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Показано распространение рас глухой кукушки в пределах репродуктивного ареала. Выявлено их
географическое разобщение. Области распространения рас приурочены к районам повышенной
плотности населения соответствующего расообразующего вида-хозяина. Отмечена зависимость
обилия гнездового паразита от плотности расообразующих видов и пеночек с чисто-белыми яйцами
как дополнительных хозяев. Роль группы дополнительных хозяев оказывается важной в местах, где
доля расообразующего вида в общей численности пеночек невелика.
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Глухая кукушка Cuculus optatus Gould, 1845 (ра-
нее C. saturatus horsfieldi Moore, 1857) – облигат-
ный гнездовой паразит, распространенный в Се-
верной Палеарктике [1, 2] и специализирующий-
ся на эксплуатации родительской заботы пеночек
рода Phylloscopus [3, 4]. Среди представителей это-
го рода отсутствуют виды, репродуктивный ареал
[5] которых охватывал бы целиком современную
территорию размножения глухой кукушки. По-
этому в отдельных частях своего широкого ареала
гнездовой паразит сталкивается с различными по
составу и обилию фаунистическими комплекса-
ми пеночек и, следовательно, вынужден исполь-
зовать разных видов-хозяев.

Исследования на обыкновенной кукушке Cuc-
ulus canorus показывают, что специализация на
эксплуатации определенного хозяина выражает-
ся в соответствии окраски [6] и морфометриче-
ских признаков [7, 8] яиц гнездового паразита яй-
цам хозяина. Такая специализация приводит к
формированию внутривидовых рас (gentes), меж-
ду которыми обнаружены различия в унаследо-
ванной по материнской линии митохондриаль-
ной ДНК при отсутствии различий по ядерной
ДНК [9–11].

У глухой кукушки на основе анализа оологиче-
ского материала с территории России выявлены 4
варианта окраски скорлупы яиц, соответствую-
щих яйцам пеночек: таловки Phylloscopus borealis,

сибирской теньковки Ph. collybita tristis, королько-
вой пеночки Ph. proregulus и зарнички Ph. inornatus +
+ Ph. humei [12–15]. Зарнички Ph. inornatus и
Ph. humei имеют сходную морфологию яиц и
сравнительно недавно разделены на отдельные
виды [16–18]. По аналогии с обыкновенной ку-
кушкой специализированные варианты окраски
яиц глухой кукушки также рассматриваются как
расы.

Эволюцию рас обыкновенной кукушки связы-
вают с плотностью населения и однородностью
географического распределения подходящих хо-
зяев [19]. Цель настоящей работы – проанализи-
ровать географическое распространение рас глу-
хой кукушки, обращая внимание на связь между
плотностью населения гнездового паразита и ви-
дов-хозяев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Рассмотрено 425 случаев гнездового парази-

тизма глухой кукушки на территории России и
Восточного Казахстана, включающих находки
яиц (n = 294) и птенцов в период выкармливания
видом-хозяином (n = 131). Данные были получе-
ны в результате полевых исследований (n = 127),
осмотра оологических коллекций (n = 46) и ана-
лиза опубликованных сведений (n = 252) (по-
дробнее см. [15]).
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При наличии ооморфологических данных (n = 229)
расовую принадлежность определяли по ком-
плексу морфометрических признаков яйца (табл. 1).
Длину (L) и диаметр (B) яиц измеряли цифровым
штангенциркулем с разрешением 10 μm. На осно-
ве этих данных и цифровых фотографий вычис-
ляли объем каждого яйца, используя программу
Egg Scanner Beta [20] или формулу V = (1/6πB2L) –
в случае отсутствия фотографий яиц [21]. Индекс
удлиненности яиц определяли по формуле v =
= (L – B)/B × 100% [22].

