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Состояние природных популяций животных может служить индикатором изменений мест обита-
ния. Для оценки состояния популяций часто используются различные физиологические парамет-
ры. Эти параметры могут быть связаны между собой или могут быть независимы, позволяя организ-
му гибко реагировать на изменения окружающей среды. На примере городской популяции большой
синицы (Parus major) мы исследовали изменчивость лейкоцитарной формулы (общего количества
лейкоцитов и процентного отношения разных типов лейкоцитарных клеток в крови) в течение
осенней миграции и зимовки. Также мы проанализировали связь между параметрами лейкоцитар-
ной формулы и индексами энергетического состояния, гематокритом и уровнем метаболитов в кро-
ви (глюкоза, β-гидроксибутират). Общее количество лейкоцитов и количество лимфоцитов были
выше в осеннюю миграцию по сравнению с зимовкой, что свидетельствует о более активном состо-
янии иммунной системы больших синиц во время миграции. Повышенное количество лимфоцитов
(специфический иммунитет) может объясняться высокой вероятностью встречи с уже знакомыми
инфекциями при миграции на относительно короткие дистанции, характерные для данного вида.
Отношение гетерофилов и лимфоцитов (отношение H : L, характеристика уровня долговременного
стресса) в исследованной популяции синиц было выше в зимовку, чем в осеннюю миграцию, что
может быть связано с низкими температурами и повышенной конкуренцией за кормовые ресурсы
у зимующих птиц. Общее количество лейкоцитов было связано положительно с энергетическим со-
стоянием и отрицательно – с уровнем глюкозы в крови, что позволяет предположить согласован-
ную реакцию этих физиологических параметров на изменения условий среды. Таким образом, си-
ницы с достаточным количеством энергетических запасов и низкой концентрацией глюкозы в кро-
ви (что характеризует индивидуальное благополучие) поддерживали иммунную систему в более
активном состоянии. Уменьшение количества энергетических резервов, например, в связи с небла-
гоприятными кормовыми условиями, увеличением энергетических затрат на локомоторную актив-
ность и термогенез, приводило к увеличению концентрации глюкозы в крови и снижению числа
лейкоцитов. Отношение H : L не было связано с другими физиологическими показателями, т.е. уро-
вень долговременного стресса в исследованной популяции больших синиц не зависел от степени их
энергетической обеспеченности и уровня метаболизма в текущих экологических условиях. Сово-
купность параметров лейкоцитарной формулы отражает низкий уровень физиологического стресса
в исследованной популяции больших синиц.
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В связи с глобальным изменением окружаю-
щей среды особую значимость приобретают ме-

тоды оценки состояния природных популяций
животных как индикатора изменений мест обита-
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ния (Hebert et al., 2000; Вершинин, 2008; Соколов,
2010; Колодезников, 2017; Cooke et al., 2020). При
этом особое внимание уделяется синантропным
видам птиц (Liker et al., 2008). В урбанизирован-
ных ландшафтах птицы подвержены воздействию
различных факторов. Например, беспокойство
людьми во время размножения вызывает наруше-
ние кормовой активности птиц и снижение ре-
продуктивного успеха (Kaliński et al., 2014). Воз-
действие токсинов приводит к уменьшению веро-
ятности вылупления и снижению темпа роста у
птенцов (Scheuhammer et al., 2007; Seewagen, 2018),
а также может привести к гибели взрослых особей
и потомства (Artacho et al., 2007). В то же время,
урбанизированные территории могут представ-
лять собой благоприятную среду обитания, на-
пример, за счет лучшего обеспечения птиц пище-
выми ресурсами (Becker et al., 2019; Гашков, 2007;
Evans, Gawlik, 2020). Оценка состояния популя-
ций на основании прямых демографических па-
раметров, таких как продолжительность жизни,
репродуктивный успех или выживаемость, явля-
ется трудоемким процессом. В качестве альтерна-
тивного метода могут использоваться параметры
оценки физиологического состояния отдельных
особей, дающие представление об условиях суще-
ствования популяции (Willmer et al., 2000; Carey,
2005; Müller et al., 2011; Milenkaya et al., 2013;
Cooke et al., 2020).

Одним из простых и доступных методов оцен-
ки физиологического состояния, как индивиду-
ального, так и на уровне популяции, является
анализ показателей крови, в частности лейкоци-
тарной формулы (Davis et al., 2008). Лейкоцитар-
ная формула – это общее количество лейкоцитов
и процентное соотношение разных типов лейко-
цитарных клеток в крови (Campbell, Ellis, 2007).
У птиц основными анализируемыми параметра-
ми лейкоцитарной формулы являются общее
количество лейкоцитов и соотношение самых
многочисленных типов лейкоцитов – гетерофи-
лов и лимфоцитов (отношение H : L) (Davis et al.,
2008). На количество и процентное соотношение
лейкоцитов в крови влияет концентрация глюко-
кортикоидов – гормонов, выделяющихся в ответ
на различные стрессовые воздействия (Sapolsky
et al., 2000; Romero, 2004).

При увеличении концентрации кортикостеро-
на, главного глюкокортикоида у птиц (Harvey
et al., 1984), происходит перераспределение гете-
рофилов и лимфоцитов в тканях, в результате че-
го возрастает отношение гетерофилов к лимфо-
цитам в крови (Davis et al., 2008). Считается, что
изменения лейкоцитарной формулы под дей-
ствием стрессовых факторов происходят значи-
тельно медленнее, чем изменение концентрации
кортикостерона (Davis et al., 2008). Это позволяет
использовать отношение H : L в качестве показа-
теля долговременного стресса. Так, у видов с вы-

соким отношением H : L сокращалась продолжи-
тельность жизни и снижалась годовая выживае-
мость на индивидуальном и популяционном
уровнях (Minias et al., 2018). Повышение отноше-
ния H:L может быть связано с неблагоприятными
погодными явлениями, например в сильные мо-
розы у больших синиц были отмечены высокие
значения отношения H : L (Krams et al., 2011). По-
вышенные отношения H : L были зафиксированы
у птенцов пищухи (Certhia familiaris) и сероголо-
вой гаечки (Poecile cinctus) на территориях с низкой
обеспеченностью пищевыми ресурсами (Suorsa
et al., 2004; Krams et al., 2010). Увеличение отно-
шения H : L также может быть связано с присут-
ствием эктопаразитов (Müller et al., 2011) и пара-
зитов крови (Fokidis et al., 2008).

Общее количество лейкоцитов может свиде-
тельствовать о состоянии иммунной системы
(Campbell, 1995; Norris, Evans, 2000). Так, увели-
чение числа лейкоцитов в городской популяции
серых юнко (Junco hyemalis) авторы связали с кор-
мовыми условиями в городе, оптимальными для
этого вида (Becker et al., 2019). Кроме того, общее
количество лейкоцитов может увеличиваться в
ответ на инфекции (Ots et al., 1998). У мигрирую-
щих воробьиных было отмечено повышение об-
щего количества лейкоцитов при заражении па-
разитами крови (Emmenegger et al., 2018).

Состояние иммунной системы в целом и лей-
коцитарной формулы в частности меняется в те-
чение года в зависимости от условий окружаю-
щей среды (температура, наличие инфекций и
паразитов и т.д.) и количества доступных ресур-
сов (Raberg et al., 2000; Nava et al., 2001; Owen,
Moore, 2008; Pap et al., 2010; Demina et al., 2019).
Следовательно, при использовании лейкоцитар-
ной формулы для оценки состояния популяции
важно определить пределы ее вариаций в разные
стадии годового цикла.

