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С помощью сканирующей электронной микроскопии получены новые данные о микроструктуре
дефинитивных покровных перьев всех четырех видов саксаульных соек Podoces pleskei, P. panderi, Eu-
podoces hendersoni и E. biddulphi и восьми других видов Corvidae: Ptilostomus afer, Garrulus glandarius,
Perisoreus infaustus, Corvus cornix, Cyanopica cyana, Nucifraga caryocatactes, Pica pica и Pyrrhocorax pyr-
rhocorax. Сравнительно-морфологический анализ с привлечением ранее опубликованных данных о
микроструктуре маховых перьев этих видов и покровных перьев Corvus monedula, C. frugilegus, C. co-
rax выявил ряд специфических для видов саксаульных соек микроструктур пера и различия между
Podoces и Eupodoces, что подтверждает их родовой статус, возможную родственную близость с
G. glandarius и Pt. afer, а также сохранение анцестральных черт у P. pleskei.
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Саксаульные сойки (Podoces и Eupodoces) – это
мелкие врановые (Corvidae) четырех видов, рас-
пространенные в аридных и полуаридных пусты-
нях Ирана, Туркмении, Узбекистана, Казахстана,
Китая и Монголии. Их систематический статус
выясняют на протяжении нескольких десятков
лет. Саксаульных соек традиционно относили к
одному роду Podoces, но на основании того, что у
обитающих в Средней Азии саксаульных соек
верхние кроющие рулевые перья удлинены и вы-
ступают за середину длины хвоста, предложено
выделять два подрода (Zarudny, Loudon, 1902).
Среднеазиатский подрод Podoces включает иран-
скую – P. pleskei Zarudny, 1896 и туркестанскую –
P. panderi Fischer, 1821, а центрально-азиатский
подрод Eupodoces – монгольскую – E. hendersoni
Hume, 1871 и кашгарскую – E. biddulphi Hume,
1874 саксаульных соек. Хотя отмечено, что цен-
трально-азиатские сойки отличаются от среднеази-
атских наличием черного оперения на голове, тем-
ными ногами и отсутствием черного окраса на гру-
ди, большинство авторов продолжают включать все
четыре вида в один род Podoces (del Hoyo, Collar,
2016), сближая их с лесными сойками (Garrulus)
(Amadon, 1944). Сравнительная морфология неко-
торых элементов черепа, рисунка и окраса опере-
ния в онтогенезе, формулы крыла, ареалов, место-
обитаний и их исторической реконструкции пока-
зывают, что предковая форма рода Podoces вероятно

была наиболее генерализованной, происходила
от древних представителей врановых и ближе к
лесным сойкам (Garrulus) и кукшам (Perisoreus),
чем к представителям других сравниваемых ре-
центных видов Палеарктики. Наиболее анце-
стральными признаками обладает группа Podoces,
а в пределах этой группы – P. pleskei (Козлова,
1975). Размеры соек из этих двух групп значитель-
но различаются. Длина тела P. pleskei равна 24 см,
масса 85–90 г, P. pandery соответственно 25 см и
86–96 г, а E. hendersoni – 28 см и 104–140 г и E. bid-
dulphi – 26.7–31.2 см, масса самцов 134–141 г, а са-
мок – 120–132 г (del Hoyo, Collar, 2016), т.е. цен-
трально-азиатские саксаульные сойки крупнее
среднеазиатских. Вышеперечисленные признаки
и недавно установленные существенные разли-
чия в характере телодвижений, особенностях во-
кализации, конструкции гнезд, эмбриональном
птерилозисе птенцов подтверждают возможность
разделения саксаульных соек на более высокие
таксономические ранги с выделением рода сред-
неазиатских (Podoces Fischer, 1821) и рода цен-
трально-азиатских (Eupodoces Zarudny, 1896) сак-
саульных соек (Ильяшенко и др., 2018; Ilyashenko,
2018; Opaev et al., 2019).

Изучение микроструктуры первостепенного
махового пера разных видов врановых (турке-
станская саксаульная сойка, кукша Perisoreus in-
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faustus L., 1758, лесная сойка Garrulus glandarius L.,
1758, голубая сорока Cyanopica cyanus Pallas, 1776,
сорока Pica pica L., 1758, кедровка Nucifraga caryo-
catactes L., 1758, галка Corvus monedula L., 1758,
грач Corvus frugilegus L., 1758, серая ворона Corvus
cornix L., 1758 и ворон Corvus corax L., 1758) свиде-
тельствует, что в целом, разнообразие микро-
структуры пера этого типа у них невелико (Фаде-
ева, Чернова, 2011; Силаева и др., 2012). Выявлен-
ные характеристики не являются уникальными и
встречаются у представителей других таксонов,
однако при комплексном подходе, они достаточ-
но информативны в аспекте таксономической
диагностики и биологической экспертизы. Так,
сама конфигурация симметрично прикреплен-
ных к стержню пера бородок первого порядка –
rami, (далее – бородки I) специфична на уровне
не только семейства, но и вида, и, безусловно,
имеет диагностическое значение. Информативно
строение кутикулы бородок I и, прежде всего, ор-
намент поверхности кутикулы: форма и рельеф ее
клеток, структура бородок второго порядка – radii
(далее – бородки II) пуховой части пера, диагно-
стическими признаками которой являются кон-
фигурация апикального края этого сегмента, а
также специальные выросты (ворсинки) базаль-
ной клетки бородки II.

