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РЕЗЮМЕ

Рассмотрены основные направления изучения миграций птиц, в которых за последние годы достиг-
нуты существенные успехи. В этих направлениях прогресс за это время привёл к существенному пе-
ресмотру представлений, сложившихся ранее. Это – внешние проявления миграции, т. е. дальность 
миграционных бросков, их скорость, продолжительность миграционных остановок, высота миграци-
онного полёта, которые вместе составляют пространственно-временной ход миграции. Новые знания 
позволили поставить новые вопросы относительно физиологических адаптаций, которые делают та-
кие перелёты возможными, и контролирующих этот процесс факторов. Существенный прогресс до-
стигнут в изучении ориентации и навигации птиц при дальних миграционных перемещениях; прав-
да, в основном это касается одного аспекта, а именно – механизма магниторецепции и использования 
магнитной информации для ориентации. Кроме того, исследователи миграций птиц не могут остаться 
в стороне от революции «-омики», которая так же, как и исследования внешней стороны миграции, вы-
звана технологическими достижениями, в первую очередь – появлением и распространением методов 
секвенирования нового поколения. Полученные новые данные вызвали надежду разобраться в генети-
ческих основах эндогенного контроля миграций. В этой области разрыв между ожиданиями и реаль-
ными результатами остаётся довольно большим, и основной задачей является изучение механизмов, 
обеспечивающих миграционное поведение птиц на молекулярном и клеточном уровне. Полученные на 
данный момент новые результаты касаются в основном процессов, которые в этом отношении охарак-
теризованы относительно хорошо, в первую очередь это – особенности энергетического обмена у ми-
грантов и ответ на стрессорные воздействия.
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ABSTRACT

This review deals with the topics of bird migration research that have seen significant progress in the recent years. 
In these fields, earlier views have been significantly re-considered. They include the manifestation of migration, 
i.e. length of migratory flights, their speed, duration of stopovers, flight altitude, which taken together form the 
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spatio-temporal realization of migration. New data on this array of research questions make it possible to ask 
new questions about physiological adaptations that make such flights possible, and factors that govern these pro-
cesses. Significant progress is also evident in the study of long-distance orientation and navigation of migrating 
birds. However, it mainly concerns the mechanisms of magnetoreception and use of magnetic cues for orientation. 
Besides, students of bird migration could not ignore the ‘-omics’ revolution, which, like the studies of the man-
ifestation of migration, was mainly caused by technological advances, mainly by the advent of next generation 
sequencing techniques. The new data obtained by these methods raised the hope to sort out the genetic basis of 
endogenous control of bird migration. However, the gap between the expectations and the actual results remains. 
To close this gap, new research into the molecular and cellular mechanisms that underlie migratory behavior is 
necessary. The results available now mainly refer to the processes that are relatively well understood, mainly the 
mechanisms of energy turnover and stress response.

Key words: genetics of behavior, migration, orientation, birds, telemetry

ВВЕДЕНИЕ

Миграции птиц привлекали внимание лю-
дей задолго до начала научного изучения био-
логии. Важнейшим шагом на пути научного по-
знания дальних перемещений птиц была эпоха 
великих географических открытий, когда ев-
ропейские исследователи обнаружили в далё-
ких странах не только экзотических животных, 
но и  хорошо известных им европейских птиц. 
Следующий важный шаг в изучении миграций 
птиц был сделан, когда на рубеже XIX и XX ве-
ков появился и стал активно применяться метод 
кольцевания, т. е. пожизненного индивидуаль-
ного мечения птиц. Кольцевание в современном 
виде, как научный метод исследования биоло-
гии птиц, было изобретено датским орнитоло-
гом-любителем Г.Х.К.  Мортенсеном. Активное 
развитие кольцевание получило благодаря дея-
тельности И. Тинеманна, руководителя орнито-
логической станции «Росситтен» на Куршской 
косе в  Восточной Пруссии (ныне  – Калинин-
градская область России) (Thienemann 1931). 
Кольцевание птиц позволило получить ценную 
информацию о путях миграций и сезонном рас-
пределении ряда видов птиц, в первую очередь 
тех, от которых удавалось получить заметное 
количество дальних находок. Эта информация 
была обобщена в т.н. атласах кольцевания, от 
первого атласа, основанного на данных кольце-
вания на орнитологических станциях «Россит-
тен» и «Гельголанд» (Schüz und Weigold 1931) до 
самого современного проекта (Spina et al. 2022).

В течение XX века в тех районах, где кольце-
вание птиц приводит к получению сколько-ни-
будь разумного количества дальних находок 

колец, собран материал на основе т.н. «широ-
ких данных», т. е. многих десятков тысяч по-
вторных находок от миллионов окольцованных 
птиц, про которых известны дата и место коль-
цевания, а также дата и место повторной наход-
ки. Развитие спутниковых технологий привело 
к тому, что, начиная с 90-х гг. XX века, достаточ-
но массовым явлением стало прослеживание 
птиц, помеченных спутниковыми передатчи-
ками (Sokolov 2011). Несмотря на постоянное 
удешевление технологии и появление новых ме-
тодов, в частности – датчиков уровня освещён-
ности (McKinnon and Love 2018), число особей 
птиц разных видов, помеченных такими устрой-
ствами, было и всегда останется на несколько 
порядков меньше, чем число окольцованных 
птиц (максимум десятки тысяч против десят-
ков миллионов). Однако объём информации 
и  уровень детализации, которые можно полу-
чить от птиц, помеченных спутниковыми и ра-
диопередатчиками, а также датчиками уровня 
освещённости, намного превышает таковые для 
окольцованных птиц. Такого рода материал, 
когда достаточно детальная информация полу-
чается от относительно небольшого числа осо-
бей, можно считать «глубокими данными».

