции, вызываемые 

изменениями в криптохроме 4а, действительно существуют. 

Спектр поглощения коротковолновой части видимого спектра 

изолированных из клетки криптохромов преимущественно совпадает с той 

частью видимого спектра, в которой птицы демонстрируют магнитную 

компасную ориентацию. В длинноволновой части спектра, в которой, как 

правило, магнитный компас птиц не работает или работает плохо, 

криптохромы поглощают очень мало света (Liedvogel et al., 2007). 

 

1.1.2.Солнечный компас 

Солнечный компас птиц был открыт в середине XX века (Kramer, 

1950). Густав Крамер обучил скворцов Sturnus vulgaris выбирать одну из 12 

кормушек с едой, расположенных на круговой арене, относительно угла 

падения солнечных лучей. Изменяя этот угол при помощи зеркал, Крамер 

регистрировал выбор птицами кормушек уже относительно отраженных от 

зеркал лучей (Kramer, 1952). Искать пищу с помощью солнечного компаса 

также способны флоридские сойки Aphelocoma coerulescens (Wiltschko, 

Balda, 1989), черношапочные гаички Parus atricapillus (Duff et al., 1998) и 

голуби (Bingman, Gagliardo, 2006). 

Солнечный компас может использоваться птицами и для ориентации во 

время хоминга. Большинство работ в этой области выполнено на почтовых 

голубях, которые являются удобными в содержании лабораторными 
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объектами, мотивированными к возвращению к голубятне круглый год 

(Schmidt-Koenig, 1958; Keeton, 1979 и др.). При этом точность работы 

солнечного компаса у голубей невысока – от 3.4° до 5.1° (McDonald, 1972).  

Видимое движение Солнца по небу неравномерно – на восходе и закате 

оно быстро набирает высоту, при незначительном изменении азимута, а 

около полудня – медленно, но с существенным изменением азимута. 

Солнечная дуга зависит не только от времени суток, но и от времени года и 

географической широты. В разное время года Солнце восходит не строго на 

восходе, а заходит не строго на западе. Например, на широте Москвы, 56° 

с.ш., летом восход происходит на северо-востоке, около 53° и через зенит на 

юге идет к закату на северо-западе, 305°. Зимой Солнце восходит на юго-

востоке, на 120° и через зенит на юге приходит к закату на юго-западе, 238°. 

Чем дальше от экватора, тем по более плоской дуге мы видим двигающимся 

Солнце.  

Это означает, что птицы должны иметь механизмы компенсации к 

суточному неравномерному движению Солнца, адаптированные к 

конкретному географическому району и времени года. Что, в свою очередь, 

делает крайне затруднительным использование солнечного компаса в 

качестве основной компасной системы во время миграций (Wiltschko, 

Wiltschko, 2015). 

Было высказано предположение, что у птиц есть возможность к 

компенсации неравномерности солнечного движения в течение суток при 

помощи их внутренних часов (Kramer, 1952). Для проверки этой гипотезы, 

внутренние ритмы птицы синхронизируют с искусственным фотопериодом, а 

после синхронизации проводят эксперименты в реальном времени. 

Оказалось, что солнечный компас птиц зависит от времени, т.е. для 

правильной интерпретации изменяющейся в течение дня информации от 

Солнца птицы обладают «внутренними часами», синхронизированными с 

астрономическим временем (Schmidt-Koenig, 1958, 1990; Able, Cherry, 1986, 

рис. 3).  
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Рис. 3. Схема работы солнечного компаса, зависящего от времени (Золотарёва, 

Чернецов, 2021). (А). Ориентация птицы при естественном фотопериоде. (Б). Ориентация 

птицы, чей фотопериод смещен на 6 часов вперед. 

 

 При этом высота Солнца над горизонтом птицами игнорируется, 

оценивается азимут, т.е. направление на Солнце. В лаборатории Вольфганга 

и Розиты Вильчко голубей со смещенными внутренними часами выпускали в 

разное время суток, при максимальной и минимальной разнице в солнечных 

азимутах. Голуби во всех случаях ошибались с выбором направления своего 

полета, исходя из изменения солнечного азимута в данные часы (Wiltschko et 

al., 2000). 

В отличие от считающегося врожденным умения птиц пользоваться 

магнитным полем Земли в качестве ориентира, умение птиц ориентироваться 

по Солнцу приходит с возрастом. Так, голуби не могли выбрать верное 

направление в условиях изменения их внутренних часов в возрасте 8-10 

недель, а 12-ти недельные птицы справились с заданием (Wiltschko et al., 

1981). При этом, для того чтобы солнечный компас птиц успешно 

сформировался, им необходимо наблюдать бóльшую часть видимого 

движения Солнца по небу: наблюдений в течение лишь половины дня 

оказалось недостаточно (Budzynski et al., 2000). 
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Если Солнце находится за горизонтом (на закате или рассвете), 

облаками или деревьями, животные могут использовать поляризованный 

свет в качестве источника навигационной информации, т.к. плоскость 

поляризации перпендикулярна направлению распространения световых волн 

от Солнца, благодаря атмосферному рассеиванию (Brines, Gould, 1982).   

Птицы могут видеть поляризованный свет (Kreithen, Keeton, 1974; Able, 

1989). Впервые это было показано на голубях, которых обучали распознавать 

поляризованный свет (Kreithen, Keeton, 1974). Для экспериментов по 

изучению роли поляризованного света у мигрирующих птиц используются 

поляризационные фильтры (Muheim et al., 2006b) или конфликт магнитной 

информации, создаваемой внутри магнитных колец Гельмгольца (Mouritsen, 

2013) и зрительной информации от закатного неба (Cochran et al., 2004; 

Chernetsov et al., 2011). Некоторые виды мигрирующих птиц, могут 

калибровать свой магнитный компас по информации от закатного Солнца 

(Cochran et al., 2004). Однако согласно большому и противоречивому объему 

имеющихся данных, информация по приоритету магнитного или солнечно-

поляризационного компасов является видоспецифичной, или, возможно, 

популяционно-специфичной (Чернецов, 2016; Pakhomov, Chernetsov, 2020). 

 Также был предложен механизм использования поляризованного света 

в качестве отдельной самостоятельной компасной системы (Muheim et al., 

2006b, рис. 4). При заходе и восходе Солнца на небе появляется полоса 

максимальной поляризации света, проходящая через зенит и 

перпендикулярная линии горизонта. Во время весеннего и осеннего 

равноденствия полоса максимальной поляризации от закатного и от 

рассветного Солнца пересекает горизонт по оси север-юг, в остальное время 

– симметрично аналогичной полосе максимальной поляризации на закате 

относительно оси север-юг. Интерпретации этой информации животными, 

т.е. нахождение биссектрисы угла между полосой максимальной 

гибридизации на восходе и аналогичной полосой на закате, гипотетически 
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могла бы лежать в основе независимой от условий среды, местности и 

географического положения отдельной компасной системы (Muheim et al., 

2006b). Однако в настоящее время нет данных о том, что птицы могут 

пользоваться подобным механизмом определения компасного направления 

(Wiltschko et al., 2008). 

 

Рис. 4. Схематичная иллюстрация гипотезы использования мигрирующими 

птицами в качестве компасной системы поляризованного солнечного света на 

восходе и закате (по: Muheim et al., 2006b). (А) Расположение полосы максимальной 

поляризации света на восходе; Б – расположение полосы максимальной поляризации 

света на закате; (В) гипотетическое получение оси север–юг путем вычисления средней 

между полосой максимальной поляризации на восходе и на закате; (Г, Д) гипотеза 

использования в качестве компасного направления расположения полосы максимальной 

гибридизации на восходе (Г) и закате (Д) относительно оси север-юг, выученной ранее 

(как на В); (Е)  предполагаемые пути миграции саванных овсянок, использующих разные 

стратегии калибровки своих компасов. Синяя центральная линия – путь птицы, 

использующей калибровку, полученную путем вычисления средней между полосой 

максимальной поляризации на восходе и на закате (как на В). Фиолетовая нижняя линия – 

путь птицы, использующей калибровку только от восхода Солнца (как на Г). Оранжевая 
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верхняя линия – путь птицы, использующей калибровку только от захода Солнца (как на 

Д); с – географический север. 

 

1.1.3.Звездный компас 

Первые ориентационные эксперименты с мигрирующими ночью 

птицами были проведены в конце 1950-х годов, сначала под естественным  

ночным звездным небом (Sauer, 1957), а затем в планетарии, т.е. в 

контролируемых и регулируемых условиях (Sauer, Sauer, 1960). Однако эти 

работы были выполнены на единичных особях и без учета возможного 

влияния магнитного компаса на ориентацию по звездам, следовательно, 

содержат ряд недоказанных допущений и утверждений. Так, было высказано 

предположение, что в если в беззвездные ночи отсутствует ночная 

миграционная активность птиц, то это доказывает исключительную важность 

звезд для ориентации ночью. После открытия магнитного компаса у птиц 

(Wiltschko, Merkel, 1966; Wiltschko, Wiltschko, 1972) и, в частности, значение 

света для его работы (см. обзор: Mouritsen, 2018), стало ясно, что общая 

картина намного сложнее. 

Работы Зауэра подвергались критике современниками (Wallraff, 1960; 

Emlen, 1967а, b), но вдохновили на новые исследования.  

Первое доказательство существования звездного компаса у 

мигрирующего вида птиц было получено Стивеном Эмленом на индиговых 

колоринах Passerina cyanea (Emlen, 1967а, b). Отловленных во время осенней 

миграции птиц на время тестов сажали в усовершенствованные клетки 

Крамера, т.н. конуса Эмлена, расположенные под звездным небом 

планетария. После получения контрольных направлений колоринов, 

соответствующих их ориентации под естественным звездным небом, ось 

север–юг звездного неба планетария изменили на 180° (т.е. расположили 

Полярную звезду северного полушария не в северной точке горизонта, а в 



28 
 

южной). Несмотря на то, что магнитное поле в планетарии осталось 

прежним, птицы изменили направление своей ориентации относительно 

новой картины звездного неба. 

В настоящее время наличие у птиц звездного компаса многократно 

подтверждено при разнообразных магнитных условиях в различных 

лабораториях. В вертикальном магнитном поле, т.е. не несущем магнитной 

компасной информации, наличие ориентации по звездам показано у 

черноголовых славок Sylvia atricapilla (Viehmann, 1982), садовых славок 

(Wiltschko et al., 1987), саванных овсянок Passerculus sandwichensis (Bingman, 

1983), мухоловок-пеструшек Ficedula hypoleuca (Bingman, 1984), 

обыкновенных горихвосток Phoenicurus phoenicurus (Mouritsen, 1998) и 

зарянок (Pakhomov et al., 2017a). 

Эксперименты с птицами в конусах Эмлена в разное время ночи под 

статичным небом планетария, показали, что птицы выбирают направление, 

соответствующее сезонному направлению миграции свободно мигрирующих 

птиц (Emlen, 1967b). Эти результаты могут говорить о том, что птицы не 

ориентируются относительно отдельных созвездий, не изменяют 

направление своей ориентации вслед за изменением их положения на небе в 

течение ночи, и не мигрируют в фиксированный промежуток времени. При 

этом смещение звездного неба планетария на разное количество часов 

показало способность индиговых колоринов, независимо от транслируемого 

им часа ночи, ориентироваться в направлении, характерном для данного 

сезона миграции (Emlen, 1967b). В том эксперименте впервые было 

продемонстрировано, что, в отличие от солнечного компаса птиц, зависимого 

от времени, их ориентация по звездам не зависит от чувства времени 

(Pakhomov et al., 2017a). К этому же выводу пришли и авторы эксперимента 

на мухоловках-пеструшках и черноголовых славках, в котором птицы в 

течение 11 часов наблюдали неподвижное небо планетария, настроенного на 

2:30, и тем не менее ориентировались в естественном направлении миграции 
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(Mouritsen, Larsen, 2001). Однако до настоящего времени не были проведены 

эксперименты под естественным звездным небом в вертикальном магнитном 

поле, методически безупречно доказавшие бы независимость звездного 

компаса птиц от чувства времени. 

Поиски природы информации, которую птицы получают от звездного 

неба, были начаты с теста гипотезы ориентации птиц по Полярной звезде 

(Emlen, 1967b). Несмотря на то, что видимым следствием вращения Земли 

является движение всех звезд и созвездий ночного неба со скоростью 15° в 

час, Полярная звезда, расположенная над осью вращения Земли, кажется с 

Земли неподвижной.  

Уже первые эксперименты в планетарии с выключенной Полярной 

звездой показали, что взрослые птицы могут прекрасно ориентироваться в 

видоспецифичном направлении. Включение и выключение отдельных 

созвездий и Млечного пути также не повлияло на возможность птиц 

ориентироваться по звездам планетария (Emlen, 1967b). 

Оказалось, что птицам важно воспринимать рисунок созвездий 

относительно оси вращения звездного неба (которая в настоящее время 

совпадает с Полярной звездой). Было показано, что если птенцов индиговых 

колоринов выращивать в планетарии под звездным небом, вращающимся 

вокруг звезды Бетельгейзе (α Ориона), то с наступлением осеннего 

миграционного состояния они будут ориентироваться на юг относительно 

Бетельгейзе, даже в случае экспериментов под естественным ночным небом, 

вращающимся уже вокруг Полярной звезды (Emlen, 1970). При этом, если 

звездный компас птиц был сформирован под вращающимся звездным небом, 

то птицы могут ориентироваться и под неподвижным звездным небом 

планетария (Emlen, 1970; Wiltschko et al., 1987; Weindler et al., 1997; 

Mouritsen, Larsen, 2001). 

У молодых птиц нет никакого врожденного знания про то, как должны 

выглядеть звезды – птицы могут научиться пользоваться звездным компасом 
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даже под светящимися на черном фоне 16 точками, причем даже без 

центральной точки, “Полярной звезды” (Wiltschko et al., 1987; Alert et al., 

2015a). При обучении голубей выбирать центр вращения экрана со 

светящимися точками, такие факторы, как точки рядом с центром вращения, 

дополнительные неподвижные точки, разная плотность светящихся точек, 

варьирование комбинаций точечных кластеров, не влияют на способность 

птиц правильно выбирать центр вращения (Alert et al., 2015a). Другими 

словами, для птиц важно именно расположение звезд (или светящихся 

точечных объектов) относительно центра вращения и, возможно, 

относительно друг друга. Это имеет большое эволюционное значение для 

птиц, т.к. раз в несколько тысяч лет происходит смена одной звезды 

прецессионного круга, указывающей на север, на другую. Когда через 2000 

лет на север будет указывать не Полярная звезда, а Альраи (γ Цефея), птицы 

смогут по-прежнему успешно совершать ночные миграции.  

Интересно, что в экспериментах по обучению голубей распознавать 

центр вращения экрана, птицы выполняли задание только при скорости 

вращения, не превышающей 5,6° в секунду. Этот показатель отличается от 

реальной скорости вращения ночного звездного неба, составляющей 0,0042° 

в секунду. Более того, на сегодняшний день у птиц не известны зрительные 

нейроны, регистрирующие скорости, превышающие 0,25° в секунду (Wolf-

Oberhollenzer, Kirschfeld, 1994) и распознающие не движение самой птицы, а 

движения объектов относительно птицы (Frost, 2010). В качестве объяснения 

была предложена гипотеза использования птицами серии последовательных 

снимков, сопоставляя которые птицы могли бы вычислять центр вращения 

экрана (Alert et al., 2015a). Несмотря на то, что существует исследование, 

показывающее использование голубями зрительной памяти для 

пространственной ориентации (Pecchia et al., 2011), не понятно, применимо 

ли это непосредственно к ориентации птиц по звездному небу. Таким 

образом, в настоящее время нейрофизиологические основы работы звездного 

компаса остаются неизвестными не только на удобном лабораторном 
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объекте, голубе, но и на совершающих миграции птицах (Mouritsen et al., 

2016). 

До сегодняшнего дня считалось, что молодые птицы учатся 

распознавать вращение звездного неба летом, до совершения первой 

миграции. Было неизвестно, могут ли птицы научиться этому на более 

поздних этапах онтогенеза, например, весной следующего года. Если 

мигрирующие птицы могут научиться звездной ориентации весной, значит, 

это именно обучение, а не импринтинг, который может успешно пройти 

только в определенном возрасте. До конца не ясно и то, сколько времени 

нужно наблюдать это вращение птицам. В большинстве экспериментов 

молодые птицы наблюдали вращающееся ночное небо две недели и больше – 

1 месяц (Emlen, 1967b, 1970; Wiltschko et al., 1987), 22 ночи (Able, Able, 

1990a), 7 недель (Prinz, Wiltschko, 1992) и 14 ночей (Weindler et al., 1995). 

Была предпринята только одна попытка установить минимальный срок 

экспозиции птиц под звезды (Michalik et al., 2014). Зарянкам для 

формирования и успешной работы звездного компаса было недостаточно 

наблюдать вращение имитации звездного неба в течение одной или 7 ночей. 

Однако в случае, когда им предоставляли возможность наблюдать вращение 

имитации звездного неба в течение 21 ночи, они показывали нормальное 

ориентационное поведение. 

Следует отметить, что видимое вращение звездного неба предоставляет 

птицам лишь ось, относительно которой они могут ориентироваться.  При 

этом неизвестно, каким образом птицы выбирают направление этой оси, 

полярно меняющееся в следующий сезон миграции. 

 

1.1.4. Иерархия и калибровка компасов  

Считается, что информация, которую птицы получают от нескольких 

компасных систем, является избыточной, поэтому компасные системы птиц 

должны иметь иерархию и калиброваться относительно друг друга. Для 
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проверки этого предположения и уточнения механизма интеграции 

информации от разных компасов, проводятся эксперименты с конфликтом 

компасов. В таких работах птицам предоставляют противоречивую 

компасную информацию от двух или более источников разной природы. При 

этом исследователи манипулируют либо направлением магнитного поля, 

либо астрономической информацией (с помощью зеркал или 

поляризационных фильтров). За более чем 50-ти летнюю историю изучения 

иерархии и калибровки компасов был накоплен большой и противоречивый 

объем данных (Liu, Chernetsov, 2012; Чернецов, 2016; Pakhomov, Chernetsov, 

2020). Существует также мнение, что все компасные системы не следует 

рассматривать как независимые, а, скорее, как различные компоненты 

интегрированной системы определения направлений (Wiltschko, Wiltschko, 

2015). 

До начала первой миграции магнитный компас у птиц, как правило, 

калибруется астрономическими компасами (Чернецов, 2016; Pakhomov, 

Chernetsov, 2020). Другими словами, если поместить молодых птиц в 

ситуацию конфликта сигналов между астрономическими и магнитным 

компасами до начала их первой миграции, а затем проанализировать их 

ориентацию во время осеннего миграционного периода, звездный и 

солнечные источники ориентационной информации будут иметь приоритет 

перед магнитными и будут калибровать магнитный компас. Эта 

закономерность была описана на саванных овсянках (Able, Able, 1990a, b), 

зарянках (Alert et al., 2015b) и мухоловках-пеструшках (Bingman, 1983; Prinz, 

Wiltschko, 1992).  

Однако если магнитная информация имеет решающее значение для 

развития звездного компаса, как это было описано у молодых садовых 

славок, то более высокое положение в иерархии компасов в период до 

миграции занимает магнитный компас (Weindler et al., 1997). 

Во время самой миграции у птиц были показаны разнообразные 

варианты взаимодействия и калибровки компасных систем.  
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В первом варианте магнитный компас калибрует астрономический. В 

экспериментах с конфликтом информации от искусственного магнитного 

поля и от астрономических ориентиров, с последующими ориентационными 

тестами, некоторые птицы продолжают выбирать направление относительно 

показаний искусственного магнитного поля даже после доступа ко всем 

естественным источниками ориентационной информации (Sandberg et al., 

2000; Åkesson et al., 2001) или только к естественным астрономическим 

ориентирам (Wiltschko et al., 1999, 2001). Интересно, что, в случае тестов в 

естественном магнитном поле внутри помещения, после описанного выше 

конфликта информации, птицы ориентируются относительно естественного 

магнитного поля (Wiltschko et al., 1999). В экспериментах с конфликтом 

информации от искусственного магнитного поля и от поляризованного 

солнечного света, с последующими ориентационными тестами с доступом 

только к естественным астроориентирам, птицы продолжают выбирать 

направление, калиброванное относительно показаний искусственного 

магнитного поля только на закате, а на восходе уже ориентируются 

относительно астрономических ориентиров (Wiltschko et al., 2001). Авторы 

этого исследования утверждают, что дело не в простом «забывании» данных 

калибровки – между экспозицией птиц в условия конфликта ориентационной 

информации и ориентационными тестами прошло почти 6 недель. 

Данные, свидетельствующие о том, что магнитный компас калибрует 

астрономические компаса, получены на серебряных белоглазках Zosterops 

lateralis (Wiltschko et al., 1999, 2001), белобровых зонотрихиях Zonotrichia 

leucophrys (Åkesson et al., 2001), красноглазых виреонах Vireo olivaceus 

(Sandberg et al., 2000). 

Во втором варианте взаимодействия и калибровки компасных систем 

во время миграции птиц астрономические компаса калибруют магнитный. 

Калибровка магнитного компаса астрономическими была описана 

преимущественно у североамериканских видов птиц: у саванных овсянок 

(Able, Able, 1995; Muheim et al., 2006a), свэнсоновых дроздов Catharus 
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ustulatus и малых дроздов Catharus minimus (Cochran et al., 2004), белобровых 

зонотрихий (Muheim et al., 2006a).  

Одно из самых убедительных исследований, показавших калибровку 

магнитного компаса астрономическими – это работа на североамериканских 

свэнсоновых дроздах (Cochran et al., 2004). На закате и во время сумерек 

экспериментальную группу дроздов содержали в клетках, помещенных в 

искусственное магнитное поле, повернутое в горизонтальной плоскости на 

77° по часовой стрелке относительно естественного, т.е. у птиц был создан 

конфликт между астрономическими и магнитными ориентирами. После 

окончания сумерек птицы были выпущены с радиопередатчиками. 

Выпущенные свэнсоновы дрозды летели на 77° против часовой стрелки от 

своего типичного миграционного направления. Это направление отличалось 

от направления контрольных птиц, содержавшихся в естественном 

магнитном поле перед выпуском. На следующую ночь после выпуска, 

экспериментальная группа дроздов изменила направление полета на 

нормальное. Несколько дроздов, не начавших свой полет в первую ночь и 

остававшиеся на месте выпуска, во время следующих нескольких дней также 

выбрали сезонное миграционное направление. 

Таким образом, магнитный компас свэнсоновых дроздов калибруется 

на основании информации, полученной от астрономических ориентиров 

(Солнца и поляризованного света). При этом звезды, скорее всего, не играют 

заметной роли при определении и поддержании выбранного миграционного 

направления у данного вида. Возможно, во время миграции некоторые виды 

птиц используют звездный компас только тогда, когда нет доступа к 

информации от магнитного поля и Солнца (Mouritsen, 1998; Zapka et al., 

2009), либо звездный компас этих видов работает значительно хуже, чем 

остальные компасные системы (Chernetsov, 2015). 

Было предпринято несколько попыток объяснить, почему некоторые 

мигрирующие птицы используют астрономические ориентиры для 

калибровки магнитного компаса, а другие – наоборот, калибруют 
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астрономические компасы относительно магнитного поля Земли (Sandberg, 

1991; Muheim et al., 2006a). Мухайм с коллегами (Muheim et al., 2006a) 

проанализировала предыдущие эксперименты с конфликтом компасов и 

обнаружила интересную закономерность: если у птиц был полный обзор 

неба, включая часть неба у горизонта, тогда они использовали компасную 

информацию от небесных источников во время заката в качестве первичной. 

Если же птицы не могут видеть часть неба возле горизонта во время 

экспериментов, например, из-за тестирования в конусах Эмлена или ночью, 

без информации от закатного или рассветного Солнца, тогда они используют 

геомагнитное поле в качестве первичного источника компасной информации 

и калибруют астрономические компаса по магнитному. Однако 

эксперименты на белобровых зонотрихиях, проведенные в качестве проверки 

ключевой роли наблюдения птицами части неба у горизонта (Muheim et al., 

2006a), содержали в себе ряд методологических неточностей (Pakhomov, 

Chernetsov, 2020), а последующая проверка другой группой исследователей, в 

другом месте и на другом виде (на серебряных белоглазках в Австралии) не 

выявила калибровку магнитного компаса по астрономическому в условиях 

полного наблюдения неба (Wiltschko et al., 2008). Более того, некоторые 

эксперименты, проведенные с птицами, имевшими доступ и к полосе 

максимальной поляризации света, и к небу у горизонта, вообще не выявили 

калибровки компасов относительно друг друга (Chernetsov et al., 2011; 

Schmaljohann et al., 2013; Sjöberg, Muheim, 2016; Vanni et al., 2017). 

В третьем варианте взаимодействия компасных систем во время 

миграции, у птиц существует одна доминирующая компасная система, на 

которую полагается птица в случае конфликта информации от разных 

компасных систем, калибровки компасных систем не происходит. Простое 

доминирование одной из компасных систем было показано на примере 

обыкновенной каменки Oenanthe oenanthe (Schmaljohann et al., 2013), певчего 

дрозда Turdus philomelos (Chernetsov et al., 2011), серебряной белоглазке 
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(Wiltschko et al., 2008), садовой славке (Sjöberg, Muheim, 2016) и чернозобике 

Calidris alpina (Vanni et al., 2017). 