Предложенный нами сравнительный элек-
тронно-микроскопический метод исследования
особенностей микроструктуры пера позволяет не
только эффективно диагностировать виды по этим
перьям и их фрагментам, но и в перспективе вы-
являть специфические черты, на формирование
которых оказал влияние комплекс эколого-мор-
фологических адаптаций компенсаторного типа,
а также эволюционная близость или разобщен-
ность таксонов разного ранга (Чернова и др., 2006;
Фадеева, Чернова, 2011). Сравнительный анализ
микроструктуры покровных перьев саксаульных
соек до сих пор не проводили, хотя вполне ожида-
емо, что именно детали тонкого строения пера
могли бы подтвердить или опровергнуть предло-
женное разделение саксаульных соек на два рода,
определить степень усложнения микроструктуры
пера у представителей разных родов, а также вы-
явить родственные связи этих родов с другими
представителями врановых.

Цель нашей работы состоит в определении ро-
довых признаков и видовой специфики микро-
структуры покровных перьев представителей двух
родов саксаульных соек, и родственного отноше-
ния этих родов c другими родами врановых, c ис-
пользованием как оригинальных, так и ранее опуб-
ликованных данных (Чернова, 2005; Чернова и
др., 2009; Фадеева, Чернова, 2011; Силаева и др.,
2012).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

С помощью сканирующей электронной мик-
роскопии изучили в сравнительном аспекте мик-
роструктуру покровных перьев из грудной птери-
лии (pterylae pectoralis) у всех четырех видов сакса-
ульных соек, приняв за основу их разделение на
два рода – среднеазиатский род Podoces (турке-
станская саксаульная сойка P. panderi panderi и
иранская саксаульная сойка P. pleskei), и цен-
трально-азиатский род Eupodoces (монгольская
саксаульная сойка E. hendersoni и кашгарская сак-
саульная сойка E. biddulphi). Материал получен в
Научно-исследовательском зоологическом музее
Московского государственного университета им.
М.В. Ломоносова и в Зоологическом институте
РАН. Поскольку исследования микроструктуры
покровных перьев у врановых ранее проводили в
ограниченном объеме (Фадеева, Чернова, 2011), а
имеются довольно полные сведения об их перво-
степенных маховых перьях (Шарафутдинова, Ва-
луев, 2009; Фадеева, Чернова, 2001; Силаева и др.,
2012), то для выполнения сравнительно-морфо-
логического исследования мы не только сравни-
ли маховые и покровные перья, но и специально
изучили покровные перья из грудной птерилии
некоторых других представителей семейства вра-
новых (серая ворона, голубая сорока, лесная сой-
ка, кедровка, кукша, сорока, клушица и черная
сорока Ptilostomus afer Linnaeus, 1766). Использо-
ванная терминология соответствует общеприня-
той (Chandler, 1916; Rutschke, 1960; Davies, 1970;
Lucas, Stettenheim, 1972; Baumel, 1979; King, Mc-
Lelland, 1985; Brom, 1986; Чернова и др., 2006;
Dove, Koch, 2010). Внешний вид перьев соек полу-
чен с помощью сканирующего устройства EPSON
PERFECTION 2580 PHOTO c разрешением 300 dpi.

Электронограммы бородок I и бородок II по-
лучены в сканирующем электронном микроскопе
JSM 840A (“Jeol”, Япония). Предварительная
подготовка препаратов заключалась в очистке пе-
рьев в мягком шампуне, обезжиривании и обезво-
живании в проводке через спирты с повышающей-
ся концентрацией, приклеивании на специальный
столик бесцветным лаком, напылении образцов
золотом на установке Edwards S-150A (“Edwards”,
Великобритания). Полученные электронограм-
мы скомпонованы в порядке, указанном в подри-
суночных подписях: (1) поперечный срез прокси-
мальной части бородки I с различимыми дорсаль-
ным (crista dorsalis) и вентральным (crista ventralis)
гребнями, сердцевиной и базальной клеткой бо-
родки II; (2) продольный срез бородки I для изу-
чения степени развития и строения сердцевины;
(3) орнамент кутикулы бородки I в месте отхож-
дения пуховых бородок II; (4) узлы и междоузлия
бородки II в ее срединной части. Участки перьев,
выбранные для сканирующей электронной мик-
роскопии соответствуют наиболее информатив-



380

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 4  2023

ЧЕРНОВА, ИЛЬЯШЕНКО

ным в плане таксономической диагностики (Чер-
нова и др., 2006; Силаева и др., 2012). Электроно-
граммы масштабированы и отредактированы с
помощью компьютерной программы Adobe Photo-
shop Elements 11 (США), но изменения касались
лишь масштаба, яркости и контраста изображений.
Измерения микроструктур пера проводили, ис-
пользуя компьютерную программу TESCAN ATLAS
(Чехия). За основу описания микроструктуры пе-
ра взяты качественные показатели: (1) конфигу-
рация поперечного среза бородки I; (2) строение
сердцевины на поперечном и продольном срезах
бородки I; (3) строение кутикулы бородки I: ре-
льеф поверхности кутикулы и конфигурация и
ориентация (относительно длинной оси бородки)
ее чешуек; (4) конфигурация и распределение уз-
лов в срединном отделе пуховых бородок II; (5)
характер и степень разделения апикальной части
сегментов пуховой бородки II, форма зубцов уз-
лов и степень отклонения их от основной оси бо-
родки II. Для количественных показателей изме-
рили и вычислили следующие параметры пера и
его элементов: (1) площадь опахала (у соек); (2)
площадь поперечника бородки I; (3) площадь
дорсального и вентрального гребней бородки I;
(4) размеры базальной клетки бородки II; (5) тол-
щина сердцевины относительно толщины бород-
ки I; (6) длина, ширина и площадь узлов, длина и
ширина междоузлий бородки II. Измерения вы-
полняли в программе ATLAS (Tescan, Чехия).
Число измерений каждого параметра равно пяти
(n = 5). Полученные данные статистически обра-
ботаны в программе STATISTICA 10 (USA). Всего
изучено тринадцать покровных перьев, по одному
покровному перу из грудной птерилии у четырех
видов саксаульных соек и девяти видов других вра-
новых (по одной взрослой особи каждого вида).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Опахало покровного пера из грудной птерилии. У
всех изученных видов Podoces и Eupodoces опахало
(vexillum) покровного пера неплотное, рассучен-
ное и двуцветное – светлая верхняя половина пе-
ра и темная нижняя половина развиты сходно
(табл. 1). Оттенок светлой части опахала изменя-
ется от практически белого у P. panderi до желто-
ватого у E. biddulphi, светло-желтого у P. pleskei и
E. hendersoni (рис. 1). Светлая часть занимает при-
мерно половину или немного больше площади
опахала (табл. 1). Наиболее хорошо представлена
светлая часть опахала у P. pleskei и E. hendersoni.
Расположение и размеры светлого участка опаха-
ла меняются от полного отсутствия (у двух видов)
до наличия в верхней части опахала (у большин-
ства видов) или в нижней части опахала (один
вид) (табл. 1). Особенное строение имеет мелкое
овальное светлое пятно на апикальной части опа-
хала у N. caryocatactes. По степени развития до-

