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В центральной части ареала изучали биоакустическую, генетическую и морфологическую изменчи-
вость варакушки (Cyanecula svecica) – политипического вида c транспалеарктическим распростра-
нением и сложной подвидовой дифференциацией. Наибольшее внимание уделено полиморфному
подвиду C. s. volgae, по всему ареалу которого совместно встречаются белозвездные, рыжезвездные
и промежуточные морфотипы. Проведенный анализ свидетельствует о незначительном в целом
уровне дивергенции C. s. volgae по сравнению с тремя сопредельными подвидами (C. s. cyanecula,
C. s. svecica и C. s. pallidogularis) по всем изученным признакам. По песне отличие C. s. volgae наблю-
дается только при сравнении с C. s. cyanecula, по морфологическим признакам C. s. volgae широко
перекрывается со всеми подвидами, по двум изученным нами генетическим маркерам отличий от
C. s. svecica и C. s. pallidogularis также не выявлено. Таким образом, основной спецификой подвида
C. s. volgae остается его ярко выраженный полиморфизм. При этом значимых различий между ры-
жезвездными и белозвездными морфотипами мы не выявили ни по вокальным, ни по размерным,
ни по генетическим характеристикам, вследствие чего форму C. s. volgae можно рассматривать как
единый самостоятельный подвид. Высказано предположение о том, что возникновение современ-
ной формы C. s. volgae могло происходить в результате трансформации местообитаний хозяйствен-
ной деятельностью человека, которая привела к возникновению зоны вторичного контакта евро-
пейской белозвездной расы C. s. cyanecula и северной рыжезвездной формы C. s. svecica.
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Варакушка (Cyanecula svecica (Linnaeus 1758)) –
политипический вид со сложной подвидовой
дифференциацией. В границах ее огромного аре-
ала, охватывающего почти всю Палеарктику и
часть Неарктики (Аляска), выделяют до 15 подви-
дов (географических рас) (Tugarinov, 1929; Козло-
ва, 1945; Степанян, 1990). Географическая измен-
чивость проявляется в общих размерах и пропор-
циях тела, окраске верхней стороны тела и

головы. У самцов варьирует интенсивность голу-
бого тона груди (пластрона). Но самым ярким
проявлением морфологической изменчивости
варакушки, неизменно привлекающим к себе
внимание, являются наличие, цвет и размеры
центрального пятна на грудном пластроне – так
называемой звезды. Известны беззвездные, бело-
звездные и рыжезвездные морфотипы, в ряде
районов распространены полиморфные популя-
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ции, где совместно встречаются самцы с разными
типами окраски пластрона и не представляют
редкости промежуточные варианты (Сушкин,
1925; Tugarinov, 1929; Портенко, 1954; Мацына,
2006; Pavel, Chutny, 2013; Petrilák, 2014).

По молекулярно-генетические данным, ба-
зальной формой считают беззвездный испанский
подвид C. s. аzuricollis (Rafinesque 1814) и эволю-
ционно тесно связанные с ним подвиды бело-
звездных варакушек C. s. cyanecula (Meisner 1804)
и C. s. namneum (Mayaud 1934), тогда как все ры-
жезвездные варакушки – производные от него
(Questiau et al., 1998; Hogner et al., 2013 цит. по:
Petrilák, 2014; Zink et al., 2003; Johnsen et al., 2006).
Межпопуляционная дифференциация мтДНК
незначительна и не соответствует делению на
подвиды, основанному на морфологических при-
знаках. Достоверно различаются лишь все южные
и все северные популяции, причем широко рас-
пространенный северный подвид C. s. svecica ге-
нетически более однороден (Zink et al., 2003).
Анализ микросателлитов выявил значительно
большее соответствие принятой подвидовой
структуре (Johnsen et al., 2006). В частности, най-
дены различия между белозвездным C. s. cyanecu-
la, с одной стороны, и рыжезвездными C. s. svecica
и C. s. pallidogularis Zarudny 1897, с другой. Разли-
чия между C. s. svecica и C. s. pallidogularis гораздо

менее значительные, нежели между каждым из
них и C. s. cyanecula (Johnsen et al., 2006). В упомя-
нутой работе не использовали экземпляры из аре-
ала C. s. volgae (O. Kleinschmidt 1907), поскольку,
как полагают авторы, это могло привести к раз-
мыванию границ между выборками и утрате чет-
ко выраженных генетических паттернов, соответ-
ствующих разным подвидам.