Для оценки состояния популяций использу-
ются и другие физиологические параметры.
В первую очередь, это оценка жировых запасов и
массы тела как показателей энергетического со-
стояния (Labocha, Hayes, 2012). Эти параметры
положительно связаны с выживаемостью и успе-
хом размножения (Newton, 1993; Blums et al., 2005;
Guy Morrison et al., 2007; Paquette et al., 2014).

Помимо этого, для оценки физиологического
состояния используется гематокрит – относи-
тельный объем эритроцитов в общем объеме кро-
ви. Этот показатель отражает способность крови
переносить кислород и связан с уровнем метабо-
лизма (Kostelecka-Myrcha, Jaroszewicz, 1993; Saino
et al., 1997; Bech, Klaassen, 1996). Высокие значе-
ния гематокрита положительно связаны с массой
тела, отражают отсутствие инфекций и парази-
тов, а также хорошую обеспеченность пищевыми
ресурсами (Averbeck, 1992; Potti, 2007; Minias et al.,
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2018). Более высокий гематокрит был отмечен у
больших синиц (Parus major) в сельской местно-
сти по сравнению с городской популяцией, что
могло быть связано с увеличением энергетиче-
ских затрат на размножение из-за большего раз-
мера кладки. Снижение гематокрита у городских
птиц могло быть вызвано также подавлением ге-
мопоэза соединениями свинца из выхлопных га-
зов (Ots et al., 1998).

Также для оценки физиологического состоя-
ния применяются показатели уровня метаболи-
тов в крови, например концентрации глюкозы и
β-гидроксибутирата. Глюкоза является основным
и наиболее универсальным источником энергии
для обеспечения метаболических процессов (Braun,
Sweazea, 2008). У птиц концентрация глюкозы
значительно выше, чем у млекопитающих (Braun,
Sweazea, 2008; Lill, 2011). У птенцов лазоревки
(Cyanistes caeruleus) и у взрослых зебровых амадин
(Taeniopygia guttata) смертность положительно
коррелировала с уровнем глюкозы (Kaliński et al.,
2014; Montoya et al., 2018). Концентрация глюко-
зы увеличивается с уменьшением массы тела,
снижением температуры воздуха и при повышен-
ной физической нагрузке (Lill, 2011; Kaliński et al.,
2014; Montoya et al., 2018).

β-гидроксибутират – это кетон, синтезируе-
мый из свободных жирных кислот и замещаю-
щий глюкозу при отрицательном энергетическом
балансе (Ramenofsky, 1990). Низкий уровень β-гид-
роксибутирата указывает на преобладание про-
цессов анаболизма при увеличении массы тела
и/или наличие энергетических резервов (Seaman
et al., 2006). Низкая концентрация β-гидроксибу-
тирата была обнаружена у птиц при восстановле-
нии энергетических ресурсов во время миграци-
онной остановки на территории с более благо-
приятными кормовыми условиями (Guglielmo
et al., 2005). Уровень β-гидроксибутирата в крови
увеличивается даже после непродолжительного
периода голодания (Jenni-Eiermann, Jenni, 1997),
но быстро снижается при восстановлении досту-
па к пище (Zajac et al., 2006).

Однако все эти параметры описывают разные
компоненты физиологического состояния, и за-
частую неизвестно, есть ли между ними взаимо-
связь, или их можно использовать как независи-
мые характеристики. Разные физиологические
системы организма могут быть функционально
связаны между собой, что уменьшает степень их
пластичности в ответ на изменение экологиче-
ских условий (Piersma, van Gils, 2011; Buehler et al.,
2012). В то же время, отсутствие строгой функци-
ональной связи может позволить организму бо-
лее гибко реагировать на изменения окружающей
среды, особенно во время энергетически затрат-
ных стадий годового цикла. Для выявления ис-
тинного характера связи между различными фи-

зиологическими параметрами необходимо оце-
нить ее в течение нескольких стадий годового
цикла, которые характеризуются различными
условиями (Buehler et al., 2012).

Целью нашей работы было изучение связи
лейкоцитарной формулы с энергетическими по-
казателями физиологического состояния, гема-
токритом и метаболитами крови в городской по-
пуляции большой синицы во время осенней ми-
грации и зимовки.

На основании анализа литературы мы предпо-
лагаем:

1) Общее количество лейкоцитов отражает со-
стояние иммунной системы и положительно свя-
зано с энергетическим состоянием птиц. Т.е. при
наличии достаточного количества ресурсов уве-
личивается потенциальная возможность организ-
ма противостоять инфекциям.

2) Отношение H : L, как показатель долговре-
менного стресса, отрицательно связано с энерге-
тическим состоянием птиц. Т.е. при недостаточ-
ной обеспеченности ресурсами уровень физиоло-
гического стресса возрастает.

3) Гематокрит как показатель, связанный с
обеспеченностью ресурсами и уровнем метабо-
лизма, положительно коррелирует с общим коли-
чеством лейкоцитов и отрицательно – с отноше-
нием H : L.

4) Поскольку концентрация глюкозы повы-
шается при усилении долговременного стресса
(с ростом энергетических затрат и снижением
массы тела), этот показатель положительно свя-
зан с отношением H : L и отрицательно – с общим
количеством лейкоцитов.

5) Общее количество лейкоцитов и отношение
H : L не связаны с уровнем β-гидроксибутирата в
крови. Концентрация β-гидроксибутирата может
меняться несколько раз в течение суток, в то вре-
мя как изменение лейкоцитарной формулы про-
исходит гораздо медленнее.

В качестве объекта исследования была выбра-
на большая синица – синантропный вид, широко
распространенный на территории Ленинград-
ской обл. и превосходящий по численности дру-
гие виды синиц (Мальчевский, Пукинский, 1983;
Гашков, 2007; Носков и др., 2015). Большая сини-
ца может быть отловлена в городской черте на
всех стадиях годового цикла (Мальчевский, Пу-
кинский, 1983; Гашков, 2007), что позволило со-
брать материал для исследования в достаточном
объеме. Помимо этого, большая синица является
модельным видом в экофизиологических иссле-
дованиях в России и Европе (Kerimov, Ivankina,
1997; Керимов, Иванкина, 1999; Ots et al., 2001;
Pap et al., 2010; Хозина и др., 2015; Гаврилов, 2018),
что позволяет сравнивать наши данные с резуль-
татами, полученными в других экологических
условиях.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Отлов и кольцевание

Исследования проводили в 2018–2020 гг. на
территории Летнего сада в г. Санкт-Петербурге.
Летний сад – парковый ансамбль, памятник са-
дово-паркового искусства, основанный в 1704 г.
На территории площадью 11.7 га произрастают
26 видов деревьев и 24 вида кустарника. Древес-
ные виды преимущественно представлены липа-
ми, кленами, а также ясенями и дубами с преоб-
ладанием старовозрастных деревьев (Черданцева
и др., 2016). Администрацией Русского музея с
2013 г. организована ежегодная подкормка птиц в
холодное время года (с октября-ноября по ап-
рель). Широкий спектр укрытий и регулярная
подкормка привлекают в Летний сад много видов
птиц, в том числе большую синицу. В Летнем саду
исследуемый вид встречается в течение всего года
(Жукова и др., 2018).