полнительного пера (hypopennae) сойки разделя-
ются на две группы, и это может служить родовым
признаком: у Eupodoces проксимальные бородки I
опахала многочисленные и очень длинные, а у
Podoces они развиты слабо (рис. 1) Площадь опахала
максимальна у E. hendersoni, у которой покровные
перья в 2.0–2.8 раза крупнее, чем у других видов
(табл. 1). Так, ранжирование этих видов по разме-
рам и массе тела выглядит следующим образом:
E. hendersoni → E. buddulphi → P. panderi → P. pleskei,
чему вполне соответствует уменьшение площади
опахала в этом ряду. Соответственно площадь опа-
хала пера E. hendersoni статистически достоверно
больше, чем у других видов (p < 0.1). Из остальных
видов достоверны различия между P. pleskei и
E. biddulphi (p < 0.001). У P. pleskei опахало пера
наименьшее, как и размеры этого вида. У других
изученных представителей врановых площадь
опахала покровных перьев сильно варьирует, од-
нако не превышает 825 мм2, наиболее мелкое пе-
ро у Pt. afer (табл. 1). Площадь поперечника бо-
родки I также сильно изменяется у разных видов
и максимальных значений достигает у P. pyrrhoco-
rax и C. cornix. По этому показателю сходство с
саксаульными сойками демонстрируют G. glan-
darius, P. pica и Pt. afer.

Конфигурация бородки I. Конфигурация бо-
родки I покровных перьев, судя по форме попе-
речника в ее проксимальной части, сходна у всех
видов Podoces и Eupodoces (рис. 2а). Она незначи-
тельно уплощенная, эллипсоидная, с хорошо раз-
личимыми гребнями, тянущимися по дорсальной
и вентральной сторонам бородки I. Дорсальный
гребень бородки I у E. biddulphi и P. pleskei развит
лучше, чем вентральный, у E. hendersoni и P. pan-
deri площадь гребней на поперечном срезе почти
равна (табл. 1, рис. 2а), а максимальна у P. pleskei,
за счет чего площадь поперечника бородки I наи-
большая среди сравниваемых видов, и также от-
ражает видовую специфику, т.е. этот вид обладает
наиболее крупной бородкой с высоким гребнем,
тянущимся по ее дорсальной стороне. Микро-
структура покровных и маховых перьев у других
изученных нами видов Corvidae имеет ряд общих
черт с Podoces и Eupodoces. Конфигурация бород-
ки I имеет незначительные топографические раз-
личия у одних видов, слабо различается у маховых
и покровных перьев, но значительно отличается у
других видов. Для большинства видов характерна
уплощенная эллипсоидная форма бородки I ма-
ховых и покровных перьев с незначительно уве-
личенным дорсальным гребнем или с невыра-
женными гребнями, однако у C. corax бородка I
махового пера с сильным латеральным уплоще-
нием и высоким изогнутым вентральным греб-
нем, т.е. сильно специализирована (Фадеева,
Чернова, 2011). Бородка I покровного пера также
вытянута, и вентральный гребень выше дорсально-
го. По конфигурации бородки I покровного пера,
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изученные виды можно разделить на две группы
(рис. 3, 4, 5): (1) уплощенная эллипсоидная конфи-
гурация поперечника бородки I у G. glandarius,
C. cyana, P. pyrrhocorax, P. pica и Pt. afer сходна с та-
ковой у Podoces и Eupodoces; (2) у P. infaustus,
N. caryocatactes и C. cornix бородка I имеет попе-
речный слабо- или сильно выраженный S-образ-
ный изгиб в верхней трети на уровне отхождения
бородок II, что свидетельствует о присутствии не-
глубоких продольных бороздок в этом месте. У
покровных перьев изученных нами врановых по
середине дорсальной и вентральной сторон ниж-
ней трети бородки I проходит по одному гребню,
которые обычно незначительно приподняты над
поверхностью бородки, причем они могут иметь
как сходную высоту и площадь, так и различаться
(табл. 1). Например, вентральной гребень выше и
больше дорсального у C. cornix, P. infaustus, P. pica.
У P. pyrrhocorax гребни развиты сходно, а у G. glan-
darius и Pt. afer, как и у Podoces и E. biddulphy, – более
высокий дорсальный гребень. Таким образом,
конфигурация бородки I покровных перьев наи-
более сходна у Podoces и E. biddulphi c таковой у
G. glandarius и Pt. afer.