Рассмотрим работу Н.С. Чернецова с коллегами (Chernetsov et al., 

2011), выполненную на певчих дроздах, так как она была видоизмененным 

повторением опытов с североамериканскими дроздами (Cochran et al., 2004). 

В отличие от работы на свэнсоновых дроздах, помеченных 

радиопередатчиками, певчих дроздов прослеживали во время как осенней, 

так и весенней миграции, а также на существенно меньшем расстоянии – до 

15 км. В отличие от североамериканских родственников, певчие дрозды 

после конфликта компасов на закате, во время ночного миграционного 

полета продолжили лететь в том же направлении, что и контрольные птицы 

(рис. 5). Этот результат говорит о том, что магнитный компас певчих дроздов 

не калибруется на закате поляризованным солнечным светом, как у 

свэнсоновых дроздов, а при осуществлении миграции певчие дрозды 

полагаются либо на магнитный, либо на звездный компас (Chernetsov et al., 

2011).  
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Рис. 5. Три типа иерархических связей компасных систем мигрирующих птиц. (А) 

Калибровка астрономических компасов по магнитному; (Б) калибровка магнитного 

компаса по астрономическим; (В) простое доминирование одной из компасных систем 

(по: Chernetsov et al., 2011, с изменениями). 

 

Обобщая вышеизложенное, можно сказать, что на сегодняшний день 

описаны разные взаимодействия компасных систем у птиц до и во время 

миграции. До первой миграции птицы магнитный компас, как правило, 

калибруется астрономическим. Во время миграции калибровка компасных 

систем или ее отсутствие носят видоспецифичный (или даже специфичный 

для отдельных популяций) характер (Pakhomov, Chernetsov, 2020). Попытки 

выявить закономерности выбора видами ориентационных стратегий во время 

миграций (Muheim et al., 2006a; Sjöberg, Muheim, 2016) не увенчались 

успехом. 

1.2. Навигация птиц 

Для поддержания компасного направления относительно цели 

миграции или хоминга, птицы могут использовать как минимум четыре 

фундаментально различных стратегии пространственно-временного 

поведения (Mouritsen, 2003; Wiltschko, Wiltschko, 2015). 

I стратегия – «следование за лидером», т.е. миграция за более 

опытными, знающими маршрут птицами у стайных перелетных птиц, 

например, лебедей, гусей, аистов (Schüz, 1951; Chernetsov et al., 2004).  

Проведённые ещё до Второй мировой войны эксперименты на белых 

аистах Ciconia ciconia показали, что после перевозки молодых птиц из 

популяции Восточной Пруссии (нынешней Калининградской области), 

которая осенью мигрирует на юго-восток, в район обитания популяции, 

мигрирующей осенью на юго-запад (на запад Германии), перевезённые аисты 

мигрировали в юго-западном направлении, по-видимому, присоединившись 

к местным «юго-западным» птицам (Schüz, 1951). В проведённых спустя 
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более 60 лет экспериментах с использованием спутниковых передатчиков, 

которые позволяют подробно прослеживать перемещения птиц, молодые 

аисты из той же популяции, задержанные до отлета конспецификов на 

зимовку, мигрировали дольше и делали более длительные остановки. Когда 

молодых аистов перевезли за границу их ареала данного вида на восток (в 

Поволжье и в западную Сибирь) и выпустили с передатчиками, то получили 

большой разброс путей миграции (Chernetsov et al., 2004). Авторы 

исследования подчеркивают, что молодым аистам очень редко приходится 

использовать собственные врожденные механизмы ориентации. Результатом 

этого может быть довольно слабое давление отбора, устраняющего птиц с 

нарушенными механизмами ориентации, по сравнению с ситуацией, 

наблюдаемой у одиночно мигрирующих воробьиных птиц. 

II стратегия навигации у птиц – «использование часов и компаса» или 

векторная навигация (Gwinner, Wiltschko, 1978; Berthold, 1991). Эту 

стратегию рассматривают у молодых птиц, совершающих свою первую 

миграцию. Считается, что у птицы есть врожденная программа, 

указывающая, сколько времени лететь в каком направлении. Минусом этой 

стратегии может быть отсутствие у птицы возможности скорректировать 

маршрут миграции в случае смещения ветром или другими обстоятельствами 

с трассы миграции, т.е. истинной навигации (Gwinner, Wiltschko, 1978; 

Berthold, 1991). Действительно, взрослые белобровые зонотрихии, которых 

перевозили с северо-запада на северо-восток США, смогли заметить и 

скомпенсировать смещение по долготе, а молодые – нет (Thorup et al., 2007). 

На наличие генетически закрепленной информации о маршруте миграции 

указывают наследуемость и промежуточный характер направления миграции 

у гибридов первого поколения из разных популяций (Helbig, 1991; Berthold, 

Querner, 1981).  

Однако у некоторых видов птиц у молодых особей есть и 

навигационные способности, и врожденное знание элементов навигационной 

карты. Например, миграционные маршруты молодых чеглоков Элеоноры 
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Falco eleonorae, мигрирующих отдельно от взрослых птиц, видоспецифичны, 

хоть и обладают индивидуальностью (Gschweng et al., 2008). Молодые 

обыкновенные кукушки Cuculus canorus, черноголовые славки, садовые 

славки и пеночки-веснички Phylloscopus trochilus способны к компенсации 

смещения их с маршрута миграции более чем на 1000 км (Thorup et al., 2011; 

2020). 

 Косвенные данные, указывающие на наличие истинной навигации у 

молодых птиц, получены на длиннохвостых синицах Aegithalos caudatus, 

являющиеся ближними мигрантами. При сокращении длины светового дня 

птицы увеличивают уровень локомоторной активности, даже не имея опыта 

миграций. Возможно, это соответствует естественному увеличению скорости 

движения по трассе миграции задержавшихся в северных районах птиц 

(Bojarinova, Babushkina, 2015).  

Концепция «часов и компаса» у молодых мигрантов нуждается в 

дальнейшей разработке. Не исключено, что речь идет не о полноценной 

карте, а о врожденной системе реперных точек любой природы, 

позволяющих мигрантам-первогодкам контролировать свое положение на 

трассе миграции (Чернецов, 2016). 

III и IV стратегии навигации птиц были предложены еще в XIX веке, но 

экспериментальное подтверждение получили позже. Во-первых, это 

навигация по информации, окружающей место начала миграции (Exner, 

1893). Позже эта стратегия получила название «мозаичной навигации» 

(Wallraff, 1974) или пилотирования (Mouritsen, 2003). Стратегия мозаичной 

навигации предполагает использование птицами мозаики ориентиров, 

окружающих район, к которому необходимо вернуться. Природа этой 

информации может быть любой – визуальные ориентиры, параметры 

магнитного поля Земли, инфразвук, запахи (Чернецов, 2016).  
Стратегии мозаичной навигации противопоставляют навигацию с 

использованием сравнения информации, полученной в начальной точке 

маршрута и поступающей по ходу приближения к цели (Viguier, 1882). Эта 
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стратегия была названа «градиентной навигацией», т.к. подразумевает 

определение местоположения относительно регулярно изменяющихся 

значений градиентов среды (Wallraff, 1974).  

Градиентная карта предполагает наличие у птиц способности 

определять, как минимум, две величины, аналогичные широте и долготе 

наших карт, т.е. значения неких градиентов в месте выпуска, а затем разницу 

между ними и новыми значениями во время полета (Wallraff, 1974). 

Считается, что на небольших расстояниях используется навигация по 

ориентирам, а с увеличение масштаба – по градиентам (Wiltschko, Wiltschko, 

2015).  

У каждого вида (или даже популяции) птиц есть ограничения 

навигации – границы районы миграции или, возможно, сроки миграции. 

Белобровые зонотрихии и чернобровые зонотрихии Zonotrichia atricapilla 

при перемещении на 3 800 и 2 900 км с трассы миграции скомпенсировали 

свой полет (Mewaldt, 1963, 1964), но после перемещения на 9 000 км в 

Южную Корею не смогли вернуться в США и продолжить миграцию 

(Mewaldt et al., 1973). Однако аналогичные эксперименты со смещением на 2 

200 км с трассы миграции близкородственного вида, белогорлых зонотрихий 

Zonotrichia albicollis, показали отсутствие навигации у данного вида птиц в 

данных условиях (Kishkinev et al., 2016).  

 

1.2.1. Магнитная навигация 

Первые свидетельства использования птицами магнитного поля Земли 

для навигации были получены в экспериментах с выпуском голубей в 

магнитных аномалиях. Птицы были дезориентированы в сильной магнитной 

аномалии Германии (Wiltschko et al., 2009). 

Для проверки гипотезы навигации по магнитному полю Земли в 

лабораторных условиях проводятся эксперименты с виртуальным смещением 

птиц с трассы миграции исключительно по магнитным параметрам. Это 
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означает, что сами птицы физически находятся в месте начала эксперимента, 

у них есть доступ ко всем местным гипотетическим источникам 

навигационной информации – запахам, астрономическим ориентирам, 

фотопериоду и т.п., изменяются только параметры магнитного поля 

(Чернецов, 2016).  

Исключительно по параметрам магнитного поля с трассы весенней 

миграции были смещены славки-завирушки Sylvia curruca. При этом часть 

экспериментальных птиц была перемещена южнее места отлова (т.е. в те 

места, где они уже были на пролете), а часть – севернее (севернее границы их 

ареала) (Henshaw et al., 2010). Птицы, виртуально смещенные с трассы 

миграции к югу, скомпенсировали свой маршрут миграции, а смещенные к 

северу были дезориентированы. Авторы исследования предполагают, что, 

возможно, для навигации в незнакомом месте птицам необходимо свободное 

перемещение для различения неких градиентов среды (Henshaw et al., 2010). 

Сходные результаты были получены и на взрослых серебряных 

белоглазках в южном полушарии (Fischer et al., 2003). Однако ориентация 

молодых белоглазок в естественном магнитном поле не отличалась от 

ориентации в виртуальном магнитном поле, со смещением к югу или северу 

(Deutschlander et al., 2012). Исследователи объясняют это наличием истинной 

навигации только у взрослых птиц. 

Более убедительными подтверждениями магнитной природы карты 

можно считать не дезориентацию, а получение предсказуемых 

ориентационных ответов в точках смещения. Тростниковых камышевок 

Acrocephalus scirpaceus виртуально «перемещали» (только в отношении 

параметров магнитного поля) из Калининградской области в Московскую, 

при этом птицы смогли компенсировать маршрут миграции (Kishkinev et al., 

2015), точно также как при их реальной транспортировке (Chernetsov et al., 

2008). 

Косвенным указанием на магнитную природу навигации ряда птиц 

является наличие врожденных реперных точек на трассе миграции, 



42 
 

влияющих на скорость жиронакопления (Fransson et al., 2001; Kullberg et al., 

2003, 2007). Когда первогодков обыкновенного соловья Luscinia luscinia 

осенью помещали в магнитные условия, соответствующие северному Египту, 

т.е. в условия перед миграционным броском через Сахару, то они начинали 

резко увеличивать скорость и степень жиронакопления по сравнению с 

контрольными птицами (Fransson et al., 2001). При этом птицы, отловленные 

позже, увеличивали площадь грудных мышц быстрее ранее отловленных 

(Kullberg et al., 2003). Когда птиц помещали в магнитное поле, характерное 

для видоспецифичных мест зимовки, птицы переставали увеличивать вес и 

жировые запасы (Kullberg et al., 2007). 

Для определения местонахождения необходимы координаты. 

Напряженность магнитного поля, магнитное наклонение и угол между 

центром видимого вращения неба и линией горизонта постепенно 

увеличиваются от экватора к полюсу (в северном полушарии – с юга на 

север), т.е. могут быть использованы в качестве индикатора географической 

широты (Wiltschko, Wiltschko, 1995). Таким образом, более высокие или 

более низкие значения указывают на смещение к северу или югу 

соответственно. На основании этих данных была предложена концепция 

монокоординатной карты, с использованием птицами лишь одной оси 

координат, широты (Mouritsen, 2003). Однако в дальнейшем было 

экспериментально показано, что по крайней мере некоторые виды птиц могут 

компенсировать смещение по долготе, следовательно, определять как 

широту, так и долготу, что говорит об использовании ими бикоординатной 

навигации (Thorup et al., 2007; Chernetsov et al., 2008).  

Анализ карт, выполненный наложением изображений линий магнитной 

напряженности (изодинам) и магнитного наклонения (изоклинов), выявил 

области с их пересечением, образующие своеобразную бикоординатную 

сетку (Boström et al., 2012). Следовательно, в некоторых районах Земли для 

навигации по двум координатам будет достаточно определения значений 

напряженности и наклонения магнитного поля (Чернецов, 2016). Однако во 
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многих районах, например, в южной части Северной Америки и в Австралии, 

изолинии напряженности и наклонения идут параллельно друг другу и не 

предоставляют мигрирующим птицам информации об их положении в 

пространстве по оси запад-восток (Boström et al., 2012). 

Там, где определение долготы с помощью напряженности магнитного 

поля и наклонения невозможно, птицы теоретически могли бы использовать 

магнитное склонение. Однако определение магнитного склонения требует 

дополнительных астрономических и/или географических данных, а также 

высокой точности измерения больше 1° (Kishkinev, 2015). Несмотря на это, 

мигрирующие птицы в принципе обладают сенсорными возможностями для 

измерения магнитного склонения: для этого нужно сравнить значения от 

магнитного и астрономических (солнечного или звездного) компасов. В 

таком случае навигация окажется не только магнитной, но магнитно-

астрономической, т.к. один из градиентов измеряется с помощью 

астрономического компаса (Чернецов, 2016). В настоящее время активно 

изучается способность разных видов птиц использовать магнитное склонение 

(Chernetsov et al., 2017, 2020). 

Необходимо иметь ввиду, что навигация по градиентам параметров 

магнитного поля возможна только на больших расстояниях (Mouritsen, 2013, 

2018). Во-первых, градиент общей напряженности магнитного поля 

изменяется в пределах 3-10 нТл/км, а наклонения – порядка 0.01°/км, что 

является чрезвычайно слабым сигналом (Rozhok, 2008). Во-вторых, 

взаимодействие магнитного поля земли и солнечного ветра могут вызывать 

колебания 30-1000 нТл в общей напряженности магнитного поля, а в 

наклонении – 0.33°, что создает дополнительные серьезные помехи в 

навигации (Freake et al., 2006). В-третьих, существуют области магнитных 

аномалий, приводящие к сбоям в работе магнитной навигационной карты 

(Wiltschko et al., 2009). Для точной навигации по магнитному полю Земли 

мигрирующие птицы должны применять или некие алгоритмы выделения 

сигнала из шума, или использовать магнитную карту на крупном масштабе и 
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другую (другие) навигационную систему для небольших расстояний 

(Чернецов, 2016). 

В отличие от магниторецептора, предположительно используемого для 

получения компасной информации, который локализован в сетчатке глаза и 

работает на основе бирадикальных химических реакций (Ritz et al., 2000; 

Астахова и др., 2019), магниторецептор навигационной информации в 

настоящее время не описан. Есть данные поведенческих экспериментов и 

нейробиологических исследований, дающие основания полагать, что 

рецептор находится в надклювье птиц и связан с глазничной ветвью 

тройничного нерва, V1 (Kishkinev et al., 2013, 2015; Heyers et al., 2010; Lefeldt 

et al., 2014; Kobylkov et al., 2020). 

Поиски магниторецептора у птиц начались во второй половине XX 

века. Впервые частицы магнетита были обнаружены у голубей, между 

мозговыми оболочками и костями черепа (Walcott et al., 1979). Позже такие 

же частицы были найдены в носовой полости птиц (Beason, Nichols, 1984; 

Beason, Brennan, 1986), а с помощью нейронного трейсинга было показано, 

что эти частицы окружены сетью окончаний глазничной ветви тройничного 

нерва, в связи с чем делался вывод о возможном участии этих частиц в 

магниторецепции (Williams, Wild, 2001).  

Полученные нейрофизиологичекие результаты также указывали на 

участие V1 в магниторецепции (Semm, Beason, 1990). Ранее считалось, что 

глазничная ветвь тройничного нерва у птиц, иннервируя надклювье, кожу 

головы и носовую полость, обеспечивает лишь кожную чувствительность 

(Bubien-Waluszewska, 1981). Однако нейрофизиологические ответы клеток 

тройничного ганглия у боболинка Dolichonyx oryzivorus показали 

способность птиц ощущать изменения в интенсивности магнитного поля, в 

том числе очень небольшие 0.2 мкT, составляющие 0,4% общей 

интенсивности магнитного поля земли (Semm, Beason, 1990). В другой 

работе этой же группы исследователей были получены ответы от клеток 

глазничной ветви тройничного нерва при попеременных изменениях 
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вертикальной и горизонтальной составляющих магнитного поля. При этом 

ответы от эпифиза и зрительной зоны отличались от ответов, полученных от 

V1 по ряду характеристик и длине задержки ответа (Beason, Semm, 1987).  

Однако попытка независимо воспроизвести эти работы другой группой 

исследователей оказалась неудачной (Ramírez et al., 2014). Хотя рецептор 

магнитного поля, иннервируемый тройничным нервом, с большой 

вероятностью существует (на это указывают данные поведенческих 

экспериментов), в настоящее время изучение его работы с помощью 

электрофизиологических методов проблематично, в частности, из-за высокой 

вероятности получения ложного положительного ответа (Heyers et al., 2010; 

Mouritsen, Hore, 2012; Кишкинев, Чернецов, 2014). 

В 2003 году супруги Фляйснер обнаружили в срезах надклювий 

голубей 6 пар симметрично расположенных участков железосодержащих 

клеток, окруженных окончаниями глазничной ветви тройничного нерва. Эти 

кластеры были интерпретированы как магниторецепторы. На основании 

особенностей окрашивания этих скоплений была предложена теоретическая 

модель строения магниторецептора (рис. 6; Fleissner et al., 2003).  
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Рис. 6. Модель магниторецептора на основе соединений железа. (А). Схема головы 

голубя с расположением ветвей тройничного нерва. (Б). Рентгеновский снимок надклювья 

голубя и локализация трех гипотетических кластеров железосодержащих 

магниторецепторов (стрелки: д – дорзальный, в – вентральный, м – медианный, л – 

латеральный, ф – фронтальный, к – каудальный). (В). Схематичная модель 

железосодержащего дендрита. (Г). Схема супермагнитной сферулы из нанокристаллов 

магнетита, прикрепленной к клеточной мембране. (По: Fleissner et al., 2003,2007; 
Кишкинев, Чернецов, 2014). 

 

Однако в 2012 году в лаборатории Дэвида Киза проанализировали 

большое количество тонких срезов надклювий голубей и не обнаружили 6 

кластеров железосодержащих структур (Treiber et al., 2012). Было показано, 

что, во-первых, скопления железосодержащих клеток относительно 

равномерно распределены в тканях надклювий птиц. Во-вторых, эти 

скопления не были ассоциированы с дендритами, т.е. не являются 

рецепторами. В-третьих, на некоторых изображениях, полученных с 

помощью электронного микроскопа, видны цитоплазматические выросты, 

охватывающие соседние клетки. Это натолкнуло исследователей на мысль, 

что скопления железосодержащих клеток являются макрофагами. 

Выявленные на поверхности этих структур комплексы гистосовместимости 

подтвердили эту мысль. Такие же макрофаги были найдены в эпидермисе и 

перьевых сумках голубей (Treiber et al., 2012).  

Хенрик Моуритсен подтвердил данные нового исследования, однако 

признал, что у использованного метода обнаружения железа с помощью 

окрашивания образца берлинской лазурью, есть ряд технических 

ограничений, из-за которых, возможно, так и не были найдены 

железосодержащие рецепторы (Mouritsen, 2012).  

Чтобы избежать методологических ошибок, связанных с 

нейрофизиологическими ответами и особенностями окрашивания, 

описанных выше, используется метод анализа маркеров нейронной 

активности. Так, на зарянках (Heyers et al., 2010), голубях (Lefeldt et al., 2014) 
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и обыкновенных каменках (Elbers et al., 2017) было показано, что переменное 

магнитное поле вызывает появление большого количества маркеров 

нейронной активности, генов раннего ответа ZENK, в мозговых комплексах, 

иннервируемых глазничной ветвью тройничного нерва. Нулевое магнитное 

поле, как и пересечение V1, значительно уменьшало количество таких 

маркеров. При этом ложные операции на глазничную ветвь такого эффекта 

не вызывали, а значимых корреляций с числом контактов с кожей, которые 

могли бы вызвать ответ на кожную чувствительность, обнаружено не было.  

Информация от глазничной ветви тройничного нерва проходит через 

тройничный ганглий, а затем из него в ядро поверхностной чувствительности 

(SpV) и ядро глубокой чувствительности (PrV) тройничного нерва (Wild, 

Zeigler, 1996). Стимуляция зарянок и голубей магнитным полем 

активизировала зоны в ядрах поверхностной и глубокой чувствительности, 

однако при пересечении глазничных ветви тройничного нерва, активация 

значительно падала, что указывает на возможное участие этих ядер в 

передаче магнитной информации от V1 (Heyers et al., 2010; Lefeldt et al., 

2014). При магнитной стимуляции, часть информации от PrV идет к 

базальным ядрам, а часть далее, к лобной доле нидопаллиума (Mourisen et al., 

2016; Kobylkov et al., 2020). Этот путь передачи информации в мозг птицы 

отличается от пути передачи чувствительной информации от тела от 

тройничного нерва (Kobylkov et al., 2020), что тоже косвенно указывает на 

иную природу передаваемой информации. 

Важно отметить, что через V1 осуществляется передача о магнитной 

навигационной информации, т.е. о карте. Так, было показано, что обработка 

глазничной ветви тройничного нерва лидокаином (анестетик, который 

вызывает потерю чувствительности) не нарушала способность к компасной 

ориентации по магнитному полю Земли у боболинка (Beason, Semm, 1996). 

При этом разрушение кластера N, обрабатывающего магнитную компасную 

информацию, приводило к неспособности ориентироваться с использованием 

магнитной информации, даже при интактном тройничном нерве (Zapka et al., 
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2009). Интересно, что способность к компасной ориентации по Солнцу и 

звездам при этом у птиц сохранялась. 

Помимо нейрофизиологических данных о роли V1 в магниторецепции 

навигационной информации, накапливаются и данные поведенческих 

экспериментов. Одним из первых был проведен эксперимент на голубях 

(Mora et al., 2004). Голубей обучили выбирать одну кормушку при наличии 

магнитной аномалии, а другую – при ее отсутствии. Части птиц 

обрабатывали надклювья анестетиком лидокаином, после чего эти голуби не 

могли правильно выбрать кормушку. Ложная операция на надклювье и 

двустороннее пересечение обонятельного нерва, проходящего в надклювье, 

не вызывали потерю способности к определению аномалии.  

Позже были получены сходные результаты на домашних утках Anas 

platyrhynchos domestica (Freire et al., 2012). Птиц обучили выбирать одну 

кормушку из четырех представленных по наличию над ней магнитной 

аномалии. При этом, инъекция лидокаина в глазничную ветвь тройничного 

нерва, иннервирующего надклювье, приводила к потере способности 

выбрать правильную кормушку.  

Интересны результаты экспериментов с физическим перемещением 

интактных птиц и птиц с двусторонней операцией по пересечению V1. 

Тростниковые камышевки смогли компенсировать смещение на 1000 км по 

долготе только с нетронутой глазничной ветвью тройничного нерва 

(Kishkinev et al., 2013). При этом смещение птиц с трассы их миграции было 

как реальным (Chernetsov et al., 2008), так и виртуальным, т.е. только по 

магнитным параметрам (Kishkinev et al., 2015). Тростниковые камышевки с 

пересеченными глазничными ветвями тройничного нерва продолжали 

ориентироваться так же, как и до смещения, т.е. не могли компенсировать 

смещение с трассы миграции (Kishkinev et al., 2013). При этом у птиц 

сохранялась компасная ориентация, что указывает на неповрежденные 

механизмы ориентации. 
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Однако есть и противоречивые данные, показывающие, что 

информация, передающаяся через V1, не является обязательной для 

успешного хоминга голубей (Gagliardo, 2006) и атлантических пестрых 

буревестников Calonectris borealis (Gagliardo et al., 2013). Несмотря на это, 

автор статьи не отрицает того, что V1 в принципе может передавать 

магнитную информацию у птиц. В упомянутых работах изучается роль 

обоняния в навигации птиц, которая будет рассмотрена в главе 1.2.2. 

В настоящее время не исключено и существование 

магниторецепторной системы на основе намагниченных частей во 

внутреннем ухе птиц (Wu, Dickman, 2011, 2012). С помощью экспериментов 

был получен ответ нейронов вестибулярных ядер на магнитный стимул, а 

также установлено влияние лагены на уровень экспрессии маркеров 

нейронной активности в ответ на меняющееся магнитное поле. Эти 

эксперименты нуждаются в независимой проверке, с продуманным дизайном 

эксперимента (сложности в операциях со внутренним ухом птиц, не 

затрагивающем вестибулярный аппарат), а также необходима дальнейшая 

работа по изучению связи этой гипотетической магниторецепторной системы 

и магниторецепторной системы в надклювье птиц. 