В задачу настоящего обзора не входит под-
робный обзор новых методов прослеживания 
миграций птиц и тем более полученных с их по-
мощью результатов. В обзоре выделены четыре 
направления в науке о миграциях птиц, кото-
рые стали развиваться в последние 10–15  лет 
на основе данных, которые удаётся получить 
с помощью новых методов. В этих направлени-
ях прогресс за это время привёл к существен-
ному пересмотру представлений, сложившихся 
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ранее. Это, во-первых, внешние проявления 
миграции, т. е. дальность миграционных бро-
сков, их скорость, продолжительность мигра-
ционных остановок, высота миграционного 
полёта  – всё то, что обобщённо можно назвать 
пространственно-временным ходом миграции. 
Во-вторых, новые знания об этом комплексе 
вопросов вызывают новые вопросы о физио-
логических приспособлениях, которые делают 
наблюдаемые сверхдальние и сверхвысотные 
миграционные полёты возможными, и  о  фак-
торах, контролирующих этот процесс. В-тре-
тьих, это – комплекс вопросов, объединяемый 
под названием ориентации и навигации птиц 
при дальних миграционных перемещениях. 
Эти вопросы тесно увязаны с поведением птиц, 
нейробиологическими механизмами, которые 
обеспечивают это поведение, и сенсорными 
механизмами ориентации. И в-четвёртых, ис-
следователи миграций птиц, конечно, не могли 
остаться в стороне от происходящей на наших 
глазах революции «-омики», которую так же, 
как и исследования внешней стороны мигра-
ции, вызвали технологические достижения, 
в первую очередь – появление и распростране-
ние секвенирования нового поколения (NGS). 
Эта революция вызвала надежду разобраться 
в  генетических основах эндогенного контроля 
миграций, которая, как нам кажется, пока яв-
ляется несколько преждевременной. Вопросы, 
касающиеся прогресса в понимании эндокрин-
ного контроля миграционного состояния птиц, 
рассматриваются в другой статье (Цвей [Tsvey] 
2023) и не будут освещены в настоящем обзоре.

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННОЙ 
ХОД МИГРАЦИИ И ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 
ВОЗМОЖНОСТИ

Новые сведения о дальности и скорости ми-
грационных бросков и  продолжительности 
миграционных остановок были получены в те-
чение первых двух десятилетий XXI века с по-
мощью спутниковых передатчиков. В первую 
очередь, конечно, следует упомянуть широко 
известную статью о беспосадочном перелёте 
аляскинского подвида малого веретенника Li-
mosa lapponica baueri Naumann, 1836 c  Аляски 
в Новую Зеландию (Gill et al. 2009). Беспосадоч-
ный полёт на расстояние, превышающее 10 тыс. 

километров, продолжающийся 8–9 суток под-
ряд, мало того, что поражает воображение, но 
и ставит целый ряд вопросов относительно рас-
хода энергии на полёт, навигационных способ-
ностей и проблемы депривации сна. Существо-
вавшие представления об энергетической цене 
полёта у птиц (Дольник [Dolnik] 1995; Heden-
ström 2008) не допускали возможности таких 
дальних беспосадочных перелётов. Выдвигав-
шиеся отдельными авторами предположения, 
что энергетическая цена миграционного полёта 
у адаптированных для дальних миграций видов 
птиц значительно ниже, чем (тогда) общеприня-
тое значение – в 10–12 раз выше уровня базаль-
ного метаболизма (Chernetsov 2010, 2012a), не 
встречали понимания у наиболее авторитетных 
исследователей (Hedenström 2012). Тем не менее 
полученные данные однозначно указывают, что 
расход энергии на миграционный полёт пре-
вышает минимально возможный расход энер-
гии в покое не в 10–12, а «всего лишь» в 6–7 раз 
(Chernetsov 2012b).

Помимо вопросов энергетического обмена, 
полученные данные по сверхдальним мигра-
ционным броскам ставят вопрос, как во вре-
мя полёта в течение нескольких суток подряд 
птицы решают проблему депривации сна. Этот 
вопрос поднимали и раньше (Fuchs et al. 2006, 
2009; Németh 2009; Rattenborg et al. 2004, 2009), 
однако его ставили в основном в контексте 
предполагаемого хронического недостатка сна 
у птиц, которые (почти) каждую ночь соверша-
ют миграционные броски и каким-то образом 
компенсируют этот недостаток краткосрочным 
дневным сном. Когда миграционный полёт про-
должается 8–9 суток без остановки, возника-
ет вопрос об острой депривации. Скорее всего, 
птицы решают этот вопрос за счёт однополу-
шарного сна (иные варианты трудно предста-
вить). Наличие однополушарного сна в  полете 
в  природе было показано у больших фрегатов 
Fregata minor (Gmelin, 1789) (Rattenborg et al. 
2016), но не во время миграции, а в ходе полётов 
за кормом в период размножения. Оказалось, 
что в полёте фрегаты спят очень мало (менее 
3% времени), в то время как на суше они спят 
>50% времени, по-видимому, компенсируя не-
достаток сна в полёте. Можно предположить, 
что малые веретенники во время своих мигра-
ционных полётов через весь Тихий океан также 
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часть времени проводят в однополушарном сне, 
но так ли это, и какую долю времени миграци-
онного броска занимает такой сон, неизвестно.

Не менее, а в каком-то смысле и более впе-
чатляющие дальние миграционные броски со-
вершают дупели Gallinago media (Latham, 1787), 
значительная часть которых без посадки летят 
из районов миграционных остановок в север-
ной Европе через центральную часть Европы, 
Средиземное море и Сахару до мест остановок 
в зоне Сахеля, сразу южнее Сахары (Lindström 
et al. 2016). Эти птицы совершают миграцион-
ные броски на расстояние в 5500 км (что зани-
мает у них 64 ч непрерывного полёта) без явной 
на то необходимости: и в центральной, и в юж-
ной Европе есть водно-болотные угодья, кото-
рые мигрирующие дупели могли бы использо-
вать для остановок. Если этого не происходит, 
логично предположить, что птицам просто не 
нужно останавливаться, а  беспосадочный бро-
сок на 5500  км не представляет для них суще-
ственной проблемы (Hedenström 2010).