Архитектоника сердцевины бородки I. Степень
развития сердцевины, размеры и компоновка со-
ставляющих ее полостей и перегородок различны
у разных видов Podoces и Eupodoces, а у E. hender-
soni и полости заметно крупнее (площадь сердце-

винных полостей на продольном срезе бородки I
составляет 130.1 ± 16.5 мкм2 против 91.2 ± 6.5–57.7 ±
± 15.6 мкм2 у других видов); у E. biddulphi сердцевина
развита очень слабо (табл. 1, рис. 2б). Очевидно, что
степень развития сердцевины и размеры ее поло-
стей специфичны для вида. На продольных сре-
зах сердцевина одно-двухрядная, состоит из по-
лиморфных прямоугольных полостей разного
размера. На поперечных срезах в сердцевинном
тяже умещаются от трех (Eupodoces) до четырех
(Podoces) сердцевинных полостей. Перегородки
полостей покрыты мелкими перфорациями и
имеют многочисленные волосовидные роговые
выросты, а пигментные гранулы не обнаружены
(рис. 2а). У других врановых сердцевина двух ос-
новных типов: двух-трехрядная ячеистая-сотовая
(G. glandarius, P. infaustus, C. cornix, Pt. afer) и двух-
рядная лестничная (P. pica, P. pyrrhocorax C. cyana,
N. caryocatactes (рис. 3, 4, 5). На продольных сре-
зах первая состоит из расположенных тремя по-
перечными рядами пяти-шестигранных полостей
более-менее одинаковых размеров; вторая – из
продольно вытянутых одной-двух полиморфных
полостей, лежащих поперек стержня бородки I.
По компоновке ячей сердцевина бородки P. pyr-
rhocorax наиболее похожа на сердцевину Eupodo-
ces (рис. 2б, 4). На поперечных срезах число рядов
ячей изменяется от двух (P. pica) до одиннадцати
(C. cornix), а у G. glandarius и Pt. afer вполне сходно

Рис. 1. Покровные перья из грудной птерилии саксаульных соек Podoces и Eupodoces. Места взятия проб для сканиру-
ющей электронной микроскопии указаны стрелками. Сканированное изображение. Масштаб 1 см.

Podoces pleskei Podoces panderi

Eupodoces bidduplhiEupodoces hendersoni
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с количеством ячеек у Podoces и Eupodoces (рис. 2а,
3, 4, 5). Перегородки между полостями неравно-
мерной толщины, волнистые и тонкие, с много-
численными перфорациями и складками, а также
с палочковидными пигментными гранулами и
немногочисленными тонкими роговыми выроста-
ми. У покровных перьев грудной птерилии Podoces и
Eupodoces, в отличие от маховых перьев других ви-
дов, пигментация крайне слаба, и пигментные
гранулы в сердцевине единичны, что также ха-
рактерно для покровных перьев G. glandarius и
P. infaustus. Таким образом, у разных видов врано-
вых в бородке I маховых и покровных перьев сте-
пень развития сердцевины примерно одинакова,
площадь ее тяжа занимает чуть меньше половины
площади бородки (исключение – слабое развитие
сердцевины у E. biddulphi). Разнообразие конфигу-
рации сердцевинных полостей и их компоновки
невелико, что подтверждает общую закономер-
ность процессов ороговения, проходящих в разви-
вающемся пере, сопровождающихся выпадением

перинуклеарных участков и образованием много-
численных перфораций (Фадеева, Чернова, 2011).

Орнамент кутикулы бородки I. Кутикула бород-
ки I покровного пера состоит из веретеновидных
слабо извитых продольных жгутов, и роговые че-
шуйки здесь не обнаружены у Podoces и E. biddul-
phi, но у E. hendersoni в основаниях бородки II они
различимы (рис. 6а, 6б). Чешуйки вытянуты вдоль
бородки, имеют неправильную форму и волнистый
апикальный край. Их поверхность образована ха-
отично переплетающимися довольно тонкими
роговыми жгутами. У E. hendersoni высота такой
чешуйки достигает 28.3 мкм, а максимальная ши-
рина – 9.19 мкм. Площадь чешуйки составляет
210.99 мкм2. Таким образом, чешуйки кутикулы
специфичны для E. hendersoni. В отличие от махо-
вых перьев врановых (Фадеева, Чернова, 2011) у
покровных перьев других изученных видов, как и
у Podoces и Eupodoces, в основании бородки I в ме-
сте отхождения пуховых бородок II чешуйки ку-
тикулы не различимы или единичны, и не имеют

Рис. 2. Микроструктура бородок I покровных перьев из грудной птерилии саксаульных соек Podoces и Eupodoces. а –
поперечные срезы бородки I; б – продольные срезы бородок I. 1 – бородка I, 2 – бородка II, 3 – стенка сердцевинной
полости (“клетки”), 4 – полость сердцевинной клетки. Данные сканирующей электронной микроскопии. Масштаб
10 мкм.
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четких границ (C. cornix, P. pica, P. infaustus) (рис. 4).
Сама кутикула фибриллярная, состоит из про-
дольно вытянутых роговых жгутов разной толщи-
ны, иногда связанными поперечными жгутами
(P. infaustus, Pt. afer) (рис. 3, 5) или образующими
ромбовидное переплетение (P. pyrrhocorax) (рис. 4).
У маховых перьев, в отличие от покровных, кути-
кула хорошо выражена, мозаична, так как чешуйки
располагаются встык (Фадеева, Чернова, 2011).
Форма и ориентация (относительно продольной
оси бородки I) чешуек махового пера сильно варьи-
рует у разных видов. У P. panderi чешуйки имеют
довольно редко встречающуюся округлую форму
(обычно пяти-, шестиугольная), что сходно с та-
ковой у чешуек P. infaustus. Отметим, что у всех ис-
следованных видов, за исключением P. panderi, края

чешуек кутикулы махового пера утолщенные и на-
поминают валики, вследствие чего границы между
клетками хорошо различимы (Фадеева, Чернова,
2011). Особенно отчетливо заметны валики у чешу-
ек махового пера у P. infaustus, G. glandarius, C. cornix