Между тем подвид C. s. volgae, распространен-
ный в центральной России и в восточных обла-
стях Украины и Белоруссии, представляет осо-
бый интерес. Он обитает почти в центре видового
ареала и граничит с другими подвидами: бело-
звездным C. s. cyanecula на западе, рыжезвездны-
ми svecica (на севере и северо-востоке) и C. s. pal-
lidogularis (на востоке и юго-востоке). По всему
ареалу C. s. volgae совместно, но в разной пропор-
ции, встречаются белозвездные и рыжезвездные
морфы, а также разнообразные промежуточные
варианты окраски (рис. 1). Предполагают, что
C. s. volgae представляет собой результат гибриди-
зации рыжезвездных и белозвездных варакушек
(Tugarinov, 1929; Матюхин, 2000; Мацына, 2006;
Petrilák, 2010), однако природа полиморфизма
C. s. volgae до конца не разгадана.

Вопрос о подвидовых особенностях песни ва-
ракушки – с учетом ее впечатляющего таксоно-
мического разнообразия – изучен недостаточно.

Рис. 1. Распространение подвидов C. s. cyanecula, C. s. svecica, C. s. pallidogularis, C. s. volgae и изменчивость окраски на-
грудного пятна (пластрона) внутри подвида C. s. volgae (по данным анализа коллекционных материалов).
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Нам известна единственная публикация на эту
тему о сравнении песни двух подвидов – ры-
жезвездного C. s. svecica и белозвездного C. s. cya-

necula. По данным Turčoková et al. (2010) C. s. sve-

cica обладают более низкочастотной песней, не-
жели C. s. cyanecula, что авторы связывают с
разной биотопической приуроченностью этих
подвидов. Прочие подвиды варакушки с биоаку-
стической точки зрения не изучены.

Цель нашей работы состоит в том, чтобы
изучить биоакустическую и генетическую из-
менчивость в полиморфной популяции подвида
C. s. volgae, оценить сходство и различия в пении
самцов белозвездного, рыжезвездного и проме-
жуточного морфотипов, проанализировать мор-
фологические признаки, а также провести срав-
нение с данными по сопредельным подвидам:
C. s. cyanecula, C. s. svecica и C. s. pallidogularis.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Нами записаны 27 самцов C. s. volgae близ

Нижнего Новгорода (16 рыжезвездных, 7 бело-
звездных и 4 с промежуточной окраской). По-
дробное описание этой полиморфной популяции
опубликовано (Мацына, 2006). Пение 13 самцов
C. s. pallidogularis записала Л.А. Немченко в заказ-
нике Дьяковский лес в Саратовской обл. Записи
сделаны на цифровой диктофон OLYMPUS LS-5
с выносным конденсаторным микрофоном
Philips SBC ME570 и параболическим рефлекто-
ром Sony PBR-330 и на профессиональный маг-
нитофон Marantz PMD 660 c конденсаторным
микрофоном Sennheiser МЕ 66 с предусилителем
К6. Все записи выполнены в формате Windows
PCM (wav). От одного самца делали по одной за-
писи песни в течение 10 мин. Для каждого из за-
писанных самцов в полиморфной популяции
C. s. volgae определена окраска нагрудного пятна;
17 из этих самцов были пойманы для измерений,
описания окраски и взятия крови для генетиче-
ского анализа.