Кроме данных по продолжительности бро-
сков, спутниковое прослеживание мигрирую-
щих птиц позволяет получить данные о высо-
те полёта. Выяснилось, что горные гуси Anser 
indicus (Latham, 1790) машущим полётом пере-
секают Гималаи во время миграции с зимовок 
на уровне моря в Индии в районы размножения 
в  Монголии. Они поднимаются с уровня моря 
на высоту 4000–6000 м н.у.м. в течение несколь-
ких часов, набирая в среднем 1100 м по высоте 
в час (Hawkes et al. 2011, 2013). Сообщения о «гу-
сях, летящих выше вершины г. Джомолунгма», 
кочующие из одного обзора миграции птиц 
в другой, в конечном итоге восходят к не очень 
надёжному наблюдению стаи гусей, будто бы ле-
тевших над вершиной г. Макалу (8487 м н.у.м.), 
сделанному с  ледника Барун (Swan 1961). Это 
наблюдение вполне могло быть ошибочным из-
за оптической иллюзии (Bishop et al. 2015). Эти 
утверждения не подтверждены данными спут-
никового прослеживания: по имеющимся дан-
ным, горные гуси пролетают над перевалами на 
минимально возможной высоте над землёй. Те-
леметрические данные о температуре и частоте 
сердечных сокращений горных гусей в полёте 
над Гималаями показали, что расход энергии на 
полёт у такой крупной птицы, как горный гусь, 
быстро возрастает с падением плотности возду-

ха (т. е. с  увеличением высоты полёта). Это де-
лает энергетически выгодным лететь как мож-
но ниже над землёй и снижать высоту полёта 
в понижениях, даже если в дальнейшем высоту 
снова придётся набирать (Bishop et al. 2015). Од-
нако в условиях Гималаев даже полёт на мини-
мально возможной высоте соответствует более 
чем 5000  м н.у.м. Такой полёт, и  тем более на-
бор высоты за считанные часы, без длительной 
акклиматизации к высокогорным условиям, 
низкой плотности воздуха и  низкому парци-
альному давлению кислорода, ставит вопросы 
о  физиологических механизмах, которые дела-
ют это возможным.

Как сверхдальние миграционные броски, 
как выяснилось, происходят не только над оке-
аном, так и высотная миграция происходит не 
только над высочайшими горами в мире. Дан-
ные о миграции дроздовидных камышевок 
Acrocephalus arundinaceus (Linnaeus, 1758) над 
Сахарой показали, что во время длительных 
круглосуточных бросков эти птицы на восхо-
де солнца резко увеличивали высоту полёта со 
средней высоты в 2400 м ночью до средней вы-
соты 5350  м днём (и  до 6267  м н.у.м.; Sjöberg et 
al. 2021). До сих пор было принято считать, что 
ночная миграция птиц в  основном происходит 
на высотах до 2000 м н.у.м., и лишь немногие осо-
би иногда летят на бóльших высотах (Bruderer et 
al. 2018). Авторы полагают, что главной причи-
ной такого резкого увеличения высоты полёта 
является стремление лететь при более низкой 
температуре окружающей среды (около +15°C 
ночью на высоте ночного полёта и около –10°C 
днём на высоте дневного полёта). Кроме того, 
следует учитывать, что с точки зрения аэроди-
намики оптимальной высотой полёта является 
та максимальная высота, на которой количе-
ство доступного для дыхания кислорода толь-
ко-только достаточно для обеспечения макси-
мального объёма мышечной работы (Pennycuick 
1978; Hedenström 2003). На высоте 6000 м н.у.м. 
птица при прочих равных условиях будет ле-
теть в 1.4 раза (√2) быстрее, чем на уровне моря, 
благодаря меньшему сопротивлению более раз-
реженного воздуха. Вопрос о физиологических 
и биохимических механизмах, которые обеспе-
чивают интенсивную мышечную работу на про-
тяжении многих часов подряд в таких условиях, 
становится ещё более актуальным.
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СУТОЧНЫЙ И ГОДОВОЙ РИТМ 
ЛОКОМОТОРНОЙ АКТИВНОСТИ

Важные данные были получены не только 
с  помощью передатчиков и логгеров, позволя-
ющих определить географическое положение 
мигрирующей птицы. Коллективу исследовате-
лей из Швеции и Дании удалось получить пол-
ную запись локомоторной активности взрослого 
самца сорокопута-жулана Lanius collurio Linnae-
us, 1758 на протяжении 14  месяцев, с середины 
июля до конца сентября следующего года (Bäck-
man et al. 2017a, 2017b). Авторы исследования за-
крепили на птице 3D-акселерометр, который за-
писывал ускорение по трём осям в пространстве 
на протяжении многих месяцев, а затем смогли 
снова поймать жулана, снять устройство и рас-
шифровать запись активности птицы. Ночной 
миграционный полёт явно выделяется на акто-
грамме как период непрерывной локомоторной 
активности на высоком уровне. Полученные на 
свободноживущей птице данные указывают, 
что ночные миграционные перемещения осенью 
ограничены тремя относительно короткими пе-
риодами в начале августа, первой половине сен-
тября и начале ноября. Эти периоды миграцион-
ной активности соответствуют перемещениям 
из Дании в южную Европу (Балканский полу
остров), с Балкан в район восточного Сахеля че-
рез Средиземное море и Сахару, и внутриафри-
канской миграции из Сахеля в окончательный 
район зимовки в южном полушарии. Если бы-
строе пересечение экологического барьера (Сре-
диземного моря и Сахары) было известно и ра-
нее, то почти столь же быстрая и ограниченная 
по времени миграция из северной в южную Ев-
ропу и между первой и второй африканскими зи-
мовкам оказалась неожиданностью. Ранее было 
принято считать, что при миграции над эко-
логически благоприятными районами птицы 
продвигаются по трассе миграции постепенно, 
совершая броски длиной 200–300 км на протя-
жении части ночи (Chernetsov 2012b). Весенняя 
миграция жулана оказалась быстрой и более 
равномерной, чем осенняя (Bäckman et al. 2017a, 
2017b), и лучше соответствовала имеющимся 
представлениям о быстром и относительно рав-
номерном продвижении по трассе пролёта.