При работе с коллекционными материалами
дополнительно сравнивали особенности окраски
каждого яйца глухой кукушки с окраской яиц в
вариационных рядах видов-хозяев, а при работе с
данными других авторов ориентировались на
описания окраски скорлупы, метрические харак-
теристики и имеющиеся фотоматериалы. В не-
скольких случаях определение производили толь-
ко по размеру яиц кукушки.

Обнаруженных кукушат относили к соответ-
ствующей расе только в тех районах, где присут-
ствовали либо единственная раса глухой кукушки
(по находкам яиц), либо единственный расообра-
зующий вид-хозяин (n = 58). В местах, где было
два расообразующих вида, расу определяли пред-
положительно как наиболее вероятную по виду-
хозяину гнезда (n = 7) или распространенной расе
в ближайших районах (n = 2). В местах симпат-
ричного размножения нескольких рас глухой ку-

кушки при отсутствии необходимой информации
для идентификации расы (n = 129) данные ис-
пользовали только для расчета частоты эксплуа-
тирования отдельных видов-хозяев.

Виды хозяев разделяли на 3 группы: 1) расооб-
разующий хозяин – вид, с которым у гнездового
паразита существует выраженное миметическое
сходство яиц (см. табл. 1) и который успешно вы-
ращивает кукушат; 2) дополнительный хозяин –
близкородственный к расообразующему вид,
симпатрично гнездящийся в тех же местообита-
ниях, способный успешно вырастить кукушонка,
но с которым у паразита отсутствует миметиче-
ское сходство яиц; 3) случайный хозяин – вид, не
родственный расообразующему хозяину, парази-
тирование на котором, как правило, не приводит
к благополучному результату. При отсутствии све-
дений о виде-хозяине, когда яйца были отложены
вне гнезда на землю в природных условиях (n = 1),
либо получены при содержании глухой кукушки в
неволе (n = 7), либо изъяты из яйцевода погибших
самок (n = 4), либо находились в оологической кол-
лекции без яиц хозяина и необходимых указаний на
этикетке (n = 1), данные использовали только для
указания мест встречаемости рас кукушки.

Для получения представления об обилии ви-
дов-хозяев – пеночек – в пределах ареала глухой
кукушки использовали опубликованные данные
региональных учетов птиц из 340 географических
точек с территории восточнее Предуралья (около

Таблица 1. Морфометрические характеристики яиц, используемые при определении рас Cuculus optatus

Примечание. Для каждого признака указывается 95%-ный доверительный интервал (СI – в скобках), минимальные и макси-
мальные значения, для каждой расы – количество самок (n), яйца которых использовали в анализе. Полужирным выделены
отличительные ключевые параметры признаков расы.

Морфометрические 
показатели

Раса Cuculus optatus

borealis
(n = 16)

collybita
(n = 62)

inornatus
(n = 14)

proregulus
(n = 32)

Длина яиц L, мм
min–max

<20.5
(19.08, 19.73)
18.55–20.70

<20.5
(18.86, 19.26)
17.10–20.80

<20.5
(18.00, 18.88)

16.20–20.0

>20.5
20.59, 21.12
19.70–22.45

Диаметр яиц B, мм
min–max

>13.7
(14.02, 14.67)
13.38–15.35

>13.7
(13.82, 14.06)
13.20–14.80

<13.2
(12.74, 13.11)
12.50–13.60

13.2 < B < 13.7
(13.27, 13.65)
12.20–14.50

Индекс удлиненности 
яиц v, %
min–max

<38.5
(33.0, 38.0)
26.0–45.0

<38.5
(35.0, 38.0)
22.0–51.0

38.5 < v < 50.0
(39.0, 46.0)
26.0–55.0

>50.0
(53.0, 58.0)
37.0–66.0

Объем яиц V, мл
min–max

>1.8
(1.98, 2.22)
1.81–2.54

>1.8
(1.91, 2.01)
1.67–2.45

<1.8
(1.58, 1.71)
1.39–1.87

>1.8
(1.94, 2.08)
1.59–2.38

Цветовые оттенки в 
окраске рисуночных 
элементов скорлупы

Оранжевый, 
красный, 
бледно-фиолетовый, 
бежево-коричневый

Черно-коричневый Красный, 
красно-коричневый, 
бледно-фиолетовый, 
бежево-коричневый

Бледно-фиолетовый, 
бежево-коричневый, 
красно-коричневый



24

ЭКОЛОГИЯ  № 1  2019

МЕЩЕРЯГИНА и др.