Использованы также 15 фонограмм, находя-
щихся в свободном доступе на сайте www.xeno-
canto.org (подвиды C. s. cyanecula и C. s. svecica).
Общий объем данных, участвующих в сравнении
вокализации варакушек из разных регионов, со-
ставил 358 песен.

Записи проанализированы в программе Syrinx
v.2.6. Мы применяли стандартную методику
иерархического описания песни птиц с выделе-
нием вокальных компонентов разного уровня:
элементов (нот), слогов и фраз (Панов, Опаев,
2011; Иваницкий и др., 2013). Элементы – это
компоненты, изображаемые на сонограмме в ви-
де отдельных сплошных (не имеющих внутри се-

бя перерывов) фигур. Слоги – компоненты, со-
стоящие из 2–3 элементов, разделенных корот-
кими паузами и всегда исполняемых вместе.
Фразы – последовательности, состоящие из сход-
ных комбинаций нот (слогов), или же комбина-
ции разных слогов, которые всегда исполняются
вместе.

Для каждой отдельной песни измеряли ряд па-
раметров, следуя методике Turčoková et al. (2010):
1) максимальная частота, 2) минимальная часто-
та, 3) частотный диапазон, 4) длительность пес-
ни, 5) число слогов, 6) число типов слогов, 7) чис-
ло переключений между разными типами слогов,
8) число фраз, 9) пластичность – отношение чис-
ла переключений между фразами к максимально
возможному числу переходов в песне данной дли-
тельности (пластичность песни рассчитывается
так: число переходов/(число фраз в песне 1),
10) разнообразие (отношение количества слогов в
песне к количеству типов слогов в песне). По-
скольку из каждой записи было изучено несколь-
ко песен от одного самца, то для того чтобы избе-
жать псевдорепликации, для дальнейшего анали-
за использовали средние значения по каждой
записи (от каждого самца брали по возможности
не менее 5 песен для получения усредненного
значения). Каждое среднее значение для самца
варакушки принимали за отдельное независимое
наблюдение. Результаты измерений приведены в
табл. 1.

Для генетического анализа взяты образцы
крови 17 самцов из полиморфной популяции
C. s. volgae близ Нижнего Новгорода. Кровь брали
из подключичной вены на бумажные фильтры.
Для сравнения с “чистыми” белозвездными
C. s. cyanecula (Белоруссия) использовали спир-
товой мышечный материал (4 экз.) и фрагменты
кожи с тушек (3 экз.) из коллекции Зоологиче-
ского музея МГУ (сборы А. Шаповала, Н. Дацке-
вича и В. Гаврина). Анализировали два участка
мтДНК – цитохром b (белок-кодирующий реги-
он, 456 п.н.) и контрольный регион (850 п.н.).
ДНК выделяли наборами Diatom™ DNA Prep 100
(ООО “Лаборатория Изоген”). Качество выде-
ленной ДНК проверяли при помощи электрофо-
реза 2–3 мкл образца в 0.7–1.0% агарозном геле
(Белоконь и др., 2014). Для амплификации, се-
квенирования и очистки применяли наборы реа-
гентов GenePak® PCR Core и Diatom™ DNA
Clean-Up (ООО “Лаборатория Изоген”). Исполь-
зовали праймеры, указанные в работе Zink et al.
(2003): L14841 (5'-CCATCCAACATCTCAGCAT-
GATGAAA-3'); H15299 (5'-GGAGGAAGTGCAG-
GGCGAAGAATCG-3') для цитохрома b и LCR4
(5′-CTCACGAGAACCGAGCTACT-3′); H1248
(5′-CATCTTCAGTGTCATGCT-3′) для контроль-
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ного региона. После амплификации качество
проверяли на наличие продуктов в 1.5% агароз-
ном геле. Полученные продукты реакций храни-
ли при температуре –20°С. Секвенирование ДНК
проводили в фирме “Евроген” (Москва). Иден-
тификацию осуществляли путем сравнения полу-
ченных последовательностей нуклеотидов с ба-
зой данных NCBI (National Center for Biotechnol-
ogy Information, США). Сравнение полученных
последовательностей проводили в программе
Bioedit Sequence Alignment Editor 7.2.6.