 

1.2.2. Ольфакторная навигация 

В 1971 году итальянский исследователь Флориано Папи и его коллеги 

сообщили, что голуби, лишенные обоняния путем перерезки обонятельных 

нервов, не вернулись в свою голубятню, в отличие от группы интактных птиц 

(Papi et al., 1971). Первые работы по ольфакторной навигации вызвали 

оживленную критику. Повторение экспериментов лаборатории Папи дало 

или иные результаты, или результаты, допускавшие множественные 

трактовки (Wiltschko et al., 1987). Эксперименты лаборатории Вальраффа 

содержали методические ошибки, например – отсутствие контрольных групп 

птиц (Wallraff, Foà, 1981). Однако в дальнейшем были проведены 

методически безупречные эксперименты по ольфакторной навигации 
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(Gagliardo et al., 2006, 2009), а независимые группы исследователей показали 

способность птиц совершать хоминг без доступа к магнитному полю Земли 

(Bonadonna et al., 2003; Mouritsen et al., 2003). 

Большинство исследований ольфакторной навигации было проведено 

на почтовых голубях, которые, хоть и не совершают миграций, но 

возвращаются в свою голубятню и являются удобным лабораторным 

объектом. Кроме голубей, роль обоняния в навигации изучалась на стрижах 

Apus apus (Fiaschi et al., 1974), скворцах (Wallraff et al., 1995), кошачьих 

пересмешниках Dumetella carolinensis (Holland et al., 2009), атлантических 

пестрых буревестниках (Gagliardo et al., 2013) и клушах Larus fuscus fuscus 

(Wikelski et al., 2015). 

При изучении ольфакторной навигации используется перерезка 

обонятельных нервов (Gagliardo et al., 2006, 2009), промывка обонятельного 

эпителия раствором сульфата цинка ZnSO4, приводящем к гибели клеток 

обонятельного эпителия (Benvenuti, Gagliardo, 1996; Holland et al., 2009) или 

поведенческие эксперименты (Benvenuti, Wallraff, 1985; Gagliardo, 2013). 

Несмотря на то, что лишенные обоняния (аносмированные) птицы обычно не 

возвращались из незнакомых мест, в хорошо знакомых районах птицы могли 

определять свое положение и совершать хоминг (Benvenuti et al., 1973). Это 

исключает неспецифические реакции на само лишение обоняния. Было 

показано, что в знакомых районах голуби совершают хоминг, опираясь на 

запомненные ранее зрительные образы, т.е. используют топографические 

карты (Gagliardo et al., 2001; Holland, 2003). 

В последнее время активно обсуждается, какие запахи могут 

использовать птицы во время миграций и хоминга, а также каким образом 

запахи могут оставаться в атмосфере и образовывать стабильные градиенты 

(Wallraff, Andreae, 2000; Wallraff, 2013). Над океанскими водами было 

показано наличие протяженных запаховых градиентов и отдельных меток 

пахучих веществ, выделяемых фитоплактоном (Nevitt et al., 1995; Nevitt, 

2008). Большинство исследователей сходятся во мнении, что морские птицы 
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используют во время хоминга именно ольфакторную навигацию (Nevitt, 

Bonadonna, 2005; Чернецов, 2016; Mouritsen et al., 2016). Над сушей было 

показано существование стабильных запаховых градиентов на протяжении 

лишь 200 км (Wallraff, Andreae, 2000). Большинство исследований 

ольфакторной навигации у сухопутных птиц выполнено на почтовых голубях 

(Gagliardo, 2013), ольфакторные возможности предков которых, возможно, 

специально отбирались и закреплялись человеком (Чернецов, 2016). Наличие 

ольфакторной навигации у мигрирующих над сушей на дальние расстояния 

кошачьих пересмешников (Holland et al., 2009), вызывает удивление даже у 

автора исследования (Holland, 2014). 

 

1.2.3. Иные навигационные системы 

В качестве альтернативных навигационных факторов рассматривались 

положение астрономических тел (Matthews, 1951a, b, 1953; Sauer, Sauer, 

1960), гравитация (Lednor, Walcott, 1984; Blaser et al., 2013, 2014) и инфразвук 

(Hagstrum, 2000, 2001). 

Гипотезы навигации птиц по астрономическим телам были выдвинуты 

в середине прошлого века (по Солнцу – Matthews, 1951a, b, 1953; по звездам 

– Sauer, 1957; Sauer, Sauer, 1960). Согласно этим гипотезам, птица могла бы 

определять широту, т.е. к югу или северу от исходной точки она находится, 

сравнивая запомненную высоту Солнца в зените (положения звезд и/или 

созвездий) с высотой Солнца в зените (положением звезд и/или созвездий) в 

новой точке (рис. 7). Долготу птица могла бы определить, оценив изменение 

положения небесного тела (небесных тел) относительно своего чувства 

времени. Для этого птице было бы необходимо пользоваться двумя 

датчиками времени: настроенным на время исходной точки и измеряющим 

местное время.  
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Рис. 7. Иллюстрация гипотезы навигации по Солнцу (по: Matthews, 1953). Птица 

выпущена к северу и западу от дома. Ярким желтым цветом, снизу – высота Солнца в 

текущем месте (в месте выпуска) в полдень. В северном полушарии Солнце в зените 

расположено на юге. Тусклым цветом, сверху – высота Солнца в полдень в предыдущем 

месте (дома), после чего – расположение Солнца дома при Солнце в зените в месте 

выпуска. Крупный пунктир – направление движение Солнца. а – Разница в высоте Солнца 

над горизонтом между домом и точкой выпуска, широта. b – Разница азимутов между 

домом и точкой выпуска, долгота. Рисунок выполнен не в масштабе. 

 

В конце 1950-х годов были выполнены эксперименты на садовых 

славках, результаты которых могли быть интерпретированы как 

использование птицами двух типов внутренних часов – фиксированных и 

быстро калибрующихся под окружающие условия, т.н. эффект «джетлага» 

(Sauer, Sauer, 1960). Однако в дальнейшем воспроизвести эти эксперименты 

не удалось (Emlen, 1967; Mouritsen, Larsen, 2001). И несмотря на то, что 

внутренние часы птиц довольно быстро адаптируются к местному времени 

(Gwinner, 1996), наличие двух видов внутренних часов у птиц не доказано. 

Одна лишь рассинхронизация внутренних часов птицы и внешнего 

фотопериода («смещение часовых поясов») не запускает механизма 

компенсации долготного смещения у совершающих весеннюю миграцию 

тростниковых камышевок (Kishkinev et al., 2010). 

На данный момент механизм установления долготного смещения, 

основанный на определении разницы времени по часам, независимым от 
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внешнего времязадатчика (цайтгебера), не описан ни для одного вида 

животных (Albus et al., 2005; Kishkinev et al., 2010; Cassone, Westneat, 2012). 

Однако накапливается все больше данных о том, что в супрахиазматических 

ядрах гипоталамуса млекопитающих, разные популяции нейронов имеют 

разную скорость синхронизации к внешнему фотопериоду (Piggins, Loudon, 

2005). Гипотетически это могло бы служить физиологической основой для 

механизма навигации по Солнцу.  

Ориентация птиц по звездам не зависит от времени (Mouritsen, Larsen, 

2001; Pakhomov et al., 2017), теоретически было бы очень странно, если для 

навигации по звездам птицы использовали бы чувство времени. К 

сожалению, все экспериментальные работы по навигации птиц по звездам 

были выполнены на очень маленьком количестве птиц и не могут 

рассматриваться в качестве достоверной проверки гипотезы навигации по 

звездам (Sauer, 1957; Sauer, Sauer, 1960; Emlen, 1967a, b; Rabøl, 1998). Таким 

образом, в настоящее время возможность навигации птиц по звездам не 

доказана. 

Другая гипотеза навигации птиц основана на ряде фактов – навигация с 

использованием инфразвука (Hagstrum, 2000, 2001, 2013). Во-первых, 

инфразвуковые волны с частотой 0,1–10 Гц способны распространяться на 

многие сотни и тысячи километров и могут маркировать такие природные 

ландшафтные ориентиры, как побережье морей и океанов, реки. Во-вторых, 

голуби в принципе могут слышать низкочастотные звуки.  В-третьих, у 

голубей ухудшается способность совершать хоминг в инфразвуковом шуме 

от пролетающих самолетов. Однако инфразвук не образует бикоординатной 

сетки, поэтому может быть использован некоторыми видами птиц лишь в 

качестве одного из локальных ориентиров на местности (Чернецов, 2016). 

Наконец, некоторыми исследователями обсуждается гипотеза 

навигации птиц с использованием гравитационных аномалий (Larkin, Keeton, 

1978; Каневский и др., 1985; Blaser et al., 2013, 2014). Аномалии возникают в 

результате неоднородности подземных структур, таких как скалы с высоким 
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содержанием руды или тектонические разломы, вызывающие локальное 

усиление силы тяжести или, наоборот, области с пониженной силой тяжести, 

образованные соляными куполами или метеоритными кратерами. В работах 

Blaser et al., 2013, 2014 был предложен механизм навигации голубей с 

помощью гравитации: птица могла бы анализировать угол между 

запомненным вектором гравитации «дома» и текущим вектором гравитации. 

Однако в исследовании Lednor, Walcott, 1984 не было обнаружено изменения 

в навигации птиц в магнитной аномалии. Сама идея навигации птиц по 

гравитации и методика проведения исследований были раскритикована 

научным сообществом (Kishkinev, 2015; Wiltschko, Wiltschko, 2015; 

Чернецов, 2016). Во-первых, сложно, если вообще возможно, изменять 

гравитацию в изменяемых контролируемых условиях лаборатории вокруг 

экспериментальных птиц. В природных условиях невозможно корректно 

подобрать контрольную группу птиц, ведь если выпустить птиц вне 

гравитационной аномалии, то у них будут другие факторы окружающей 

среды, которые могут повлиять на их способности к навигации. Во-вторых, в 

настоящее время не известны рецепторы гравитации у животных, 

позволяющие запоминать показания гравитации в фиксированной точке 

(фиксированных точках) прошлого (вестибулярные рецепторы выполняют 

лишь функцию определения положения тела в пространстве в текущее время, 

«здесь и сейчас»). 

 

ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ (ОБЩИЕ ПОЛОЖЕНИЯ) 

В рамках данной кандидатской диссертации проводились 

экспериментальные исследования с применением различных методов, 

поэтому подробная методика работы каждого эксперимента будет описана в 

соответствующих главах. Ниже приводится описание положений, общих для 

большинства выполненных работ. 
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2.1. Места выполнения работ и сроки 

Основным местом экспериментальной работы с мигрирующими 

птицами была Биологическая станция «Рыбачий» Зоологического института 

РАН, расположенная на Куршской косе (Россия; Калининградская область, 

Зеленоградский район 55º09´ с.ш., 20º52´ в.д.). Также эксперименты 

проводили на полевом стационаре «Фрингилла», находящемся в 11 км к югу 

от основного здания станции и на Звенигородской биологической станции 

МГУ, к 40 км к западу от Москвы (55°42ʹ с.ш., 36°45ʹ в.д.). Все станции 

расположены вдали от крупных городов и населенных пунктов, что 

позволяет свести к минимуму возможное воздействие электромагнитного 

шума (Engels et al., 2014) и искусственных источников света на ориентацию 

птиц в экспериментах.  

Эксперименты проводили в период с 2015 по 2020 гг. В работах по 

изучению магнитной навигационной карты и зависимости звездного компаса 

птиц от чувства времени были использованы данные прошлых лет. 

 

2.2. Модельные виды птиц 

В качестве модельных видов были выбраны 4 вида птиц: садовые славки 

Sylvia borin, зарянки Erithacus rubecula, мухоловки-пеструшки Ficedula 

hypoleuca и тростниковые камышевки Acrocephalus scirpaceus.  

 

2.3. Сбор данных, статистическая обработка 

Экспериментальное изучение ориентации и навигации началось после 

того, как Густав Крамер показал, что спонтанная ночная миграционная 

активность птиц (Zugunruhe), существование которой было описано задолго 

до начала научного изучения миграций птиц, носит направленный характер 

(Kramer, 1949). Во время сезона миграции Крамер помещал перелетных птиц 

в круговые арены (круглые клетки), и птицы прыгали преимущественно в 

том географическом направлении, которое характерно для свободнолетящих 

птиц данного вида в соответствующий сезон миграции. Эта особенность 
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поведения ряда птиц позволяет проводить исследования их 

пространственной ориентации в контролируемых лабораторных условиях, 

что привело к значительному прогрессу в изучении ориентации и навигации 

птиц. Птицы являются наиболее изученной в данном отношении группой 

совершающих дальние миграции животных именно благодаря 

существованию поведенческой парадигмы, которая позволяет поставить 

лабораторный эксперимент (Чернецов, 2016). 

В экспериментах по изучению магнитных и звёздных источников 

навигационной информации, описанных в настоящей диссертации, 

участвовали только птицы, находящиеся в миграционном состоянии, то есть 

проявлявшие ночное миграционное беспокойство и имевшие жирность 3-4 

балла или выше (по шкале 0-8, Kaiser, 1993). Мы наблюдали за ночным 

миграционным беспокойством птиц с помощью инфракрасных онлайн-

видеокамер и брали в эксперимент только особей, проявляющих 

миграционное беспокойство в конкретную ночь.  

Для регистрации направления миграционной активности использовали 

круговые арены – модифицированные конуса Эмлена (Emlen, Emlen, 1966). 

Арены представляли собой алюминиевые усеченные конуса, закрытые 

сверху нейлоновой сеткой (размеры: диаметр верхней части – 34 см, нижней 

– 10 см; высота – 14 см, угол наклона стенок – 45°). Стенки конуса были 

покрыты пленкой с нанесенной на нее потолочной побелкой для регистрации 

царапин, оставленных птицами при прыжках от центра конуса к ее краям. 

При проведении эксперимента, конуса располагали таким образом, чтобы 

линия соединения краев пленки была бы направлена на север. 

Продолжительность одного ориентационного теста (нахождение птицы в 

конусе Эмлена в различных экспериментальных условиях) составляла от 25 

до 50 мин, каждую птицу тестировали до 5 раз. Направление, полученное при 

помощи ориентационных тестов в конусах Эмлена, в целом соответствует 

направлению свободнолетящих птиц во время ночного миграционного 

полета. Однако разброс в направлениях, полученных в конусах Эмлена, 
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гораздо больше, чем наблюдается у свободнолетящих птиц. Поэтому 

эксперименты с использованием конусов Эмлена требуют больших выборок 

для получения статистически значимых направлений и не позволяют 

обнаружить небольшие различия между группами (Nievergelt et al., 1999).  

Часть ориентационных экспериментов проводили с использованием 3-

осевой 4-колечной системы Мерритта, так называемых магнитных колец 

(Kirschvink, 1992). Магнитные кольца состоят из медной проволоки и 

алюминиевых корпусов, которые в собранном виде представляют собой 

кубоид со стороной 2 м (подробнее см. Mouritsen, 2013). Из-за двойной 

обмотки проволоки ток может идти в 2 направлениях. При подаче тока в 

параллельном направлении создается магнитное поле, при антипараллельном 

направлении тока магнитное поле не образуется, что позволяет провести 

контрольный тест для анализа участия возможных артефактов, например, 

шума, от работы магнитной системы на ориентирование птиц. Внутри 

магнитных колец образуется гомогенное магнитное поле объемом около 1 м3, 

с гетерогенностью, не превышающей 1% (Kirschvink, 1992), что позволяет 

расположить внутри одновременно до 9 конусов Эмлена с птицами. 

Магнитные кольца могут создавать разные магнитные условия, например, 

вертикальное магнитное поле с общей напряженностью 50 100 нТл, 

магнитным наклонением 90°. В вертикальном магнитном поле птицы не 

получают магнитной компасной информации. 

Магнитные кольца, в которых проводятся эксперименты на 

Биологической станции «Рыбачий», были изготовлены в Ольденбургском 

университете в Германии и аналогичны использовавшимся ранее в 

экспериментах по изучению магниторецепции у птиц (Zapka et al., 2009; 

Lefeldt et al., 2014). Магнитные кольца неоднократно использовались ранее в 

поведенческих экспериментах на Биологической станции «Рыбачий» 

(Kishkinev et al., 2015; Pakhomov, Chernetsov, 2014 и др.). 

Для определения напряженности магнитного поля Земли и проверки 

показателей магнитного поля внутри колец Мерритта использовали 
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магнитометр MEDA FMV400. Это портативный магнитометр, замеряющий 

векторные показатели магнитного поля по 3 осям. 

Для анализа направления ориентации птиц проводили визуальный 

осмотр конусов Эмлена после экспериментальных тестов, определяя среднее 

направление, выбранное птицей, по количеству и распределению царапин, 

оставленных ею на побелке (Mouritsen, Larsen, 1998). Для этого использовали 

прозрачную пленку с отмеченными на ней 36 секторами по 10° каждый, 

которую накладывали сверху конуса Эмлена. Среднее направление, 

выбранное каждой птицей, независимо определялось двумя или тремя 

исследователями. Среднее значение направлений, определенных двумя 

наблюдателями, записывалось как результат ориентационного теста 

отдельной птицы.  Если оба исследователя считали, что распределение 

царапин не четкое, то определялось количество царапин в каждом из 36 

десятиградусных секторов с последующим статистическим анализом. Если 

оба наблюдателя считали, что распределение царапин было равномерным по 

всей пленке или если значения, указанные двумя исследователями, 

отличались более чем на 30°, то считали, что в данном тесте птица не могла 

выбрать направление, была дезориентирована. Если птица не оставляла 

царапин на пленке, отмечали, что в данном ориентационном тесте птица 

была не активна. На момент подсчета исследователи не знали, от каких 

именно птиц были получены данные и в каких экспериментальных условиях 

(если их было несколько) проходили тесты – это обеспечивало двойной 

слепой метод. Для анализа направления всей группы экспериментальных 

птиц использовали только средние данные по птицам, от которых было 

получено два или более результата ориентационного теста, чтобы избежать 

псевдорепликации. Таким образом, итоговый размер выборки мог отличаться 

от количества экспериментальных птиц. 

Для статистического анализа использовалась круговая статистика, 

которая рассчитывалась в программе Oriana (версии 4.02 или 3.21; Kovach 

Computing Services, Ангсли, Великобритания). При анализе ориентации для 
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каждой птицы определялись значения направления в градусах α, длина 

вектора r и уровень значимости p. Контрольную и экспериментальную 

группы птиц сравнивали при помощи непараметрического критерия Мардия-

Уотсона-Уилера (критерий MWW), если каждая из сравниваемых выборок 

содержала не менее 10 птиц, и длина вектора была меньше 0.75. Если размер 

выборки был меньше 10, то применялся более мощный параметрический 

критерий Ватсона-Уильямса. Также мы использовали методику 

моделирования (bootstrap), чтобы определить, демонстрируют ли 

статистически значимо ориентированные группы значительно более 

направленное поведение, чем группы, не имеющие статистической 

значимости. В рамках этой процедуры случайная выборка направлений 

ориентации (n направлений) строится с заменой из выборки направлений 

ориентации, присутствующих в статистически значимо ориентированной 

группе. На основе этих n направлений ориентации вычисляется 

соответствующее значение r, и эта процедура повторяется 100000 раз. После 

этого полученные 100000 r-значений ранжируются в порядке возрастания: r-

значения в промежутке от 2500 до 97500, а также в промежутке от 500 и до 

99500 определяются как 95% и 99% пределы для фактически наблюдаемого 

значения r значимо ориентированной группы, соответственно. Если 

фактически наблюдаемое значение r дезориентированной группы лежит за 

пределами этих доверительных интервалов, ориентированная группа 

значительно более направлена, чем дезориентированная группа со 

значимостью p <0.05 и p <0.01, соответственно. Утверждение, что группа 

птиц со статистически значимой ориентацией демонстрировала значительно 

более направленное поведение, чем группа с незначимой статистически 

ориентацией может показаться тривиальным, но это не так. Нередко 

встречается ситуация, когда одна выборка показывает немного большую 

концентрацию направлений (пересекает порог статистической значимости), 

чем другая (немного не дотягивает до порога статистической значимости). 

Одна выборка значимо отличается от равномерного кругового распределения 
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(нулевую гипотезу можно отвергнуть), а другая нет. Это, однако, не означает 

автоматически, что эти выборки статистически значимо отличаются друг от 

друга. Для проверки этой гипотезы и используется bootstrap. 

 

ГЛАВА 3. МЕХАНИЗМ РАБОТЫ МАГНИТНОГО КОМПАСА ПТИЦ 

3.1. Влияние осциллирующего магнитного поля на работу 

магнитного компаса птиц 

В главе 1.1.1. «магнитный компас» настоящей диссертации была 

описана модель механизма работы магнитного компаса птиц, в основе 

которой лежат бирадикальные химические реакции в глазах птиц. Эта модель 

имеет множество косвенных доказательств (Кишкинев, Чернецов, 2014). В 

частности, модель предсказывает, что колеблющееся электромагнитное поле 

в нижнем мегагерцовом диапазоне (1–100 МГц) может нарушить работу 

магнитного компаса птиц из-за эффекта электронного парамагнитного 

резонанса (Timmel, Hore, 1996). Нарушение работы магнитного компаса в 

присутствии осциллирующего магнитного поля (ОМП) было предложено в 

качестве диагностического инструмента для механизма реакции радикальных 

пар, лежащей в основе магнитного компаса (Ritz et al., 2000). Этот эффект 

действительно наблюдался в десятках экспериментов, проведенных по 

крайней мере тремя независимыми группами исследователей на птицах (Ritz 

et al., 2004; Thalau et al., 2005; Kavokin et al., 2014; Engels et al., 2014) и 

млекопитающих (Malkemper et al., 2015). Однако модель радикальных пар не 

может объяснить полученные количественные результаты: наблюдаемые 

пороги чувствительности магнитного компаса к воздействию OMП у зарянок 

и славок на два порядка меньше, чем предсказывает модель (Kavokin, 2009; 

Hiscock et al., 2017). 

Ниже будет описан эксперимент, направленный на изучение места 

применения ОМП на компасную ориентацию славок. 

3.1.1.Материалы и методы 
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Место проведения работы и сроки 

Эксперименты проводились на базе Биологической станции «Рыбачий» 

ЗИН РАН во время осенней миграции птиц (с середины августа по конец 

сентября) в 2018 г. 

Экспериментальные птицы  

В качестве модельного вида были выбраны садовые славки, 

являющиеся дальними ночными мигрантами. Садовые славки широко 

распространены в Европе и Западной Сибири, зимуют в тропической и 

южной Африке между 10° с.ш. и 30° ю.ш. (Moreau, 1972). Данный вид 

является модельным объектом в ряде исследований ориентации и навигации 

воробьиных мигрирующих птиц (Gwinner, Wiltschko, 1978; Mouritsen et al., 

2004). Ранее на Биологической станции «Рыбачий» уже проводили 

ориентационные эксперименты на садовых славках (Pakhomov, Chernetsov, 

2014; Pakhomov et al., 2017b).  

Птиц отлавливали при помощи паутинных сетей и содержали в 

уличном вольере в индивидуальных клетках (60 х 40 х 40 см) не менее 5 

дней, для привыкания птиц к условиям неволи. В качестве корма ежедневно 

давали смесь моркови, яиц, ягод черемухи и личинок мучного хруща, а также 

воду. В вольере был естественный фотопериод и магнитное поле, а также 

доступ ко всем астроориентирам – солнцу, поляризованному свету и звездам. 

Вольер был оборудован онлайн-видеокамерами, чтобы мы могли отбирать 

для экспериментов только птиц, проявлявших ночное миграционное 

беспокойство. 

Экспериментальное оборудование 

Специально для эксперимента были разработаны миниатюрные 

устройства, производящие осциллирующее магнитное поле (рис. 8). Каждое 

устройство весит всего 0,95 г и состоит из магнитной катушки и 
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высокочастотного генератора. Генератор питается от батареек для часов и 

активирует катушку на частоте 1,403 МГц. 

 

Рис. 8. Портативное устройство, генерирующее осциллирующее магнитное 

поле. 1– генератор; 2 - батарейки; 3 - соединительный кабель; 4 - катушка; 5 - петли для 

фиксации на спине птицы (Bojarinova et al., 2020). 

 

Устройства крепили к спине и к голове птицы. Задняя часть, генератор, 

фиксировалась на спине с помощью ножных петель из эластичной швейной 

нити. Это обычный способ крепления передатчиков или логгеров к мелким 

воробьиным птицам (Соколов, 2011). Верхняя часть, катушка, приклеивалась 

к бумажному пластырю, закрепленному на голове птицы с помощью 

нетоксичного клея для ресниц. Устройства оставались на голове птиц в 

течение 5-7 дней, птицы при этом демонстрировали нормальное поведение и 

проявляли ночное миграционное беспокойство. По истечении этого срока 

катушка начинала отваливаться от головы птицы, и устройство снималось. 
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Рис. 9. Садовая славка с прикрепленным портативным устройством для локального 

приложения осциллирующего магнитного поля. Вставка: Схема приложения ОМП к 

голове птицы. Синим и красным пунктирными контурами показаны границы амплитуды 

ОМП 2,5 нТл и 5 нТл соответственно. Желтая окружность схематично изображает размер 

скрытой части глазного яблока (Bojarinova et al., 2020). 