200 источников, например [23–27]). Область за-
паднее Предуралья не рассматривали из-за отсут-
ствия достоверных регистраций размножения
глухой кукушки. Для каждой точки рассчитывали
средний показатель плотности пеночек в место-
обитаниях, пригодных для заселения глухой ку-
кушкой (хвойные и смешанные леса, приречные
кустарниковые заросли, залесенные болота, гари
и выруба на поздних стадиях зарастания). К обла-
стям повышенного обилия вида-хозяина относи-
ли территории, где средняя плотность пеночек
была выше 10 пар/км2. Кроме того, отдельно вы-
деляли области со средней плотностью 5–9.9 и
более 15 пар/км2. Границы ареалов птиц приведе-
ны по картам-схемам, составленным В.Г. Вино-
градовым [28], с корректировкой по другим источ-
никам [5, 16, 29]. При рассмотрении распростране-
ния рас глухой кукушки отдельная географическая
точка включала данные с площади приблизительно
50 × 50 км (около 2.5 тыс. км2).

Связь численности гнездового паразита с оби-
лием хозяев оценивали методами корреляцион-
ного и регрессионного анализа. При этом данные
по местообитаниям, заселяемым глухой кукуш-
кой, группировали в зависимости от доли расооб-
разующего хозяина в общей численности пено-
чек: 90.0–100, 70.0–89.9, 30.0–69.9 и 1.0–29.9%.
Для каждой группы рассчитывали уравнение
множественной линейной регрессии для данных
по обилию глухой кукушки (Co) в зависимости от
трех факторов: обилия расообразующих видов
пеночек (Rh), общего обилия дополнительных
видов пеночек с чисто-белыми яйцами (Ah-w) и
пятнистыми яйцами (Ah-p). Значимость полу-
ченного уравнения проверяли по критерию Фи-
шера, а значимость коэффициентов регрессии с
помощью t-критерия Стьюдента. Оценивали ли-
нейную корреляцию (r Пирсона) обилия кукуш-
ки с общей численностью всех пеночек и отдель-
но с каждой указанной группой пеночек. Связь
обилия гнездового паразита с численностью слу-
чайных хозяев в данной работе не рассматривали.

Названия птиц приведены в соответствии со
списком орнитофауны стран Северной Евразии в
границах бывшего СССР [30].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Распределение по видам-хозяевам. На террито-
рии России глухая кукушка использует в качестве
хозяев 28 видов [15, 31], из пеночек эксплуатирует
12 видов (табл. 2). Ее яиц и птенцов не найдено в
гнездах сахалинской Phylloscopus borealoides и ин-
дийской Ph. griseolus пеночек. Большинство слу-
чаев гнездового паразитизма приходится на долю
расообразующих видов: Ph. collybita tristis, Ph. inor-
natus + Ph. humei, Ph. proregulus, Ph. borealis
(рис. 1). Среди дополнительных хозяев глухой ку-

кушкой чаще эксплуатировались пеночки, имею-
щие чисто белую скорлупу яиц: зеленая Ph. tro-
chiloides, бурая Ph. fuscatus, светлоголовая Ph. cor-
onatus и бледноногая Ph. tenellipes. Другие виды
дополнительных хозяев, имеющие пятнистую с
неокрашенным фоном скорлупу яиц – толсто-
клювая пеночка Ph. schwarzi, весничка Ph. trochilus
и трещотка Ph. sibilatrix, – крайне редко подверга-
лись гнездовому паразитизму. Расообразующие
виды также могут выступать в качестве дополни-
тельных хозяев, когда в их гнезда откладывают
яйца кукушки несоответствующей расы. Такое
иногда происходит в местах симпатричного рас-
пространения расообразующих видов.