Полученная картина ритма локомоторной 
активности существенно отличалась от того, 

что наблюдается при экспериментальном из-
учении миграционного состояния птиц в кле-
точных условиях. Возможность получить кру-
глосуточную запись активности перелётной 
птицы в природе появилась лишь недавно. До 
того годовые изменения суточного ритма локо-
моторной активности изучали в лаборатории, 
регистрируя локомоторную активность различ-
ными методами. Считалось, что ночная локо-
моторная активность мигрирующих птиц, т.н. 
Zugunruhe, является репрезентацией ночного 
миграционного полёта свободноживущих птиц, 
представляет одну из составляющих миграци-
онного состояния (Berthold 1975; Дольник [Dol-
nik] 1975), развивается постепенно путём сдви-
га раннеутренней активности на ночные часы 
(Gwinner 1996; Bartell and Gwinner 2005) и про-
является (почти) каждую ночь в период мигра-
ции, как осенней, так и весенней. Вновь полу-
ченные данные по свободноживущим птицам 
явно указывают на то, что еженощная локомо-
торная активность, скорее всего, является ар-
тефактом клеточного содержания, который вы-
зван невозможностью полноценно реализовать 
стремление к миграционному полёту, которое 
является мощной поведенческой доминантой. 
Это заставляет задуматься над классическими 
представлениями о миграционном состоянии 
птиц и  его компонентами (Дольник [Dolnik] 
1975)  – в  частности, над тем, насколько адек-
ватно ночное миграционное беспокойство отра-
жает стремление лететь в данную конкретную 
ночь.

ОРИЕНТАЦИЯ И НАВИГАЦИЯ ПТИЦ

В области изучения ориентации и навига-
ции птиц в последние 10–15  лет происходит 
существенный прогресс, который был отра-
жён в недавних обзорах, к которым мы и отсы-
лаем заинтересованного читателя (Chernetsov 
2016; Mouritsen 2018). В  конце 1960 – начале 
1970-х  гг. был достоверно установлен факт су-
ществования магнитной компасной системы у 
мигрирующих птиц (Wiltschko 1968; Wiltschko 
and Wiltschko 1972), однако механизм магнито-
рецепции долгое время оставался неизвестным. 
В последние годы в этой области достигнут за-
метный прогресс. Постепенно сформировалось 
представление, согласно которому у  птиц есть 
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две независимые магниторецепторные системы, 
одна из которых локализована в сетчатке глаза, 
связана со зрительной системой и отвечает за 
работу магнитного компаса (т. е. за способность 
выбирать и поддерживать направление движе-
ния относительно сторон света). Важным ар-
гументом в пользу этой точки зрения является 
тот факт, что для корректной работы компасной 
системы требуется свет с определенными спек-
тральными характеристиками. Зависимость 
функциональности магнитного компаса от 
спектра падающего света была показана во мно-
гих поведенческих экспериментах на мигриру-
ющих птицах (Wiltschko 1978; Wiltschko et al. 
1993, 2001, 2007; Wiltschko and Wiltschko 1995, 
1999, 2001, Munro et al. 1997; Rappl et al. 2000; 
Muheim et al. 2002; Stapput et al. 2008). Вкратце 
результаты этих экспериментов можно подыто-
жить так: птицы успешно ориентируются при 
освещении коротковолновым светом (ближний 
ультрафиолет, фиолетовый, синий, зеленый), 
а при пересечении некой границы в желто-зеле-
ной области спектра (длина волны около 550–
570  нм) и далее они оказываются дезориенти-
рованы. Эти результаты являются серьезным 
основанием, чтобы предполагать связь струк-
тур, обеспечивающих работу магнитного ком-
паса со светочувствительной нервной тканью – 
сетчаткой глаза.

Согласно современным представлениям, ме-
ханизм работы зрительной системы магнито-
рецепции основан не на магнитных свойствах 
соединений железа, а на обратимых светозави-
симых реакциях, выход продуктов которых за-
висит от оси ориентации молекулы-рецептора 
по отношению к линиям магнитного поля. Био-
физическая модель такого магниторецептора 
называется моделью радикальных пар, а  чув-
ствительной молекулой, скорее всего, является 
белок криптохром (Astakhova et al. 2020; Asta
khova et al. 2023). Молекулярный и клеточный 
механизм магниторецепции подробно не опи-
сан, многие его детали остаются неясными или 
не до конца ясными – в частности, не установ-
лено, какая именно из форм криптохрома име-
ет магниторецепторную функцию (Bolte et al. 
2016; Nießner et al. 2016; Günther et al. 2018), не 
идентифицирована первичная магниторецеп-
торная клетка в сетчатке (Astakhova et al. 2023) 
и не охарактеризован процесс трансдукции сиг-

нала (Astakhova et al. 2020). Этот вопрос явля-
ется предметом интенсивных исследований. 
Тем не менее к настоящему моменту мы знаем 
о  механизме работы магнитного компаса птиц 
намного больше, чем 15–20  лет назад: есть ре-
алистичная биофизическая модель, есть по-
нимание того, где локализован рецептор и как 
формируется чувственное восприятие. Скорее 
всего, в результате работы компасного магни-
торецептора формируются зрительные образы, 
например, затемнённое (или, наоборот, белова-
тое) прозрачное пятно, наложенное на обычную 
зрительную картину мира  – т. е. птицы в бук-
вальном смысле слова видят магнитное поле.