Морфологические признаки варакушек изуча-
ли по коллекциям Научно-исследовательского
Зоологического музея МГУ, Зоологического ин-
ститута РАН, кафедры зоологии позвоночных
биологического факультета МГУ, Государствен-
ного Дарвиновского музея, Кировского город-
ского зоологического музея, Института биологии
и химии Московского педагогического государ-
ственного университета, Сибирского федераль-
ного университета (Красноярск), личной коллек-
ции В.В. Гричика (Минск). Также использованы
прижизненные измерения 17 птиц, пойманных
нами близ Нижнего Новгорода. Измеряли длину
крыла, хвоста, цевки, клюва от переднего края
ноздри, клюва от верхнего края рамфотеки, а так-
же длину вершины, а также определяли формулу
крыла. Рассчитаны индексы отношения длины
хвоста к длине крыла и индексы отношения дли-

на вершины к общей длине крыла. Результаты из-
мерений и число изученных экземпляров приве-
дены в табл. 2. При изучении окраски оперения
самцов мы использовали шкалу цветов (Smithe,
1975) и эталонные серии экземпляров, с помо-
щью которых оценивали: 1) интенсивность сине-
го цвета на груди по (3 градации), 2) ширину
рыжей полосы на груди, 3) размер центрального
нагрудного пятна (4 градации), 3) цвет централь-
ного нагрудного пятна (7 градаций).

Статистическую обработку проводили в про-
грамме Statistica 8.0. Достоверным считалось от-
личие при Р < 0.05. Для сравнения каждого типа
сигналов между регионами использовали тест
Kruskal-Wallis ANOVA. Комплексное сравнение
регионов по выбранным признакам провели с по-
мощью дискриминантного анализа.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Песню варакушки отличают значительная
структурная сложность, большое разнообразие
составляющих элементов и способов их компо-
новки. Отдельного упоминания заслуживают
превосходные способности к имитации звуковых
сигналов других видов птиц (Симкин, 1990;
Мальчевский, 2012; Зиновьев, Зиновьев, 2016;
Naguib, Kolb, 1992; Metzmacher, 2008).

Таблица 1. Параметры песни четырех подвидов варакушки

Fmin – минимальная частота, Fmax – максимальная частота, Fdif – частотный диапазон. Прочерк – данные отсутствуют.
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10.79 ± 
± 2.22