Анализ видового состава пеночек, с которыми
у глухой кукушки образовались устойчивые связи
при гнездовом паразитизме (расообразующие ви-
ды и дополнительные хозяева с чисто белыми яй-
цами), показывает, что все они являются дальни-
ми мигрантами Восточно-Азиатско-Австралий-
ского и Центрально-Азиатского пролетного
путей [5]. К ним же относится толстоклювая пе-
ночка Ph. schwarzi, имеющая пятнисто-окрашен-
ные яйца. Однако этот вид редко эксплуатируется
глухой кукушкой (1.3%), что, видимо, обусловле-
но различиями их местообитаний в период раз-
множения: толстоклювая пеночка предпочитает
открытые ландшафты. Другие два вида, также с
пятнистыми яйцами – Ph. trochilus и Ph. sibilatrix,
являются мигрантами Афро-Евразийского про-
летного пути и крайне редко подвергаются гнез-
довому паразитизму глухой кукушкой (0.7%), хо-
тя гнездятся совместно с расообразующими хозя-
евами в тех же местообитаниях и часто в
достаточном количестве.

В качестве случайных хозяев глухой кукушки
зарегистрировано 16 видов: по три случая у синей

Рис. 1. Частота эксплуатирования Cuculus optatus
гнезд видов-хозяев (n = 412): 1 – расообразующие, 2 –
дополнительные с чисто-белыми яйцами, 3 – допол-
нительные с пятнистыми яйцами, 4 – случайные.
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мухоловки Cyanoptila cyanomelana и чечевицы Car-
podacus erythrinus, по два – у славки-мельничек
Sylvia curruca, сибирского жулана Lanius cristatus и
маскированной овсянки Ocyris personatus, по од-
ному – у черногорлой завирушки Prunella atrogu-
laris, пятнистого сверчка Locustella lanceolata, черно-
бровой Acrocephalus bistrigiceps и садовой A. dumeto-
rum камышевок, белогорлого дрозда Monticola
gularis, синехвостки Tarsiger cyanurus, сибирской
чечевицы Carpodacus roseus, желтогорлой овсянки
Cristemberiza elegans, рыжей Ocyris rutilus, седого-
ловой O. spodocephalus и таежной O. tristrami овсянок.

Географическое распространение рас глухой ку-
кушки по ареалу. Расы глухой кукушки террито-
риально разобщены в пределах репродуктивного
ареала вида (рис. 2). Из 45 географических точек,
где была точно установлена расовая принадлеж-
ность глухой кукушки, лишь в 4 местах зафикси-
рованы зоны контакта нескольких рас. В 6 точках
раса была определена лишь предположительно
из-за необходимости дополнительного уточне-
ния ооморфологии (на картах-схемах обозначено
знаком “?”).

Раса borealis распространена вдоль северной
границы ареала от Предуралья до Камчатки; раса
collybita – на Среднем и Южном Урале, в цен-
тральной и южной частях Западной Сибири; раса
inornatus – от Алтая на северо-восток через Забай-
калье до Чукотки; раса proregulus – в юго-восточ-
ной части ареала от Забайкалья до Приморья и
Сахалина, на север до Магаданской области.
Пространственно расы приурочены к областям,

где средняя плотность расообразующего вида-хо-
зяина более 10 пар/км2 (см. рис. 2). В местах, где
отсутствует расообразующий хозяин, глухая ку-
кушка не зарегистрирована.

Совместное распространение рас выявлено на
территории юго-восточной части Магаданской
области для borealis – inornatus – proregulus, в севе-
ро-восточном Забайкалье – для inornatus – proreg-
ulus, на северо-западном Алтае – для inornatus –
collybita, и в Центральной Сибири на территории
Туруханского р-на Красноярского края – для bo-
realis – collybita.