 

Катушки создавали объем около 2 см3, в котором амплитуда ОМП 

превышала 2,5 нТл, т.е. была больше или приблизительно равна порогу 

чувствительности магнитной компасной информации садовых славок (2–3 

нТл) (Pakhomov et al., 2017b). Этот объем покрывал сетчатку обоих глаз (рис. 

9). Примечательно, что амплитуда ОМП превышала 5 нТл в центральных 

частях сетчатки, формирующих зрительные образы. В то же время амплитуда 

OMП в других частях головы птиц (надклювье и внутреннее ухо), которые 
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могут участвовать в магниторецепции, была значительно ниже порога 

чувствительности магнитной информации. 

Эксперименты с портативными устройствами, закрепленными на 

садовых славках, проходили в экранированном и заземленном немагнитном 

помещении в отдельно стоящем лабораторном корпусе. Внутри помещения 

было установлено искусственное освещение, создаваемое зелеными 

светодиодами (с максимальной длиной волны 527 нм). 

Птиц с портативными устройствами тестировали в алюминиевых 

конусах Эмлена. Все конуса Эмлена помещались в высокий пластиковый 

цилиндр, верхняя часть которого была покрыта сеткой – для предотвращения 

контактов между мини-генераторами и сеткой, которые могли вызвать 

беспокойство птицы и/или повреждение генератора. Сверху цилиндров 

помещали крышки из матового стекла, которые полностью скрывали все 

видимые признаки лабораторного помещения, но пропускали внутрь 

достаточно света. 

Помимо миниатюрных устройств, генерировавших ОМП, использовали 

большие стационарные установки, воздействовавшие на все тело птицы. В 

стационарных установках магнитное поле создавалось вокруг катушек 

диаметром 0,75 м, питаемых от промышленного стабилизированного 

высокочастотного генератора с широкополосным усилителем мощности. 

Каждая катушка состояла из закрепленных на деревянном каркасе трех 

витков изолированной медной проволоки (1 мм в сечении). Генератор 

располагался внутри деревянного ящика, на улице в тростниках примерно в 

25 м по прямой от центра поляны, на которой были расположены деревянные 

столы для катушек и экспериментальных клеток. Звук работающих устройств 

был не различим уже в 2 м от корпуса деревянного ящика, а у 

экспериментальных столов он был намного тише естественных шумов 

окружающей среды. Катушки были подключены параллельно с помощью 

коаксиального кабеля небольшой длины к основному радиочастотному 
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кабелю и смонтированы таким образом, чтобы одна сторона катушки была 

поднята над столешницей. Это увеличивало угол между OMП и 

естественным магнитным полем, который в результате составил примерно 

30°. На столах можно было установить до четырех катушек. 

Конуса Эмлена размещали на столах по одному в центр каждой 

катушки. Все эксперименты со стационарными генераторами OMП 

проводили только в конусах из диэлектрического материала (пластика), 

чтобы избежать экранирующего воздействия материала на радиочастотное 

поле.  

Экспериментальные процедуры 

Эксперименты состояли из двух этапов. Сначала садовых славок 

тестировали в лабораторном корпусе до прикрепления к ним портативных 

устройств, генерирующих ОМП.  

На втором этапе птицы прошли три типа тестов. Во-первых, на улице в 

ОМП, генерируемом стационарными катушками (до крепления переносного 

устройства или после того, как оно было снято). Во-вторых, с 

установленными на них портативными устройствами в двух условиях – в 

рабочем состоянии (со вставленной в генератор батарейкой) и в нерабочем 

состоянии (с макетом батарейки, сходным по весу с батарейкой). После 

тестов, когда птиц возвращали в клетки, из переносных устройств 

извлекались батарейки. Непосредственно перед тестом батарейки или их 

макеты возвращали обратно.  

Каждый тест длился 50 минут и обычно начинался в начале 

астрономических сумерек. 

В тестах с портативными устройствами использовали двойной слепой 

метод: до конца всех экспериментов исследователи, которые проводили 

поведенческие эксперименты и количественно оценивали их результаты, не 

знали, на какой птице в какой тест мини-генератор OMП был включен, а на 

какой – выключен. 
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В анализ были включены результаты всех птиц, показавших хотя бы 

одно направление ориентации и достоверно ориентировавшихся согласно 

критерию Рэлея (при 5% уровне значимости). 

 

3.1.2. Результаты и обсуждение 

Во время осенней миграции садовые славки без портативных устройств 

на теле при тестировании в лабораторном помещении показали юго-западное 

направление миграции (α = 216°, n = 21, r = 0.38, p = 0.045; рис. 10А). 

Полученное среднее направление птиц совпадало со средним направлением 

осенней миграции того же вида по данным дальних находок колец от птиц, 

окольцованных на Куршской косе (α = 213°, n = 14, r = 0.96, p <0.001, 95% CI 

= 205°–222°, неопубликованные данные Биологической станции «Рыбачий»). 

Направление ориентации садовых славок, полученное на Биологической 

станции «Рыбачий» в предыдущих экспериментах в конусах Эмлена в 

уличных условиях, составляло 194° (n = 38, r = 0.41, p = 0.001, 95% CI = 169°–

229°; Pakhomov et al., 2017b). Эти два распределения (внутри помещения, без 

доступа к астрономическим ориентирам, и вне помещения) не различаются 

по критерию Мардия-Уотсона-Уилера: W = 0.3, p = 0.86. 
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Рис. 10. Ориентация садовых славок: (А) в естественном магнитном поле Земли (ЕМП); 

(Б) в ЕМП плюс гомогенном 5 нТл OMП, генерируемом неподвижными катушками; (В) в 

ЕМП с выключенными портативными устройствами, генерирующими OMП; (Г) в ЕМП с 

включенными портативными устройствами, генерирующими OMП. Точки обозначают 

среднее направление ориентации отдельных птиц, стрелки – среднее значение ориентации 

группы. Внутренние и внешние пунктирные кружки обозначают 5% и 1% уровень 

значимости Рэлея соответственно. Радиальные сплошные линии обозначают 95% 

доверительный интервал. Красный треугольник с обозначением мС – направление 

магнитного севера. 

 

Садовые славки, под воздействием гомогенного 5 нТл OMП, 

созданного стационарными катушками, были дезориентированы (α = 106°, n 

= 12, r = 0.11, p = 0.86; рис. 10Б).  

Наличие портативных устройств на теле птицы существенно не 

повлияло на ориентационные способности птицы. Среднее значение 

ориентации у садовых славок, несущих выключенный прибор был чуть ниже 

уровня значимости (α = 164°, n = 11, r = 0.51, p = 0.056, рис. 10В). Однако, 

когда портативное устройство было включено, птицы не были 

дезориентированы: славки демонстрировали миграционную ориентацию, 

соответствующую осеннему миграционному сезону (α = 189°, n = 14, r = 0.49, 

p = 0.03; рис. 10Г). 

Направление активности садовых славок при включенных устройствах 

OMП было статистически неразличимо от направления, показанного 

птицами без устройств (критерий MWW: W = 0.15, p = 0.93) и птицами с 

выключенными устройствами (критерий MWW: W = 0.49, p = 0.78). 

Полученные результаты были дополнительно проверены с помощью 

моделирования (bootstrap), которое подтвердило, что значимо 

ориентированные группы показали значительно более направленное 

поведение, чем группы без значимой ориентации.  

Результаты эксперимента имеют важное значение для понимания 

механизма работы магнитного компаса на основе бирадикальных реакций, а 
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также для дальнейшего поиска магниторецепторов у птиц. Можно 

предположить три возможные структуры магниторецепторной системы 

компасной информации, которые не противоречат полученным нами 

результатам: 

1. Магниторецепция компасной информации происходит в 

молекулах криптохромов в сетчатке глаза, но ее нарушение в результате 

воздействия OMП не является результатом прямого действия OMП на 

рецепторы магнитной компасной информации. Это предположение избавляет 

теорию радикальных пар от нерешенной проблемы количественного 

объяснения влияния ОМП. Однако в таком случае должен существовать 

другой, пока неизвестный рецептор, который чрезвычайно чувствителен к 

воздействию OMП, при этом нейрофизиологически связанный с 

магниторецепторами компасной информации так, чтобы рецептор OMП мог 

бы блокировать сигналы от рецепторов магнитной компасной информации. 

2. Рецепторы магнитной компасной информации находятся не в 

глазах птиц. Поскольку механизм бирадикальных реакций в криптохроме 

требует света для запуска работы, это, скорее всего, означает, что этот 

рецептор работает на некоторых других физических принципах. Наиболее 

вероятной предложенной альтернативой механизму бирадикальных реакций 

является магниторецептор на основе нано частиц магнетита или другого 

магнитного материала. Согласно имеющимся данным, такой рецептор может 

располагаться либо в надклювье (Falkenberg et al., 2010; Heyers et al., 2010; 

Kishkinev et al., 2013, 2015), либо во внутреннем ухе птиц (Harada et al., 2001; 

Harada, 2008; Wu, Dickman, 2011, 2012), хотя и другие варианты локализации 

не могут быть однозначно исключены. Основная проблема этой гипотезы 

заключается в том, что до сих пор не было предложено никакой модели 

рецептора на основе магнетита, который объяснял бы чрезвычайную 

чувствительность птичьего компаса к OMП. 

3. Магниторецепторы компаса на основе криптохромов 

расположены только в вентральной части сетчатки. Такие рецепторы могли 
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быть незначительно затронуты OMП от наших портативных устройств, 

поскольку в вентральной части глаза амплитуда OMП была близка к порогу 

чувствительности 2–3 нТл, определенному ранее для садовых славок. 

Однако, если это так, то направление магнитного поля не воспринимается 

птицей через паттерны, наложенные на зрительные изображения, поскольку 

центральная часть сетчатки подверглась воздействию OMП 5 нТл и более, 

которое вызывало полную дезориентацию птиц при приложении ко всему 

телу птиц в контрольных экспериментах. 

Можно было бы предположить, что поведение, демонстрируемое 

птицами с включенными устройствами, на самом деле не является истинной 

ориентацией по магнитному полю. В некоторых статьях описана 

направленная ориентация, которая не нарушается радиочастотными полями 

(Wiltschko et al., 2005; 2011). Об этих, так называемых «фиксированных 

ответах ориентации», сообщалось, когда механизм работы магнитного 

компаса на основе радикальных пар в глазах был нарушен, и такие реакции 

связывали с рецепторами на основе магнетита в клюве. 

Если бы эти реакции фиксированного направления были в нашем 

эксперименте, и направление этих реакций случайно совпало бы с 

миграционным Ю-Ю-З направлением садовых славок, это привело бы к 

наблюдаемому эффекту ориентации. Тогда, следуя этой логике, можно было 

бы ожидать, что фиксированные направления появятся и при воздействии 

OMП, генерируемого стационарными установками, однако в наших 

экспериментах этого не наблюдалось. Мы не нашли причину, почему OMП, 

генерируемое мини-катушками, могло бы вызывать фиксированные ответы 

направления, тогда как OMП, генерируемое большими катушками, нет. 

Поэтому такое объяснение маловероятно. 

 

ГЛАВА 4. МЕХАНИЗМ РАБОТЫ ЗВЕЗДНОГО КОМПАСА ПТИЦ 

4.1. Звездный компас и чувство времени 
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Мигрирующие птицы гипотетически могут использовать звезды или 

для истинной навигации, или для зависимой от времени компасной 

ориентации, или для не зависимой от времени компасной ориентации 

(Mouritsen, Larsen, 2001; Золотарева, Чернецов, 2021; подробнее см. главу 

1.1.3.). Первое предположение, об использовании птицами звезд для 

навигации, несмотря на работы некоторых исследователей (Sauer, 1957; 

Sauer, Sauer, 1960), не было подтверждено дальнейшими исследованиями. 

Использование звезд для компасной ориентации было неоднократно 

показано разным группами исследователей независимо друг от друга 

(Bingman, 1984; Mouritsen, 1998, и другие). Несмотря на описание общего 

механизма работы звездного компаса птиц, некоторые частные вопросы 

оставались либо неизученными, либо изученными частично. В частности, это 

вопрос о зависимости звездного компаса птиц от времени суток. 

Стивен Эмлен в конце 60-х годов ХХ века в экспериментах с 

индиговыми колоринами показал, что, даже при смещении звездного неба 

планетария на разное количество часов, птицы ориентировались в 

направлении, характерном для данного сезона миграции (Emlen, 1967b). 

Другими словами, колорины использовали звездное небо в качестве не 

зависящего от времени компаса. Эти результаты впоследствии были 

подтверждены Моуритсеном и Ларсеном на мухоловках-пеструшках и 

черноголовых славках, которые могли выбирать видо-специфичное сезонное 

направление миграции даже под неподвижным небом планетария, 

транслирующего картину звездного неба, характерную для пол третьего ночи 

(Mouritsen, Larsen, 2001).  

Несмотря на кажущуюся доказанность независимости звездного 

компаса птиц от времени, упомянутые выше исследования проводились под 

искусственным небом планетария в естественном магнитном поле, которое 

теоретически могло быть использовано птицами для выбора направления 

миграции. 
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Чтобы окончательно выяснить связь звездного компаса мигрирующих 

воробьиных птиц и времени, мы провели эксперименты с зарянками под 

естественным ночным звездным небом в вертикальном магнитном поле, не 

дающем магнитной компасной информации. У птиц проверяли направление 

миграционной ориентации, после чего переводили их внутренние часы на 4 

часа вперед, а через 6 дней, после синхронизации активности зарянок с 

новым фотопериодом, снова проверяли направление их ориентации. При 

этом картина ночного звездного неба теперь отставала от картины, 

соответствовавшей субъективному времени птицы (+4 часа) на 60°. 

Направление возможной ориентации экспериментальных птиц в этих 

условиях важно и не так очевидно (рис. 11). Эмлен предположил, что 

индиговые колорины полагались на определение направления в северной 

части неба в пределах 35° от Полярной звезды (Emlen, 1975). Если это так, и 

птицы используют вращение звезд против часовой стрелки вокруг Полярной 

звезды, ожидаемым результатом сдвига часов птиц на 4 часа вперед будет 

смещение их ориентации на 60° по часовой стрелке (рис. 11В). Однако 

птицам было бы проще использовать более видимое движение звезд вблизи 

небесного экватора, как это было предложено ранее (Mouritsen, Larsen, 2001). 

Звезды около небесного экватора движутся по более криволинейным 

траекториям, в то время как около Полярной звезды – по дугам, мало чем 

отличающимся от прямых линий. На достаточно высоких широтах с Земли 

звезды видны движущимися слева направо c угловой скоростью, очень 

близкой к 15° в час.  Это означает, что если перевести внутренние часы 

зарянок, использующих звездный компас, зависящий от времени, вперед, то 

птицы должны изменить свою ориентацию на 60° против часовой стрелки 

(рис. 11Г). 
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Рис. 11. Ожидаемая ориентация мигрирующих ночью птиц при использовании 

зависящего и не зависящего от времени звездного компаса. (А). Направление 

ориентации птицы во время осенней миграции в контролируемых условиях без смены 

часов, юг 180°. (Б). Направление ориентации той же птицы, внутренние часы которой 

сдвинуты на 4 часа вперед, если она использует независимый от времени компас. (В). 

Направление ориентации той же птицы, внутренние часы которой сдвинуты на 4 часа 

вперед, если она использует зависимый от времени компас и полагается на звезды в 

северной приполярной области (Emlen, 1975). (Г). Направление ориентации той же птицы, 

внутренние часы которой сдвинуты на 4 часа вперед, если она использует зависимый от 

времени компас и полагается на звезды около небесного экватора (Mouritsen, Larsen, 

2001). 

 

4.1.1. Материалы и методы 

Место проведения и сроки 

Работа проводилась на Биологической станции «Рыбачий» ЗИН РАН во 

время осенней миграции птиц. Эксперименты, в которых автор этой работы 

непосредственно принимала участие, проходили в 2016 г., однако также 

были использованы данные 2013 года. 

Экспериментальные птицы 
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В качестве модельного вида были выбраны зарянки – широко 

распространенный по всей Европе вид, мигрирующий на ближние и средние 

дистанции и зимующий на юге Европы, в Средиземноморье (Cramp, Brooks, 

1992). В отловах мигрирующих птиц на Куршской косе это преобладающий 

вид среди ночных мигрантов.  

Птиц отлавливали паутинными сетями во время осенней миграции; 

всего было поймано 13 зарянок-первогодков. Птиц держали в лабораторном 

помещении без доступа к естественным источникам света; фотопериод 

имитировал естественный. Помещение было оборудовано кондиционером и 

медицинскими бактерицидными облучателями (рециркуляторами) для 

обеззараживания воздуха, Дезар-4 «Кронт». Птицы содержались в 

индивидуальных клетках размером 60 × 40 × 40 см. Еда (мучные черви и 

смесь из сыра, яиц, моркови и несладкого печенья) и вода (с витаминами) 

были ad libitum. 

Каждая клетка освещалась флуоресцентной лампой (General Electric 

F18W/33: 18 Вт, холодный белый свет, 1150 лм) и лампой накаливания 

(Philips Classictone: 25 Вт, 230 В), но не единовременно. Управление 

освещением обеспечивалось автоматическим диммером (ACD, модель 04; 

Bird-Box Patrick Enger, Германия). Наряду с фазами яркого дневного света и 

полной темноты, также создавались периоды приглушенного сумеречного 

света – для имитации перехода между дневным и ночным освещением. В 

качестве точек между началом и концом всех трех периодов освещения были 

выбраны начало и конец гражданских сумерек, то есть время, когда Солнце 

находилось на 6° выше или ниже линии горизонта. Как только солнечный 

диск поднимался выше -6° (6° ниже относительно горизонта), период полной 

темноты заканчивался, и лампы накаливания начинали постепенно 

становиться ярче, пока не достигали максимального уровня яркости при 

положении Солнца в 6° над горизонтом (период сумеречного света, 

«рассвет»). В этот момент выключались лампы накаливания и одновременно 
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включались люминесцентные лампы, которые освещали комнату до тех пор, 

пока положение Солнца не становилось ниже 6° над горизонтом (период 

дневного света). Для имитации периода дневного света люминесцентные 

лампы выключались, включались лампы накаливания, которые постепенно 

тускнели до полной темноты, которая начиналась, когда положение Солнца 

было на 6° ниже горизонта (период сумеречного света, «закат»). В дневное 

время флуоресцентный лампы излучали белый свет, который включал УФ-

часть спектра. 

 

Экспериментальные процедуры 

Миграционную ориентацию зарянок проверяли в конусах Эмлена под 

естественным звездным ночным небом в искусственном вертикальном 

магнитном поле. 

Во время всего эксперимента зарянки не имели доступа к солнечному 

свету и поляризованному солнечному свету. Ночные тесты начинались, когда 

Солнце находилось более чем на 12° ниже горизонта (после начала 

астрономических сумерек). В это время были отчетливо видны звезды. Таким 

образом, во время тестов в вертикальном магнитном поле под ночным небом 

ни магнитная компасная информация, ни информация от Солнца или 

поляризованного света не были доступны нашим экспериментальным птицам 

для их миграционной ориентации, только звездное небо. 

Все тесты проводились, когда было видно >60% звездного неба; в 

большинстве ночей небо было свободно от облаков на 95-100%. Каждый тест 

длился 40 мин. С одной птицей было проведено 3-4 теста. Направление 

активности птиц регистрировалось способом, подробно описанным в III 

разделе настоящей диссертации «материалы и методы (общие положения)» – 

с помощью визуальной оценки количества царапин, оставленных птицей в 

разных секторах покрытого побеленной пленкой конуса. Эксперимент по 

изучению звездного компаса проводился параллельно с другими 
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экспериментами биологической станции по ориентации птиц, поэтому в 

момент подсчета царапин на пленках, исследователи не знали, какой конус 

Эмлена соответствовал какому эксперименту. 

Неактивные птицы (оставлявшие менее 40 царапин) и 

дезориентированные особи (средний вектор направления которых был не 

очевиден) были исключены из анализа. От каждой птицы было получено от 

одного до трех значений. Среднее значение использовалось только от птиц, 

давших более одного значения, чтобы избежать псевдорепликации. Таким 

образом, размер выборки был равен количеству экспериментальных птиц 

(13), а не количеству проведенных тестов (29). 

После тестирования зарянок, находившихся в фотопериоде, 

идентичном естественному, фотопериод был сдвинут на 4 часа вперед за счет 

смещения всех периодов освещенности на 4 ч. Через 6 дней ритмы 

активности зарянок синхронизировались с новым фотопериодом, и 

миграционную ориентацию каждой птицы снова проверили в описанных 

ранее условиях.  

Как и в первой серии тестов, в экспериментах после сдвига внутренних 

часов у зарянок, для анализа использовалось среднее значение успешных 

тестов. Таким образом, размер новой выборки также был равен количеству 

экспериментальных птиц (13), а не количеству тестов (26).  

После экспериментов все птицы были выпущены. 

 

4.1.2. Результаты и обсуждение 

Зарянки, содержавшиеся при фотопериоде, идентичном естественному, 

во время тестов под естественным звездным небом в вертикальном 

магнитном поле ориентировались в юго-западном направлении α = 210° (r = 

0.78, n = 13, p <0.001, 95% доверительный интервал (CI) = 185°–235°, рис. 12 

А). Этот доверительный интервал включает среднее направление ориентации 

зарянок на Куршской косе во время осенней миграции, полученное по 

результатам возвратов птиц, окольцованных на Куршской косе, со всем его 
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его 95% доверительным интервалом (α = 227°, r = 0.94, n = 106, CI = 224°– 

231°; Bolshakov et al., 2001 и неопубликованные данные Биологической 

станции «Рыбачий»). Поэтому мы считаем, что данные, полученные путем 

тестирования зарянок в конусах Эмлена, отображают осеннее направление 

миграционной ориентации свободно летящих птиц.  

 
Рис. 12. Ориентация зарянок во время осенней миграции на Куршской косе при 

ясном звездном небе в вертикальном магнитном поле. (А). Ориентация птиц, 

содержавшихся без доступа к солнечному и поляризованному свету, на фотопериоде, 

идентичном естественному. (Б). Ориентация этих же птиц, но после того, как их 

внутренние часы переведены на 4 часа вперед. Точки означают направления ориентации 

отдельных птиц при каждом условии. Стрелки показывают среднее значение направления. 

Внутренние и внешние пунктирные кружки обозначают 5% и 1% уровень значимости 

критерия Рэлея соответственно. Радиальные линии обозначают 95% доверительный 

интервал, с – север. 

 

После сдвига часов, те же птицы ориентировались в среднем 

направлении α = 200° (r = 0.62, n = 13, p = 0.004, CI = 168°–232°, рис. 12 Б). 

Новое направление статистически не отличалось от направления, 

полученного до сдвига часов (критерий Ватсона-Вильямса; F1,24 = 0.24, p = 



77 
 

0.63), 95% доверительные интервалы двух распределений широко 

перекрываются. 

Наши результаты показывают, что зарянки могут ориентироваться в 

видоспецифичном сезонном направлении миграции при отсутствии доступа к 

магнитным и солнечным источникам компасной информации – птиц 

тестировали в вертикальном магнитном поле, которое не давало информации 

о направлении, а также птицам не разрешалось видеть даже поляризованный 

солнечный свет на закате Солнца, который, как известно, может быть 

использован для калибровки компасов (Cochran et al., 2004; Muheim et al., 

2006a, 2006b). Таким образом, у наших экспериментальных птиц не было 

доступа к каким-либо известным компасным ориентирам, кроме звездного 

неба. Наиболее правдоподобно предположение, что для компасной 

ориентации зарянки использовали звездный компас.  

Более того, мы показали, что зарянки сохраняют сезонное направление 

ориентации даже после сдвига часов на 4 часа вперед, т. е. когда 

естественная картина неба, представляемая птицам, была сдвинута на 60° по 

сравнению с тем, что они должны были ожидать на основе их субъективного 

времени. Если бы звездный компас зарянок зависел от времени, ожидаемая 

ориентация наших птиц после сдвига внутренних часов была бы сдвинута на 

60° против часовой стрелки в случае, если птицы ориентируются на звезды 

около небесного экватора (рис. 11 Г) или на 60° по часовой стрелке в случае, 

если птицы ориентируются на звезды в северной приполярной области (рис. 

11 В).  

Если бы птицы использовали зависящий от времени компас и 

ориентировались на звезды около небесного экватора, то после сдвига их 

внутренних часов, среднее значение ориентации птиц было бы 150°, а CI = 

125°–175°. Очевидно, что эти средние значения лежит за пределами 95% 

доверительного интервала наблюдаемого в реальности распределения, а 

прогнозируемое значение CI лишь незначительно перекрывается с 

наблюдаемым. Значение реального направления группы птиц статистически 
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значимо различается от направления, прогнозируемого сценарием 

использования зависимого от времени компаса и ориентации на звезды около 

небесного экватора (критерий Ватсона-Вильямса; F1,24 = 6.15, p = 0.02).  

Если бы птицы использовали зависящий от времени компас и 

ориентировались на звезды около Полярной звезды, то направление 

ориентации птиц должно было быть сдвинуто по часовой стрелке (рис. 11). 

Однако наши данные также не соответствуют этому предположению: 

доверительный интервал предсказанного распределения со сдвигом по 

часовой стрелке (245°–295°) даже не перекрывается с наблюдаемым. Это 

позволяет опровергнуть гипотезу о зависимом от времени звездном компасе 

у зарянок. 