3.51 ± 
± 0.78

50.66 ± 
± 16.86

0.34 ± 
± 0.06

3.92 ± 
± 0.93

C. s. volgae

(смешанная звезда)
6 7.22 ± 

± 0.76
2.09 ± 
± 0.32

5.13 ± 
± 0.92

10.14 ± 
± 5.79

25.2 ± 
± 10.8

9.44 ± 
± 2.69

11.09 ± 
± 5.30

3.03 ± 
± 1.30

48.5 ± 
± 20.3

0.38 ± 
± 0.26

2.75 ± 
± 0.45

C. s. cyanecula 7 7.44 ± 
± 0.15

1.63 ± 
± 0.39

5.81 ± 
± 0.43

11.15 ± 
± 1.76

31.97 ± 
± 2.36

10.16 ± 
± 0.76

13.09 ± 
± 2.43

3.35 ± 
± 0.68

50.33 ± 
± 14.3

0.17 ± 
± 0.03

4.42 ± 
± 1.13

C. s. pallidogularis 10 7.39 ± 
± 0.29

2.17 ± 
± 0.34

5.22 ± 
± 0.33

7.57 ± 
± 2.48

24.24 ± 
± 5.78

8.50 ± 
± 1.33

11.24 ± 
± 2.63

3.27 ± 
± 0.94

46.75 ± 
± 9.95

0.22 ± 
± 0.05

4.05 ± 
± 0.89

C. s. svecica 7 7.37 ± 
± 0.65

1.77 ± 
± 0.28

5.60 ± 
± 0.78

9.58 ± 
± 2.32

33.83 ± 
± 9.87

9.37 ± 
± 1.63

12.96 ± 
± 2.31

4.09 ± 
± 1.81

– 0.14 ± 
± 0.03

3.85 ± 
± 0.69
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Песня варакушки тяготеет к раздельной мане-
ре исполнения, т.е. состоит из отдельных (еди-
ничных) песен, разделенных четкими паузами,
однако при этом характеризуется очень высокой
изменчивостью всех параметров: частной моду-
ляции, длительности, ритмической структуры.
В то же время в песне, как правило, отчетливо за-
метны повторяющиеся (стереотипные) вокаль-
ные паттерны, многие из которых имеют доста-
точно сложную структуру и состоят из десятков
разнообразных нот, слогов и фраз. В известной
мере эти последние можно рассматривать как
“типы песен”. Они представляют собой стерео-
типные вокальные конструкции, повторяющиеся
многократно во время пения данного самца.
Принимая во внимание огромное разнообразие
слогов в индивидуальном репертуаре и практиче-
ски бесконечное число их возможных комбина-
ций друг с другом, возможность случайного по-
вторения их длительных последовательностей
представляется пренебрежимо малой. Примеры
таких повторяющихся стереотипных конструк-
ций приведены на рис. 2.

Наряду с высокой изменчивостью, песня вара-
кушки несет и отчетливые видоспецифические
признаки. Наиболее заметны среди них длинные
серии одинаковых элементов (слогов), которые
исполняются обычно в самом начале очередной
песни и которые выполняют функцию своеобраз-

ных запевок. Запевки, включающие до 20 элемен-
тов, типичны для всех четырех изученных нами
подвидов. Во многих случаях последовательно
исполняются две или три гомотипические серии,
состоящие из разных элементов. После запевки
исполняется основная часть песни, обычно пред-
ставляющая собой сложный конгломерат из то-
новых, гармонических и шумовых элементов. Ча-
сто последовательно несколько раз подряд ис-
полняются одинаковые запевки, однако при этом
всякий раз исполняется новая основная часть
песни. Эта особенность песни, впервые отмечен-
ная у C. s. сyanecula (Naguib, Kolb, 1992), оказа-
лась столь же характерной и для изученных на-
ми C. s. volgae и C. s. pallidogularis.

Основные частотно-временные параметры пе-
сен варакушки для 4-х изученных нами подвидов
приведены в табл. 1. Статистический анализ (тест
Kruskal-Wallis) выявил достоверные различия
(Р < 0.05) между некоторыми подвидами только
по четырем из 10 параметров, используемых нами
при анализе единичных песен. Примечательно,
что по всем четырем признакам C. s. volgae от-
личается от C. s. cyanecula, но не отличается от
C. s. svecica, тогда как между C. s. volgae и C. s. pal-

lidogularis имеется только одно различие (рис. 3).
При использовании всех 10 параметров в проце-
дуре дискриминантного анализа получен сход-
ный результат, причем наибольший вклад в раз-

Таблица 2. Размеры взрослых самцов четырех подвидов варакушки

Признак
Подвиды и число измерений (n)

n C. s. cyanecula n C. s. svecica n C. s. pallidogularis n C. s. volgae

Длина крыла, мм 37 73.0–79.2
(76.5 ± 1.6)

126 70.5–80.0 
(75.3 ± 1.9)

63 68–78
(72.8 ± 1.8)

110 70–77.7 
(74.0 ± 1.5)

Длина вершины крыла, мм 15 17.0–20.6
(18.8 ± 1)

119 13.2–20.7 
(17.6 ± 1.4)

97 12.0–19.0
(15.6 ± 1.2)

169 14–20.1
(16.8 ± 1.2)

Длина хвоста, мм 36 52.8–58.8
(56.0 ± 1.6)

103 50–61.6
(55.1 ± 2.3)