Помимо компасной системы, основанной на 
информации от геомагнитного поля, по крайней 
мере, некоторые виды мигрирующих птиц обла-
дают системой позиционирования (картой), так-
же основанной на градиентах магнитного поля 
Земли. Ещё в 1950-х  гг. Г.  Крамер показал, что 
для успешного перемещения на дальние рассто-
яния, выходящие за рамки обычного индивиду-
ального участка, перелётные птицы (как, впро-
чем, и любые другие мигрирующие животные) 
должны обладать, во-первых, системой позици-
онирования, а во-вторых, компасной системой 
(Kramer 1953, 1957). Существование магнитно-
го компаса было убедительно показано с помо-
щью поведенческих экспериментов в  1960-х  гг. 
(Wiltschko 1968; Wiltschko and Wiltschko 1972), 
а  существование системы позиционирования, 
основанной на градиентах геомагнитного поля, 
предполагалось давно, ещё в XIX в. (von Midden-
dorff 1855). Затем в начале XXI века представле-
ния о магнитной карте мигрирующих животных 
постепенно начали обретать конкретную форму 
(Freake et al. 2006), но в  применении к мигри-
рующим птицам существование магнитной си-
стемы позиционирования было продемонстри-
ровано с помощью экспериментов с реальным 
и  виртуальным магнитным смещением лишь 
недавно. Тростниковые камышевки Acrocephalus 
scirpaceus (Hermann, 1804), мигрирующие вес-
ной в Калининградской области в  основном в 
северо-восточном направлении в  сторону рай-
онов размножения в Прибалтике, южной Фин-
ляндии и на Северо-Западе России, показывают 
в круговых аренах ориентацию в северо-восточ-
ном направлении, что соответствует сведениям 
о районах размножения этих птиц, полученным 
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на основе данных кольцевания. После физиче-
ского перемещения на 1000 км к востоку, в Мо-
сковскую область, эти же птицы изменяют 
направление ориентации на северо-западное 
(в  сторону районов размножения) (Chernetsov 
et al. 2008). Такое поведение демонстрируют 
только особи с  интактной глазничной ветвью 
тройничного нерва (V1). Особи, у которых этот 
нерв был билатерально пересечён, проявляют 
спонтанное ночное миграционное беспокойство 
и ориентацию в круговых аренах, но ориентиру-
ются на северо-восток, как если бы их никуда не 
перевозили (Kishkinev et al. 2013). Известно, что 
по V1 в ядра тройничного нерва передаётся маг-
нитная информация (Heyers et al. 2010; Lefeldt 
et al. 2014; Elbers et al. 2017). Если в магнитных 
кольцах искусственно создать магнитные усло-
вия, соответствующие условиям в  Московской 
области, физически никуда птиц не перевозя, 
тростниковые камышевки изменяют направ-
ление ориентации с северо-восточного на се-
веро-западное, как и при реальном смещении 
в Московскую область (Kishkinev et al. 2015). 
Происходит это только у особей с интактным 
тройничным нервом; особи с билатерально пе-
ресечённым тройничным нервом не реагируют 
на виртуальное смещение так же, как и на физи-
ческое (Pakhomov et al. 2018).

На основании результатов, полученных 
в этой серии экспериментов, был сделан вывод, 
что, по крайней мере, тростниковые камышев-
ки используют параметры магнитного поля как 
источник навигационной информации о  своём 
положении в пространстве на масштабе в  сот-
ни и тысячи километров. Эту информацию 
они получают по тройничному нерву от пока 
не идентифицированного рецептора. В первом 
десятилетии XXI  в. была выполнена серия ра-
бот, авторы которых утверждали, что нашли 
этот рецептор в надклювье птиц (Fleissner et al. 
2003, 2007; Falkenberg et al. 2010), но эти иссле-
дования оказались ошибочными (Treiber et al. 
2012, 2013). В настоящее время первоочеред-
ной задачей изучения механизма работы маг-
нитной карты птиц является идентификация 
и  описание этого рецептора на субклеточном 
и клеточном уровне. Некоторые подходы к этой 
задаче делаются (Haase et al. 2022), но пока ре-
цептор не найден и не охарактеризован. Необхо-
димо учитывать, что с точки зрения сенсорной 

физиологии поведенческих данных недостаточ-
но: нужна детальная информация об устройстве 
и принципах работы рецептора.

СОЦИАЛЬНЫЙ И ГЕНЕТИЧЕСКИЙ 
КОНТРОЛЬ МИГРАЦИОННОГО 
ПОВЕДЕНИЯ

Генетические основы миграционного по-
ведения птиц были продемонстрированы 
в  1970–80-х  гг. в  первую очередь в работах не-
мецких исследователей. В наиболее концен-
трированной форме сложившиеся в тот период 
представления отражены в монографии П. Бер-
тольда «Контроль миграций птиц» (Berthold 
1996). Вкратце речь идёт о том, что у мигриру-
ющих птиц есть врождённая пространствен-
но-временная программа миграции, которая 
определяет возраст, в котором молодая птица 
мигрирующего вида начинает миграционные 
перемещения, направление и продолжитель-
ность этих перемещений. В результате действия 
этой врождённой программы молодая особь, 
впервые совершающая дальнюю миграцию, 
оказывается в районе зимовки, специфичном 
для данного вида и популяции. Конечно, это – 
общая схема, характерная в первую очередь для 
дальних мигрантов, у которых миграционное 
поведение характеризуется высокой степенью 
автоматизма и которых в старой немецкоязыч-
ной орнитологической литературе называли 
Instinktvögel (инстинктивные птицы) в проти-
воположность Wettervögel (погодные птицы), 
чьё миграционное поведение сильно зависит от 
внешних факторов (в частности, от погодных 
условий). В процессе реального развёртывания 
миграционной программы на её проявление 
большое влияние оказывают внешние условия, 
такие как погода, возможность жиронакопле-
ния, пресс хищников, социальные взаимодей-
ствия с конспецифичными и гетероспецифич-
ными видами мигрантов и т.д.

Социальные взаимодействия играют важ-
ную роль в  наследовании направления ми-
грации и районах зимовки у ряда мигрантов, 
прежде всего у птиц, мигрирующих стаями 
и в светлое время суток. В экспериментах, про-
ведённых в  1920–1930-х  гг., молодые белые аи-
сты Ciconia ciconia (Linnaeus, 1758) из Восточ-
ной Пруссии (нынешней Калининградской 
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области), перевезённые на крайний запад Гер-
мании, в район Аахена, летели на юго-запад, как 
местные птицы, если были выпущены в период 
пролёта местной популяции. Если же восточно-
прусских аистов выпускали с задержкой, когда 
большинство местных птиц уже покинуло рай-
он исследований, они летели на юго-восток, как 
положено белым аистам из восточной Европы 
(Thienemann 1931; Schüz 1949, 1950). На основа-
нии этих данных был сделан вывод, что у белых 
аистов есть запрограммированное направление 
миграции (юго-западное у западноевропейских 
популяций, мигрирующих через Гибралтар, 
и  юго-восточное у восточноевропейских, ле-
тящих через Босфор) – однако, если она всту-
пает в противоречие с направлением полёта 
большинства окружающих конспецификов, мо-
лодые птицы присоединяются к большинству 
(Schüz 1971).