Отловы синиц проводили с сентября по май,
один раз в неделю, в первой половине дня. Синицы
были отловлены на следующих стадиях годового
цикла: линька (послебрачная линька у взрослых
особей, постювенильная – у молодых), осенняя
миграция, зимовка и весенняя миграция. Вре-
менные границы стадий определяли в соответ-
ствии с литературными данными (Смирнов,
Носков, 1975; Bojarinova et al., 2002; Носков,
Смирнов, 2010, 2020). Линька у большой синицы
начинается в июле и длится до конца сентября,
отдельные линяющие особи могут попадаться и
позже (Носков, Смирнов, 1981, 2020). Осенняя
миграция проходит со второй половины сентября
и до конца октября, зимовка – с декабря по ян-
варь, весенняя миграция – вторая половина фев-
раля–март. В ноябре и первой половине февраля
одновременно могут быть отловлены птицы, на-
ходящиеся на разных стадиях годового цикла
(осенняя миграция/зимовка и зимовка/весенняя
миграция, соответственно). Поэтому для птиц,
пойманных в эти промежутки времени, не указы-
вали точную стадию годового цикла. Во время
миграций синицы подвижны и могут преодолеть
большие расстояния в поисках кормных мест, а
во время зимовки – в основном оседлы. Осенью
на северо-западе России встречаются птицы, сов-
мещающие линьку и миграцию (Мальчевский,
Пукинский, 1983; Носков, Смирнов, 2020), по-
этому в нашем исследовании к мигрирующим мы
относили только особей, завершивших линьку.
Большие синицы могут быть как мигрирующими,
так и оседлыми, при этом наибольшую степень
оседлости проявляют взрослые самцы. Кольце-
вать синиц на территории Летнего сада начали в
2017 г., поэтому мы предположили, что большин-
ство местных оседлых птиц должны быть уже
окольцованы. За весь период исследования
окольцованные птицы встречались в отловах в

незначительном количестве (13 птиц из 82, т.е.
16%) и, в основном, в период зимовки. В течение
миграционного периода было отловлено всего 3
(8% от числа синиц, пойманных за этот период)
птицы, окольцованные в предыдущие сезоны.
Поэтому все птицы, отловленные в период осен-
ней миграции, были объединены нами в одну вы-
борку. Применение вышеописанных критериев
позволило классифицировать точные стадии го-
дового цикла у большинства отловленных синиц.

Птиц начинали отлавливать обычно спустя час
после восхода солнца и заканчивали около полу-
дня. Отлов проводили с помощью автоматиче-
ских ловушек – бойков, которые устанавливали
поверх стационарной кормушки. Для привлече-
ния птиц использовали прикормку (семена под-
солнечника) и запись голоса большой синицы.
За ловушкой велось постоянное наблюдение. По-
сле отлова у птицы быстро брали пробу крови, за-
тем ее кольцевали и отпускали. При этом фикси-
ровали время отлова птицы (с точностью до часа)
и время от отлова до окончания взятия пробы
(мин : с).

Каждую синицу подвергали прижизненным
измерениям согласно методике, принятой в про-
грамме ESF (Bairlein et al., 1995). У птицы опреде-
ляли:

– возраст (Виноградова и др., 1976; Svensson,
1992) (sad – молодые особи, от окончания пост-
ювенильной линьки до первой послебрачной
линьки, и ad – взрослые, особи в дефинитивном
оперении, начиная с первой послебрачной линь-
ки);

– пол (Виноградова и др., 1976; Svensson, 1992);
– длину крыла с точностью до 0.5 мм (Вино-

градова и др., 1976);
– жирность по 9-балльной шкале (Kaiser, 1993;

Bairlein et al., 1995);
– состояние грудного мускула по 4-балльной

шкале (Bairlein et al., 1995);
– массу тела с точностью до 0.1 г.

Взятие крови, приготовление мазков и измерение 
гематологических показателей

Взятие крови производили из плечевой вены в
гепаринизированный микрокапилляр. Объем со-
бранной крови варьировал от 5 до 75 мкл. Сразу
после взятия крови измеряли концентрацию глю-
козы и β-гидроксибутирата с помощью портатив-
ного глюкометра FreeStyle Optium (Abbott diag-
nostics, USA). Этот глюкометр был валидирован и
рекомендован для исследований на птицах (Bre-
uner et al., 2013; Tomasek et al., 2019). Диапазон из-
меряемых концентраций для глюкозы составляет
1.1–27.8 ммоль/л, для β-гидроксибутирата – 0–
8.0 ммоль/л, что охватывает диапазон концентра-
ций, известных для птиц (Guglielmo et al., 2005;
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Braun, Sweazea, 2008). Измерение метаболитов
крови проводили по инструкции использования
глюкометра: тест-полоску помещали в прибор,
наносили на нее образец крови, ожидали отобра-
жения информации о концентрации. Для измере-
ния концентрации каждого метаболита требова-
лось по 4 мкл крови.

После измерения концентрации метаболитов
на предметных стеклах изготовляли парные маз-
ки крови. Мазки высушивали на воздухе, после
чего фиксировали в 100% метаноле в течение
4 мин. Зафиксированные мазки окрашивали по
Романовскому-Гимзе в течение часа (Болотни-
ков, Соловьев, 1980).

Оставшуюся в капилляре кровь центрифуги-
ровали в гематокритной центрифуге (CM-70,
Elmi, Latvia) в течение 5 мин с последующим из-
мерением гематокрита. Гематокрит (отношение
объема эритроцитов к общему объему крови, вы-
раженное в процентах) определяли с помощью
гематокритной линейки.

Микроскопический анализ мазков

Микроскопический анализ мазков проводил-
ся на базе СПбГУ: 1) в учебной лаборатории ка-
федры зоологии позвоночных на микроскопе Lei-
ca DM2500 (×1000, масляная иммерсия), 2) на ка-
федре прикладной экологии на микроскопе с
масляной иммерсионной линзой Leica DM750 P
(×1000, масляная иммерсия). Для идентифика-
ции лейкоцитов использовали руководства по ге-
матологии птиц (Campbell, 1995; Clark et al., 2009).
Относительные пропорции каждого типа лейко-
цитов оценивали при подсчете 100 лейкоцитов на
один мазок. Также оценивали общее количество
эритроцитов в каждом просмотренном поле зре-
ния. Общее количество лейкоцитов каждого типа
выражали относительно 10000 эритроцитов.
Большинство мазков проанализировано А.А. Вол-

ковой и небольшое количество – Д.Р. Поликарпо-
вой, которые в ходе исследования взаимно коррек-
тировали идентификацию лейкоцитов и подсчет
числа эритроцитов.

Выборка
Всего в течение двух полевых сезонов (2018/

2019 и 2019/2020) было собрано 110 проб крови.
Наибольшее количество проб было собрано в две
стадии годового цикла: в осеннюю миграцию
(n = 37) и зимовку (n = 45). Соответственно, маз-
ки, сделанные в эти стадии, были отобраны для
микроскопического анализа. Суммарная вы-
борка составила 82 мазка, из которых в сезоне
2018/2019 было сделано 46 мазков, в сезоне 2019/
2020 – 36. Большинство отловленных птиц были
первогодками (sad, n = 70), 11 птиц были старше
одного года (ad), у одной птицы возраст не был
определен. В выборке было поровну самцов и са-
мок, по 41 особи соответственно. В каждом сезо-
не отлова выборка была равномерно распределе-
на по стадиям годового цикла и полу. В течение
сезона 2018/2019 осенью была собрана 21 проба
крови (самки 13, самцы 8), зимой – 25 проб (сам-
ки 13, самцы 12). В течение сезона 2019/2020 было
собрано 16 проб крови осенью (самки 7, самцы 9)
и 20 проб зимой (самки 8, самцы 12). В связи с
тем, что объема собранной крови не всегда хвата-
ло для одновременного измерения метаболитов и
определения гематокрита, выборка для каждого
параметра имеет определенный размер (табл. 1).

