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У воробьиных птиц окраска оперения связана с двумя группами пигментов – меланинами и каро-
тиноидами. Физиологические основы возникновения меланиновой и каротиноидной окраски
принципиально различны, и эти типы окраски отражают разные характеристики особи. Считается,
что выраженность меланиновой окраски в первую очередь зависит от генетических факторов, а вы-
раженность каротиноидной – от состояния и здоровья особи в данный момент. Поэтому индивиду-
альная изменчивость этих двух типов окраски должна быть независима одна от другой. Мы изучили
окраску 2-го (от дистального края) рулевого пера у 109 самцов зеленушки двух возрастных когорт
(годовалых и в возрасте двух и более лет). Также была рассмотрена связь уровня агрессивности раз-
ных птиц с их окрасочными признаками. Интересующие нас перья двухцветные – их дистальная
часть черная (или черноватая), а проксимальная (основание) – желтая. Черный цвет обусловлен ме-
ланинами, а желтый – каротиноидами. Мы показали, что у самцов зеленушки насыщенность жел-
той каротиноидной окраски имеет достоверную и обратную связь с протяженностью черного (ме-
ланинового) пятна на одном и том же рулевом пере (связь насыщенности желтой окраски с про-
тяженностью желтого поля, соответственно, положительная). Таким образом, индивидуальная
изменчивость меланиновой и каротиноидной окраски в нашем случае параллельна. Это говорит о
том, что роли этих групп пигментов в качестве показателей (маркеров) качества и состояния особи
могут быть не столь принципиально различными, как обычно считается. Тем не менее различия в
этой связи между меланиновой и каротиноидной окраской определенно есть: черная меланиновая
окраска у зеленушки связана с агрессивностью, а желтая каротиноидная – нет.

Ключевые слова: окраска птиц, меланины, каротиноиды, агрессивность, доминантный статус, зеле-
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Особи в популяции различаются по своим ин-
дивидуальным характеристикам, в том числе по
так называемому качеству (individual quality). Од-
ни индивидуумы могут лучше выживать и/или
успешнее размножаться – они считаются более
качественными. Условно можно выделить две со-
ставляющие качества: (1) состояние особи и ее
здоровье в данный момент и (2) качество, обу-
словленное наследственностью и развитием осо-
би в ранний период жизни. Первые характери-
стики лабильны и могут неоднократно меняться в
течение жизни (хотя это не значит, что они никак
не обусловлены генетически). А вторые – остают-
ся (во взрослом состоянии) более или менее по-
стоянными. К первым характеристикам можно
отнести, например, гормональный или иммун-
ный статус, а ко вторым – размер тела. Существу-

ют фенотипические показатели (корреляты) од-
ной и другой групп признаков. Один из них –
окраска. Для птиц наиболее изученной является
окраска оперения.

Окраска оперения птиц обусловлена пигмен-
тами (пигментная окраска) либо пигментами в
сочетании со структурой пера (структурная окрас-
ка). Пигменты – это особые молекулы, которые
избирательно поглощают и отражают свет с опре-
деленной длинной волны. Структурная окраска
возникает комплексно – за счет преломления
света в бородках пера и отражения его от гранул
пигмента эумеланина (Мосалов, Коблик, 2017).

В настоящей работе речь пойдет о двух наибо-
лее распространенных классах пигментов – мела-
нинах и каротиноидах (McGraw, 2003, 2003a;
Stoddard, Prum, 2011). У воробьиных птиц (отряд
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Passeriformes) только и исключительно эти пиг-
менты – но нередко в сочетании со структурой
пера – определяют всю цветовую палитру опере-
ния. В контексте данной работы важно, что фи-
зиологические основы возникновения мелани-
новой и каротиноидной окраски принципиально
различны (Griffith et al., 2006). Значит, эти типы
окраски, предположительно, по-разному могут
отражать индивидуальные особенности особи и,
соответственно, выполнять разные функции в
жизни птиц (Badyaev, Hill, 2000).