Когда на рубеже XX и XXI века мы провели 
аналогичные исследования с помощью спутни-
кового прослеживания, то получили несколько 
иные результаты. Молодые белые аисты, задер-
жанные в районе рождения до отлёта всех или 
большинства других аистов, или завезённые за 
пределы области размножения, показали широ-
кий разброс в направлениях осенней миграции 
(Chernetsov et al. 2004). Мы интерпретировали 
полученные данные в том смысле, что у белых 
аистов направление миграции запрограмми-
ровано только в самых общих чертах (никто из 
прослеженных птиц не полетел на север), а соци-
альные взаимодействия с опытными конспеци-
фиками играют очень важную роль в выборе 
миграционного направления. Недавние резуль-
таты, полученные в аналогичном эксперименте 
с  молодыми большими веретенниками Limosa 
limosa (Linnaeus, 1758), перевезенными из Ни-
дерландов на северо-восток Польши (Loonstra 
et al. 2023), полностью подтверждают результа-
ты, полученные на белых аистах (Thienemann 
1931; Schüz 1949, 1950; Chernetsov et al. 2004). За-
везённые веретенники мигрировали не так, как 
генетически схожие с ними птицы, выпущен-
ные в Нидерландах, а так, как местные польские 
птицы. К сожалению, у авторов нового исследо-
вания не было возможности полностью лишить 
выпущенных птиц контактов с конспецифика-
ми (задержанные на месяц птицы могли встре-
тить поздних мигрантов своего вида), поэтому 

как мигрируют большие веретенники, полагаю-
щиеся только на врождённую программу, выяс-
нить не удалось.

В Северной Америке молодые американские 
журавли Grus americana (Linnaeus, 1758), ми-
грирующие без взрослых птиц, сильнее откло-
нялись от кратчайшего пути к району зимовки, 
чем особи, летевшие в группах с опытными ми-
грантами (Mueller et al. 2013). В реинтродуци-
рованных популяциях этого вида, когда особей 
с опытом миграции из данного района просто не 
было, приходилось искусственно «вести» жу-
равлей в подходящий район зимовки по трассе 
миграции с помощью мотодельтаплана. Без это-
го неопытные американские журавли оказыва-
лись неспособны успешно совершить осеннюю 
миграцию. Это также говорит о том, что генети-
ческая пространственно-временная программа 
миграции, если она и есть, у видов, ведущих со-
циальный образ жизни вне сезона размножения 
(как и белые аисты, и большие веретенники), 
недостаточна для успешного осуществления 
миграции.

Показано, что социальные взаимодействия 
между молодыми и взрослыми американскими 
журавлями в реинтродуцированной популя-
ции, мигрирующей из Висконсина во Флориду, 
слабее, чем в природной популяции, гнездящей-
ся в Канаде и зимующей на побережье Мекси-
канского залива в Техасе. Это приводит к боль-
шей лабильности миграционного поведения 
у реинтродуцированных журавлей, в частности 
к  сокращению пути миграции и зимовке в бо-
лее северных районах. Молодые американские 
журавли из природной популяции мигрируют 
в сопровождении своих родителей и проявляют 
верность миграционным традициям, несмотря 
на наличие пригодных для зимовки местооби-
таний на трассе перелёта (Mendgen et al. 2023). 
Птицы, пути миграции которых наследуются 
на основе социальной информации, оказывает-
ся более консервативными и менее способными 
оперативно реагировать на изменения климата 
и местообитаний, чем те, кто в большей степени 
полагается на генетическое наследование.

Однако в экспериментах были также досто-
верно установлены многие факты, свидетель-
ствующие не только о врождённом характере 
проявлений миграционного поведения (на-
правление миграции и  его изменения в  ходе 
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миграции (Gwinner and Wiltschko 1978); коли-
чественное проявление миграционного беспо-
койства (Berthold 1973), но и  о  наследовании 
этих поведенческих признаков. Это касается 
как количества часов с миграционным беспо-
койством за осенний сезон (Berthold and Quern-
er 1981), которое, как считается, отражает даль-
ность миграции в природе (Berthold 1973), так 
и направления миграции (Helbig 1991a, 1991b, 
1996). Такого рода данные относятся, прежде 
всего, к воробьиным  – ночным мигрантам, со-
циальные контакты которых непосредственно 
во время миграционного полёта ограничены. 
Было показано, что гибриды первого поколе-
ния между особями из популяций, для которых 
характерны контрастные проявления количе-
ственных поведенческих признаков, проявля-
ют промежуточные состояния этих признаков. 
Это касается количества часов с миграционным 
беспокойством за осень – гибриды осёдлых чер-
ноголовых славок Sylvia atricapilla (Linnaeus, 
1758) с Канарских островов и перелётных птиц 
из юго-западной Германии показывали проме-
жуточные показатели по сравнению с родитель-
скими популяциями (Berthold and Querner 1981). 
Это верно и для направления миграции: гибри-
ды первого поколения между черноголовыми 
славками из юго-западной Германии, мигри-
рующими в  юго-западном направлении, и чер-
ноголовыми славками из восточной Австрии, 
мигрирующими на юго-восток, показывали 
в круговых аренах промежуточное направление 
ориентации (Helbig 1996). Дальнейшие иссле-
дования с применением датчиков освещённо-
сти на свэнсоновых дроздах Catharus ustulatus 
(Nuttall, 1840) показали, что и в природе ги-
бриды между птицами из популяций с  разны-
ми направлениями миграции мигрируют про-
межуточным путём. В случае со свэнсоновыми 
дроздами из зоны интерградации двух популя-
ций такой путь может оказаться субоптималь-
ным, т.к. идёт через аридные районы юго-запада 
США (Delmore and Irwin 2014).

Вполне логично, что с развитием методов мо-
лекулярной генетики, особенно методов секве-
нирования нового поколения (NGS) и расцве-
том «-омики», исследователи миграций начали 
предпринимать попытки установить гены, от-
ветственные за отдельные элементы миграци-
онного поведения птиц, в частности за сроки 

начала миграции, её продолжительность и  за 
выбор того или иного направления миграции. 
Нельзя сказать, что эта задача оказалась про-
стой.