Статистический анализ
Статистический анализ проводили в среде

R 3.5.0 (R Core Team, 2018). Форму распределения
и наличие выбросов проверяли на гистограммах и
одномерных диаграммах рассеяния (графические
функции hist и dotchart базового пакета R). Мазки
с количеством лейкоцитов 71.4 на 10000 эритро-

Таблица 1. Размер выборки, лимиты и средние значения для параметров лейкоцитарной формулы, энергетиче-
ского состояния и метаболитов крови у больших синиц, отловленных в Летнем саду г. Санкт-Петербурга во время
осенней миграции и зимовки

Примечания: Мазки с выскакивающими значениями для общего количества лейкоцитов (71.4 клетки на 10000 эритроцитов)
и для отношения H : L (1.49 и 1.53) не учитывались при описании лимитов и расчете средних значений.

Стадия 
годового 

цикла
Показатель Количество 

лейкоцитов
Отношение 

H : L
Индекс 

состояния
Гематокрит, 

%
Глюкоза,
ммоль/л

β-гидроксибутират, 
ммоль/л

Осенняя 
миграция

n 37 37 37 28 7 7
lim 6.8–41.4 0.01–0.91 0.223–0.278 44–56 18.4–19.3 0.9–4.9

Среднее ± SD 17.8 ± 8.5 0.23 ± 0.16 0.242 ± 0.012 49.3 ± 3.2 18.8 ± 0.3 2.8 ± 1.5

Зимовка
n 42 42 42 41 31 22

lim 4.5–31.9 0.05–0.91 0.218–0.286 41–59 16.8–25.0 0.8–4.3
Среднее ± SD 13.5 ± 5.9 0.31 ± 0.23 0.258 ± 0.014 50.2 ± 3.6 19.6 ± 1.6 2.0 ± 1.1



1376

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 12  2021

ВОЛКОВА и др.

цитов и отношением гетерофилов к лимфоцитам
1.49 и 1.53 были исключены из анализа, т.к. эти
значения отстояли от соответствующих средних
как минимум на 3.8 стандартных отклонения, яв-
ляясь выбросами (табл. 1). Таким образом, итого-
вая выборка для статистического анализа соста-
вила 79 мазков. Согласно рекомендации Zuur
et al. (2010) был проведен предварительный ана-
лиз данных с целью проверки формы зависимо-
стей между переменными и влияния взаимодей-
ствия независимых факторов на зависимую пере-
менную. Это позволило исключить из основного
анализа заранее незначимые переменные и их
взаимодействия. В тексте в качестве средних тен-
денций приведены арифметические средние и ве-
личина стандартного отклонения (среднее ± SD).

Для анализа зависимости между общим коли-
чеством лейкоцитов и параметрами физиологи-
ческого состояния были использованы Пуассо-
новские смешанные линейные модели (Poisson
linear mixed models, Korner-Nievergelt et al., 2015).
Количество лейкоцитов (размах 100–105) выступа-
ло в качестве зависимой переменной. Поскольку
нас интересовало количество лейкоцитов, выра-
женное относительно 10000 эритроцитов, сумма
количества эритроцитов во всех полях зрения была
учтена в модели при помощи функции оффсет (off-
set = lg10(количество эритроцитов/10000), Korner-
Nievergelt et al., 2015). Отношение гетерофилов к
лимфоцитам было проанализировано с использо-
ванием нормальных смешанных моделей (Linear
mixed effects models, Korner-Nievergelt et al., 2015).
В качестве зависимой переменной выступали lg10
трансформированные значения отношения H : L.

Для анализа зависимости между параметрами
лейкоцитарной формулы (общим количеством
лейкоцитов и отношением H : L) и компонентами
физиологического состояния (индекс состояния,
балл жирности, гематокрит, глюкоза, ß-гид-
роксибутират) были построены отдельные моде-
ли, где параметры лейкоцитарной формулы вы-
ступали в качестве зависимых переменных и один
компонент физиологического состояния – в ка-
честве независимой переменной (ковариаты).
Пример моделей для индекса состояния приве-
ден ниже. Индекс состояния (ИС, масса тела,
разделенная на длину крыла) представляет собой
индекс массы тела, учитывающий структурный
размер птицы, и отражает, таким образом, энер-
гетическое состояние (Labocha, Hayes, 2012; Titov,
Chernetsov, 1999).

Помимо одного компонента физиологическо-
го состояния, в каждой модели учитывали влия-
ние стадии годового цикла (СГЦ, осенняя мигра-
ция и зимовка) и пола птиц (пол, самцы и самки),
которые входили в модели в качестве независи-
мых категориальных факторов. Предваритель-
ный анализ не выявил различий между взрослы-

ми и первогодками, поэтому возраст не был
включен в окончательные модели. Чтобы учесть
возможную динамику лейкоцитарной формулы в
зависимости от времени отлова в течение суток
(время1, lim 0.94–5.37, среднее 2.4 ± 0.9 ч относи-
тельно восхода солнца) и времени от поимки до
момента окончания взятия пробы крови (время2,
lim 1.07–7.0, среднее 2.2 ± 1.1 мин), эти факторы
были включены в модели в качестве независимых
переменных (ковариат). На основе результатов
предварительного анализа время отлова в течение
суток (время1) учитывали только в моделях для
отношения H : L. Все ковариаты были z-трансфо-
мированы перед анализом, что упрощает сходи-
мость моделей и позволяет сравнивать коэффи-
циенты между собой (Schielzeth, 2010). Z-транс-
формация представляет собой разницу между
каждым значением и средним по выборке, разде-
ленную на стандартное отклонение по выборке
(Schielzeth, 2010). Предварительный анализ дан-
ных показал, что наклоны зависимостей между
параметрами лейкоцитарной формулы и компо-
нентами физиологического состояния не разли-
чаются у особей разного пола и в разные стадии
годового цикла, поэтому в модели включены
только главные факторы, без учета взаимодей-
ствий.

Отлов птиц проводили один раз в неделю. По-
скольку в одну дату могли быть сделаны мазки от
1 до 7 птиц, для учета возможного влияния даты
отлова, дата была включена в модели в качестве
случайного (random) фактора. Предварительный
анализ также показал, что отношение H : L, но не
количество лейкоцитов, различается между сезо-
нами. В связи с этим сезон отлова (2018/2019 и
2019/2020) был включен в качестве случайного
фактора в модели, исследующие отношение H : L.
Чтобы учесть возможные различия в подсчете ко-
личества эритроцитов разными людьми, ID ис-
следователя был включен в качестве случайного
фактора в модели для общего количества лейко-
цитов. При помощи функции dispersion_glmer из
пакета blmeco (Korner-Nievergelt et al., 2015) было
определено, что все модели для общего количе-
ства лейкоцитов характеризовались значительной
величиной необъясненной дисперсии (overdis-
persion). Согласно рекомендации Korner-Niev-
ergelt et al. (2015), чтобы получить устойчивые ко-
эффициенты, в случайную часть моделей был до-
бавлен специальный фактор – ORLF (observation
level random factor). Этот фактор представляет со-
бой порядковый номер каждого наблюдения в
выборке, т.е. если в выборке n наблюдений, то
уровнями этого фактора будут числа от 1 до n
(Korner-Nievergelt et al., 2015).