и C. corax, а у C. monedula имеется очень характер-
ный валик по периферии клетки (Фадеева, Чер-
нова, 2011). Отсутствие мозаичной кутикулы у по-
кровного пера P. panderi свидетельствует в пользу
возможно менее эволюционно продвинутого ста-
туса этого вида, а наличие их у махового пера сбли-
жает этот вид с P. infaustus. Очевидно, что общая
структура кутикулы покровного пера у всех видов и
в обеих категориях перьев (покровных и маховых)
сходна у всех врановых. Кутикула представляет
собой фибриллярную структуру, состоит из изви-

Рис. 3. Микроструктура бородок покровных перьев из грудной птерилии четырех видов врановых (Corvidae). Слева
направо: поперечный срез бородки I; сердцевина на продольном срезе; кутикула бородки I и базальные клетки боро-
док II; узлы и междоузлия бородок II. Данные сканирующей электронной микроскопии. Масштаб 10 мкм.

Сойка Garrulus glandarius

Кукша Perisoreus infaustus

Голубая сорока Cyanopica cyana

Кедровка Nucifraga caryocatactes



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 4  2023

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ МИКРОСТРУКТУРЫ ПОКРОВНЫХ ПЕРЬЕВ 385

тых роговых тяжей разной толщины, тянущихся
вдоль бородки I и иногда образующих ромбовидное
переплетение и короткие выросты либо имеет че-
шуйчатое строение и мозаичный орнамент.

Строение базальной клетки пуховой бородки II и
ее ворсинок. У покровных перьев Podoces и Eu-
podoces базальная клетка бородки II крупная, рем-
невидная, имеет два поворота оси на 180°, один в
нижней трети проксимальной части и второй –
перед переходом в перышко (pennulum), состоит
из четырех кольцевидных чешуек кутикулы, раз-
меры которых значительно увеличиваются от ос-
нования до места перехода в перышко (рис. 6в,
6г). У E. biddulphi эти промеры для чешуйки ба-
зальной клетки равны соответственно 41.75 и
18.65 мкм, а площадь – 603.45 мкм2. Площадь ба-
зальной клетки максимальна у E. hendersoni, со-
ставляет 1035.5 ± 64.3 мкм2 и минимальна у P. ple-

skei – 606.2 ± 109.5 мкм2. Она статистически до-
стоверно (p < 0.1) различается у E. hendersoni и
P. pleskei, а также у P. panderi (781.3 ± 109.5 мкм2) и
E. biddulphi (718 ± 173 мкм2). Таким образом, сте-
пень развития базальной клетки определяет раз-
меры основания бородки II и максимальна у

крупной сойки E. hendersoni, по сравнению с са-
мой мелкой сойкой P. pleskei, т.е. видоспецифична.
На боковых апикальных краях базальной клетки
имеются многочисленные ворсинки (villi), кото-
рые представляют собой полиморфные выросты
ее кутикулы. Конфигурация ворсинок изменяет-
ся от шиповидной и грибовидной, до удлиненной
раздвоенной и заканчивающейся дисковидным
утолщением (рис. 6в, 6г). Наиболее длинные
(29.6 ± 8.1 мкм), разнообразные по конфигура-
ции (вплоть до раздвоенных) и многочисленные
ворсинки (до пяти на одной базальной клетке) от-
мечены у E. hendersoni. Слабее они развиты у P. pan-

deri (по одной–четыре на базальной клетке, высо-
той до 8 мкм). По-видимому, степень развития и
конфигурация ворсинок относятся к видоспеци-
фичным признакам. У других изученных видов
врановых базальная клетка также ремневидная. У
покровного пера она крупная и в проксимальной
части повернута на 180° (рис. 3, 4, 5). Ее нижние
чешуйки обычно имеют по одному-два зубчатому
выросту на апикальном крае, а ворсинки наиболее
многочисленны у C. cornix (рис. 4). Также ворсинки
разной конфигурации обнаружены на прокси-

Рис. 4. Микроструктура бородок покровных перьев из грудной птерилии трех видов врановых (Corvidae). Слева напра-
во: поперечный срез бородки I; сердцевина на продольном срезе; кутикула бородки I и базальные клетки бородок II;
узлы и междоузлия бородок II. Данные сканирующей электронной микроскопии. Масштаб 10 мкм.

Клушица Pyrrhocorax pyrrhocorax

Серая ворона Corvus cornix

Сорока Pica pica
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мальных чешуйках на вентральной поверхности
бородок II у N. caryocatactes (рис. 3) и Pt. afer (рис. 5).
Базальные клетки бородок II пуховой части махо-
вого пера не содержат выростов, однако у боль-
шинства этих же видов базальные клетки пуховых
бородок II покровного пера могут иметь один
(C. cyanus, P. pica, C. monedula, C. corax) или два

(G. glandarius, P. panderi) выроста (Фадеева, Чер-
нова, 2011). Известно, что наличие ворсинок на
базальной клетке таксономически значимо (Brom,
1986, 1990; Dove, 2000). Например, они имеются у
всех Воробьинообразных и Дятлообразных, а вот
количество ворсинок, их конфигурация и размеры
могут быть специфичными на уровне рода или ви-

Рис. 5. Микроструктура бородок I и II покровного пера из грудной птерилии черной сороки Ptilostomus afer. а – попе-
речные срезы бородки I; б – продольный срез нижней части бородки I; в – то же в середине бородки; г – кутикула бо-
родки I и базальные клетки бородок II с ворсинками; д – то же и бородки II с узлами и междоузлиями; е – узлы и меж-
доузлия бородки II. Данные сканирующей электронной микроскопии. Масштаб 10 мкм.