61 51.0–60.5
(56.5 ± 2)

107 50.2–61.7 
(56.3 ± 2.1)

Отношение длины хвоста
к длине крыла

36 0.69–0.76
(0.73 ± 0.01)

103 0.65–0.81 
(0.73 ± 0.02)

59 0.73–0.83 
(0.77 ± 0.02)

105 0.7–0.82 
(0.76 ± 0.02)

Индекс заостренности крыла 15 0.22–0.26
(0.24 ± 0.01)

119 0.18–0.28
(0.23 ± 0.02)

62 0.17–0.26 
(0.2 ± 0.016)

108 0.19–0.26 
(0.23 ± 0.01)

Длина цевки, мм 37 25.0–27.2
(26.0 ± 0.6)

161 23.7–28.7 
(26.6 ± 0.8)

98 22.4–28.3
(25.7 ± 0.9)

169 23.2–28.1 
(25.9 ± 0.8)

Длина клюва от ноздри, мм 37 7.8–9.4
(8.7 ± 0.4)

149 7.5–9.8
(8.6 ± 0.4)

60 8.0–9.7
(8.8 ± 0.3)

161 7.5–9.8
(8.6 ± 0.4)

Длина клюва от рамфотеки, мм 37 11.1–12.8
(12.1 ± 0.4)

147 10.7–13 
(11.8 ± 0.5)

93 11.0–13.7 
(12.0 ± 0.6)

157 10.3–13.1 
(11.8 ± 0.5)
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деление дает минимальная частота (р < 0.01;
лямбда Уилкса 0.352). Белозвездный C. s. cyanecu-

la достаточно четко отделяется от рыжезвездных
C. s. svecica и C. s. pallidogularis, а также от поли-
морфного C. s. volgae (рис. 4). Что касается изу-
ченной нами нижегородской полиморфной по-
пуляции C. s. volgae, то статистически достовер-
ных различий между пением белозвездных и
рыжезвездных самцов и самцов с промежуточной
окраской ни по одному параметру не выявлено.

Для выявления генетических различий между
изучаемыми подвидами варакушки и особями с
разной окраской нагрудного пятна из полиморф-
ной популяции C. s. volgae мы использовали
24 пробы по цитохрому b и 20 – по контрольному

региону. Ни по участку цитохрома b (456 п.н.), ни
по контрольному региону (850 п.н.) между C. s. vol-

gae и C. s. cyanecula, а также между ними и C. s. sve-

cica (последовательности из Генбанка) значимых
различий не выявлено. Не найдены также гене-
тические различия в полиморфной популяции
C. s. volgae в Нижнем Новгороде между особями,
различавшимися окраской звезды (рыжезвездны-
ми, белозвездными и промежуточными).

Данные о размерах и некоторых размерных
пропорциях самцов изученных подвидов приве-
дены в табл. 2. Результаты дискриминатного ана-
лиза (рис. 5), выполненного по всем признакам,
свидетельствует о достоверном в целом разделении
выборок (Wilks’ Lambda: 0.27, F = 11,27, p < 0.001).

Рис. 2. Образцы песен четырех подвидов варакушки: А–Ж – S. c. volgae, З–К – S. c. pallidogularis, Л–М – S. c. cyanecula,
Н–П – S. c. svecica. По оси ординат – частота, кГц; по оси абсцисс – время, с.
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Первая дискриминантная ось достаточно четко
отделяет C. s. pallidogularis от C. s. cyanecula и C. s.

svecica, тогда как две последние формы разделены
второй осью, хотя и не так полно. Что касается
C. s. volgae, то облако точек, соответствующее
этой форме, широко перекрывается с прочими
формами, что можно рассматривать, как свиде-
тельство весьма значительной морфологической
изменчивости и вполне согласуется с распростра-
ненными представлениями о гибридной природе
этого полиморфного подвида. Дискриминант-
ный анализ набора морфологических признаков
самцов из ареала C. s. volgae не показал статисти-
чески достоверного разделения белозвездных и
рыжезвездных морф (Wilks’ Lambda: 0.86, F = 1,802,
p < 0.099).