Ниже, в качестве примера, приведены модели,
оценивающие влияние индекса состояния (ИС)
на общее количество лейкоцитов (а) и отношение
H : L (б). СГЦ – стадия годового цикла; пол – пол
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птиц; время1 – время отлова относительно восхо-
да солнца, время2 – время от поимки до момента
окончания взятия пробы крови; (1|сезон) – слу-
чайный фактор, учитывающий влияние полевого
сезона, в котором была отловлена птица; (1|дата) –
случайный фактор, учитывающий влияние кон-
кретной даты отлова; (1|ID) – случайный фактор,
учитывающий влияние исследователя на подсчет
эритроцитов; (1|ORLF) – случайный фактор, кор-
ректирующий величину необъясненной дисперсии в
моделях для общего количества лейкоцитов, offset –
функция, позволяющая выразить количество лей-
коцитов относительно 10000 эритроцитов (см. вы-
ше). Индекс z означает, что ковариаты были z-транс-
формированы (см. выше)

(а) общее количество лейкоцитов ~ ИС.z + пол +
+ СГЦ + время2.z + (1|дата) + (1|ORLF) + (1|ID),
offset = lg(количество эритроцитов/10000).

(б) lg10(отношение H:L) ~ ИС.z + пол + СГЦ +
+ время1.z + время2.z + (1|сезон) + (1| дата).

Модели строили с использованием пакета lme4
и функций glmer (для общего количества лейко-
цитов) и lmer (для отношения H : L, Bates et al.,
2015). Достоверность коэффициентов модели
оценивали с использованием пакета lmerTest
(Kuznetsova et al., 2017). Достоверность влияния
категориальных факторов (стадии годового цикла
и пола птиц), а также эффекты ковариат (времени
отлова относительно восхода солнца и времени от
момента отлова до окончания взятия пробы кро-
ви) проверяли в моделях, включающих индекс
состояния (показателя энергетического состоя-
ния). Эти модели использовали потому, что масса
тела была измерена у всех птиц, у которых были
взяты пробы крови и сделаны мазки, в отличие от
гематокрита и метаболитов, выборка которых бы-
ла неравномерно распределена по стадиям годо-
вого цикла. При анализе связи между параметра-
ми лейкоцитарной формулы и энергетическим
состоянием мы приводим результаты только для
индекса состояния. Несмотря на достоверную
корреляцию между баллом жирности и индексом
состояния (корреляция Спирмена, r = 0.55, p <
< 0.0001, n = 79), оценка балла жирности более
субъективна, и действительное содержание жира
даже при одном балле жирности может сильно ва-
рьировать (Åkesson et al., 1992; Zimin, 2003).

Проверку адекватности моделей проводили на
основе графического анализа стандартных гра-
фиков (Zuur et al., 2009; Korner-Nievergelt et al.,
2015), который не выявил серьезных отклонений
от основных допущений линейных моделей.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Общее количество лейкоцитов

Общее количество лейкоцитов варьировало от
4.5 до 41.4 клеток относительно 10000 эритроци-

тов и в среднем составляло 15.3 ± 7.5 клеток.
В осеннюю миграцию количество лейкоцитов
(17.8 ± 8.5 клеток относительно 10000 эритроци-
тов) было достоверно больше, чем в зимовку
(13.0 ± 5.9; табл. 2, рис. 1). Самцы и самки имели
одинаковое количество лейкоцитов (табл. 2).
Время от момента отлова до окончания сбора
проб крови не оказывало влияния на количество
лейкоцитов (табл. 2), т.е. количество лейкоцитов
не изменялось вплоть до 7 мин после отлова. Ана-
лиз вариации, связанной со случайными факто-
рами, показывает, что дата отлова объясняет
часть вариации общего количества лейкоцитов
(табл. 2), т.е. мазки, сделанные в одну дату, по ко-
личеству лейкоцитов более сходны между собой
по сравнению с мазками, сделанными в другие,
даже соседние, даты. Это с большой вероятно-
стью связано с тем, что состояние иммунной си-
стемы зависит от конкретных экологических
условий и меняется довольно синхронно у разных
особей. Вариация, связанная с ID исследователя,
анализировавшего мазки, была минимальна
(табл. 2), что указывает на адекватность диффе-
ренциации клеток и подсчета количества эритро-
цитов разными исследователями.

Общее количество лейкоцитов было положи-
тельно связано с индексом состояния (табл. 2,
рис. 2), т.е. количество иммунных клеток увели-
чивалось у особей, находившихся в лучшем энер-
гетическом состоянии. Количество лейкоцитов
не было связано с гематокритом (Пуассоновские
смешанные модели: β = 0.06 ± 0.05 (SE), z = 1.1,
p = 0.25) и β-гидроксибутиратом (β = –0.02 ± 0.06
(SE), z = –0.4, p = 0.70). Концентрация глюкозы в
плазме крови была отрицательно связана с коли-
чеством лейкоцитов (β = –0.15 ± 0.07 (SE), z = –2.3,
p = 0.02, рис. 3), т.е. количество иммунных клеток
было низким у синиц с высокой концентрацией
глюкозы.

Отношение гетерофилов к лимфоцитам

Отношение H : L больших синиц, отловлен-
ных в Летнем саду, варьировало от 0.01 до 0.91 и в
среднем составило 0.27 ± 0.20. Между отношени-
ем H : L и общим количеством лейкоцитов взаи-
мосвязи не наблюдалось (корреляция Спирмена:
r = –0.11, p = 0.35, n = 79). В осеннюю миграцию
отношение H : L было достоверно ниже (0.23 ± 0.16),
чем во время зимовки (0.31 ± 0.23, табл. 2, рис. 4).
Индекс состояния, пол и время отлова относи-
тельно восхода солнца не влияли на отношение
H : L (табл. 2). В то же время, наблюдался поло-
жительный тренд отношения H : L со временем
окончания взятия пробы крови (табл. 2), т.е. от-
ношение H : L имело тенденцию к увеличению
уже в течение семи минут после отлова. Анализ
вариации, связанной со случайными факторами,
показывает, что конкретная дата отлова не объяс-
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няет вариацию отношения H : L у синиц, т.е.
у разных особей этот параметр меняется асин-
хронно (табл. 2). Сезон отлова объяснял часть ва-
риации отношения H : L (табл. 2), что было обна-

ружено при предварительном анализе данных
(см. Методы). В то же время, значительная
часть вариации (residual) осталась необъяснен-
ной (табл. 2). Отношение гетерофилов к лимфо-

Таблица 2. Результаты анализа источников вариации лейкоцитарной формулы (количества лейкоцитов (WBC)
и отношения H : L) у больших синиц, отловленных в Летнем саду во время осенней миграции и зимовки в сезоны
2018/2019 и 2019/2020

Примечания. Для общего количества лейкоцитов представлены результаты Пуассоновской смешанной модели. Для отноше-
ния гетерофилов к лимфоцитам – результаты нормальной смешанной модели. Приведены результаты моделей, где главной
ковариатой был индекс состояния (ИС), т.е. для выборки, куда входили все проанализированные мазки. Достоверные эф-
фекты выделены жирным шрифтом. Для категориальных факторов в скобках приведен сравниваемый уровень этого фактора.
Результаты моделей, анализирующих влияние гематокрита и метаболитов крови, приведены в тексте.