Птицы не могут самостоятельно синтезиро-
вать каротиноиды de novo – они получают эти
пигменты с пищей, но способны видоизменять
их. К примеру, самцы красного кардинала (Cardi-
nalis cardinalis) получают с пищей желтые и оран-
жевые пигменты, но метаболически трансформи-
руют их в красные, обусловливающие цвет их
оперения (McGraw et al., 2001). Красное оперение
часто (но не всегда) обусловлено биохимически-
трансформированными каротиноидами. А пиг-
менты желтого цвета могут быть как трансформи-
рованными, так и точно теми же, что птица полу-
чила с кормом (Weaver et al., 2018). Учитывая
происхождение каротиноидов, каротиноидная
окраска традиционно считается показателем фи-
зического состояния и здоровья особи в данный
момент – а точнее, в момент линьки и непосред-
ственно перед ней. Ведь такая окраска зависит от
способности птицы успешно кормиться, состава
кормов и особенностей метаболизма. Поэтому
год от года она может меняться. Было показано,
что выраженность каротиноидной окраски (на-
сыщенность цвета и площадь соответствующих
партий оперения) связана с тем, как и чем пита-
лась птица (Hill, 2000; Navara, Hill, 2003), ее им-
мунным ответом (Simons et al., 2012; но: Koch
et al., 2018) и гормональным статусом (Stoehr, Hill,
2001), зараженностью паразитами (Thompson
et al., 1997; Hõrak et al., 2001), успехом размноже-
ния (Wolfenbarger, 1999), выживаемостью (Hõrak
et al., 2001), а у некоторых (но далеко не у всех) ви-
дов – также с уровнем окислительного стресса
(Costantini, Møller, 2008; Koch et al., 2018).

Меланины, в отличие от каротиноидов, не
требуют поступления каких-то специальных ве-
ществ с пищей. Они синтезируются как “побоч-
ный” (т.е. не главный) продукт аминокислотного
катаболизма (Riedler et al., 2014). По этой причине
характер депонирования меланинов в перьях, как
традиционно считается, находится под генетиче-
ским контролем и меньше зависит от внешних
факторов (например, диеты) и состояния птицы в
момент линьки (Decker, McGinnis, 1947; но: Veiga,
Puerta, 1996). Так, у серого юнко (Junco hyemalis)
были выявлены различия в экспрессии ряда генов
в зависимости от концентрации меланинов в пе-
рьях (Abolins-Abols et al., 2018). Иными словами,
меланиновая окраска отражает, как считается,

более или менее постоянные (главным образом –
наследственные) характеристики особи.

Учитывая кратко рассмотренные различия в
физиологических путях возникновения мелани-
новой и каротиноидной окрасок, следует ожи-
дать, что та и другая должны быть в целом незави-
симы друг от друга. Такие данные действительно
есть, хотя их и не много. У серой куропатки (Per-
dix perdix) – как у самцов, так и у самок – позади
глаза имеется небольшой участок красной кожи
(его окраска обусловлена каротиноидами), а так-
же темно-коричневое подковообразное пятно на
груди (меланины). Тот и другой окрасочный при-
знак связаны с некоторыми (разными) показате-
лями качества и состояния особи, но не коррели-
руют друг с другом (Svobodová et al., 2013, 2016).

Однако в последнее время накапливаются
данные о том, что меланиновая окраска может
быть связана с качеством и состоянием особи
примерно таким же образом, как и каротиноид-
ная. Т.е. меланиновая окраска может коррелиро-
вать с такими варьирующими в течение жизни
особи показателями, как гормональный и иммун-
ный статус, а также уровень окислительного
стресса (Slagsvold, Lifjeld, 1992; Bókony et al., 2008;
Griffith et al., 2006; Hõrak et al., 2010; Guindre-
Parker, Love, 2014; Roulin, 2016). Причина может
быть, в частности, в том, что полностью исклю-
чать влияние рациона на синтез меланинов нель-
зя. Эти пигменты являются продуктом процессов
меланогенеза, которые строятся на окислении
тирозина с последующей полимеризацией. Пред-
шественником тирозина является фенилаланин –
незаменимая аминокислота, которая поступает в
организм животного с белками, содержащимися
в пище. Кроме того, было показано, что дефицит
в пище витамина D может приводить к избыточ-
ному количеству меланинов в оперении (Decker,
McGinnis, 1947).

Каротиноидная окраска, в свою очередь, мо-
жет быть связана и с наследственностью. К при-
меру, у зебровой амадины (Taeniopygia guttata) на-
следственность объясняла в среднем 42% измен-
чивости, условия жизни в раннем возрасте 19%,
а состояние особи в данный момент – 39% измен-
чивости каротиноидной окраски клюва (Schiel-
zeth et al., 2012).