Вначале было высказано предположение, 
что ген CLOCK, который участвует в работе кле-
точных молекулярных часов, лежащих в осно-
ве околосуточных ритмов у животных (Gekakis 
et al. 1998), может участвовать в генетической 
детерминации сроков сезонных явлений в  го-
довом цикле птиц. Эта гипотеза является как 
минимум неочевидной, и полученные резуль-
таты были разнонаправленными. В части работ 
была показана ассоциация между полиморфиз-
мом по этому гену и вариацией сроков мигра-
ции (например, Bazzi et al. 2015), в то время как 
в других исследованиях связи со сроками се-
зонных явлений годового цикла установить не 
удалось (Liedvogel and Sheldon 2010). Более того, 
такая связь в одном и том же исследовании вы-
являлась в одних популяциях и не выявлялась 
в других (Bazzi et al. 2015). Затем в качестве гена, 
определяющего миграционное поведение, был 
предложен ген ADCYAP1, кодирующий поли-
пептид, активирующий аденилатциклазу гипо-
физа (PACAP) (Mueller et al. 2011). Некоторые 
результаты поддерживали это предположение 
(Bazzi et al. 2016), однако в других исследовани-
ях полиморфизм ни по ADCYAP1, ни по CLOCK, 
ни по другим генам-кандидатам никак не был 
связан с вариацией сроков сезонных явлений 
у мигрирующих птиц (Contina et al. 2018; Krist et 
al. 2021). Невоспроизводимость результатов, по-
лученных разными группами, а иногда и в пре-
делах одной группы исследователей, помно-
женная на неочевидность исходных гипотез 
(молекулярный механизм работы клеточных 
часов – это одно, а контроль генетически запро-
граммированных сроков сезонных явлений  – 
совсем другое), заметно подорвала доверие 
к  этим исследованиям. Ситуацию не улучша-
ли смелые заголовки статей («Идентификация 
гена, связанного с  миграционным поведением 
птиц»; Mueller et al. 2011), явно рассчитанные на 
привлечение максимального внимания науч-
ной (и  не только) общественности к результа-
там, которые потом не удавалось воспроизвести 
на других объектах.

С появлением методов секвенирования но-
вого поколения (next generation sequencing, NGS) 
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подход изменился. Вместо того, чтобы пытать-
ся найти корреляции между полиморфизмом по 
определённым генам (часто выбранным на осно-
вании спорных или, как минимум, неочевидных 
критериев) и параметрами миграционного пове-
дения, исследователи стали изучать различия 
в экспрессии тысяч генов между представителя-
ми популяций, отличающихся по миграционно-
му поведению. У деревенских ласточек Hirundo 
rustica (Linnaeus, 1758) не удалось выявить раз-
личий в экспрессии генов между популяциями 
из Швеции и центральной Европы, зимующими 
в разных частях Африки и мигрирующими в раз-
ных направлениях (von Rönn et al. 2016). У чёр-
ных дроздов Turdus merula (Linnaeus, 1758) из 
южной Германии удалось, проанализировав ха-
рактер экспрессии тысяч генов-кандидатов, вы-
делить 156, которые по-разному экспрессирова-
лись у двух групп черных дроздов с различным 
характером миграционного поведения (Franchi-
ni et al. 2017). Лишь четыре гена имели более или 
менее понятную функцию, связанную с мигра-
ционной гиперфагией, линькой и  процессами 
репликации и  транскрипции ДНК. Данное ис-
следование наглядно характеризует проблему, 
типичную для всех попыток найти гены, ответ-
ственные за отдельные элементы миграционно-
го поведения, с помощью методов NGS. Обнару-
живаются сотни генов, которые в большей или 
меньшей степени экспрессируют в той или иной 
группе животных. Функция подавляющего 
большинства этих генов неизвестна (Lundberg 
et al. 2017). Гены, про которые что-то известно, 
оказываются связаны с такими функциями, как 
ангиогенез, продуцирование АТФ, врождённый 
иммунный ответ, антиоксидативные функции – 
см., например, анализ экспрессии генов в  моз-
говой ткани обыкновенных каменок Oenanthe 
oenanthe (Linnaeus, 1758) на разных этапах ми-
грации (Frias-Soler et al. 2020). Иначе говоря, 
чаще всего это оказываются гены, обеспечива-
ющие стрессорный ответ и различные аспек-
ты энергетического обмена – и предсказуемым 
образом те особи, которые совершают мигра-
ции, имеют повышенный уровень экспрессии 
таких генов. Аналогичные результаты получа-
ются и для мигрирующих насекомых, в частно-
сти для мух-журчалок Episyrphus balteatus (De 
Geer, 1776) (Doyle et al. 2022). Этот результат 
нельзя не признать ожидаемым. Гены, которые, 

возможно, отвечают за время начала проявле-
ния миграционного поведения, его продолжи-
тельность и, особенно, за выбор врождённого 
направления миграции (т. е. за развёртывание 
пространственно-временной программы, кото-
рая и обеспечивает попадание мигрирующих 
птиц в нужный район, – Berthold 1973; Gwinner 
and Wiltschko 1978; Berthold and Querner 1981) 
остаются не идентифицированными. Главная 
причина этого заключается в том, что нам неиз-
вестен молекулярный механизм контроля этих 
элементов миграционного поведения птиц.

Лишь в самое недавнее время начали появ-
ляться результаты, которые, возможно, явля-
ются многообещающими. Здесь нужно назвать 
исследование геномов двух близкородствен-
ных и  гибридизирующих в природе видов се-
вероамериканских древесниц (золотокрылый 
пеночковый певун Vermivora chrysoptera (Lin-
naeus, 1766) и  синекрылый пеночковый певун 
V. cyanoptera Olson et Reveal, 2009), которые от-
личаются районами зимовки и направлением 
миграции (Toews et al. 2019). Большинство сине-
крылых пеночковых певунов зимуют на севере 
южной Америки, в то время как разные популя-
ции золотокрылых пеночковых певунов зимуют 
и в южной, и в центральной Америке. Широкое 
сравнение геномов этих птиц позволило авто-
рам установить, что один ген, а именно VPS13A, 
был тесно ассоциирован с районом зимовки, 
т. е. с  направлением осенней миграции. Функ-
ция этого гена у птиц неизвестна, а у человека 
он кодирует белок хореин. Мутация этого гена 
приводит к развитию нейроакантоцитоза – ред-
кого нейродегенеративного заболевания. Есть 
данные о том, что этот ген как-то связан с функ-
цией митохондрий и, соответственно, с энерге-
тическим обменом, но молекулярный механизм 
того, как он определяет направление миграции 
у пеночковых певунов, остаётся загадочным.