Показатель
WBC Отношение H : L

β SE z-value p β SE t-value p

Фиксированные факторы
Интерсепта 2.92 0.10 29.7 <0.0001 –0.80 0.10 –8.5 <0.0001
ИС 0.15 0.06 2.4 0.02 0.01 0.05 0.2 0.82
СГЦ (зимовка) –0.46 0.11 –4.1 <0.0001 0.24 0.10 2.4 0.02
Пол (самцы) –0.13 0.10 –1.2 0.21 –0.04 0.08 –0.4 0.66
Время1 – – – – –0.03 0.04 –0.8 0.45
Время2 0.08 0.05 1.8 0.08 0.10 0.05 2.0 0.05

Случайные факторы (SD)
Сезон – 0.064
Дата 0.0001 <0.0001
ORLF 0.391 –
ID 0 –
Residual – 0.324

Рис. 1. Общее количество лейкоцитов у больших синиц, отловленных во время осенней миграции и зимовки в Летнем
саду г. Санкт-Петербурга. Показаны предсказанные Пуассоновской смешанной моделью средние значения (серые
квадраты) с доверительным 95% интервалом (вертикальные линии), а также исходные данные (отдельные точки).
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цитам не было связано с гематокритом (смешанные
линейные модели: β = –0.03 ± 0.04 (SE), t = –0.7,
p = 0.51) и метаболитами крови (глюкоза: ß =
= 0.06 ± 0.05 (SE), t = 1.3, p = 0.22; β-гидроксибу-
тират: β = –0.07 ± 0.06 (SE), t = –1.1, p = 0.28 соот-
ветственно).

ОБСУЖДЕНИЕ
Состояние иммунной системы меняется на

протяжении годового цикла, поэтому для кор-
ректного использования лейкоцитарной форму-
лы в качестве параметра оценки состояния попу-
ляции важно определить пределы ее вариаций на

Рис. 2. Зависимость между общим количеством лейкоцитов и индексом состояния (масса тела/длина крыла) у боль-
ших синиц, отловленных во время осенней миграции и зимовки в Летнем саду г. Санкт-Петербурга. Сплошная линия – ли-
нейный тренд для осенней миграции. Пунктирная линия – линейный тренд для зимовки.
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Рис. 3. Зависимость между общим количеством лейкоцитов и концентрацией глюкозы в плазме крови у больших си-
ниц, отловленных во время осенней миграции и зимовки в Летнем саду г. Санкт-Петербурга. Сплошная линия – ли-
ния линейной регрессии.
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разных стадиях. Мы оценивали изменчивость
лейкоцитарной формулы в зависимости от пола
больших синиц, стадии годового цикла и сезона
отлова, а также изучали связь параметров лейко-
цитарной формулы птиц с другими показателями
их физиологического состояния.

Различий в параметрах лейкоцитарной форму-
лы у синиц разного пола не было выявлено,
что согласуется с данными ряда исследователей
(Norte et al., 2009; Pap et al., 2010). Однако Ots et al.
(1998) и Krams et al. (2011) отмечали повышенное
отношение H : L у самок большой синицы в срав-
нении с самцами во время размножения и зимов-
ки. Krams et al. (2011) предположили, что обнару-
женные половые различия в отношении H : L
определяются у синиц разным социальным стату-
сом самок и самцов: в условиях экстремально
низких температур самцы испытывают меньший
уровень стресса из-за большей доступности для
них ресурсов. Возможно, отсутствие половых раз-
личий в параметрах лейкоцитарной формулы у
синиц в исследованной нами популяции было
связано с большей доступностью и предсказуемо-
стью ресурсов в условиях постоянной подкормки
в парке, а также с достаточно мягкими темпера-
турными условиями зимовки.

Общее количество лейкоцитов у больших си-
ниц в исследованной популяции было значитель-
но ниже, чем у синиц во время размножения в Эс-
тонии (Ots et al., 1998), но при этом выше, чем от-
мечалось у синиц в Португалии в течение всего
года (Norte et al., 2009). Данный параметр лейко-
цитарной формулы обладает широкой индивиду-

альной и видовой изменчивостью (Jain, 1986; Bue-
hler et al., 2010), что усложняет сравнение абсо-
лютных значений между разными популяциями.

Изменение лейкоцитарной формулы
между периодами осенней миграции и зимовки

и различия между сезонами отлова
Во время осенней миграции птицы сталкива-

ются с повышением энергетических затрат в свя-
зи с увеличением локомоторной активности
(Sapir et al., 2011). Для стадии миграции характер-
ны непредсказуемость кормовых ресурсов (Bibby,
Green, 1980; Moore et al., 1995), а также усиление
конкуренции за них (Rappole, Warner, 1976;
Moore, Yong, 1991). Кроме того, в период мигра-
ции увеличивается риск заражения новыми для
организма патогенами (Buehler et al., 2008). Боль-
шие синицы во время осенней миграции переме-
щаются на относительно короткие дистанции.
Лишь небольшая часть особей (около 2% от всей
численности вида) мигрирует на сотни и тысячи
километров (Носков, Смирнов, 2020).

Во время зимовки стаи синиц постоянно дер-
жатся на одной и той же территории при условии
достаточного количества пищевых ресурсов или
перемещаются на небольшие расстояния (не боль-
ше нескольких километров, реже – десятков ки-
лометров) (Носков, Смирнов, 2020). На зимовку
синицы часто перемещаются из лесных массивов
в населенные пункты (Мальчевский, Пукинский,
1983; Гашков, 2007), где увеличивается их плот-
ность и возрастает конкуренция за пищевые ре-

Рис. 4. Отношение гетерофилов к лимфоцитам у больших синиц, отловленных во время осенней миграции и зимовки
в Летнем саду г. Санкт-Петербурга. Показаны предсказанные Нормальной смешанной моделью средние значения (се-
рые квадраты) с доверительным 95% интервалом (вертикальные линии), а также исходные данные (отдельные точки).
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сурсы (Krams et al., 2011). Низкие температуры зи-
мой приводят к росту энергетических затрат на
термогенез (Dawson, Marsh, 1989; Swanson, 2010).

Общее количество лейкоцитов в осеннюю ми-
грацию у синиц из исследованной популяции бы-
ло выше по сравнению с зимовкой. Повышенное
количество лейкоцитов может свидетельствовать
о текущем инфекционном процессе или отражать
активность иммунной системы, т.е. потенциаль-
ные возможности организма предотвратить ин-
фицирование (Ots et al., 1998; Norris, Evans, 2000;
Campbell, Ellis, 2007). Прямых (истощение, конъ-
юнктивит, присутствие кровепаразитов в мазках
и т.д.) и косвенных (повышенное количество
эозинофилов в крови) признаков инфекции у
птиц в период осенней миграции мы не обнару-
жили. Кроме того, у синиц с высокими индекса-
ми энергетического состояния было отмечено
увеличение количества лейкоцитов (см. ниже),
что также косвенно свидетельствует об отсут-
ствии у них инфекции. Мы предполагаем, что по-
вышенное количество лейкоцитов в осеннюю
миграцию связано с активным состоянием им-
мунной системы птиц, направленным на предот-
вращение заражения во время активных переме-
щений (Møller, Erritzoe, 1998; Hasselquist, 2007).