Следует отметить, что у каждого расообразующе-
го вида в пределах ареала имеются области, где вид
обилен – средняя плотность более 10–15 пар/км2, но
соответствующая раса глухой кукушки отсутству-
ет (см. рис. 2). Особенность этих областей состоит
в их изолированности от других мест высокой
плотности вида. Так, в Центральной Сибири, где
плотность зарнички высокая, вместо расы inorna-
tus встречаются расы collybita и borealis, хозяева
которых на этой территории имеют также доста-
точно высокую плотность населения. Аналогич-
ная ситуация наблюдается в среднем течении
р. Енисей, где в местах высокой плотности ко-
рольковой пеночки и сибирской теньковки рас-
пространена только раса collybita. Также в северо-
восточной Якутии в местах высокой плотности
сибирской теньковки и зарнички распространена
только раса inornatus. Можно предположить, что
изолированные области высокой плотности ви-
дов-хозяев возникли относительно недавно, уже

Таблица 2. Распределение случаев гнездового паразитизма рас Cuculus optatus в гнездах пеночек Phylloscopus (зна-
ком “?” отмечены случаи, где раса была определена предположительно)

Виды-хозяева
Раса Cuculus optatus

Итого
borealis collybita inornatus proregulus

Расообразующие
Ph. borealis 10 + 4? 3 2 2 21
Ph. collybita tristis – 117 + 2? – – 119
Ph. inornatus + Ph. humei 2 1 33 + 1? 8 45
Ph. proregulus – 3 2 10 15

Дополнительные с чисто белыми яйцами
Ph. trochiloides – 9 – 1? 10
Ph. fuscatus 9 1 3 6 19
Ph. coronatus – – – 16 16
Ph. tenellipes – – – 10 10

Дополнительные с пятнистыми яйцами
Ph. schwarzi – 1 – 4 5
Ph. trochilus 1 1 – – 2
Ph. sibilatrix – 1 – – 1
Итого 26 139 41 57 263
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Рис. 2. Пространственное распределение мест встречаемости рас Cuculus optatus: а – borealis (черные ромбы), б – colly-
bita (черные квадраты), в – inornatus (черные круги), г – proregulus (черные треугольники) на фоне территорий с разной
плотностью соответствующего вида-хозяина; 1 – репродуктивный ареал C. optatus; 2 – ареал гнездования вида-хозяи-
на; 3, 4 и 5 – территории с плотностью вида-хозяина соответственно более 5.0–9.9, 10.0–14.9 и более 15.0 пар/км2. Зна-
ком “?” показаны места, где требуются уточнения по ооморфологии для достоверности определения расы гнездового
паразита.
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после того, как на этих территориях сформирова-
лись другие расы кукушки. Возможно и иное объ-
яснение – для формирования расы обязательным
условием является наличие непрерывной и обшир-
ной области высокой плотности расообразующего
вида-хозяина. Исследования на обыкновенной ку-
кушке в европейских регионах показали, что плот-
ность и пространственная однородность населения
возможных хозяев могут служить предикторами по-
явления специализированных рас гнездового па-
разита [19].

Характер зависимости обилия глухой кукушки от
обилия видов-хозяев. Связь обилия глухой кукуш-
ки с суммарной плотностью пеночек была поло-
жительной (рис. 3). Вместе с тем при моновидо-
вом населении пеночек, состоящем практически
исключительно из расообразующего вида (≥90% в
населении пеночек), плотность гнездового пара-
зита по мере увеличения обилия хозяина возрас-
тала более интенсивно, чем при многовидовом
населении пеночек. Когда население хозяев со-
стояло из нескольких видов, обилие кукушки ме-
нялось сходным образом независимо от доли ра-
сообразующего вида в населении.