ОБСУЖДЕНИЕ
Проведенный нами анализ позволяет сделать

вывод о весьма незначительном уровне диверген-
ции полиморфного подвида C. s. volgae по всем
изученным признакам. По песне его отличие на-
блюдается только при сравнении с C. s. cyanecula,
по морфологическим признакам C. s. volgae ши-
роко перекрывается с тремя сопредельными под-
видами, по двум генетическим маркерам, изучен-
ным нами, отличий от C. s. svecica и C. s. pallidogu-

laris не выявлено. Таким образом, основной
спецификой подвида C. s. volgae остается его ярко
выраженный полиморфизм, когда практически
во всех популяциях бок о бок гнездятся и бело-
звездные, и рыжезвездные особи. Подчеркнем,
что между двумя этими вариантами мы не выяви-
ли значимых различий ни по вокальным, ни по

Рис. 3. Изменчивость параметров песни четырех подвидов варакушки: А – максимальная частота, Б – минимальная
частота, В – пластичность, Г – длительность, Д – число элементов.

2

4

6

8

10

12

14

16

18

volgae pallidogularis cyanecula svecica
10
15
20
25
30
35
40
45
50
55
60

volgae pallidogularis cyanecula svecica

0
1
2
3
4
5
6
7
8
9

10

volgae pallidogularis cyanecula svecica
0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

0.7

0.8

0.9

volgae pallidogularis cyanecula svecica

Ч
ас

то
та

, к
Гц

Д
ли

те
ль

но
ст

ь 
пе

сн
и,

 с

Ч
ис

ло
 э

ле
м

ен
то

в,
 ш

т.
П

ла
ст

ич
но

ст
ь

B

Г Д

Подвид Подвид

Подвид Подвид

   Б

  А



934

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 8  2021

ДМИТРИЕВА и др.

размерным, ни по генетическим характеристи-
кам, вследствие чего форму C. s. volgae можно рас-
сматривать как единый самостоятельный подвид.

Формирование данной расы, вероятнее всего,
началось вследствие возникновения зоны вто-
ричного контакта европейской белозвездной ра-
сы C. s. cyanecula, прежде довольно широко рас-
пространенной к востоку в пойменных местооби-
таниях преимущественно по берегам водоемов, и
северной рыжезвездной формы C. s. svecica, оби-
тавшей на севере Европы строго в тундровой и ле-
сотундровой зоне. Гнездовой ареал cyanecula в
прошлом, по-видимому, простирался к востоку
значительно шире, по крайней мере, до бассейна
Дона, верхнего и, возможно, среднего течения
Волги. Лесные пространства таежной зоны исто-
рически служили препятствием, изолирующим
эту расу от распространенного на севере номина-
тивного подвида. Область распространения sveci-

ca была приурочена к тундроподобным ландшаф-
там севера, а к югу в пределы таежной зоны эта
форма проникала, по-видимому, диффузно, по
пространствам обширных верховых болот. Осво-
ение и трансформация лесной зоны к востоку от

Балтийского моря человеком, приведшие к воз-
никновению на месте прежде непрерывных лес-
ных массивов мозаичного ландшафта, а также за-
пруживание рек с образованием большого коли-
чества новых искусственных водоемов, создали
условия для проникновения белозвездных вара-
кушек (C. s. cyanecula) к северу и возникновения
зоны вторичного контакта с номинативным под-
видом. Дальнейшим следствием гибридизации
этих форм стало широкое распространение генов
номинативного подвида в пределы прежде моно-
морфных белозвездных популяций, приведшее к
возникновению современного полиморфизма
окрасочных признаков. “Модифицированная”
таким образом форма, вероятно, обладала уже
значительно большей экологической пластично-
стью по сравнению с родительскими подвидами,
что в сочетании с продолжающимся хозяйствен-
ным освоением исходных ландшафтов европей-
ской части России создало условия для ее ши-
рокого распространения во всех подходящих
местообитаниях. Вторично на юго-востоке евро-
пейской части обсуждаемая форма вступила в
контакт и образовала зону интерградации со