В связи с сезонной динамикой ресурсов, а так-
же с различными функциями иммунных клеток и
затратами на их образование, в течение годового
цикла может меняться активность отдельных вет-
вей иммунной системы (Buehler et al., 2008; Hege-
mann et al., 2012; Demina et al., 2019). Согласно
Buehler et al. (2008), для сезонных миграций ха-
рактерно развитие энергетически затратного, не-
специфического иммунитета (гетерофилы), по-
скольку он оптимален в условиях повышенной
вероятности инфицирования новыми для орга-
низма патогенами. В немиграционные периоды
преобладает специфический иммунитет (лимфо-
циты), оптимальный при нахождении в пределах
ограниченной территории, где высока вероят-
ность повторного столкновения с уже известны-
ми патогенами (Buehler et al., 2008). У синиц из
исследованной популяции изменение общего ко-
личества лейкоцитов определялось, в основном,
изменением количества лимфоцитов: в осеннюю
миграцию было отмечено повышенное количе-
ство лимфоцитов в сравнении с зимовкой, что
противоречит данным других исследователей
(Buehler et al., 2008; Pap et al., 2010). Возможно,
это связано с особенностями перемещения дан-
ной популяции на короткие дистанции во время
миграции и высокой вероятностью повторной
встречи с инфекциями.

Во время зимовки синицы ведут относительно
оседлый образ жизни и встречаются с меньшим
количеством новых патогенов, чем в остальные
стадии годового цикла, по крайней мере, в уме-

ренном поясе. В условиях ограниченных ресур-
сов и возрастания энергетических затрат на тер-
могенез активность иммунной системы может
снижаться, что, возможно, и проявляется в обна-
руженном нами уменьшении общего количества
лейкоцитов у синиц во время зимовки. При этом
количество гетерофилов сохраняется примерно
на том же уровне, что и во время миграции, обес-
печивая потенциальный ответ на неспецифиче-
ские инфекции.

Отношение H : L в исследованной популяции
синиц в зимовку было выше, чем в осеннюю ми-
грацию, что может свидетельствовать о более вы-
соком уровне стресса (Davis et al., 2008). По дан-
ным Pap et al. (2010), соотношение гетерофилов и
лимфоцитов у синиц, напротив, снижалось во
время зимовки, что исследователи связывали с
пониженной активностью иммунной системы
из-за низких температур и отсутствия паразитов в
зимний период. Однако условия зимовки иссле-
дованной нами популяции синиц отличались от
данных Pap et al. (2010): птицы зимовали в услови-
ях города и при более низких температурах, что,
возможно, и повлияло на разницу в результатах.
Низкие температуры, ограниченные пищевые ре-
сурсы и обострение конкуренции из-за локально-
го увеличения плотности популяции – все это
может характеризовать стадию зимовки как более
сложную в отношении выживания для исследо-
ванной популяции больших синиц. Есть данные,
согласно которым, отношение H : L может воз-
растать в период миграции в связи с повышением
физических нагрузок при полете (Owen, Moore,
2006, 2008). Однако следует принимать во внима-
ние сравнительно небольшую дистанцию и отно-
сительную легкость (отсутствие экологических
барьеров и т.д.) миграционных перемещений
большой синицы.

Соотношение гетерофилов и лимфоцитов в
сезон отлова 2019/2020 гг. было ниже, чем в сезон
2018/2019 гг. Погодные условия зим 2018/2019 и
2019/2020 годов на территории Санкт-Петербурга
сильно различались: зима 2019/2020 гг. была зна-
чительно теплее. Мы предполагаем, что пони-
женный уровень стресса, испытываемого сини-
цами в более теплый сезон отлова, может быть
связан со снижением энергозатрат на термогенез.
При этом вариации общего количества лейкоци-
тов между сезонами отлова не были обнаружены.
Это свидетельствует о том, что уровень активно-
сти иммунной системы на разных стадиях годово-
го цикла мало подвержен сезонным колебаниям,
по крайней мере, в том диапазоне экологических
условий, в котором были собраны наши данные.

Значения отношения H : L у больших синиц в
нашем исследовании находились на сравнитель-
но невысоком уровне по сравнению с данными
других авторов (Norte et al., 2009; Pap et al., 2010).
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Это показывает относительно низкий уровень
долговременного стресса у больших синиц, от-
ловленных в Летнем саду Санкт-Петербурга во
время осенней миграции и зимовки. При этом мы
не исключаем, что обнаруженные вариации отно-
шения H : L между стадиями годового цикла и се-
зонами отлова не были напрямую связаны с раз-
витием физиологического стресса, а отражают
эндогенную сезонную динамику состояния им-
мунной системы (Demina et al., 2019). В то же вре-
мя наши результаты показывают, что отношение
H : L увеличивается уже в течение 7 мин после от-
лова. Принято считать, что изменения этого па-
раметра происходят не раньше чем через час по-
сле наступления стрессового воздействия (отло-
ва) или значительно позже (Davis, 2005; Cırule
et al., 2012). Низкая скорость изменений отноше-
ния H : L позволяет использовать этот параметр
как показатель долговременного стресса (Davis
et al., 2008). Нам трудно объяснить быстрое уве-
личение отношения H : L. Мы не исключаем, что
это может быть артефактом конкретной выборки,
который не влиял на остальные результаты, т.к. вре-
мя от момента отлова до окончания взятия пробы
крови было учтено в статистических моделях.

Таким образом, для оценки изменений физио-
логического состояния особей и популяций боль-
шой синицы необходимо учитывать стадию годо-
вого цикла, а также влияние условий сезона отло-
ва. При этом отношение H : L и общее количество
лейкоцитов отражают различные аспекты инди-
видуального физиологического состояния, что
объясняет противоположные тренды изменений
этих показателей в разные стадии годового цикла.

Связь лейкоцитарной формулы с энергетическим 
состоянием, гематокритом и метаболитами крови

Физиологическое состояние зависит от дей-
ствия факторов среды и от потребностей организ-
ма в каждую стадию годового цикла. Различные
параметры физиологического состояния могут
меняться в течение годового цикла как синхрон-
но, так и асинхронно, независимо друг от друга.
В условиях повышенных энергетических затрат, а
также ограниченности ресурсов, в первую оче-
редь, поддерживается активность физиологиче-
ских систем, которые на данной стадии имеют
для организма первостепенное значение. В ре-
зультате характер связи физиологических пара-
метров на разных стадиях может быть разным.
Существует предположение, согласно которому
об истинной функциональной связи между фи-
зиологическими параметрами можно говорить
лишь в случае, если эта связь выявляется и имеет
одинаковое направление (положительная/отри-
цательная) на разных стадиях годового цикла
(Buehler et al., 2012). При этом отсутствие строгой
функциональной связи между разными физиоло-

гическими системами дает возможность организ-
му более гибко реагировать на воздействие фак-
торов среды, особенно в условиях повышенных
энергетических затрат и ограниченных ресурсов.

Согласно нашим данным, изменение общего
количества лейкоцитов у большой синицы поло-
жительно связано с индексом состояния в обе
стадии годового цикла, т.е. особи, находившиеся
в лучшем энергетическом состоянии, в среднем,
имели больше лейкоцитов. Это свидетельствует о
том, что при наличии достаточного количества
ресурсов организм может направлять их на под-
держание иммунной системы в более активном
состоянии. В условиях ограниченных ресурсов и
повышенных энергозатрат (в связи с увеличени-
ем локомоторной активности во время миграции
или расходов энергии на терморегуляцию во вре-
мя зимовки) организм может столкнуться с необ-
ходимостью распределения ресурсов между энер-
гозатратной активностью и поддержанием им-
мунной системы. В этом случае тощие птицы
будут вынуждены снижать активность иммунной
системы ради решения более важных для выжи-
вания задач (Svensson et al., 1998).