Черная сорока Ptilostomus afer
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да, и по этому показателю Podoces и Eupodoces сбли-
жаются с Pt. afer и N. caryocatactes.

Узлы и междоузлия пуховых бородок II. Поверх-
ность кутикулы бородок II покровного пера имеет
продольную фибриллярную исчерченность, кото-
рая отчетливо различима у Podoces (кроме P. panderi)
и Eupodoces: хорошо различимая ребристость
плотная как на узлах, так и на междоузлиях
(рис. 7). У маховых и покровных перьев других
представителей врановых поверхность кутикулы
узлов и междоузлий пуховых бородок II также
имеет фибриллярную ребристость, выраженную
в разной степени у разных видов и у перьев раз-
ных типов. Она может быть неотчетливой и не-
плотной (C. cyana, P. panderi, C. monedula, C. frugile-
gus), хорошо различимой плотной (P. pyrrhocorax,
P. pica, C. corax, C. cornix, Pt. afer), очень рельефной у
махового пера (P. infaustus, G. glandarius), но неплот-
ной и неотчетливой у покровного пера (G. glan-
darius, P. pyrrhocorax, C. cyana, N. caryocatactes)
(Фадеева, Чернова, 2011). По-видимому, степень
развития ребристости бородки II значительно ва-
рьирует в перьях разных птерилий у одного вида и
не может служить достоверным видовым призна-
ком. Узлы имеют вполне сходное расположение на
бородках II и размеры у всех четырех видов сакса-
ульных соек (табл. 2, рис. 7). Однако у Podoces

обычно узлы имеют колокольчатую и чашевид-
ную (P. panderi) форму, и их апикальные зубчики
плотнее прилегают к бородке II, в то время как у
Eupodoces зубчики узлов сильно оттопырены, и
сам узел уплощен и “раскрыт”, более похож на та-
релку, чем на чашку. Различия в длине узлов ста-
тистически достоверны между P. pleskei и P. pan-
deri (p = 0.01; n = 5), и между P. panderi и
E. hendersoni (p = 0.04). Площадь узла статистиче-
ски достоверно отличается у P. pleskei от E. biddul-
phi (p = 0.02; n = 3) и E. hendersoni (p = 0.001; n = 3),
а также отличается у P. panderi от обоих видов Eu-
podoces (соответственно p = 0.017; n = 3 и p =
= 0.0079; n = 3). Длина междоузлий сходна у обо-
их видов Eupodoces, у Podoces она наибольшая у
P. panderi, а наиболее утолщенные междоузлия ха-
рактерны для E. biddulphi (табл. 2). Количество узлов
составляет 3–5 у всех видов, а их высота наиболь-
шая у P. pleskei. Видимо, размеры и конфигурация
узлов отражают не только видовую, но и родовую
специфику строения бородок II покровных пе-
рьев саксаульных соек. Пуховые бородки II по-
кровного пера других изученных видов врановых
также характеризуются плотным расположением
мелких колокольчатых узлов за счет укороченных
междоузлий (табл. 2). Как и у Podoces и Eupodoces
узлы снабжены тремя–пятью мелкими зубчика-

Рис. 6. Микроструктура кутикулы бородки I (1), бородки II (2) из грудной птерилии Eupodoces (a, б) и базальной клетки
бородок II покровного пера из грудной птерилии Podoces и Eupodoces (в, г). Чешуйки кутикулы и ворсинки указаны
стрелками. Обозначения как на рис. 5. Данные сканирующей электронной микроскопии. Масштаб 10 мкм.
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ми сходной длины у разных видов. Из всех видов
только G. glandarius, P. pyrrhocorax, P. pica и Pt. afer

имеют широко “раскрытые” узлы, как у Eupodoces.
Кроме того, у P. panderi отмечена бокаловидная
форма узлов пуховых бородок II махового пера (Фа-
деева, Чернова, 2011). У большинства других видов
апикальная часть сегмента слабо расширена, и
междоузлие плавно переходит в узел (рис. 3, 4, 5).

У G. glandarius узел пуховых бородок II махового
пера практически не выражен (Фадеева, Чернова,
2011), хотя у покровного пера он заметен за счет
более тонких междоузлий (рис. 3), что демон-
стрирует вариабельность этого признака в перьях
разных категорий (маховые, пуховые) и предпо-
лагает, что сравнительные исследования необхо-
димо проводить на перьях одной категории и из
сходных птерилий у сравниваемых видов.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В середине прошлого века полагали, что архи-

тектоника пера не может помочь таксономическим
исследованиям. Исторически сложилось так, что
основным направлением в изучении микрострук-
туры перьевого покрова птиц стала идентифика-
ция таксонов разного ранга, что было и остается
крайне важной практической задачей орнитологии,
в том числе экологической, авиационной, а также
палеозоологии, криминалистики и филогенетиче-
ских исследований (см. обзоры: Силаева и др., 2013,
2015, 2018; Силаева, Чернова, 2021). В настоящее
время предложено, помимо светооптической мик-
роскопии, применять сканирующую электронную
микроскопию для описания и измерения микро-
структур пера и показаны возможности использо-
вания архитектоники пера для решения таксоно-
мических задач: по орнаменту кутикулы, форме и