Рис. 4. Визуализация результатов канонического дискриминантного анализа по параметрам песни (табл. 1) четырех
подвидов варакушки.
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степной рыжезвездной расой C. s. pallidogularis,
гнездовой ареал которой, вероятно, простирался
к северо-западу до долин Волги и нижнего тече-
ния Камы. Геном C. s. pallidogularis также влился в
общий пул полиморфных популяций, дополнив
фенотипическую картину некоторыми окрасоч-
ными чертами этой формы, однако фенотип ры-
жезвездной степной формы по большей части со-
хранил свои исходные географические позиции.
Пределы расселения варакушек со смешанными
признаками на востоке достигли западных пред-
горий Урала, а на юге – побережья Азовского мо-
ря и Предкавказья, что соответствует современ-
ным пределам распространения С. s. volgae (рис. 1).
Здесь же следует отметить, что область зимовок
C. s. volgae охватывает и северо-восточную Афри-
ку (совпадая с областью, занимаемой C. s. cyanec-

ula) и юго-западную Азию (где помимо нее зимует
и C. s. pallidogularis) (Dickinson, 2003).

Приведенная гипотеза возникновения совре-
менной формы C. s. volgae в результате трансфор-
мации исходных местообитаний хозяйственной
деятельностью человека хорошо согласуется с
данными, обосновывающими возникновение

на севере и востоке Европы гибридогенного по-
лиморфизма популяций желтой трясогузки
(Motacilla flava) и серого сорокопута (Lanius excu-

bitor), вызванного теми же историческими причи-
нами (Тайкова, Редькин, 2014; Редькин и др., 2015).
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Рис. 5. Визуализация результатов канонического дискриминантного анализа по размерным (табл. 2) и окрасочным
(интенсивность синего цвета пластрона и величина нагрудного пятна) признакам для взрослых самцов четырех под-
видов варакушки.
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BIOACOUSTICS, GENETICS AND MORPHOLOGICAL VARIABILITY
OF SOME SUBSPECIES OF THE BLUETHROAT (CYANECULA SVECICA, 

MUSCICAPIDAE, AVES) IN THE CENTRAL PART
OF ITS DISTRIBUTION RANGE
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The Bluethroat (Cyanecula svecica) is a polytypic species with a trans-Palaearctic distribution and complex
subspecies differentiation. Bioacoustics, genetics, and morphological variability were studied in the central
part of the breeding range of the species. Most attention was paid to the polymorphic subspecies C. s. volgae.
Across the whole range of this subspecies, white-star, red-star and intermediate morphotypes occur together.
Our study indicated an insignificant level of volgae divergence compared to three adjacent subspecies
(C. s. cyanecula, C. s. svecica and C. s. pallidogularis) for all of the characters examined. Differences in the
C. s. volga song were found only when comparing it to cyanecula, but not to C. s. pallidogularis. Morphological
characters of volgae overlap widely with all of the subspecies studied. According to genetic markers (cyt b and
ND2 mtDNA), no differences of C. s. volgae from C. s. svecica and C. s. pallidogularis were revealed. Thus,
the main specificity of C. s. volgae is its pronounced colour polymorphism. As we found significant differenc-
es between the red-star and white-star morphotypes within the polymorphic C. s. volga population to exist
neither in the song nor body size, nor genetic characteristics, C. s. volgae can be considered as an independent
subspecies. We suggest the origin of volgae as a result of historical transformations of habitats by human ac-
tivities, which might have led to the emergence of a secondary contact zone and hybridization of the western
European white-star form C. s. cyanecula and the northern red-star form C. s. svecica.

Keywords: song, polymorphism, hybridization, phylogeny, biogeography
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