Наиболее многообещающим и интерес-
ным является недавнее исследование генети-
ческих основ направления осенней миграции 
у весничек Phylloscopus trochilus (Sokolovskis 
et al., 2023). В  южной части Скандинавии и на 
южном побережье Балтийского моря гнездят-
ся особи номинативного подвида Phylloscopus 
trochilus trochilus (Linnaeus, 1758), которые зи-
муют в западной части тропической Африки 
и летят осенью на юго-запад. В северной части 
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Скандинавского полуострова гнездятся птицы 
подвида P.  t.  acredula (Linnaeus, 1758), которые 
зимуют в восточной Африке и летят осенью на 
юго-юго-восток. Эти подвиды отличаются мор-
фологически (по размерам и окраске оперения) 
и  по генетическим маркерам, однако неред-
ки случаи, когда морфологически похожие на 
acredula особи летят на юго-запад, и наоборот. 
Приходилось даже слышать, будто бы «един-
ственное, что надёжно указывает на подвидовую 
принадлежность – это направление миграции». 
После многих попыток выявить генетические 
основы миграционного направления у сканди-
навских весничек удалось показать, что боль-
шая часть (74%) вариации миграционного на-
правления объясняется комбинацией генов 
MARB-a и InvP-Ch1. Оба эти гена являются до-
минантными, но MARB-a подавляет экспрес-
сию InvP-Ch1 через эпистатические механизмы. 
В  результате такого механизма наследования 
направление миграции большинства гибрид-
ных особей из области интерградации этих под-
видов соответствует направлению миграции 
родительских форм из аллопатричных популя-
ций. Этот механизм отличается от того, что из-
вестно для черноголовых славок (Helbig 1991b; 
Delmore et al. 2020) и свэнсоновых дроздов (Del-
more et al. 2016), у которых как природные, так 
и полученные в лаборатории гибриды выбирали 
направление миграции, промежуточное между 
тем, что характерно для родительских форм. 
Такие результаты, собственно, и позволили вы-
сказать предположения о наследовании тако-
го поведенческого признака, как направление 
осенней миграции (Helbig 1991a, 1996), и  трак-
товались как свидетельство в пользу кодомини-
рования генов и аддитивного полигенного на-
следования направления миграции.

Механизм наследования врождённого на-
правления миграции у веснички, обнаружен-
ный авторами рассматриваемого исследования 
(Sokolovskis et al. 2023), позволил им высказать 
предположение, что альтернативные наблюдае-
мым миграционные фенотипы могут оставаться 
скрытыми до появления рецессивных гомози-
гот по этому признаку, которые могут подхва-
тываться отбором при возникновении благо-
приятных условий  – например, если какой-то 
потенциальный район зимовки становится бла-
гоприятным из-за изменений климата. Ранее 

считалось, что быстрые эволюционные изме-
нения являются результатом мутационного 
процесса (Bearhop et al. 2005; Winkler et al. 2017; 
Dufour et al. 2021, 2022), что вызывало вопросы 
относительно реалистичности появления, за-
крепления и распространения в популяции та-
кого механизма для изменений, происходящих 
за считанные поколения. С  другой стороны, 
различия между предполагаемыми механизма-
ми наследования направления миграции у раз-
ных видов воробьиных птиц (черноголовыми 
славками и свэнсоновыми дроздами, с  одной 
стороны, и весничкой, с другой) говорят о воз-
можности того, что у разных видов птиц этот по-
веденческий признак контролируется по-разно-
му, что грозит сильно запутать ситуацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Подводя итоги этого краткого обзора тех 
вопросов изучения миграций птиц, в которых, 
по мнению автора, за последние 10–15 лет был 
достигнут наиболее впечатляющий прогресс, 
следует отметить следующее. Конечно, важней-
шее значение для прогресса в области изучения 
миграций птиц (и науки в целом) имеет появ-
ление новых методов, например, новых техни-
ческих методов прослеживания миграционных 
путей птиц в природе. Новые методы исследо-
ваний позволяют получить новые данные, кото-
рые иногда подтверждают, иногда существенно 
уточняют, а порой сильно изменяют представ-
ления, сложившиеся ранее. Это касается не 
только феноменологии миграции (продолжи-
тельность, скорость, высота миграционного по-
лёта), но и физиологических основ миграцион-
ного поведения и его эндогенного контроля.

С другой стороны, даже появление новых ме-
тодов, в частности высокопроизводительного 
секвенирования последовательностей нуклеи-
новых кислот, не всегда позволяет сразу полу-
чить новые надёжные результаты – «найти ген 
миграции». Точнее, те результаты, которые уда-
ётся получить на данном этапе, являются три-
виальными  – например, что у мигрирующих 
особей и популяций более активно экспресси-
руют гены, отвечающие за энергетический об-
мен и выполнение больших объёмов мышечной 
работы, а также за стрессорный ответ. В тех слу-
чаях, когда молекулярный механизм процесса 
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неизвестен (нет представления о том, как гене-
тически закреплённое направление миграции 
кодируется на молекулярном уровне, какие 
рецепторы и клетки за это отвечают), секвени-
рование мало помогает. На то, чтобы хотя бы 
в общих чертах выяснить этот механизм, несо-
мненно, уйдёт ещё много времени. Иногда раз-
личия в поведении оказываются ассоцииро-
ваны с различиями в аллелях генов, функцию 
которых трудно связать с этими поведенчески-
ми признаками при самом богатом воображе-
нии. Однако прогресс науки позволяет наде-
яться, что знания о молекулярных механизмах 
будут получены ещё при жизни нынешнего по-
коления исследователей или хотя бы более мо-
лодой их части.
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