Множественный регрессионный анализ пока-
зал увеличение зависимости обилия глухой ку-
кушки от обилия дополнительных хозяев – пено-
чек с чисто белыми яйцами – по мере снижения
доли расообразующего вида в населении (табл. 3).
Связь с численностью дополнительных хозяев,
имеющих пятнистые яйца, не обнаружена (r =
= 0.01–0.20, p = 0.2–0.9). Таким образом, для су-
ществования глухой кукушки значимым момен-
том является наличие пеночек с чисто белыми яй-
цами в качестве резервного вида-хозяина, что
позволяет в случае снижения численности расо-
образующего хозяина переключиться на их экс-
плуатацию. Однако при полном отсутствии расо-
образующего хозяина кукушка не встречается.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ случаев гнездового паразитизма глухой

кукушки на территории России и Восточного Ка-
захстана показал, что устойчивые связи вида су-
ществуют с 4 расообразующими хозяевами, а в
качестве дополнительных хозяев – с пеночками,
имеющими чисто белые яйца. Все они являются
дальними мигрантами Восточно-Азиатско-Ав-

Рис. 3. Зависимость обилия глухой кукушки Cuculus optatus от суммарного обилия пеночек Phylloscopus на территориях,
различающихся долей расообразующего вида (Rh). r – коэффициенты корреляции Пирсона (p < 0.0001).
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Таблица 3. Значимость влияния обилия видов-хозяев (Rh – расообразующий, Ah-w – дополнительный с чисто-
белыми яйцами и Ah-p – дополнительный с пятнистыми яйцами) на обилие глухой кукушки в линейной мно-
жественной регрессионной модели

Примечание. Значения коэффициентов регрессии (b) и корреляции (r), значимые при p < 0.05, выделены полужирным
шрифтом.

Доля 
Rh, % F-критерий p-level

b-коэффициенты регрессии r Пирсона

Rh Ah-w Ah-p b0 Rh Ah-w Ah-p

90–100 F(3.36) = 36.3 <0.00001 0.09 –0.60 –1.40 0.07 0.80 0.10 0.15
70–89 F(3.35) = 12.2 <0.00001 0.06 –0.06 –0.06 0.84 0.70 0.37 0.20
30–69 F(3.62) = 19.2 <0.00001 0.04 0.03 –0.01 0.71 0.60 0.59 0.02
1–29 F(3.62) = 14.4 <0.00001 0.01 0.03 0.01 0.59 0.46 0.60 0.01
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стралийского и Центрально-Азиатского пролет-
ных путей. Впервые рассмотрены особенности
географического распределения рас в пределах
ареала глухой кукушки. Оказалось, что они гео-
графически разобщены: на севере от Предуралья
до Камчатки распространена раса таловки borea-
lis; западную часть ареала, до р. Енисей включи-
тельно, занимает раса теньковки collybita; восточ-
нее, от Алтая через Забайкалье до Чукотки, встре-
чается раса зарнички inornatus; от Забайкалья до
Приморья и Сахалина и на север до Магаданской
области – корольковой пеночки proregulus. Расы
приурочены к областям, где средняя плотность
расообразующего вида-хозяина достаточно высо-
ка – более 10 пар/км2. Роль дополнительных хо-
зяев оказывается важной в местах, где доля расо-
образующего вида в населении пеночек невелика.

Авторы выражают искреннюю признатель-
ность за помощь в полевых работах и сборе мате-
риалов по гнездовому паразитизму кукушек
И.Ф. Вурдовой, О.В. Бурскому, А.А. Ананину,
О.П. Вальчук и Л.В. Капитоновой; за организа-
цию работ в музейных фондах – Н.Н. Балацкому,
П.С. Томковичу, Я.А. Редькину, И.В. Фадееву и
О.С. Загайновой; за бесценный труд по оценке
численности птиц – региональным орнитологам,
авторам научных работ, не упомянутых в библио-
графическом списке из-за редакционных ограни-
чений.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН и поддержана Комплексной про-
граммой УрО РАН (проект № 18-9-4-22).
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