Рис. 7. Микроструктура узлов кутикулы бородок II покровного пера из грудной птерилии Podoces и Eupodoces. Данные
сканирующей электронной микроскопии. Масштаб 10 мкм.
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рельефу ее чешуек можно различить некоторые
таксоны (Reaney et al., 1978; Булыга, 1998; Черно-
ва и др., 2006, 2009). Предприняты попытки опре-
деления эволюционных связей разных таксонов
по микроструктуре перьев (Dove, 1997). Эти ис-
следования показали наличие качественных и ко-
личественных межвидовых различий. Они касают-
ся, прежде всего, морфологии узлов, их количества и
цвета, пигментации базального сегмента луча, дли-
ны и интенсивности окраски базальной части бо-
родки, длины бородок. По всем количественным
признакам выявлены и приведены точные стати-
стические коэффициенты различия. Результаты ис-
следования подтверждают обоснованность исполь-
зования микроструктур пера для идентификации
родственных видов и в том числе применения ко-
личественных подходов для таких исследований.
При этом отмечено, что для идентификации луч-
ше использовать качественные микроструктурные
признаки, чем количественные, так как последние
требуют многочисленных и трудоемких измерений
и подсчетов. Однако в настоящее время специаль-
ные компьютерные программы позволяют брать
точные промеры структур (например, не только их
линейные размеры, но и площадь на срезах) и ста-
тистически их обрабатывать. Исследования этого
аспекта проблемы крайне редки, что объясняется в
основном трудностями методического порядка,
сложностью сбора и обработки материала. У Ржан-
кообразных выявлены признаки, которые подтвер-
ждены статистически как диагностические для си-
стематического анализа, способные обозначить
связи между отрядами, подотрядами и частично се-
мействами (Силаева и др., 2018). По мере развития
методической базы, в частности, средств скани-

рующей электронной микроскопии становится
возможным не только идентифицировать виды,
но и определять их таксономический ранг и пред-
полагать вероятную эволюционную общность.

Многие микроструктуры покровного пера из
грудной птерилии врановых сходны и формируют
специфические для семейства признаки, позво-
ляющие идентифицировать это семейство и от-
дельные роды (табл. 3). Кроме того, выявляется
сходство между представителями разных родов,
которое может указывать на родственные связи так-
сонов. Разные элементы покровного пера имеют
нетождественное значение для решения таксоно-
мических задач. По такому важному признаку,
как размеры и конфигурация узлов пуховой бо-
родки II покровного пера, саксаульные сойки
разделяются на две ветви Podoces и Eupodoces. Наи-
более четко выражено сходство разных микро-
структур этих соек с G. glandarius и Pt. afer (табл. 3).

Семейство врановых включает около 130 ви-
дов, обычно объединяемых более чем в 25 родов.
На основании секвенирования ядерных и митохон-
дриальных генов, в зависимости от числа исследо-
ванных видов и применяемых методов, саксауль-
ных соек располагают в филогенетическом древе
врановых по-разному. В кладе с саксаульными сой-
ками использовали материал только от монголь-
ской, иногда и кашгарской, соек. Сестринскую па-
ру могут составлять центральноазиатские саксауль-
ные сойки (Eupodoces) и африканская черная сорока
(Ptilostomus). Включение в исследование кустарни-
кового ворона (Zavattariornis), обитателя редко-
стойных акациевых саванн и весьма схожего по
поведению и внешней морфологии с саксаульны-
ми сойками, указало на их возможное общее про-

Таблица 2. Размеры узлов и междоузлий бородок II покровных перьев изученных видов врановых (n = 3–5)

Вид

Узел Междоузлие
Длина

зубчика,
мкм

длина вдоль 
бородки II, 

мкм

ширина 
поперек, мкм площадь, мкм2 длина, мкм ширина, мкм

P. pleskei 7.7 ± 1.4 8.9 ± 0.7 82.4 ± 9.8 17.2 ± 1.5 3.9 ± 0.7 4.8 ± 0.9
P. panderi 9.5 ± 1.7 9.0 ± 0.5 71.5 ± 5.8 21.5 ± 3.5 3.3 ± 0.2 3.2 ± 0.3
E. hendersoni 7.9 ± 1.4 7.4 ± 0.6 36.8 ± 8.1 19.8 ± 2.1 3.6 ± 0.4 3.9 ± 0.9
E. biddulphi 5.6 ± 0.4 10.5 ± 1.1 53.3 ± 3.1 19.2 ± 2.3 4.4 ± 0.5 4.1 ± 0.6
G. glandarius 10.2 ± 1.6 13.1 ± 0.5 76.4 ± 18.4 20.4 ± 4.9 4.5 ± 0.5 3.6 ± 0.4
P. infaustus 10.8 ± 0.9 9.5 ± 0.7 84.9 ± 10.7 14.1± 2.0 4.7 ± 1.1 3.6 ± 0.8
C. cyana 13.6 ± 1.3 8.3 ± 0.6 83.2 ± 0.6 16.5 ± 0.8 3.9 ± 0.4 4.1 ± 1.5
N. caryocatactes 10.8 ± 0.9 9.5 ± 0.7 84.9 ± 10.7 14.1 ± 2.0 4.7 ± 1.1 3.6± 0.8
P. pyrrhocorax 5.2 ± 1.3 9.6 ± 0.7 33.0 ± 3.9 23.0 ± 5.7 4.5 ± 0.6 4.3± 0.7
C. cornix 8.3 ± 0.7 7.0 ± 1.3 47.8 ± 10.3 32.9 ± 4.4 5.2 ± 0.7 4.3 ± 0.4
Pica pica 9.5± 1.2 12.3 ± 2.3 70.4 ± 13.6 19.3± 3.0 4.0 ± 0.2 4.5 ± 0.2
Pt. afer 8.8 ± 1.8 7.8 ± 1.5 48.8 ± 9.6 28.3 ± 3.2 4.8 ± 0.7 2.1 ± 0.9
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исхождение с парой Eupodoces – Ptilostomus. Пока-
заны и относительно близкие генетические отно-
шения саксаульных соек с лесными сойками
(Garrulus) или сороками (Pica) (Ericson et al., 2005;
Fernando et al., 2017; Jin-Qing Jiang, 2019). Выявле-
на возможность образования от терминального
таксона пары Garrulus – Pica и политомии из Za-
vattariornis и пары Eupodoces – Ptilostomus (Jønsson
et al., 2016).