Полученные данные снимают проблему, которую обычно не 

обсуждают в связи с возможностью использования птицами звездного 

компаса, зависящего от времени: различия в продолжительности звездных и 

солнечных суток. Звездные сутки на 3 минуты 56 секунд короче солнечных, 

что приведет к 10-процентному расхождению всего за 37 дней. Внутренние 

часы птиц синхронизированы по восходу и заходу Солнца (Gwinner, 1996). 

До сих пор не было показано, что могут существовать вторые внутренние 

часы, синхронизированные по звездам, и наши данные вместе с 

предыдущими доказательствами показывают, что в такой сложной системе 

нет необходимости: звездный компас перелетных птиц не зависит от 

времени. 

Наша проверка гипотезы звездного компаса птиц, не зависящего от 

времени, дополняет эксперименты, проведенные Эмленом (Emlen, 1967a, 

1967b) и Моуритсеном с Ларсеном (Mouritsen, Larsen, 2001). В предыдущих 

исследованиях птицы теоретически могли сохранять одно и то же 

направление в течение ночи, придерживаясь информации от магнитного поля 

Земли и игнорируя информацию от звездного неба планетария. Так, 

информация от астрономических ориентиров, по-видимому, игнорировалась 

в эксперименте с конфликтом компасов у североамериканских видов дроздов 
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(Cochran et al., 2004). К тому же магнитное поле в здании планетария 

искажено и ослаблено железосодержащими конструкциями.  

Взятые вместе с исследованиями Эмлена и Моуритсена с Ларсеном, 

проведенными внутри планетариев, наше исследование под естественным 

звездным небом в вертикальном магнитном поле дает очень убедительные 

доказательства того, что для выбора и поддержания сезонного направления 

миграции на основе звездного неба мигрирующие птицы используют 

исключительно информацию от звездного неба, а не свое внутреннее чувство 

времени. 

 

4.2. Формирование звездного компаса 

Чтобы развить звездный компас, молодые птицы должны наблюдать 

вращающееся звездное небо и определять центр его вращения (Emlen, 1970). 

После формирования звездного компаса, птицы могут ориентироваться в 

видоспецифичном сезонном направлении даже под неподвижным небом 

планетария (Emlen, 1967a, b; Mouritsen, Larsen, 2001). Однако поведенческие 

и физиологические механизмы этого процесса до сих пор окончательно не 

изучены. 

В настоящее время центр вращения звездного неба в северном 

полушарии совпадает с Полярной звездой из-за ее положения над осью 

вращения Земли. У птиц нет врожденного знания о том, как должен 

выглядеть центр вращения, о чем свидетельствуют эксперименты Стивена 

Эмлена в планетарии с индиговыми колоринами (Emlen, 1970, 1975). Также 

было показано, что садовые славки могут находить центр вращения даже 16 

светящихся точек, в т.ч. без точки в центре (Wiltschko et al., 1987).  

Однако следует отметить, что точная продолжительность наблюдения 

птицами звезд вокруг центра вращения остается неизвестной: в большинстве 

исследований эта продолжительность составляет около 2 недель и более 

(Emlen, 1970; Wiltschko et al., 1987; Able, Able, 1990a; Prinz, Wiltschko, 1992; 

Michalik et al., 2014). Была только одна попытка определить минимальный 
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период наблюдения видимого вращения звездного неба, показавшая, что 7 

ночей наблюдения за звездным небом недостаточно молодым зарянкам для 

формирования звездного компаса, тогда как 14 ночей уже достаточно 

(Michalik et al., 2014). 

Со времен первых экспериментов Эмлена (Emlen, 1970, 1972) 

считалось, что молодые птицы распознают центр вращения звездного неба 

исключительно перед своей первой миграцией. При этом есть только одна 

экспериментальная работа, свидетельствующая о значимости первого года 

обучения для формирования звездного компаса, выполненная на шести 

птицах (Emlen, 1972). Молодые индиговые колорины, обученные в 

планетарии распознавать звезду Бетельгейзе как центр вращения неба до 

первой осенней миграции, не смогли переучиться использовать естественное 

звездное небо, вращающееся вокруг Полярной звезды, с весны до их второй 

осенней миграции. Однако косвенные доказательства того, что птицы могут 

научиться пользоваться звездным компасом весной, можно найти в 

исследовании по калибровке компасов. Зарянки, выращенные без доступа к 

астроориентирам, не смогли выбрать направление осенней миграции в 

естественном магнитном поле, но после наблюдения астроориентиров с 

конца зимы, они статистически значимо ориентировались в естественном 

магнитном поле в видоспецифичном весеннем миграционном направлении 

(Alert et al., 2015b). 

В описанной ниже работе мы исследовали, способны ли птицы 

формировать звездный компас позже, чем до их первой осенней миграции. 

Мы вырастили вручную мухоловок-пеструшек без доступа к 

астроориентирам до их первой осенней миграции с последующей 

экспозицией весной половины группы под естественное звездное небо. Если 

мухоловки могут научиться пользоваться звездным компасом весной, то 

группа птиц, наблюдавшая звезды, будет выбирать направление миграции в 

вертикальном магнитном поле, то есть при отсутствии информации 

магнитного компаса, с доступом только к звездам в качестве источников 
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ориентационной информации. Напротив, птицы, которые не видели звезд, 

будут дезориентированы. 

Кроме того, нас интересовала роль дневных астроориентиров (Солнца 

и поляризованного света) в процессе обучения звездному компасу. 

Некоторые исследователи предполагают, что звездный и солнечный компасы 

образуют единую астрономическую компасную систему, которая не зависит 

от магнитного компаса и противопоставляется ему (Alert et al., 2015b; 

Wiltschko, Wiltschko, 2015; подробнее см. главу 1.1.3.). Важным аргументом 

против объединения двух компасных систем в одну является тот факт, что 

солнечный компас зависит от чувства времени птиц (Schmidt-Koenig, 1990), 

тогда как звездный компас не зависит от времени и может успешно 

использоваться, даже когда внутренние часы не синхронизированы с 

внешним фотопериодом (Mouritsen, Larsen, 2001; Pakhomov et al., 2017a). 

Помимо теоретических соображений, существование единого небесного 

компаса можно было бы проверить экспериментально, если бы их общие 

характеристики дополняли друг друга. 

 Для этого мы вручную вырастили дополнительную группу мухоловок, 

которая наблюдала Солнце и поляризованный свет летом, но не видела звезд 

до весны. Если птицы могут научиться пользоваться звездным компасом 

весной, мы ожидали увидеть ориентацию, аналогичную группе, видевшей 

только звезды. Однако если бы птицы с полным доступом к астроориентирам 

были бы ориентированы в специфичном для вида направлении, а птицы с 

доступом только к звездам – нет, это значило бы, что первые научились 

использовать вращение неба (движение Солнца) до осени, что позже 

облегчило им распознавание вращения звездного неба. В таком случае мы 

могли бы сделать вывод, что звездный компас и солнечный компас являются 

частями единой астрономической компасной системы, основанной на 

определении небесного вращения. 
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4.2.1. Материалы и методы 

Место проведения работы и сроки 

Эксперименты проводились на базе Биологической станции «Рыбачий» 

ЗИН РАН с июня 2019 по апрель 2020 гг. 

Экспериментальные птицы 

В июне 2019 г. 58 птенцов мухоловки-пеструшки было изъято из 17 

дуплянок в районе Биологической станции «Рыбачий». Глаза у всех птенцов 

еще были закрыты; таким образом, они не видели никаких астроориентиров. 

Всех птенцов выращивали в вольере без окон, естественное магнитное поле 

не было нарушено, а фотопериод был идентичен местному фотопериоду. 

Птиц содержали в индивидуальных клетках (45 × 45 × 45 см). Воду и корм 

(мучные черви, яйца, морковь, панировочные сухари и корм для 

насекомоядных птиц «Padovan») давали ad libitum. Птичий корм 

периодически обогащали зеленью, говяжьим сердцем, печенью, глюконатом 

кальция, а вода – витаминами «Vinka». Для восполнения недостатка птиц в 

ультрафиолетовом свете, каждый день по несколько часов в вольере 

включалась УФ-лампа (Cosmedico Cosmosun 36R, UVB/UVA 3,6%). Чтобы не 

повредить глаза птиц, лампа была расположена выше уровня клеток, и свет 

от нее был направлен вверх для отражения от потолка и создания 

рассеянного УФ-света. Вольер был также оборудован инфракрасными 

онлайн-видеокамерами, чтобы мы могли регистрировать ночное 

миграционное беспокойство птиц. 

8 июля 2019 г., после того как птицы стали самостоятельно питаться, 

их разделили на две группы, различающиеся по условиям содержания. I 

группа, «группа без доступа к астроориентирам» (n = 44) оставалась в 

помещении в местном магнитном поле, без доступа к естественному 

освещению и, следовательно, небесным астроориентирам. II группа, «группа 

без доступа к звездам» (n = 14) была переведена в открытый вольер, где 

птицы также находились в местном геомагнитном поле, но имели доступ к 
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дневным астроориентирам (Солнцу и поляризованному свету на восходе и 

закате). Птицы II группы содержались в индивидуальных сетчатых клетках 

(45 × 45 × 45 см). Каждую ночь после захода Солнца и до восхода Солнца мы 

покрывали клетки плотной непрозрачной тканью, чтобы птицы не видели 

звезды. 18 сентября 2019 г. из-за холодов и ливней эта группа птиц была 

переведена обратно в закрытый вольер без окон. 

18 октября 2019 г. фотопериод в вольере с птицами был изменен с 

естественного на фиксированный – 10,5 ч света / 13,5 ч темноты. 16 марта 

2020 г. снова был установлен естественный фотопериод Куршской косы 

(раньше, чем обычно туда прилетают мухоловки, для стимуляции линьки и 

последующего ночного миграционного беспокойства экспериментальных 

птиц).  

Зимой рацион птиц обогащали сверчками 1-2 раза в неделю, а одну 

обычную УФ-лампу заменили на несколько маленьких (ReptiZoo, 2% и 5% 

UVB), которые включали перед каждой клеткой на 1-2 часа 2 раза в неделю. 

С начала февраля 2020 г. 1-2 раза в неделю мы регистрировали все 

изменения массы тела и жирности. Тип накопления жира и изменения массы 

свидетельствовали о нормальном развитии весенней миграции, эти 

изменения были аналогичны результатам содержания мухоловок-пеструшек 

в лаборатории в Германии (Helm et al., 2019). Весеннее ночное миграционное 

беспокойство началось у некоторых птиц в начале марта 2020 г., у 

большинства – в начале апреля 2020 г. 

 

Экспериментальные процедуры 

Осенние ориентационные эксперименты проводились с 14 августа по 

26 сентября 2019 г., весенние – с 11 по 28 апреля 2020 г. В экспериментах 

участвовали только те птицы, которые находились в миграционном 

состоянии. Наличие инфракрасных онлайн-видеокамер в вольере с птицами 

из I группы («группы без доступа к астроориентирам») позволило отобрать 

для экспериментов только птиц, проявляющих ночное миграционное 
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беспокойство. В уличном вольере мы не могли зарегистрировать ночное 

беспокойство птиц II группы («группы без доступа к звездам») из-за ткани, 

покрывавшей клетки каждую ночь. Тем не менее, на момент проведения 

экспериментов, все мухоловки-пеструшки II группы имели жирность 3-4 

балла или выше (по шкале 0-8, Kaiser, 1993). Птиц из обеих групп 

тестировали одновременно в течение большей части ночей, чтобы свести к 

минимуму любое возможное влияние погоды на результаты ориентации. 

Мухоловок-пеструшек переносили из клеток в конуса Эмлена в 

индивидуальных мешочках из плотной непрозрачной ткани. Один тест 

длился 20-25 мин, с одной птицей было максимум два теста за ночь. После 2-

3 ночей тестов мухоловки отдыхали 1-3 дня.  

Эксперименты проходили в двух разных условиях: в естественном 

магнитном поле без доступа к звездам (ЕМП, без звезд) и под естественным 

звездным небом в вертикальном магнитном поле (ВМП, под звездами).  

Эксперименты в ЕМП проводились в помещении, в лабораторном 

корпусе, построенном специально для ориентировочных экспериментов 

(Bojarinova et al., 2020). Помещение для экспериментов было экранировано, 

заземлено и освещено тусклым зеленым светом. Свет производился 

светодиодами с максимальной длиной волны 527 нм. Сверху конусов Эмлена 

клали матовые стеклянные крышки, которые пропускали достаточно 

рассеянного света, чтобы птицы могли использовать магнитный компас, но 

полностью скрывали все внешние ориентиры помещения. Таким образом, 

внутри конусов Эмлена в помещении единственным ориентиром для выбора 

направления ориентации птиц было местное геомагнитное поле 

(напряженность 50 300 ± 50 нТл, магнитное наклонение 70,1 ± 0,2°, 

магнитное склонение +5,5 ± 0,1°). 

Эксперименты в ВМП проводились на открытом воздухе, под 

естественным звездным небом в искусственном магнитном поле, созданном 

трехмерной четырехкатушечной системой Мерритта. Вертикальное 

магнитное поле имело такую же напряженность, как и ЕМП, но не 
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предоставляло магнитной компасной информации. Параметры ВМП: общая 

напряженность 50 300 ± 50 нТл и магнитное наклонение 89,9 ± 0,1°; таким 

образом, во время экспериментов птицы не могли пользоваться магнитным 

компасом. Кроме того, ночные тесты начинались после наступления 

астрономических сумерек, так что птицам не была доступна информации о 

Солнце и о поляризованном солнечном свете. Эксперименты в ВМП 

проводились только в безветренные и безлунные ночи, когда было видно 

>70% звездного неба; в большинстве тестов небо было свободно от облаков 

на 95–100%. Таким образом, звезды были единственным ориентиром в 

экспериментах в условиях ВМП. 

Для статистического анализа направления группы мы использовали 

усредненные данные по птицам, от которых мы получили два или более 

значения, чтобы избежать псевдорепликации, поэтому размер выборки 

отличался от количества экспериментальных птиц. 

В марте 2020 г. группа I «группа без доступа к астроориентирам», была 

разделена на две группы:  

- группа Ia, «группа без доступа к астроориентирам», была 

контрольной и оставалась в помещении без доступа к Солнцу, 

поляризованному свету и звездам; 

- группа Ib, «группа без доступа к солнечному и поляризованному 

свету», выставлялась под естественное ночное звездное небо.  

Все экспериментальные птицы из группы II, «группы без доступа к 

звездам», до весенней серии ориентационных экспериментов 

экспонировались под звезды; поэтому эта группа была переименована в 

«группу с доступом ко всем небесным астроориентирам». Таким образом, 

весной у нас было три группы птиц: 

- группа Ia, «группа без доступа к астроориентирам», n = 23, не видела 

Солнца, поляризованного света или звезд;  
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- группа Ib, «группа без доступа к солнечному и поляризованному 

свету», n = 19, не видела Солнца или поляризованного света, но видела 

движение естественного звездного неба весной;  

- группа II, «группа с доступом ко всем небесным астроориентирам», n 

= 12, видела Солнце и поляризованный свет осенью, а также движение 

естественного звездного неба весной. 

Критериями разделения надвое группы I, «группы без доступа к 

астроориентирам», были: номер дуплянки (мухоловки-пеструшки из одной 

дуплянки были отнесены к разным группам), масса тела, жирность, стадия 

линьки и общее состояние тела птиц на момент распределения на группы. 

Исследователи, проводившие разделение на группы, выставляли птиц под 

ночное звездное небо, но не участвовали в весенних ориентировочных 

тестах. Исследователь, проводивший ориентационные тесты (автор 

диссертации), не знала, какая птица в какой экспериментальной группе. 

Таким образом, эксперименты были проведены с использованием двойного 

слепого метода. 

Экспозиция мухоловок-пеструшек под естественное звездное небо 

проходила на крыше главного корпуса Биологической станции «Рыбачий». 

Крыша ориентирована в сторону лесного массива на побережье Куршского 

залива; уровень антропогенного воздействия вокруг (шум, освещение) был 

минимальный или отсутствовал. 

Экспозиция под звезды происходила ясными звездными ночами (не 

менее 50% звезд, в большинстве случаев было видно ≥90% звезд). Птиц 

переносили на крышу во время астрономических сумерек, т. е. информация о 

солнечном поляризованном свете на восходе или закате была для них 

недоступна. Погода проверялась каждые 30 мин. После 2-3 ночей экспозиции 

под звезды, мухоловкам давали отдохнуть минимум один день. Птицы 

наблюдали звездное небо с 8 марта по 9 апреля 2020 г. в течение 13 полных 

ночей и нескольких дополнительных часов (таблица 1). «Ночью» 

наблюдений мы считали экспозицию под звезды в течение не менее 4 часов. 
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Дата Группа Ib Группа II 
08.03.2020 8 ч 9 ч 
09.03.2020 30 мин 1 ч 
12.03.2020 5 ч 5 ч 
15.03.2020 6 ч 30 мин 4 ч 45 мин 
16.03.2020 30 мин  1 ч 10 мин 
19.03.2020 7 ч 50 мин 7 ч 
23.03.2020 6 ч 30 мин 6 ч 30 мин 
24.03.2020 6 ч 5 мин 6 ч 50 мин 
25.03.2020 6 ч 20 мин 6 ч 30 мин 
27.03.2020 6 ч 55 мин 6 ч 45 мин 
28.03.2020 7 ч 25мин 7 ч 50 мин 
04.04.2020 6 ч 25 мин 6 ч 55мин 
06.04.2020 4 ч 5 мин 4 ч 30 мин 
07.04.2020 5 ч 55 мин 5 ч 55 мин 
08.04.2020 2 ч 30 мин 2 ч 30 мин 
09.04.2020 5 ч 5 ч 45 мин 

 
Таблица 1. Продолжительность экспозиции разных групп мухоловок-пеструшек под 

звездное небо. Группа Ib «без доступа к солнечному и поляризованному свету», не видела 

Солнца, поляризованного света, весной наблюдала движение естественного звездного 

неба. Группа II «группа с доступом ко всем небесным астроориентирам» видела Солнце и 

поляризованный свет осенью, а движение естественного звездного неба весной. 

 

Клетки для экспозиции под звёздное небо располагались внутри 

деревянного ограждения, защищающего их от боковых ветров. Мы 

использовали два типа клеток: сетчатые с деревянным каркасом (58 × 40 × 42 

см) и круглые пластиковые с сеткой сверху (высота 34 см, диаметр 53 см). Во 

всех клетках жердочки для птиц располагались под разными углами и на 

разных уровнях относительно друг друга, т.е. мухоловки могли 

рассматривать звездное небо со всех ракурсов. В каждой клетке 

располагалось 3-4 птицы. 
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После окончания периода экспозиции под звезды, были проведены 

весенние ориентационные эксперименты в условиях, идентичных осенним 

экспериментам: в естественном магнитном поле без доступа к звездам (ЕМП, 

без звезд) и под естественным звездным небом в вертикальном магнитном 

поле (ВМП, под звездами).  

 

4.2.2. Результаты и обсуждение 

Осенью все группы мухоловок-пеструшек в естественном магнитном 

поле без доступа к звездам (ЕМП, без звезд) ориентировались в южном 

направлении (рис. 13 А, Б). Среднее направление группы I, «группы без 

доступа к астроориентирам», составило 178° (r = 0.42, n = 35, p = 0.002, 95% 

доверительный интервал среднего направления группы (CI) составил 148°–

209°; рис. 13 A). Среднее направление группы II, «группы без доступа к 

звездам», составило 210° (r = 0.60, n = 14, p = 0.004, 95% CI = 178°–243°; рис. 

13 Б). Два распределения были статистически неразличимы (критерий 

MWW: W = 2.68, p = 0.26), а их 95% CI в значительной степени 

перекрывался. 

Среднее направление осенних миграций, рассчитанное по возврату 

колец молодых скандинавских мухоловок-пеструшек в тот же год (Mouritsen, 

Larsen, 1998), составляет 212° (n = 1138, 95% CI = 211°– 213°). По данным 

возвратов колец известно, что мухоловки-пеструшки из восточной 

Прибалтики имеют сложную пространственно-временную программу 

миграции: в начале миграции они придерживаются юго-западного 

направления, а затем – южного и юго-восточного (Bolshakov et al., 2001). 

Мухоловки-пеструшки, выращенные на Биологической станции «Рыбачий» и 

содержавшиеся с полным доступом ко всем астроориентирам (Кишкинев и 

др., 2006), во время ориентационных тестов 21-25 августа 2005 г., 

ориентировались в западном направлении 278° (r = 0.76, n = 6, p = 0.02, 95% 

CI = 234°–323°), но 2-10 октября 2005 г., ориентировались уже в южном 

направлении, 151° (r = 0.89, n = 7, p = 0.001, 95% CI = 125°–178°). Таким 
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образом, все мухоловки-пеструшки, выращенные на Биологической станции 

«Рыбачий» в 2019 г., статистически значимо ориентировались в сезонном 

популяционно-специфичном направлении. 

Экспериментальные птицы из всех групп, во время тестов под 

естественным звездным небом в вертикальном магнитном поле, то есть без 

доступа к магнитной компасной информации, (ВМП, под звездами), были 

активны, но не показали статистически значимого направления (рис. 13 В, Г). 

Среднее направление мухоловок-пеструшек из группы I, «группы без 

доступа к астроориентирам», составило 286° (r = 0.1, n = 31, p = 0.74; рис. 13 

В), а из группы II, «группы без доступа к звездам», − 131° (r = 0.15, n = 14, p = 

0.74; рис.  13 Г). Случайная ориентация птиц из обеих групп в условиях ВМП 

значительно отличалась от статистически значимого направления 

ориентации этих птиц в условиях ЕМП (99,9% CI bootstrap для r-значения 

птиц из I и II групп составил 0.19< r <0.75 и 0.38< r <0.91, соответственно). 

 
Рис. 13. Ориентация мухоловок-пеструшек во время осенней миграции. (A). 

Направление ориентации птиц из группы I, «группы без доступа к астроориентирам» в 
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естественном магнитном поле, без доступа к звездам (ЕМП). (Б). Направление ориентации 

птиц из группы II, «группа без доступа к звездам», в ЕМП. (В). Направление ориентации 

птиц группы I, «группы без доступа к астроориентирам», в вертикальном магнитном поле 

под естественным звездным небом (ВМП). (Г). Направление ориентации птиц группы II, 

«группы без доступа к звездам», в ВМП. Точки обозначают среднее направление 

ориентации отдельной птицы; стрелка обозначает средний вектор ориентации группы; 

радиальные линии указывают 95% доверительный интервал; внутренние и внешние 

пунктирные кружки обозначают 5% и 1% уровень значимости критерия Рэлея 

соответственно; мс - магнитный север. 

 

Весной все группы птиц, в условиях ЕМП без звезд, ориентировались в 

северном направлении (рис. 14 A–В). Мухоловки-пеструшки из группы Ia, 

«группа без доступа к астроориентирам», выбирали северо-восточное 

направление 47° (r = 0.70, n = 16, p <<0.001, 95% CI = 23°–70°; рис. 14 А). 

Птицы из группы Ib, «группа без доступа к солнечному и поляризованного 

свету», показали аналогичную ориентацию со средним направлением 45° (r = 

0.50, n = 14, p = 0.018, 95% CI = 6°–84°; рис. 14 Б). Наконец, среднее значение 

направления птиц из группы II, «группы с доступом ко всем 

астроориентирам», было 32° (r = 0.60, n = 8, p = 0.038, 95% CI = 350°–73°; 

рис. 14 В). Согласно неопубликованным данным экспериментов А.Ф. 

Пахомова, мухоловки-пеструшки, пойманные на Куршской косе во время 

весенней миграции и испытанные в ЕМП под ночным звездным небом, 

ориентировались на север (среднее направление 358°, r = 0.70, n = 15, p 

<<0.001, 95% CI = 331°–26°). Таким образом, магнитный компас 

выращенных в неволе птиц хорошо работал весной, поскольку 95% CI 

данных, полученных от мухоловок в ЕМП без доступа к звездам, 

перекрывался с данными, полученными от птиц, совершавших весеннюю 

миграцию. 

Однако в ВМП под естественным звездным небом результаты 

различались (рис. 14 Г–Е). Группа Ia, «группа без доступа к 

астроориентирам», была дезориентирована (среднее направление 84°, r = 0.2, 
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n = 18, p = 0.52; рис. 14 Г), как и группа II «группа с доступом ко всем 

астроориентирам» (среднее направление 124°, r = 0.29, n = 10, p = 0.44; рис. 

14 Е). Однако группа Ib, «группа без доступа к солнечному и 

поляризованному свету», была статистически значимо ориентирована на 

восток-юго-восток (среднее направление 118°, r = 0.7, n = 18, p <<0.001, 95% 

CI = 96°– 139°; рис. 14 Д). Это распределение статистически отличалось от 

распределения контрольной группы Ia, «группы без доступа к 

астроориентирам» (критерий MWW: W = 8.994, p = 0.01). 

 
Рис. 14. Ориентация мухоловок-пеструшек во время весенней миграции. (A). 