Связь между отношением H : L и индексом
энергетического состояния не была выявлена в
обе стадии годового цикла. На основании этого
мы предполагаем, что величина долговременного
стресса в исследованной популяции больших си-
ниц не связана со степенью энергетической обес-
печенности птиц в текущих экологических усло-
виях. Другие исследователи (Suorsa et al., 2004;
Krams et al., 2010) отмечали более высокий уро-
вень стресса у тощих птиц. Однако, как отмеча-
лось выше, в исследуемой популяции синиц уро-
вень стресса был относительно низким, возмож-
но из-за предсказуемости условий городской
среды и регулярной подкормки птиц на террито-
рии Летнего сада.

Мы не обнаружили связь параметров лейкоци-
тарной формулы с гематокритом во время осен-
ней миграции и зимовки. Работы, в которых ис-
следовалась бы связь этих параметров, отсутству-
ют. Наши результаты позволяют предположить,
что лейкоцитарная формула и гематокрит меня-
ются независимо, поскольку отражают различ-
ные аспекты физиологического состояния птиц.

Нами была выявлена отрицательная связь об-
щего количества лейкоцитов и концентрации
глюкозы в крови в обе стадии годового цикла, т.е.
у птиц с высоким уровнем глюкозы было сниже-
но количество лейкоцитов. Нам не известны ра-
боты, в которых исследована связь общего коли-
чества лейкоцитов с концентрацией глюкозы в
крови. Повышенная концентрация глюкозы в
крови отражает неблагоприятные кормовые
условия и/или увеличение энергетических затрат.
При этом активность иммунной системы в усло-
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виях дефицита ресурсов может снижаться, что
находит отражение в отрицательном характере
зависимости между этими физиологическими па-
раметрами.

Связь между концентрацией глюкозы и отно-
шением H : L не была обнаружена. По данным
других исследователей, отношение гетерофилов
и лимфоцитов может положительно коррелиро-
вать с уровнем глюкозы в крови (Montoya et al.,
2018; Lill, 2011; Kaliński et al., 2014). Так, у птенцов
лазоревки из парковой зоны был отмечен повы-
шенный уровень глюкозы и увеличенное отноше-
ние H : L по сравнению с лесной популяцией (Ka-
liński et al., 2014). Исследователи предположили,
что это может быть следствием увеличения бес-
покойства птиц в гнездовой период и относитель-
но низкого количества пищевых ресурсов в горо-
де (Kaliński et al., 2014). Возможно, отсутствие
взаимосвязи глюкозы и отношения H : L можно
объяснить общим низким уровнем стресса в ис-
следованной нами популяции.

Связь между параметрами лейкоцитарной фор-
мулы и уровнем β-гидроксибутирата в крови не
была обнаружена в обе стадии годового цикла.
Отсутствие связи подтверждает наше предполо-
жение о разной скорости изменения этих физио-
логических показателей. Концентрация β-гид-
роксибутирата в крови меняется при питании и
голодании достаточно быстро, до нескольких раз
в течение суток (Zajac et al., 2006; Johnson, 2007).
В то же время считается, что лейкоцитарная фор-
мула меняется значительно медленнее (Davis, 2005;
Davis et al., 2008).

Таким образом, нами была выявлена связь об-
щего количества лейкоцитов с индексами энерге-
тического состояния и с уровнем глюкозы в кро-
ви, позволяющая предположить согласованную
реакцию со стороны этих физиологических си-
стем на изменения условий среды. Однако для
уточнения характера этой связи необходимо в
дальнейшем провести ее оценку на остальных
стадиях годового цикла, различающихся энерге-
тическими потребностями и экологическими
условиями. Отсутствие связи параметров лейко-
цитарной формулы с гематокритом и уровнем
β-гидроксибутирата в крови свидетельствует о
том, что они меняются под действием разных
факторов окружающей среды и/или с разной ско-
ростью. Отношение H : L не было связано ни с од-
ним из исследованных физиологических показа-
телей, т.е. уровень долговременного стресса в ис-
следованной популяции больших синиц не был
связан со степенью энергетической обеспеченно-
сти птиц и уровнем их метаболизма в текущих
экологических условиях.

Использование лейкоцитарной формулы на-
ряду с другими параметрами физиологического
состояния отдельных особей позволяет получить

комплексное представление об условиях суще-
ствования популяции. Низкие значения соотно-
шения гетерофилов и лимфоцитов и положи-
тельная связь общего количества лейкоцитов с
энергетическим состоянием птиц показывают
хорошее состояние популяции модельного вида в
Летнем саду. Полученные данные могут быть ис-
пользованы для сравнения с другими популяциями
этого вида. При использовании лейкоцитарной
формулы для оценки физиологического состоя-
ния популяций большой синицы необходимо
учитывать стадию годового цикла, а также усло-
вия сезона отлова.
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RELATIONS BETWEEN THE LEUKOCYTE PROFILE AND THE ENERGY 
STATE, HEMATOCRIT AND BLOOD METABOLITES IN THE GREAT TIT 

(PARUS MAJOR)
A. A. Volkova1, *, M. S. Berezantseva2, K. I. Afonov3, A. V. Spiridonov2, D. R. Polikarpova2, 

E. A. Zhukova4, I. V. Demina1, A. L. Tsvey1

1Rybachiy Biological Station, Zoological Institute, Russian Academy of Sciences, Kaliningrad, 238535 Russia
2Herzen State Pedagogical University of Russia, Saint-Petersburg, 191186 Russia

3Saint-Petersburg State University of Veterinary Medicine, Saint-Petersburg, 196084 Russia
4State Russian Museum, “Summer Garden, Mikhailovsky Garden and green areas of the Museum” Department, Saint-

Petersburg, 191186 Russia
*e-mail: 10a.a.volkova@gmail.com

The state of animal populations can reflect ongoing changes in their environment. Various physiological pa-
rameters can be used to assess individual and population conditions. These parameters may be interrelated or
independent, allowing for organisms to f lexibly respond to environmental change. We investigated the dy-
namics of the leukocyte profile (total number and relative proportions of various types of leukocytes) in an
urban population of the Great tit (Parus major) during two stages of the life cycle: autumn migration and win-
tering. We also analyzed the relations between the leukocyte profile and the energy state, hematocrit, and the
levels of blood metabolites (glucose and β-hydroxybutyrate). We found the total number of leukocytes and
lymphocytes to be higher during autumn migration compared to wintering. We argue that such a pattern in-
dicates a more active state of the immune system in Great tits during migration. An increased number of lym-
phocytes (specific immunity) can reflect high probability rates of meeting with already familiar infections
during relatively short-distance migrations typical of this species. The ratio of heterophils to lymphocytes
(H : L ratio, a measure of long-term physiological stress) was higher in winter than during autumn migration.
We suppose that this may be caused by low temperatures and an increased competition for food in wintering
birds. The total number of leukocytes correlated positively with energy reserves and negatively with the blood
glucose level, this possibly indicating a coordinated response of these physiological parameters to environ-
mental cues. Our results also show that birds that have adequate energy reserves and low blood glucose con-
centrations (i.e. they are in good condition) maintain a more active immune system. Reduced energy re-
serves, for example, because of unfavorable feeding conditions, higher energy costs of both locomotor activity
and thermogenesis in a cold weather caused increased blood glucose concentrations and a decreased number
of leukocytes. The H : L ratio failed to correlate to other physiological parameters, this showing that the level
of long-term physiological stress was related to neither an individual energy state nor the level of metabolism
in Great tits under the observed environmental conditions. Overall, our results show a low level of long-term
physiological stress in the study population of Great tits.

Keywords: physiological state, leukocytes, body mass, glucose, β-hydroxybutyrate
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