По результатам филогенетических исследова-
ний, лесных соек (Garrulus) и кукш (Perisoreus) нель-
зя считать близкими родственниками, поскольку
это противоречит морфологическим данным. Во
всех филогенетических исследованиях кукши при-
надлежат иным кладам. Иногда их сближают с голу-
быми сороками (Cyanopica), но позиции этих родов
во взаимоотношениях с другими родами врановых
не могут быть строго детерминированы. Необходи-
мо специально подчеркнуть, что клада не имеет
реального предка. В узлах кладограммы подразу-
мевается только гипотетический предок. Кладо-
грамма не отражает реальной истории группы и
даже может сильно искажать ее, а также в очень
малой степени выявляет истинный процесс эво-
люции. Иерархия сестринских групп, считывае-
мая через объединяющие их узлы, не является ге-

неалогией в строгом смысле слова. Наибольшим
предсказательным потенциалом обладают не фило-
генетические системы, а те, что построены одно-
временно с учетом родства и сходства (Зеленков,
2012; Расницын, 2020). В ряде филогенетических
исследований подтверждаются выводы, основан-
ные на микроструктуре пера, о близкородствен-
ных отношениях саксаульных соек с африканской
черной сорокой и, вероятно, с лесными сойками.
Сближение саксаульных соек на основе морфо-
логии с кукшами (Козлова, 1975), а также сход-
ство микроструктур пера и с некоторыми другими
изученными видами врановых следует относить к
гомотипии – конструктивному подобию сравни-
ваемых структур, не основанному на родстве (без
генетической преемственности таксонов).

Эволюционная направленность формирования
различных микроструктур пера остается неизвест-
ной, но, судя по тому, что из Podoces у наиболее ан-
цестрального вида P. pleskei при мелких размерах
этого вида структуры пера (базальная клетка, узлы
опахальца) сравнительно крупные, можно предпо-
лагать, что их формирование в процессе эволюции
саксаульных соек шло по пути измельчания этих до-
полнительных компартментов кутикулы бородки II.

Таблица 3. Сходство основных микроструктур бородок покровных перьев из грудной птерилии у представителей
разных родов врановых*

Примечание. * Перечень исследованных видов указан в тексте; сходство микроструктуры пера с Podoces или Eupodoces обо-
значено знаком +.
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Бородка I Podoces + + +
Eupodoces + + +

Сердцевина бородки I Podoces + +
Eupodoces + + +

Перфорации перегородок
сердцевины

Podoces + + + + + + + +
Eupodoces + + + + + + +

Пигментные
гранулы

Podoces + + +
Eupodoces + +

Базальная клетка бородки II Podoces + + +
Eupodoces + + +

Ворсинки
базальной клетки

Podoces + + + +
Eupodoces + + + +

Орнамент кутикулы Podoces + + + + + + + +
Eupodoces + + + + + + + +

Узлы и междоузлия бородки II Podoces + +
Eupodoces + + + +
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Впервые с помощью сканирующей электрон-
ной микроскопии показано, что (1) микрострук-
тура покровных перьев, как и характер телодви-
жений, особенности вокализации, конструкция
гнезд, эмбриональный птерилозис птенцов сак-
саульных соек, имея общее сходство, отражает не
только принадлежность к семейству Corvidae, но
и родовую, различаясь у Podoces и Eupodoces; (2)
если признать анцестральными черты строения
пера Podoces pleskei, к которым относятся мелкие
размеры перьев, но крупные бородки I с разви-
тым дорсальным гребнем, мелкие базальные
клетки бородки II, но крупные чашеобразные уз-
лы на пуховых бородках II, то можно предпола-
гать, что у саксаульных соек в процессе эволюции
шло измельчание роговых структур покровного
пера; (3) сходство микроструктуры пера и резуль-
таты некоторых рядов филогенетических иссле-
дований саксаульных соек с представителями ро-
дов Ptilostomus и Garrulus позволяют предполагать
близкие родственные связи этих таксонов; (4) ме-
тод сканирующей электронной микроскопии
структуры пера эффективен не только для выяв-
ления диагностических черт строения пера, но и
перспективен для понимания уровня родствен-
ных отношений таксонов птиц; (5) сканирующая
электронная микроскопия дополняет и обогаща-
ет исследования перьев на уровне световой мик-
роскопии, которые уже заслужили достойное ме-
сто в орнитологии.
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The Use of the Microstructure of Coverling Feathers in the Systematics
of Ground Jays (Aves, Corvidae: Podoces, Eupodoces)

O. F. Chernova1, # and V. Yu. Ilyashenko1

1 Severtsov Institute of ecology and evolution, Russian academy of Sciences, Leninskii pr. 33, Moscow, 119071 Russia

#e-mail: olga.chernova.moscow@gmail.com

Using scanning electron microscopy, new data on the microstructure of the definitive coverling feathers of all
four species of ground jays Podoces pleskei, P. panderi, Eupodoces hendersoni and E. biddulphi and eight other
species of Corvidae were obtained: Ptilostomus afer, Garrulus glandarius, Perisoreus infaustus, Corvus cornix,
Cyanopica cyana, Nucifraga caryocatactes, Pica pica and Pyrrhocorax pyrrhocorax. Comparative morphologi-
cal analysis involving previously published data on the microstructure of the pen-feathers of these species, as
well as Corvus monedula, C. frugilegus, C. corax, revealed a number of feather microstructures specific to ground
jay species, as well as differences between Podoces and Eupodoces, which confirms their genus status, possible rela-
tionship with G. glandarius and Pt. afer, as well as the preservation of ancestral features in P. pleskei.

Keywords: microstructure, coverling feathers, ground jays, scanning electron microscopy, taxonomy
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