Направление ориентации птиц группы Ia, «группы без доступа к астроориентирам», в 

естественном магнитном поле без доступа к звездам (ЕМП). (Б). Направление ориентации 

птиц группы Ib, «группы без доступа к солнечному и поляризованному свету» в ЕМП. (В). 

Направление ориентации птиц группы II, «группы с доступом ко всем астроориентирам», 

в ЕМП. (Г). Направление ориентации птиц группы Ia, «группы без доступа к 

астроориентирам», в вертикальном магнитном поле, под естественным звездным небом 

(ВМП). (Д). Направление ориентации птиц группы Ib, «группы без доступа к солнечному 

и поляризованному свету», в ВМП. (Е). Направление ориентации птиц группы II, «группы 

с доступом ко всем астроориентирам», в ВМП. Точки обозначают среднее направление 

ориентации отдельной птицы; стрелка обозначает средний вектор ориентации группы; 
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радиальные линии указывают 95% доверительный интервал; внутренние и внешние 

пунктирные кружки обозначают 5% и 1% уровень значимости критерия Рэлея 

соответственно; мс - магнитный север. 

 

Результаты bootstrap показывают, что птицы из всех статистически 

значимо ориентированных групп показали значительно более направленное 

поведение, чем птицы из дезориентированных групп. 99,9% CI для r-

значения птиц из групп I и II в условиях ВМП составлял 0.69 <r <0.96 и 0.37 

<r <0.94 соответственно. 

Наши результаты показывают, что мухоловки-пеструшки, выращенные 

на Биологической станции «Рыбачий» без доступа к каким-либо 

астроориентирам (Солнце, поляризованный свет, звезды), а также птицы, 

выращенные без доступа к звездам, способны ориентироваться в видо-

специфичном сезонном направлении миграции. Скорее всего, мухоловки 

полагались на свой магнитный компас. В отличие от мухоловок-пеструшек, 

некоторым другим видам птиц требуется доступ к астроориентирам для 

правильного функционирования их врожденного магнитного компаса, по 

крайней мере, на некоторых этапах их онтогенеза (Able, Able, 1990; Alert et 

al., 2015b) 

Однако литературные данные по мухоловкам-пеструшкам тоже весьма 

противоречивы. Так, мухоловки, выращенные в Германии без доступа к 

астроориентирам, могли ориентироваться только с использованием 

магнитной информации (Beck, Wiltschko, 1982; Bingman et al., 1985). При 

этом мухоловки-пеструшки, выращенные в таких же условиях, без доступа к 

астроориентирам, но в Латвии, выбирали бимодальные направления 

ориентации – направления, расположенные вдоль оси, которая включала 

сезонное направление миграции и противоположное, без выбора правильного 

конца оси (Weindler et al., 1995, 1998). Однако если латвийским птицам летом 

показывали вращающееся небо планетария, то они ориентировались в 

южном направлении осенней миграции. Авторы подчеркивают важность 
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наблюдения за астрономическими ориентирами для калибровки магнитного 

компаса у мухоловок-пеструшек (Weindler et al., 1998). Исследователи также 

предполагают, что их экспериментальные птицы не могли отличить 

нормальное направление миграции от противоположного из-за разницы в 

магнитных параметрах на разных широтах: на 56°55′ с.ш., 23°10′ в.д. 

(латвийские эксперименты), общая напряженность составляет 50000 нТл, 

магнитное наклонение 73°, а на 50°08′ с.ш., 08°40′ в.д. (немецкие 

эксперименты) общая напряженность – 46000 нТл, а магнитное наклонение 

66°. Биологическая станция «Рыбачий» расположена на более высокой 

широте, чем место проведения экспериментов в Германии, но на более 

низкой широте относительно площадки в Латвии (общая напряженность 

месторасположения Биологической станции «Рыбачий» – 50118 нТл, 

магнитное наклонение 70,1°). Мухоловки-пеструшки в Калининградской 

области могли ориентироваться в естественном магнитном поле без владения 

звездным компасом, в отличие от своих латвийских сородичей. У нас нет 

объяснения этим данным. 

В ВМП под осенним звездным небом наши мухоловки-пеструшки 

были дезориентированы. Однако в другом эксперименте мухоловки-

пеструшки могли ориентироваться в ВМП под звездами, даже при том, что 

они были выращены в этом поле (Bingman, 1984). Таким образом, у 

экспериментальных птиц, не видевших звездного ночного неба, был 

сформирован магнитный компас, а звездный компас – нет. Тот факт, что 

птицы были дезориентированы, даже если у них была возможность 

наблюдать дневные астроориентиры, подчеркивает, что наблюдений за 

Солнцем и поляризованным светом недостаточно для формирования 

звездного компаса. Тем не менее, если бы группа мухоловок-пеструшек, 

наблюдавшая астроориентиры осенью, весной была бы единственной 

группой, которая могла бы выбрать сезонное направление миграции в ВМП 

после наблюдения звездного неба, можно было бы сделать вывод, что 

мухоловки из этой группы поняли принцип вращения неба осенью, а весной 
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наложили на него знания об облике звездного неба. Однако весной в ВМП 

эта группа была дезориентирована, что трудно объяснить. Возможно, это 

связано с небольшим размером выборки (12 птиц дали только 10 точек 

данных для анализа), но нельзя исключать и другие причины. 

Мы предполагаем, что продолжительности наблюдения вращения 

звездного неба во время всех тестов в ВМП было недостаточно для 

формирования звездного компаса у наших экспериментальных птиц. В 

нашем исследовании каждая мухоловка-пеструшка могла видеть звездное 

небо осенью максимум 4 часа (8 тестов по 30 минут каждый, обычно птицы 

принимали участие в 4-6 тестах). К тому же на другом виде птиц, зарянках, 

было показано, что 1 и даже 7 ночей непрерывных наблюдений звезд было 

недостаточно для формирования звездного компаса (Michalik et al., 2014). 

Такие длительные периоды времени, необходимые для формирования 

звездного компаса, вероятно, можно объяснить тем, что птицы должны 

идентифицировать центр чрезвычайно медленно вращающегося неба 

(0,0042°/с). При этом, в настоящее время нет нейробиологических 

доказательств того, что птицы в принципе способны обнаруживать такие 

низкие скорости (Mouritsen et al., 2016). Теоретически, птицы могут 

использовать «стратегию моментальных снимков», т. е. сравнивать 

относительно отдельных местных ориентиров текущее изображение 

звездного неба с сохраненным в памяти снимком (Alert et al., 2015a), что 

требует от птиц довольно развитых когнитивных способностей и памяти. 

При тестировании в ВМП под весенним ночным звездным небом, 

мухоловки-петрушки, которые могли ориентироваться в ЕМП, показали 

разные результаты. Птицы из контрольной группы, содержавшиеся без 

доступа к астроориентирам, были дезориентированы. Птицы, которые видели 

звезды в начале весны, выбирали статистически значимые направления 

ориентации, однако более южные направления, чем ожидалось. Возможно, 

весной птицам требуется более 13 ночей для правильного изучения звездного 

компаса или временное окно, когда птицам необходимо наблюдать 
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астроориентиры, превышает 1 месяц. Тем не менее, мы пришли к выводу, что 

наши экспериментальные птицы смогли научиться использовать звездный 

компас после пребывания под звездным ночным небом весной. Это 

соответствует недавнему исследованию, в котором зарянки могли повторно 

откалибровать свой магнитный компас по естественными астроориентирам 

весной, даже если звездный компас ранее не был у них сформирован (Alert et 

al., 2015b). 

Наши результаты не подтверждают идею Стивена Эмлена о решающей 

роли в развитии звездного компаса времени до первой миграции птиц 

(Emlen, 1972). В исследовании Эмлена индиговые колорины сформировали 

свой звездный компас до первой миграции относительно Бетельгейзе, в 

планетарии, а впоследствии не смогли переучиться, когда летом наблюдали 

естественное звездное небо, вращающееся вокруг Полярной звезды. Т. е., 

птицы уже имели работающий звездный компас и не могли переучиться, 

тогда как в нашем исследовании, а также в исследовании Alert et al., 2015b, 

птицы не имели доступа к звездам до весны. Также следует отметить, что 

эксперимент Эмлена проводился всего на шести особях и не представляет 

значимой выборки. 

Тот факт, что, по крайней мере, некоторые мигрирующие птицы могут 

обучиться ориентации по звездам позже, чем до их первой миграции, имеет 

большое эволюционное значение. Как неоднократно показано, перелетным 

птицам требуется 14 или более ночей для успешного обучения звездному 

компасу (Emlen, 1970; Able, Able, 1990; Michalik et al., 2014). У дальних 

мигрантов есть относительно короткий промежуток времени между вылетом 

из гнезда и началом миграции, в течение которого они должны были бы 

сформировать свой звездный компас. Более того, было высказано 

предположение, что у мигрирующих птиц может быть особый 

чувствительный период изучения звездного компаса, ограниченный 

временем до их первой миграции (Michalik et al., 2014). Если у перелетных 

птиц действительно время формирования звездного компаса имеет строго 
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ограниченные временные рамки, то неблагоприятные погодные условия во 

время него могут легко помешать птицам в достаточной степени видеть 

звездное небо. 

Другой интригующий вопрос заключается в том, как арктические 

мигрирующие птицы, начинающие осеннюю миграцию, когда ночи еще 

недостаточно темные для того, чтобы можно было видеть звезды, 

формируют свой звездный компас (и формируют ли они его вообще). Если 

арктические птицы все же пользуются звездным компасом, им придется 

изучать его уже на пути миграции. Компасные системы птиц являются 

избыточными, и, по крайней мере, у некоторых видов птиц врожденный 

магнитный компас может работать, даже если звездный компас не был 

сформирован (Beck, Wiltschko, 1982; Bingman et al., 1985). Компасные 

системы могут быть откалиброваны птицами по другим источникам 

ориентационной информации, или же птицы могут выбрать наиболее 

подходящий для окружающих условий компас (Pakhomov, Chernetsov, 2020). 

Результаты нашего исследования предполагают пластичность обучения 

звездному компасу, т.е. если по какой-то причине птицы не сформировали 

его до своей первой осенней миграции, они могли бы изучить его позже, 

даже весной следующего года. 

 

ГЛАВА 5. ФИЗИЧЕСКАЯ И СЕНСОРНАЯ ОСНОВА 

НАВИГАЦИОННОЙ КАРТЫ МИГРИРУЮЩИХ ПТИЦ 

5.1. Магнитная природа навигационной карты и ее связь с 

тройничным нервом 

Существуют разные точки зрения на то, используют ли мигрирующие 

птицы для навигации на большие расстояния карту, основанную на 

градиентах параметров магнитного поля Земли, и, если да, то какие именно 

параметры они используют (подробнее см. главу 1.2.1. настоящей 

диссертации «магнитная навигация»). Было показано, что взрослые 

тростниковые камышевки могут компенсировать виртуальное смешение 
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(только по параметрам магнитного поля) из пос. Рыбачий (Россия, 

Калининградская область) в точку в Шотландии в районе г. Данди, 

отличающуюся от Рыбачьего только параметрами магнитного склонения 

(Chernetsov et al., 2017). При этом взрослые садовые славки, а также взрослые 

и молодые зарянки в тех же экспериментальных условиях не смогли 

компенсировать направление своей ориентации (Chernetsov et al., 2020). 

Ранее было показано, что камышевки могут компенсировать 

физическое смещение с запада на восток, только если их парные глазничные 

ветви тройничных нервов (V1) были интактны: особи, у которых была 

выполнена двусторонняя операция по удалению части V1, продолжали 

ориентироваться в сезонном направлении миграции, но не компенсировали 

смещение по долготе (Kishkinev et al., 2013). В последующем эксперименте 

было показано, что тростниковые камышевки могут совершать успешную 

навигацию даже при их смещении исключительно по параметрам магнитного 

поля, создаваемых магнитными кольцами системы Мерритта (Kishkinev et al., 

2015). Так как в экспериментах с физическим смещением камышевок была 

показана важная роль интактной глазничной ветви V1 для успешной 

компенсации смещения, то было высказано предположение, что, возможно, 

для компенсации направления виртуального смещения тростниковыми 

камышевками тоже использовался именно этот нерв, а информация, 

передаваемая по нему – магнитная. Чтобы проверить эту гипотезу, мы 

провели исследование, в котором птицам изменяли только магнитную 

навигационную информацию, в то время как все другие потенциальные 

источники навигационной информации (астрономические, визуальные и 

запаховые ориентиры) оставались неизменными.  
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5.1.1. Материалы и методы 

Место и сроки проведения работы 

Работа проводилась на Биологической станции «Рыбачий» ЗИН РАН и 

на расположенном в 11 км к югу от основного здания станции полевом 

стационаре «Фрингилла». 

Эксперименты, в которых автор этой работы непосредственно 

принимала участие, проходили во время весенней миграции птиц с начала 

мая по начало июня 2015 г. В работе также были использованы данные 

прошлых лет, собранные в 2013-2014 гг. 

 

Экспериментальные птицы 

Модельным видом были выбраны тростниковые камышевки – дальние 

ночные мигранты, зимующие в западной Африке (Cramp, Brooks, 1992; 

Bolshakov et al., 2001). По данным возврата колец известно, что тростниковые 

камышевки, мигрирующие над Куршской косой весной, гнездятся к северо-

востоку от места отлова, в частности в Финляндии, а также в северо-западной 

части России (Bolshakov et al., 2001, 2002).  

Ранее было показано, что взрослые птицы этого вида способны к 

компенсации физического долготного смещении с Куршской косы вне 

области прохождения их естественных весенних миграционных путей и вне 

области размножения – в Подмосковье (Chernetsov et al., 2008), однако эта 

способность пропадала при пересечении глазничной ветви тройничного 

нерва (Kishkinev et al., 2013). 

Тростниковых камышевок отлавливали паутинными сетями во время 

весенней миграции. Весной все птицы имеют опыт миграций (совершили по 

крайней мере одну осеннюю и часть весенней миграции в возрасте от 11 

месяцев и старше) и, следовательно, обладают навигационными навыками 

(Perdeck, 1958; Thorup et al., 2007; Holland, 2014). Мы отбирали транзитных, а 

не местных особей, направляющихся дальше на север и северо-восток к 

местам размножения. Для этого в эксперимент отбирали птиц с жировыми 



99 
 

запасами ≥ 2 баллов (Kaiser, 1993), т.к. предыдущее исследование, 

основанное на данных кольцевания Биологической станции «Рыбачий», 

показало, что 66% местных камышевок прибывают с 0 баллом жирности 

(Chernetsov, 1999). Всего было отловлено 49 камышевок (все птицы были 

взрослыми – то есть, совершили одну и более миграцию к месту зимовки; 

пол птиц было невозможно определить по внешним признакам).  

Камышевок содержали в индивидуальных сетчатых клетках (40 × 30 × 

30 см) в уличном вольере. Корм (мучные черви) и воду с витаминами давали 

ad libitum.  

 

Экспериментальное оборудование 

Для ориентационных экспериментов использовались алюминиевые 

конуса Эмлена (верхний диаметр 300 мм, нижний – 100 мм, наклон 45°, 

верхнее отверстие закрыто сеткой). Ориентационные тесты проходили в 

системе магнитных колец Мерритта. Детали работы с конусами Эмлена и 

анализ результатов, полученных в них, а также описание системы Мерритта 

подробно рассмотрены в III разделе «Материалы и методы (общие 

положения)». 

 

Экспериментальные процедуры 

До начала эксперимента камышевки находились в клетках в течение 

нескольких дней (минимум 3-5 дней) в естественном магнитном поле, с 

доступом ко всем зрительным и астрономическим ориентирам (Солнцу, 

поляризованному свету и звездам), а также запахам. 

С Биологической станции «Рыбачий» птиц в транспортных клетках 

перевозили на полевой стационар «Фрингилла». Перевозка продолжалась не 

более 20 минут. Перед началом экспериментов камышевки содержались 

минимум еще 1 день в уличной вольере на стационаре «Фрингилла», в 

клетках, аналогичных клеткам, находившимся на Биологической станции 

«Рыбачий». 
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Сначала проводили контрольную серию экспериментов, в естественном 

магнитном поле (общая напряженность ≈ 50100 нТл, магнитное склонение: 

+5,5º, магнитное наклонение: 70º). Магнитные кольца находились под 

открытым небом, т.е. у птиц был доступ ко всем окружающим их 

астрономическим ориентирам и запахам. При этом магнитные кольца были 

включены для анализа влияния возможных артефактов работы магнитной 

системы на ориентационное поведение птиц (электрический ток в катушках 

был антипараллельным, элиминируя поле, создаваемое самими кольцами, т.е. 

искусственно созданное магнитное поле не образовывалось). 

Камышевки, показавшие значимое направления ориентации в 

контрольных тестах, были перевезены на Биологическую станцию 

«Рыбачий», где их распределили на 2 равные группы. Для разделения птиц 

на группы, азимуты всех птиц были распределены на круговой диаграмме от 

0° до 359° по часовой стрелке; каждую четную птицу относили к одной 

группе, а нечетную – к другой.  Одной группе была выполнена операция по 

билатеральному пересечению глазничной ветви тройничного нерва, другой – 

ложная операция (подробнее б операциях далее). 

После операции птицы окончательно восстанавливались на 

Биологической станции «Рыбачий» около 3 дней, после чего их опять 

перевозили на стационар «Фрингилла» и рассаживали в индивидуальные 

клетки (30 х 30 х 30 см) внутрь магнитных колец. Кольца создавали 

магнитное поле Московской области, характерное для окрестностей 

Звенигородской биологической станции МГУ (55° 42′ с.ш., 36° 45′ в.д., общая 

напряженность ≈ 52200 нТл, магнитное склонение: + 10º, магнитное 

наклонение: 71.2º). Клетки для птиц находились в зоне гомогенного 

магнитного поля в центре магнитных колец, одновременно внутри колец 

могло находиться 9 птиц. После нескольких дней привыкания камышевок к 

искусственному магнитному полю, проводилась вторая серия 

ориентационных экспериментов. 
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Все эксперименты проходили ночью, когда свет от заходящего Солнца 

был виден минимально или отсутствовал, а видимость звезд составляла не 

менее 50%; в большинстве тестов небо было чистым от облаков на 95-100%. 

Продолжительность каждого теста составляла в среднем 40 мин, за одну ночь 

камышевок тестировали 1-3 раза. В целом каждая птица участвовала от 2 до 

5 раз в каждой серии экспериментов.  

Ориентационные тесты и анализ данных конусов Эмлена проходили с 

использованием двойного слепого метода: только человек, проводивший 

хирургические операции знал, какая птица относилась к какой группе, а 

экспериментаторы, проводившие ориентировочные тесты, на момент оценки 

данных конусов не знали, какая именно птица находилась в каком конусе. 

Хирургическое удаление части V1 является единственным надежным 

методом предотвращения попадания сенсорного сигнала от V1 в мозг, 

использовалось в предыдущих исследованиях (Heyers et al., 2010; Kishkinev 

et al., 2013; Elbers et al., 2017). Ранее было подтверждено отсутствие 

срастания оставшихся концов нерва даже в течение нескольких недель после 

операции (Kishkinev et al., 2013). Также было показано, что хирургическое 

удаление части V1 не влияет на способность птиц использовать магнитный 

компас (Kishkinev et al., 2013; Zapka et al., 2009).  

Все тростниковые камышевки были разделены на две равные группы. 

Одной группе (группа реально оперированных птиц) удаляли около 3-5 мм 

глазничной ветви тройничного нерва (V1). Другой группе проводили точно 

такую же хирургическую операцию, за исключением того, что V1 был 

оставлен нетронутыми (группа ложно оперированных птиц) – чтобы 

исключить какое-либо влияние самой операции на поведение птиц и разницы 

во внешнем виде птиц.  

Для проведения операции птицу фиксировали и вводили в общую 

анестезию методом внутримышечных инъекций 0,1% р-ра медетомидина 

(Domitor©, с дозировкой 0.1 мл/кг). Операции проходили под бинокулярным 

стереомикроскопом с использованием осветителя с двумя 
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волоконнооптическими световодами для целевой подсветки необходимого 

места. Световоды давали яркий холодный свет, не нагревая при этом 

исследуемое место.  

Доступ к V1 осуществлялся путем небольшого разреза мягких тканей 

вдоль дорсального края глазной орбиты, а затем мягкого отодвигания 

глазного яблока и окружающих его мышц. После операции, концы кожи 

вокруг глаза соединяли пинцетом, а затем склеивали цианокрилатным 

медицинским клеем. Чтобы минимизировать продолжительность анестезии, в 

конце операций проводили внутримышечные инъекции антагониста 

медетомидина, 0,5% р-р атипамезола (Антиседан©, дозировка 0,1 мл/кг). 

Полное восстановление птицы после анестезии занимало около 2 ч. 

Каждой прооперированной камышевке давали минимум 3 дня отдыха до 

начала ориентационных тестов. 

 

5.1.2. Результаты и обсуждение 

Во время тестов в естественном магнитном поле поселка Рыбачий, 

тростниковые камышевки ориентировались в сезонном северо-восточном 

направлении (α = 42°, r = 0.54, n = 49, p <0.001, 95% доверительный интервал 

среднего направления группы (CI) = 22° – 61°). Этот результат соответствует 

среднему результату ориентации камышевок, полученному в Рыбачьем в 

предыдущих исследованиях (α = 42°, r = 0.46, n = 52; p <0.001, CI = 19° – 64°; 

Chernetsov et al., 2008; Kishkinev et al., 2013, 2015). 
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Рис. 15. Иллюстрация эксперимента по изучению навигационной карты 

тростниковой камышевки (по: Pakhomov et al., 2018). По центру: карта параметров 

естественного магнитного поля места поимки птиц и проведения экспериментов (пос. 

Рыбачий, Калининградская область) и места виртуального смещения птиц (Звенигород, 

Московская область). Стрелка с подписью на карте показывает направление и расстояние 

виртуального смещения по параметрам магнитного поля. Красные и синие линии на карте 

– изолинии магнитного склонения и общей напряженности соответственно. Круговые 

диаграммы слева от карты показывают ориентацию камышевок в конусах Эмлена в месте 

отлова до хирургического вмешательства и виртуального смещения (А – ориентация 

реально-оперированной группы, часть V1 удалена; Б – ложно-оперированной группы, V1 

интактный). Диаграммы справа от карты показывают ориентацию птиц после чисто 

виртуального смещения на 1000 км на восток по параметрам магнитного поля (В – 

ориентация реально-оперированной группы; Г – ложно-оперированной группы). Точки на 

периферии диаграмм обозначают среднее направление ориентации отдельных птиц, 

стрелки – среднее значение ориентации группы. Внутренние и внешние пунктирные 

кружки обозначают 5% и 1% уровень значимости критерия Рэлея соответственно. 

Радиальные сплошные линии обозначают 95% доверительный интервал. Географический 

север соответствует 0°, магнитный север (мс) показан красным треугольником вне круга. 

Карта была создана в R 3.2.5 (R Foundation for Statistical Computing, http://www.R-

project.org/) с использованием пакетов «map», «mapproj» и «mapdata». 
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После контрольных ориентационных тестов в естественном магнитном 

поле мы разделили камышевок на две группы со сходным распределением 

значений ориентации. В группе птиц с реальной операцией на глазничной 

ветви тройничного нерва (V1) значение ориентации в естественном 

магнитном поле составило 33° (r = 0.51, n = 22, p = 0.003, CI = 1° – 64°). В 

группе птиц с ложной операцией (V1 оставался интактным) ориентация в 

естественном магнитном поле составила 48° (r = 0.58, n = 27, p <0.001, CI = 

24° – 72°).  

Через три-семь дней после операции тростниковые камышевки с 

помощью магнитных колец были виртуально смещены (только по 

параметрам магнитного поля) в магнитное поле подмосковного Звенигорода, 

в 1000 км к востоку от их реального местоположения. Предыдущие 

исследования показали, что реальное физическое смещение в это место 

приводит к изменению направления миграции, компенсирующему смещение 

(Chernetsov et al., 2008; Kishkinev et al., 2013). 

Тростниковые камышевки с ложной операцией на V1 после 

виртуального смещения в магнитное поле Звенигорода, компенсировали 

смещение ориентацией на северо-запад (α = 323°, r = 0.39, n = 27, p <0.017; CI 

= 284° – 1°; рис. 15 Г). Ориентация птиц значительно отличалась от их 

ориентации в естественном магнитном поле поселка Рыбачий до ложной 

операции (критерий MWW: W = 10.9, p = 0.004). Напротив, камышевки, 

которые были прооперированы с удалением части V1 (реальные операции), 

после виртуального магнитного смещения в Звенигород, были активны, но не 

изменили направление своей ориентации (α = 34°, r = 0.39, n = 22, p <0.036; 

CI = 352° – 76°; рис. 15 В). При этом ориентация этих птиц после 

виртуального перемещения была статистически неотличима от их 

ориентации в естественном магнитном поле до операции (критерий MWW: 

W = 0.019; p = 0.99; 95% доверительный интервал перекрывается полностью). 

Кроме того, после виртуального магнитного смещения ложно оперированные 
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камышевки были статистически значимо более ориентированы на запад, чем 

реально оперированные птицы (критерий MWW: W = 7.66, p = 0.022). 

В предыдущих исследованиях было показано, что изменения только 

магнитных параметров достаточно для того, чтобы тростниковые камышевки 

изменили направление своей ориентации (Kishkinev et al., 2015), а новое 

направление (после виртуального смещения по магнитным параметрам) 

будет неотличимо от направления ориентации птиц после реального 

физического смещения их на 1000 км к востоку (Chernetsov et al., 2008). В 

эксперименте, описанном в этой главе диссертации, тростниковых 

камышевок перемещали не физически, а виртуально, только с точки зрения 

параметров магнитного поля. Все остальные потенциальные источники 

навигационной информации, включая фотопериод, астрономические и 

визуальные ориентиры, а также запахи, оставались неизменными и, 

соответственно, указывали на то, что птицы не были перемещены. Таким 

образом, мы можем быть уверены, что смена ориентационного направления у 

ложно-оперированных птиц, была связана именно с параметрами магнитного 

поля. Поскольку реально оперированные птицы не изменили направление 

своей ориентации после удаления части V1, мы однозначно показали, что 

глазничная ветвь тройничного нерва несет информацию, важную для 

навигации птиц по параметрам магнитного поля Земли. Любое 

альтернативное объяснение, например, что удаление части V1 блокирует 

реализацию миграционного поворота (Zugknick, запрограммированное 

изменение направления миграции, не зависящее от текущих магнитных или 

каких-либо других условий), маловероятно. Во-первых, тростниковые 

камышевки весной не изменяют направление своей миграции с северо-

востока на северо-запад (Bolshakov et al., 2001, 2002). Во-вторых, 

ориентационные эксперименты реально-оперированных и ложно-

оперированных птиц проходили в одно и то же время года, поэтому, даже 

если бы миграционный поворот имел место и был запрограммирован, 

направление ориентации обеих групп должно было быть затронуто 
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одинаково. Однако реально-оперированная и ложно-оперированная группы 

птиц показали разные направления ориентации после виртуального 

смещения по параметрам магнитного поля. В-третьих, мы проводили наши 

эксперименты весной, когда, как считается, дальние мигранты направляются 

к месту своего размножения, используя навигационные способности, а не 

следуя пространственно-временной программе (Mouritsen, 2015; Wiltschko, 

Wiltschko, 2015). В-четвертых, неясно, как именно удаление части V1 должно 

влиять на любую врожденную программу, используемую весной, за 

исключением блокировки восприятия всей магнитной информации, которая 

обычно вызывает смену направления ориентации (Kishkinev et al., 2015). Мы 

предлагаем, что смена направления потребует использования магнитной 

карты. Вероятность того, что удаление части V1 вызвала нейропатическую 

боль, которая не позволила камышевкам пользоваться навигацией по 

магнитным параметрам, также маловероятна. Ориентация в конусах Эмлена 

основана на спонтанной ночной миграционной активности, которую 

здоровые, не испытывающие стресса мигрирующие проявляют в неволе. 

Если птицы испытывают боль или воздействие других факторов, 

вызывающих стресс, они обычно не проявляют никакого ночного 

миграционного беспокойства и/или неактивны или дезориентированы в 

конусах Эмлена. Наиболее вероятным объяснением наших данных является 

то, что V1 несет некую информацию о магнитной карте, необходимой 

птицам для определения своего местоположения относительно цели 

миграции. 

Учитывая, что взрослые камышевки, являющиеся опытными 

мигрантами, могут использовать магнитное склонение, требующее 

информацию от магнитного и звездного компасов (Chernetsov et al., 2017), 

наши данные убедительно показывают, что для работы магнитной карты 

птицам необходима магнитная информация и от рецепторов в глазах 

(магнитная компасная информация), и от рецепторов, иннервируемых V1 

(магнитная навигационная информация). 
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Было показано, что комплекс тройничного нерва в стволе мозга, 

иннервируемый V1, активируется магнитными полями у мигрирующих 

ночью зарянок (Heyers et al., 2010) и каменок (Elbers et al., 2017). Совместно с 

этими данными, данные нашего эксперимента подтверждают гипотезу 

иннервации V1 рецепторов магнитной навигационной информации. 

Идентификация рецепторов, иннервируемых V1, как и их местоположение, 

остается одной из наиболее важных задач при изучении механизмов 

навигации у перелетных птиц (Treiber et al., 2012; Кишкинев, Чернецов, 2014; 

Hore, Mouritsen, 2016). 

 

5.2. Роль обонятельного эпителия в навигации птиц 

Альтернативой навигации птиц по параметрам магнитного поля 

обычно рассматривают гипотезу обонятельной (ольфакторной) карты, 

которая предполагает, что птицы могут использовать запахи для определения 

своего местоположения. Гипотеза ольфакторной навигации состоит в том, 

что птицы создают навигационную карту, сравнивая запаховую информацию 

домашней (исходной) области и текущего местонахождения. Если, к 

примеру, птицы обнаруживают запах, который обычно ассоциируется у них с 

северным ветром, то они предполагают, что их сместили на север, и летят на 

юг. Вопрос о том, играют ли обонятельные сигналы роль в навигации птиц во 

время миграции долгое время оставался без внимания – большинство 

исследований ольфакторной навигации было проведено на почтовых голубях 

(Benvenuti et al., 1973; Papi et al., 1972; Gagliardo, 2013). Считалось, что 

навигация на расстояния в тысячи километров вряд ли будет основываться на 

запахах, учитывая атмосферные ограничения (Wallraff, Andreae, 2000; 

Wallraff, 2013).  

Однако было показано, что если лишить обоняния скворцов и стрижей, 

являющихся перелетными видами птиц, то они не могут вернуться к своему 

гнезду во время сезона размножения (Fiaschi et al., 1974; Wallraff et al., 1995). 
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Позже эксперименты на двух очень разных видах птиц – кошачьих 

пересмешниках (Holland et al., 2009) и клушах (Wikelski et al., 2015) показали, 

что для истинной навигации этих видов птиц во время миграции необходима 

интактная обонятельная система, а не магнито-чувствительная. Оба вида не 

могли компенсировать смещение с трассы миграции при аносмировании. 

При этом манипуляции с магнитным полем не оказали влияния на навигацию 

этих видов птиц. 

В отличие от кошачьих пересмешников и клуш, тростниковые 

камышевки, при смещении с трассы миграции и тестировании в конусах 

Эмлена, показали навигацию по параметрам магнитного поля – ключевую 

роль именно магнитной навигационной информации для компенсации 

смещения (Pakhomov et al., 2018). Однако в исследованиях кошачьих 

пересмешников и клуш птицы, находились в свободном полете, часть из них 

была аносмирована (Holland et al., 2009; Wikelski et al., 2015). Для 

корректного сопоставления результатов исследований разных видов птиц и 

уточнения природы навигационной информации, необходимой для 

компенсации смещения тростниковых камышевок с трассы миграции, нами 

было проведено исследование камышевок во время свободного полета после 

выпуска, а не в конусах Эмлена, как в предыдущих исследованиях. 

Если гипотеза использования магнитной карты тростниковыми 

камышевками, изложенная в предыдущих работах на данном виде (Kishkinev 

et al., 2013, 2015; Pakhomov et al., 2018), верна, мы ожидали, что и 

контрольные, и лишенные обоняния (аносмированные) выпущенные птицы 

смогут компенсировать перемещение с трассы миграции, как это было 

описано в предыдущих работах, с тестированием птиц в конусах Эмлена. 

Если обонятельная система играет важную роль в навигации камышевок, мы 

ожидали, что выпущенные птицы, лишенные обоняния, не смогут 

определить свое новое местоположение и либо проявят дезориентацию 

(будут выбирать случайные направления), либо вернутся к нормальному 

направлению миграции, как это было описано в других исследованиях 
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(Holland et al., 2009; Wikelski et al., 2015). При этом контрольная группа, с 

интактным обонятельным эпителием, сможет компенсировать смещение, 

изменив направление миграции.  

 

5.2.1. Материалы и методы 

Место проведения работы и сроки  

Исследование проводилось на Биологической станции «Рыбачий» ЗИН 

РАН и на Звенигородской биологической станции МГУ в 2016 г. 

 

Экспериментальные птицы 

Работа продолжила исследования навигационной карты тростниковых 

камышевок прошлых лет (Chernetsov et al., 2008, 2013; Kishkinev et al., 2013, 

2015; Pakhomov et al., 2018), поэтому тоже проходила на этом виде птиц. 

Камышевок отлавливали на Биологической станции «Рыбачий» паутинными 

сетями во время весенней миграции. Всего в эксперименте участвовало 26 

птиц. После отлова камышевок содержали в индивидуальных сетчатых 

клетках (60 × 20 × 20 см) внутри уличного вольера, имеющего полный доступ 

к локальным фотопериоду, естественному магнитному полю, 

астроориентирам и запахам. Корм (мучные черви) и вода с добавлением 

витаминов давалась ad libitum. 

Для того, чтобы завершить эксперимент до окончания весеннего 

миграционного состояния тростниковых камышевок (середина июня), на 

Биологической станции «Рыбачий» не проверялась ориентация камышевок в 

конусах Эмлена. На основании многочисленных предыдущих 

ориентировочных тестов этого вида птиц на этом же месте в 2004-2017 гг. 

(Chernetsov et al., 2008, 2013; Kishkinev et al., 2013, 2015; Pakhomov et al., 

2018), есть все основания предполагать, что контрольная ориентация 

камышевок в Калининградской области не отличалась от контрольной 

ориентации прошлых лет и весной направлена на северо-восток (рис. 16).  
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Перед перевозкой в Московскую область тростниковые камышевки 

были разделены на две равнозначные группы случайным образом (n = 13 в 

каждой группе). Учитывая высокую концентрацию средних направлений, 

полученных от свободно летящих птиц (Holland, 2010; Kishkinev et al., 2016), 

такой размер выборки может обеспечить достаточную значимость для 

определения направления птиц, снабженных радиопередатчиками.  

Одной группе птиц (аносмированная группа) проводили обработку 

носовой полости свежим 4%-ным водным раствором сульфата цинка, 

вызывающим временную потерю обоняния, другой группе (контрольная 

группа) – физиологическим раствором (0,9% NaCl).  

Для промывания ноздрей мы использовали протокол, подробно 

описанный в работах с кошачьими пересмешниками (Holland et al., 2009) и с 

атлантическими пестрыми буревестниками (Gagliardo et al., 2013). Птицу 

ненадолго удерживали вниз головой с полуоткрытым клювом, так, чтобы 

промывочный раствор мог вытекать из ноздрей, и птица его не проглотила. В 

хоаны птицы (с левой и правой стороны) осторожно вставляли тупой 

изогнутый конец шприца, медленно наполняли носовую полость раствором и 

останавливались, когда раствор начинал капать из ноздрей. После окончания 

стекания раствора сульфата цинка процедура заканчивалась. Промывка 

ноздрей всех птиц проводили 1 июня 2016 г., за день до перевозки птиц в 

Московскую область и за 5-10 дней до выпуска птиц с передатчиками.  

 

Экспериментальные процедуры 

2 июня 2016 г. все тростниковые камышевки были перевезены на 1004 

км к востоку от Биологической станции «Рыбачий», на Звенигородскую 

биологическую станцию МГУ. Перевозка птиц осуществлялась самолетом 

(прямой рейс из Калининграда в московский аэропорт Шереметьево, 1,5 

часа), затем на машине прямо до Звенигородской биологической станции 

(примерно 2 часа). Общее время перевозки составило около 6,5 часов. Птиц 

перевозили в двух клетках из белого полупрозрачного оргстекла, так что они 
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находились в естественном фотопериоде (за исключением времени в 

самолете: одна из двух клеток на время полета была размещена в грузовом 

отсеке самолета). Транспортные клетки имели отдельные отсеки, в каждом 

находились еда и вода. Все камышевки благополучно пережили 

транспортировку, по прибытию были немедленно пересажены в 

индивидуальные клетки (40 × 20 × 30 см), обеспечены водой и кормом, после 

чего им было предоставлено трое суток отдыха. Проверка состояния птиц 

непосредственно перед выпуском показала, что у всех камышевок 

подкожные жировые отложения со дня отлова увеличились (средний балл 3,5 

± 0,6). 

Птиц выпускали 5 июня 2016 г. с 17:00 до 19:00 по местному времени 

(заход Солнца был в 21:06). Погода в день выпуска была ясная, без сильного 

ветра. До окончания эксперимента была переменная облачность, дул 

умеренным ветром, а также шли кратковременные дожди.  

Место выпуска птиц располагалось в долине Москвы-реки, на 

небольшом лугу в 80 м от реки. Местность представляла собой равнину, 

покрытую кустарниками и небольшими хвойными деревьями. Долина реки 

была окружена большим полем с северной стороны и густым хвойно-

лиственным лесом с южной стороны. При этом рядом с местом выпуска не 

было больших тростниковых зарослей, представляющих собой типичный 

биотоп тростниковых камышевок. В аналогичной субоптимальной для этого 

вида среде обитания мигрирующие камышевки, как правило, остаются очень 

недолго и покидают такие районы при первой возможности (Ktitorov et al., 

2010).  

Непосредственно перед выпуском каждая птица была оснащена 0,6 

граммовым радиопередатчиком с цифровым кодированием Nano Tag NTQB-

2 (LOTEK; Ньюмаркет, Канада), в качестве крепления использовались 

эластичные ножные петли. Вес передатчика вместе с креплением составлял 

<5% от веса птицы. Все радиопередатчики работали на частоте 150.300 МГц, 

генерировали импульсы каждые 4.8-5.2 с. Идентификатор всех передатчиков 
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кодировался уникальной комбинацией интервалов (временных задержек) 

между отдельными импульсами, и декодировался программным 

обеспечением радиоприемника. Гарантийный срок службы 

радиопередатчиков составлял 14 дней. 

Мы прослеживали радиосигналы стартовых (начальных) направлений 

миграции перевезенных тростниковых камышевок. Начальные направления 

полета обычно хорошо согласуются с сезонными направлениями миграции 

птиц и показывают более высокие концентрации по сравнению с тестами в 

конусах Эмлена (Holland, 2010; Chernetsov et al., 2011; Kishkinev et al., 2016). 

Перемещения тростниковых камышевок отслеживали в течение 6 дней 

(5-11 июня 2016 г.) с помощью четырех автоматических радиовышек: одна 

располагалась на месте выпуска (вышка RS, 55°42ʹ09.28″ с.ш., 36°43ʹ39.23″ 

в.д.) и три по периметру: в Аниково (55°42ʹ09.19″ с.ш., 36°41ʹ38.09″ в.д.), в 

Каринском (55°42ʹ49.31″ с.ш., 36°40ʹ59.67″ в.д.) и в Рыбушкино (55°42ʹ37.88″ 

с.ш., 36°44ʹ01.09″ в.д.). Радиовышки были расположены на расстоянии 2.1 км 

к западу, 3 км к северо-западу и 1 км к северо-востоку от вышки RS 

соответственно (рис. 17). Для радиовышек RS и в Аниково мы использовали 

автоматические приемники SRX800 (LOTEK), которые могут сканировать 

антенны последовательно, по одной, через распределительную коробку. 

Такие приемники за 8 с сканировали одну антенну (на вышке RS было 4 

антенны, на вышке в Аниково – 2). Для радиовышек в Каринском и 

Рыбушкино использовались приемники SensorGnome (http://sensorgnome.org; 

проект Motus https://motus.org, Taylor et al., 2017); сканирующие все антенны 

одновременно. На всех вышках были установлены одинаковые 

трехэлементные антенны Yagi, рассчитанные на 150 МГц. На вышке RS 

четыре антенны были прикреплены к двум деревянным опорам, 

расположенным на вершине металлической метеорологической башни в 12 м 

над землей. Антенны вышки RS были направлены в следующих 

направлениях: 90°: 32°, 122°, 212° и 302°, что позволило нам регистрировать 

начальные направления во время выпуска камышевок. На других вышках (в 
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Каринском, Аниково и Рыбушкино) антенны были прикреплены к вершине 

вертикальных деревянных опор так, чтобы они находились на высоте 6-7 м 

над землей. Эти вышки имели две антенны, ориентированные в направлении 

на соседние башни (рис. 17). Такое расположение радиовышек образовывало 

почти полный круг вокруг места выпуска птиц, покрывая ожидаемые 

направления полета птиц, за исключением наименее ожидаемых во время 

весенней миграции направлений с юга на юго-восток (рис. 16). Таким 

образом, независимо от того, какое направление полета выбрала бы 

выпущенная тростниковая камышевка, оно будет регистрироваться либо 

только вышкой RS, либо RS и одной или несколькими вышками по 

периметру места выпуска. На основании полевых измерений и исследований 

радиотрекинга свободно летящих птиц (Chernetsov et al., 2011), мы оценивали 

дальность обнаружения каждой антенны примерно в 1 км. Однако дальность 

обнаружения антенн Yagi зависит также и от таких факторов, как погода, 

влажность воздуха, высота антенны над землей, положение птицы 

относительно антенны, местные радиопомехи и свойства электрических 

компонентов, принимающих радиосигналы. Данные с каждой вышки 

загружались не реже раза в два дня, а также в последний день радиотрекинга. 

Перемещения птицы засекали по характерному увеличению 

радиосигнала (птица начинает взлетать и подниматься над окружающей 

растительностью) с последующим постепенным уменьшением и 

исчезновением сигнала от радиовышки RS. В некоторых случаях удавалось 

отмечать сигналы как на вышке в месте выпуска, так и на вышках по 

периметру. Для вылетов, зарегистрированных только вышкой RS, мы 

оценили направления либо аппроксимируя его пеленгом антенны с 

обнаруженным самым длинным сигналом (если сигналы на других трех 

антеннах прекратились одновременно), либо взвешивая пеленг двух антенн с 

обнаруженным самым длинным сигналом. Для отклонений, обнаруженных 

вышкой RS и вышкой по периметру, мы оценили направление схода, 

нарисовав вектор, соединяющий место вылета птицы и положение вышки по 
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периметру или точку на линии обнаружения антенн вышки по периметру, 

которая лучше всего соответствует диаграмме сигнала (подробнее – 

Kishkinev et al., 2020, дополнительные материалы). 
 

Анализ данных и статистика 

Мы предполагали, что если птицы могут компенсировать свое 

смещение, то выберут одно направление миграции из трех возможных (рис. 

16 сценарии 2, 3, 4). Сценарий 2 предполагает миграцию к центру ареала 

размножения, ориентировочно на г. Таллин (59°26ʹ с.ш., 24°45ʹ в.д.); 

сценарий 3 – миграцию в направлении к месту отлова в поселке Рыбачий 

(55°09ʹ с.ш., 20°52ʹ в.д.); сценарий 4 – по направлению к средней точке 

коридора весенней миграции над Европой, между пос. Рыбачий и 

Гибралтаром (46°18ʹ с.ш, 5°21ʹ в.д.). Чтобы проверить, имеют ли средние 

групповые направления тенденцию группироваться вокруг трех вероятных 

направлений на цель, мы использовали 95% доверительные интервалы 

направлений групп и направления, соединяющие место выпуска птицы и 

соответствующую цель (α = 305°, 273° и 257° для сценариев 2-4, 

соответственно; рассчитано на https: //www.movable-

type.co.uk/scripts/latlong.html). Различия в среднем направлении 

экспериментальных групп были проанализированы в программе Oriana с 

использованием сравнения 95% доверительных интервалов средних 

направлений групп и параметрического критерия Ватсона-Вильямса (в 

случаях, когда выполнялись предположения, лежащие в основе этого теста).  
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Рис. 16. Иллюстрация рабочих гипотез эксперимента cо смещением тростниковых 

камышевок (по Kishkinev et al., 2020). Место поимки (пос. Рыбачий, Калининградская 

область) и место перемещения (окрестности г. Звенигород, Московская область) отмечены 

черными точками. Ареал тростниковой камышевки закрашен серым цветом (по данным 

BirdLife International и NatureServe, 2012). Толстая полупрозрачная стрелка показывает 

примерный миграционный коридор тростниковых камышевок, пойманных в Рыбачьем, во 

время весенней миграции. Сплошная овальная линия очерчивает место направления 

тростниковых камышевок согласно данным кольцевания и повторных отловов (подробнее 

см. в supplementary materials Kishkinev et al., 2019). Пунктирная стрелка на месте отлова 

показывает среднее направление миграции камышевок в Рыбачьем, согласно данным 

предыдущих исследований. Пунктирные стрелки на месте смещения показывают рабочие 

гипотезы ориентации птиц после смещения: (1) отсутствие компенсации смещения, 

ориентация такая же, как в месте поимки; (2) компенсация смещения в направлении 

центра мест гнездования; (3) компенсация смещения в направлении места отлова; (4) 

компенсация смещения в направлении миграционного коридора в Европе до места отлова.  

 

Для проверки эффекта влияния ветра на направления отправления 

выпущенных птиц на весь период радио слежения мы скачали данные о ветре 

над местом выпуска птиц в ночные часы (22:00 и 01:00 по местному времени, 

это часы наиболее близкие к миграционным стартам камышевок) с сайта 

https://earth.nullschool.net (погодные данные GFS, Global Forecast System). 
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Обработка и визуализация данных проходила с помощью специально 

написанных скриптов в R (R Core Team 2017).  

 

5.2.2.Результаты и обсуждение 

Из 26 тростниковых камышевок, перевезенных из Калининградской 

области в Московскую и выпущенных с радиопередатчиками (13 из 

лишенной обоняния группы и 13 из контрольной), 25 особей покинули зону 

обнаружения сигнала радиовышками в течение 6 дней (05-11 июня 2016 г.). В 

основном птицы улетали в первую ночь после выпуска (n = 18, 69% всех 

перевезенных птиц). Только одна птица из контрольной группы находилась 

рядом с местом выпуска вплоть до последнего дня радионаблюдения. Из всех 

птиц, покинувших место выпуска во время радио трекинга, радиовышками 

был обнаружен вылет 18 птиц (10 из аносмированной группы и 8 из 

контрольной). Это были типичные ночные миграционные старты возле места 

выпуска и миграционные полеты от места выпуска. Время покидания места 

выпуска в основном приходилось на первую половину ночи, ближе к 

середине ночи (в среднем 200 мин ± 53 мин после захода Солнца для 

аносмированной группы и 149 минут ± 59 мин для контрольной). Для 4 

лишенных обоняния птиц и 5 контрольных, покидавших место выпуска 

ночными миграционными полетами, мы зарегистрировали сигналы как на 

месте выпуска, так и по периметру зоны, контролируемой радиовышками 

(рис. 17, длинные стрелки). 6 аносмированных и 2 контрольных птицы были 

зарегистрированы только на места выпуска (рис. 17, короткие стрелки). Для 1 

птицы из контрольной группы мы зафиксировали вылет только на 

радиовышке по периметру (не вошла в анализ направления групп из-за 

неизвестного места старта). Всего получено направления миграционных 

полетов 10 аносмированных и 7 контрольных птиц. 

Среднее направление для аносмированных птиц было запад-юго-запад 

(α = 237°, r = 0.75, n = 10, p = 0.002, 95% доверительный интервал (далее 95% 

CI) 205° – 268°; однородность по тесту Рэлея Z = 5.61, рис. 17 Б). Среднее 
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направление для контрольных птиц было строго на запад (α = 269°, r = 0.89, n 

= 7, p <0.001, 95% CI 243° – 294°; критерий однородности Рэлея Z = 5.60, рис. 

17 Г). 95% CI аносмированной и контрольной групп перекрывались на 25° 

(28% объединенных 95% CI обеих групп), значимой разницы между 

средними групповыми направлениями не было (критерий Ватсона-Вильямса 

F = 2.76, p = 0.12, df1 = 1, df2 = 15).  

 

 
Рис. 17. Результаты смещения тростниковых камышевок с трассы весенней 

миграции (по Kishkinev et al., 2020). А, В – место выпуска смещенных тростниковых 

камышевок и направления исчезновения свободно летающих птиц из аносмированной (А) 

и контрольной (В) групп. RS – автоматизированная радиовышка в месте выпуска птиц, 

снабжена четырьмя антеннами, ориентированными по сторонам света. P1-P3 – три 

периферийные радиовышки по две антенны на каждой. Антенны обозначены серым 

цветом, длина антенны отображает приблизительную оценку дальности ее обнаружения 

(~ 1 км). Черные сплошные стрелки показывают направления птиц, покинувших место 
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выпуска ночными миграционными полетами. Длинные стрелки (2-3 км) обозначают 

направления полетов птиц, обнаруженных сначала у радиовышки RS, а затем у 

периферийных вышек. Короткая стрелка (1 км) указывает активность, зафиксированную 

только вышкой RS. Карты были нарисованы с помощью R (R Core Team, 2017). Б, Г – 

круговые диаграммы, показывающие направления вылета (Б) аносмированных птиц (α = 

237°, r = 0.75, n = 10, 95% доверительный интервал = 205° − 268°; p = 0.002), (Г) 

контрольных птиц (α = 269°, r = 0.89, n = 7, 95% CI 243° − 294°; p <0.001). На всех 

круговых диаграммах точка на периферии круга указывает либо среднее направление 

исчезновения из радиуса охвата радиовышками отдельной птицы; стрелки показывают 

средние групповые векторы; пунктирные кружки указывают радиус среднего вектора 

группы, необходимый для уровней значимости 5 и 1% согласно критерию однородности 

Рэлея; сплошные линии, указывают на 95% доверительный интервал для групповых 

средних направлений.  

 

Стоит отметить, что средние направления обеих групп отличаются от 

направлений ориентации интактных птиц, перевезенных в Московскую 

область и протестированных в конусах Эмлена в 2004 – 2007 гг. (α = 334°, r = 

0.41, n = 52; 95% CI 308° – 360°; критерий однородности Рэлея Z = 8.56, p 

<0.001): 95% доверительные интервалы не перекрываются, а ориентация 

птиц в конусах Эмлена значительно отличается от ориентации 

аносмированной и контрольной групп камышевок, выпущенных с 

радиопередатчиками (критерий Ватсона-Вильямса; аносмированные 

свободно летящие птицы по сравнению с интактными птицами, 

протестированными в конусах Эмлена: F = 17.43, p <0.001, df1 = 1, df2 = 60; 

контрольные свободно летящие птицы по сравнению с контрольными 

птицами, протестированными в конусах Эмлена: F = 7.28, p = 0.009, df1 = 1 , 

df2 = 57).  

В моменты начала миграционных полётов преобладали северо-

западные ветры, но их направление не было статистически значимым (α = 

304°, r = 0.37, n = 12; критерий однородности Рэлея Z = 1.65, p = 0.19), а 

скорость была невысокая (2,7 ± 1,09 м/с; легкий ветерок по шкале Бофорта). 
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Результаты нашего исследования показывают, что все перевезенные 

птицы покинули место выпуска типичным для этого вида ночным 

миграционным полетом. Это согласуется с исследованиями миграции 

тростниковых камышевок весной (Holland, 2010), а также с данными, 

полученными в том же месте отлова, в Рыбачьем (Bolshakov et al., 2003). 

Наличие ночного миграционного полета убедительно свидетельствует о том, 

что перемещенные птицы все еще находились в миграционном состоянии, 

несмотря на то что весна была относительно поздней. Размеры групп (10 

аносмированных и 7 контрольных птиц) сопоставимы с размерами групп 

предыдущих исследований ориентации и навигации птиц с помощью 

радиопередатчиков (Thorup et al., 2007; Holland, 2010; Kishkinev et al., 2016). 

Как правило, среднее направление группы свободнолетящих птиц имеет 

более высокую длину вектора (r = 0.75 и 0.89 в настоящем исследовании) 

относительно средних направлений, полученных в конусах Эмлена. Эта 

особенность позволяет применять к данным радиотрекинга круговую 

статистику с высокой статистической мощностью.  

Средние направления всех перевезенных камышевок были западными 

(для контрольной группы – запад-юго-запад) и существенно не различались. 

Эти направления показывают, что обе группы птиц скомпенсировали свое 

смещение с трассы миграции по направлению к точке отлова и/или к 

промежуточной точке маршрута весенней миграции в Европе перед местом 

отлова (сценарии 3 и 4 на рис. 16).  

Поле перевозки ориентация всех перемещенных птиц изменилась 

против часовой стрелки, независимо от типа воздействия на обонятельный 

эпителий, что указывает на способность компенсировать смещение, 

определяя новое положение на незнакомой территории, то есть на наличие 

истинной навигации. Ранее в исследованиях нашей группы было показано, 

что тростниковые камышевки, перемещенные с заблокированным доступом к 

магнитной навигационной информации и, следовательно, с нарушенной 

способностью к навигации, ориентируются на северо-восток в исходном 
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направлении миграции (как до перемещения), то есть не переориентируются 

(Kishkinev et al., 2013; Pakhomov et al., 2018). 

Однако направления, полученные в нашем исследовании (запад для 

контроля и запад-юго-запад для аносмированных птиц), отличались от 

северо-западного среднего направления группы перемещенных 

тростниковых камышевок, испытанных в конусах Эмлена в этом же месте в 

2004-2007 гг. (Chernetsov et al., 2008). Причина такого несоответствия неясна, 

ниже будут рассмотрены некоторые возможные объяснения.  

Иногда ветер может сносить свободно летящих птиц, но ветер во время 

вылета был умеренным (<3 м/с) и не имел ярко выраженного направления. 

Поэтому маловероятно, что влияние на направления вылета птиц оказал 

именно ветер. Можно предположить направляющие эффекты 

топографических особенностей. В некоторых исследованиях с радио 

слежением сообщалось о случаях, когда маршруты мигрирующих птиц 

частично формировались с учетом крупномасштабных топографических 

особенностей, например, большими экологическими барьерами (горными 

цепями, береговой линией и крупными реками – Wikelski et al., 2015). Самым 

очевидным ориентиром на месте выпуска наших экспериментальных птиц 

была Москва-река, но ее ширина в месте выпуска составляет около 25 м, что, 

очевидно, не представляет собой существенного экологического барьера для 

птиц. Однако мы не можем полностью исключить влияние топографических 

ориентиров вокруг места выпуска птиц с передатчиками на выбор их 

направления, в отличие от тестов в конусах Эмлена, в которых птицы не 

могут видеть окружающий ландшафт. Тем не менее, направляющий эффект 

реки, если он и присутствует, вряд ли сможет изменить общее направление 

полета тростниковых камышевок, т.к. несмотря на то, что река течет с юго-

запада на северо-восток, направлений полета камышевок на восток не было 

задокументировано. 

Полученный результат исследования подразумевает способность всех 

перемещенных птиц к переориентации, вне зависимости от того, чем им 
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промывали ноздри до перемещения (сульфатом цинка или физиологическим 

раствором). Таким образом, и лишенные обоняния, и контрольные 

камышевки могли компенсировать смещение, определяя свое новое 

положение на незнакомой территории, другими словами – пользоваться 

навигационной картой.  

Полученные нами результаты отличаются от результатов исследования 

кошачьих пересмешников, несмотря на соблюдение протокола промывки 

ноздрей и сходные размеры выборки (Holland et al., 2009). Кошачьи 

пересмешники, ноздри которых были промыты сульфатом цинка, после 

перемещения с трассы осенней миграции в США на восток, продолжили 

миграцию в популяционно-специфическом направлении миграции места 

отлова, в отличие от интактных птиц, которые скомпенсировали смещение и 

изменили направление миграции. Наш результат также отличается от 

многочисленных данных, полученных на почтовых голубях, у которых 

обработка ноздрей 4% раствором сульфата цинка в большинстве случаев 

приводила к ухудшению навигационных способностей после смещения, 

проявлявшемся в увеличении разброса направлений полета (первые 1-3 км) и 

в снижении скорости возвращения в голубятню по сравнению с контрольной 

группой (Wallraff, 2005). Аналогичные эффекты потери обоняния на 

навигационные способности были описаны у стрижей и скворцов после 

операции на обонятельные нервы (Fiaschi et al., 1974; Wallraff et al., 1995), а 

также у морских птиц, например, у атлантических пестрых буревестников, 

после обработки сульфатом цинка (Gagliardo et al., 2013). Исследование 

смещения клуш показало, что пересечение обонятельных нервов приводит к 

ухудшению навигационных характеристик, но только на одном из двух 

участков выпуска (Wikelski et al., 2015). 

В предыдущих экспериментах тростниковых камышевок пересечение 

V1, несущего магнитную навигационную информацию, до смещения птиц с 

трассы миграции, приводило к выбору популяционно-специфического 

направления миграции вместо компенсации смещения (Kishkinev et al., 2013). 
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Отсутствие компенсации смещения у камышевок с операцией на V1 

наблюдалось даже после смещения птиц исключительно по параметрам 

магнитного поля, когда остальные источники навигационной информации 

оставались прежними (Pakhomov et al., 2018). Ложные операции, 

имитирующие пересечение V1, не помешали птицам компенсировать как 

реальное, так и виртуальное (только по параметрам магнитного поля) 

смещение (Kishkinev et al., 2013; Pakhomov et al., 2018).  

Если бы магнитная навигационная информация, передающаяся по 

глазничной ветви тройничного нерва, была бы заблокирована промывкой 

ноздрей птиц раствором сульфата цинка, мы могли бы ожидать отсутствия 

компенсации смещения, как и в случае ориентации птиц с пересеченным V1 

(Kishkinev et al., 2013; Pakhomov et al., 2018). В предыдущих экспериментах 

пересечение V1 у камышевок приводило к возвращению к популяционно-

специфическому северо-восточному направлению миграции после 

физического перемещения в то же место (Kishkinev et al., 2013) и после 

виртуального магнитного смещения, имитирующего магнитное поле места 

смещения, Звенигорода, при тестировании птиц на участке отлова (Pakhomov 

et al., 2018). Ложные операции, имитирующие воздействие на V1 (контроль 

хирургического стресса), не мешали птицам компенсировать смещение 

(Kishkinev et al., 2013; Pakhomov et al., 2018), что подтверждает гипотезу о 

том, что V1 действительно передает магнитную информацию, которую 

мигрирующие птицы используют для дальней навигации. Правда, 

локализация сенсорных клеток магнитной навигационной информации 

продолжает оставаться неизвестной (Treiber et al., 2012; Mouritsen, 2012). 

Интересным выводом из настоящего исследования является то, что 

полученный результат не подтверждает гипотезу о локализации 

предполагаемых магниторецепторных клеток, связанных с глазничной 

ветвью тройничного нерва, в обонятельном эпителии, и то, что они могут 

быть дезактивированы или разрушены обработкой сульфатом цинка (Schlund, 

1992; Mora et al., 2004). Если магнитная информация, зависящая от 
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тройничного нерва, была бы заблокирована сульфатом цинка, мы могли бы 

ожидать северо-восточную ориентацию тростниковых камышевок, как и у 

птиц с пересеченным V1, протестированных в конусах Эмлена в том же 

месте (Kishkinev et al., 2013).  

Может ли промывка ноздрей тростниковых камышевок раствором 

сульфата цинка быть недостаточной для дезактивации рецепторов, 

расположенных в обонятельном эпителии? Влияние обработки ноздрей птиц 

4%-ным раствором сульфата цинка на функциональное и структурное 

разрушение обонятельного эпителия, а также период регенерации эпителия 

после такой обработки подробно не исследовались ни у одного вида птиц, 

несмотря на то что данный метод активно использовался с 1970-х годов 

(Gagliardo, 2013). При этом детали обработки ноздрей сульфатом цинка были 

подробно изучены в других таксонах позвоночных животных. В частности, 

анатомическое исследование обонятельного эпителия серых крыс Rattus 

norvegicus показало, что орошение их носовой полости всего несколькими 

каплями 1% раствора сульфата цинка уже в течение первых 2 дней 

приводило к частичному разрушению обонятельного эпителия (Smith, 1938). 

Через 7-10 дней наблюдалось полное разрушение обонятельного эпителия 

(всех групп клеток). Гистологическое исследование обонятельного эпителия 

домовых мышей Mus musculus показало, что в первые 4-8 дней после 

обработки сульфатом цинка изменяется структура поверхности эпителия и 

происходи массивное (около 50%) уменьшение толщины всего 

обонятельного эпителия (Matulionis, 1975). На других позвоночных 

животных, например, на канальном сомике Ictalurus punctatus (Cancalon, 

1982) и леопардовой лягушке Rana pipiens (Adamek et al., 1984) было 

показано, что орошение их обонятельного эпителия сульфатом цинка с 

концентрацией более 3% вызывало быструю общую дегенерацию эпителия 

уже через несколько часов после обработки. Период функциональной 

регенерации обонятельного эпителия в разных исследованиях и таксонах 

животных варьировался – 8-40 дней у домовых мышей (Matulionis, 1975); 2-4 
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недели у леопардовых лягушек (Adamek et al., 1984); 3-8 недель у канальных 

сомиков (Cancalon, 1982). Полная регенерация обонятельных клеток серых 

крыс наблюдалась только через 2 месяца (Smith, 1938).  

Литературные данные по физиологии потери и регенерации обоняния у 

птиц фрагментарны. Так, согласно записям ЭКГ голубей, наиболее активный 

период функционального восстановления обонятельного эпителия, 

обработанного 4% сульфатом цинка, происходит между 8-м и 20-м днями 

после обработки (Schlund, 1992).  

Косвенные данные об эффекте воздействия сульфата цинка на птиц 

можно получить из поведенческих экспериментов на кошачьих 

пересмешниках (Holland et al., 2009) и атлантических пестрых буревестниках 

(Gagliardo et al., 2013). Эффект воздействия сульфата цинка на обонятельный 

эпителий кошачьих пересмешников наблюдался в течение 24 дней после 

обработки ноздрей птиц (в среднем 21 день), а аносмированные 

буревестники не могли вернуться в свою гнездовую колонию после 

перемещения в течение 3 месяцев (Gagliardo et al., 2013).  

Обработка ноздрей тростниковых камышевок проходила по протоколу, 

использованному в исследованиях кошачьих пересмешников и 

атлантических пестрых буревестников. В нашем эксперименте тростниковые 

камышевки покидали место выпуска через 5-10 дней после обработки их 

ноздрей сульфатом цинка. Учитывая результаты вышеупомянутых 

исследований с аносмированными птицами и другими позвоночными 

животными, камышевки должны были все еще находиться под воздействием 

сульфата цинка. Тем не менее, нельзя полностью исключить возможность 

того, что, даже несмотря на следование опробованному в других 

исследованиях протоколу аносмирования птиц, обонятельный эпителий по 

крайней мере части птиц в нашем эксперименте мог все еще 

функционировать. Вопрос о том, какие анатомические и функциональные 

последствия влечет за собой обработка ноздрей птиц сульфатом цинка, в 

настоящее время остается без ответа. Необходимы подробные 
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гистологические, ультраклеточные и функциональные исследования 

воздействия сульфата цинка на обонятельную систему птиц, поскольку, по 

сравнению с другими позвоночными, обоняние птиц изучено плохо. Важны 

также исследования по взаимодействию ольфакторной и 

магниторецепторной системы, а также продолжения поисков 

месторасположения рецепторов магнитной навигационной информации. 

В основе навигации разных видов птиц могут лежать различные 

сенсорные системы – магниточувствительность или обоняние. Продолжение 

исследований новых видов поможет выявить закономерности использования 

разных источников навигационной информации в зависимости от 

систематики, эволюции и экологии определенных таксонов.  

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Ориентация и навигация птиц во время миграции – предмет 

пристального изучения уже на протяжении 70 лет. За это время стало 

понятно, что механизмы ориентации и навигации птиц видоспецифичны 

(иногда даже популяционно специфичны) и избыточны, т.е. у одного вида 

птиц существует несколько таких механизмов, детали работы и иерархия 

которых могут отличаться от других видов мигрирующих птиц. В настоящее 

время описаны магнитный, солнечный и звездный компасные системы 

ориентации; а наиболее изученные механизмы навигации – навигация по 

параметрам магнитного поля, по запахам и зрительным меткам. В настоящей 

диссертации были рассмотрены отдельные аспекты устройства и 

функционирования магнитного и звездного компасов птиц, а также 

магнитной навигационной карты. 

Ориентация птиц по звездам изучается с 70-х годов прошлого века. 

Однако со времен классических основополагающих работ Стивена Эмлена 

большинство современных исследований касается темы звездного компаса 

лишь в связи с изучением иерархии и калибровки компасных систем. 
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Несмотря на это, как показали наши исследования, в данной теме до сих пор 

много неизученных деталей.  

До недавнего времени положение о независимости звездного компаса 

от чувства времени, хотя и признавалось практически всеми 

исследователями, не было подтверждено методически аккуратными 

экспериментами. Предполагалось, что птицы ориентируются относительно 

реального положения звезд, а не ожидаемого относительно их внутренних 

часов (в отличие от солнечного компаса). Это предположение было основано 

на изучении ориентации птиц под куполом планетария в естественном 

магнитном поле (Emlen, 1967b; Mouritsen, Larsen, 2001), которое могло 

использоваться как источник компасной информации для выбора 

направления миграции. В нашем исследовании, рассмотренном в настоящей 

диссертации, ориентационное поведение зарянок тестировали под 

естественным ночным звездным небом в вертикальном магнитном поле, 

которое не давало магнитной компасной информации. К тому же птицам не 

давали возможность видеть поляризованный солнечный свет на закате 

Солнца, который, как известно, может быть использован для калибровки 

компасов (Cochran et al., 2004; Muheim et al., 2006a).  Таким образом, у наших 

экспериментальных птиц не было доступа ни к каким известным науке 

компасным ориентирам, кроме звездного неба. После сдвига внутренних 

часов птиц на 4 часа вперед, т. е. когда естественная картина неба, 

представляемая птицам, была сдвинута на 60° назад по сравнению с тем, что 

они должны были ожидать на основе их субъективного времени, птицы все 

равно выбирали естественное направление своей миграции (Pakhomov et al., 

2018). Таким образом, совместно с исследованиями Эмлена (Emlen, 1967a, 

1967b) и Моуритсена и Ларсена (Mouritsen, Larsen, 2001), выполненными в 

планетарии, наше исследование под естественным звездным небом в 

вертикальном магнитном поле дает очень убедительные доказательства того, 

что для выбора и поддержания сезонного направления миграции на основе 
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звездного неба мигрирующие птицы используют исключительно 

информацию от звездного неба, а не свое внутреннее чувство времени. 

Другая особенность работы звездного компаса мигрирующих птиц, 

рассмотренная только Стивеном Эмленом и принятая другими 

исследователями без необходимых доказательств – порядок обучения 

ориентации по звездам. Со времен первых экспериментов считалось, что 

молодые птицы обучаются распознавать центр вращения звездного неба 

исключительно перед своей первой миграцией (Emlen, 1972). Однако 

результаты нашего эксперимента не подтверждают эту идею. Мы проверили, 

могут ли мухоловки-пеструшки, не установившие звездный компас до своей 

первой осенней миграции, обучиться ему позже в онтогенезе, весной. Мы 

также попытались выяснить, повлияет ли наблюдение за дневными 

астрономическими ориентирами (Солнце и поляризованный свет) перед 

осенней миграцией на процесс изучения птицами звездного компаса весной. 

При испытании в вертикальном магнитном поле под естественным звездным 

небом группа птиц, наблюдавших весной за звездами и не видевшая до этого 

никаких астроориентиров, смогла выбрать направление миграции. Напротив, 

птицы, которые никогда не видели звезд, не могли использовать звезды в 

качестве источника ориентационной информации в вертикальном магнитном 

поле. Однако мухоловки-пеструшки, которые видели дневные 

астроориентиры осенью и звезды весной были дезориентированы, возможно 

это могло быть связано с небольшим размером выборки этой группы. Наши 

данные предполагают возможность того, что звездный компас может быть 

изучен весной, и подчеркивают необходимость дальнейших исследований 

взаимодействия звездного и солнечного компасов. Кроме того, полученные 

нами данные показывают, что обучение использованию звездного неба в 

навигационных целях не происходит по механизму импринтинга, который, 

как известно, может происходить только в течение определенного и довольно 

короткого периода в онтогенезе животного (Marquis, Tilcsik, 2013).  
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Более интенсивно, нежели звездный компас птиц, в настоящее время 

изучается ориентация и навигация птиц по магнитному полю. В 2000 году в 

качестве механизма компасной магниторецепции была предложена модель 

бирадикальных реакций на основе криптохромов в глазах птицы (Ritz et al., 

2000), которая соответствовала ключевым особенностям работы и 

характеристикам магнитного компаса птиц. Однако в дальнейшем появились 

экспериментальные данные, которые модель радикальных пар не может 

объяснить. В частности, наблюдаемые пороги чувствительности магнитного 

компаса к осциллирующему магнитному полю у зарянок и садовых славок на 

два порядка меньше тех, которые предсказывает существующая теория 

(Kavokin, 2009; Kavokin et al., 2014; Hiscock et al., 2017). В эксперименте, 

описанном в данной диссертации, осциллирующее магнитное поле, 

создаваемое катушками вокруг всего тела садовых славок, нарушало 

магнитную ориентацию птиц, однако осциллирующее поле, генерируемое 

катушками в непосредственной близости от органа компасной 

магниторецепции, глаза, не мешало ориентации экспериментальных птиц в 

видо-специфичном направлении миграции (Bojarinova et al., 2020). 

Возможная причина – расположение магниторецепторов только в 

вентральной части сетчатки, т.е. в зоне, в которой амплитуда 

осциллирующего магнитного поля, создаваемая портативными катушками, 

была близка к порогу чувствительности 2–3 нТл, определенному ранее для 

садовых славок. Однако нельзя исключать и отдельного рецептора, 

чувствительного к воздействию OMП, блокирующего сигналы от рецепторов 

магнитной компасной информации. Функциональное значение такого 

гипотетического рецептора совершенно неизвестно. Кроме того, нельзя 

исключить возможность того, что рецепторы магнитной компасной 

информации могут находиться не в глазах. Наше исследование показывает 

необходимость дальнейшего изучения локализации магниторецептора 

компасной информации, его устройства и принципов работы для понимания 

результатов поведенческих экспериментов. 
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В отличие от компасной информации, с помощью которой 

мигрирующая птица определяет направление миграции, навигационная 

информация предоставляет ей данные о месторасположении. В настоящее 

время магниторецептор навигационной информации, как и магниторецептор 

компасной информации, по-прежнему не описан, однако есть ряд косвенных 

указаний на то, что с передачей навигационной магнитной информации 

связана глазничная ветвь тройничного нерва (Hore, Mouritsen, 2016) 

Ранее было показано, что изменение исключительно одних магнитных 

параметров достаточно для изменения направления ориентации 

тростниковых камышевок (Kishkinev et al., 2015). При этом направление 

после виртуального смещения лишь по магнитным параметрам было 

неотличимо от направления ориентации птиц после реального физического 

смещения их на 1000 км к востоку (Chernetsov et al., 2008). В эксперименте, 

описанном в настоящей диссертации, тростниковых камышевок перемещали 

с трассы миграции исключительно по параметрам магнитного поля после 

двусторонней операции (реальной у одной части экспериментальных птиц и 

ложной у другой) на глазничную ветвь тройничного нерва. Реально 

оперированные птицы после удаления части V1 не изменили направление 

своей ориентации, однако ложно-оперированные птицы изменили 

направление миграции, показывая компенсацию смещения их с трассы 

миграции. Поскольку все потенциальные источники навигационной 

информации помимо магнитного поля – фотопериод, астрономические и 

визуальные ориентиры, запахи, оставались неизменными при виртуальном 

смещении экспериментальных птиц и, соответственно, указывали на то, что 

птицы не были перемещены, мы однозначно показали, что глазничная ветвь 

тройничного нерва переносит магнитную навигационную информацию. 

Параллельно с экспериментами по виртуальному смещению 

тростниковых камышевок с трассы миграции с последующими 

ориентационными экспериментами в конусах Эмлена, мы также физически 

перевезли камышевок для выпуска с радиопередатчиками. В настоящем 
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исследовании мы перемещали лишенных обоняния и контрольных 

камышевок на 1000 км с трассы миграции, в место, в котором ранее 

проводились эксперименты с тестами в конусах Эмлена (Chernetsov et al., 

2008). После выпуска птиц отслеживали с помощью радиовышек в течение 

первых нескольких километров. Результаты убедительно свидетельствуют о 

наличии навигации как у аносмированных, так и у контрольных птиц, в 

отличие от некоторых экспериментов, показывающих нарушение 

навигационных способностей аносмированных мигрирующих птиц 

(Gagliardo et al., 2013). Однако в этом нет противоречия. Помимо 

видоспецифичных навигационных способностей, у птиц могут различаться и 

сами навигационные задачи. Так, возможна дальняя навигация, в масштабе 

нескольких сотен или тысяч км; навигация на средние расстояния и точная 

навигация в масштабе нескольких десятков метров (Mouritsen, 2018). Для 

дальней навигации над сушей скорее всего могут использоваться только 

магнитные и астрономические источники навигационной информации, для 

хоминга – магнитные, астрономические и запаховые. (Mouritsen, 2018). 

Полученные нами данные подтверждают гипотезу о том, что, по крайней 

мере, у тростниковых камышевок и на пространственном масштабе порядка 

1000 км обонятельная система не имеет решающего значения для 

определения положения во время миграции. 

 

ВЫВОДЫ 

1) Зарянки продолжают показывать сезонное направление миграции 

после сдвига внутренних часов, используя исключительно звездные 

источники ориентационной информации. Совместно с косвенными данными 

других исследователей, это доказывает, что ориентация мигрирующих видов 

птиц не зависит от чувства времени. 

2) Мухоловки-пеструшки, звездный компас которых не был сформирован 

до сезона первой миграции, смогли выбрать направление исключительно по 

звездам после экспозиции под звездное небо весной. 
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3)  Садовые славки в осциллирующем магнитном поле, приложенном к 

голове птиц, могут ориентироваться в сезонном направлении миграции, в 

отличие от птиц, все тело которых было расположено в осциллирующем 

магнитном поле. Для объяснения этого необходимы дальнейшие 

исследования локализации магниторецепторов компасной информации и 

механизмов их работы. 

4) После виртуального смещения по магнитным параметрам 

тростниковые камышевки с двусторонне пересеченной глазничной ветвью 

тройничного нерва не могли компенсировать смещение, в отличие от 

ложнооперированных птиц. Таким образом, сенсорная магнитная 

информация, передаваемая глазничной ветвью тройничного нерва, 

необходима для правильной работы магнитной навигационной карты. 

5) Как лишенные обоняния в результате промывки ноздрей сульфатом 

цинка, так и интактные тростниковые камышевки смогли осуществить 

навигацию после выпуска, что, совместно с прошлым выводом, указывает на 

приоритет магнитной навигационной информации над обонятельной у этого 

вида птиц. 
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