Наконец, во многих случаях именно сочетание
меланиновой и каротиноидной окрасок форми-
рует видоспецифичный рисунок оперения, что
предполагает их сопряженное проявление. В этой
связи интересна зеленая окраска. В большинстве
случаев (но не всегда) она связана с сочетанием
синей структурной и желтой, обусловленной
ксантофилами, окраски. Но в некоторых случаях
зеленый цвет может быть результатом комбини-
рования желтой и коричневой (феомеланины)
окраски (Riedler et al., 2014).
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На основе приведенных данных можно пред-
положить, что по крайней мере в некоторых слу-
чаях следует ожидать однонаправленную индиви-
дуальную изменчивость меланиновой и кароти-
ноидной окрасок. Но, насколько нам известно,
таких данных пока нет. Между тем они могут ока-
заться полезны как в плане общего изучения
окраски птиц и ее физиологических механизмов,
так и при поиске разнообразных коррелятов
окрасочных признаков (таких, например, как по-
ведение, иммунный статус и проч.). На наш
взгляд, перспективным в этой связи является
сравнительное изучение не разных частей тела
птицы (как в приведенном выше примере с серой
куропаткой), а одного пера, окраска разных ча-
стей которого обусловлена меланинами и кароти-
ноидами. В этом случае мы сможем протестиро-
вать напрямую, имеется ли (и какая) взаимосвязь
каротиноидной и меланиновой окрасок? Именно
такую цель мы поставили в предлагаемом иссле-
довании. Кроме того, мы рассмотрели связь с
окрасочными признаками одного из важных ин-
дивидуальных показателей особи – уровня ее
агрессивности в отношениях с конспецификами.

Объект нашего исследования – зеленушка
(Chloris chloris), представитель певчих воробьи-
ных птиц (подотряд Passeri отряда Passeriformes).
Каротиноидная окраска (желтая и в известной
степени зеленая) этой птицы обусловлена ксан-
тофилами А и В и их cis-изомерами (Saks et al.,
2003). Они синтезируются в организме зеленуш-
ки из пигментов, получаемых с пищей (Weaver
et al., 2018). Известно, что интенсивность желтых
партий оперения зеленушки связана с количе-
ством каротиноидов, депонированных в соответ-
ствующих перьях (Saks et al., 2003), а также с уров-
нем каротиноидов в плазме крови во время линь-
ки (Karu et al., 2007). Кроме того, было показано,
что насыщенность каротиноидной окраски опе-
рения зеленушки обратно зависит от наличия
различных заболеваний и интенсивности инфек-
ции (Merilä et al., 1999; Lindström, Lundström,
2000; Hõrak et al., 2004). Что касается меланино-
вой окраски, то в одном исследовании ее насы-
щенность (“чернота”) зависела от уровня окис-
лительного стресса (Hõrak et al., 2010). Таким об-
разом, как каротиноидная, так и меланиновая
окраска зеленушки могут, в той или иной степе-
ни, отражать разнокачественность особей в попу-
ляции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Полевые исследования и отлов птиц

Зеленушек отлавливали в 2019–2020 гг. запад-
ней либо лучком на прикормке, действовавшей
постоянно с апреля по сентябрь в с. Ярустово
Спасского р-на Рязанской обл. В работе исполь-

зовали только самцов, всего 109 особей. Их дели-
ли на две возрастные когорты: годовалые птицы
прошлого года рождения (т.е. в возрасте около го-
да: 71 самец) и более старшие, возрастом 2 и более
лет (38 самцов). Относили особей к одной или
другой возрастной когорте, главным образом, на
основании контраста зеленой окраски кроющих
второстепенных маховых и/или плечевых перьев
с оперением крылышка. У птиц в возрасте до года
окраска этих участков контрастирует между со-
бой (Svensson, 1992), так как перья крылышка на-
чинают линять только с первой послебрачной
линьки, а кроющие и плечевые самец обычно ме-
няет уже в ходе постювенальной линьки. В каче-
стве дополнительного критерия возраста мы ис-
пользовали форму рулевых перьев – у первогод-
ков они более заостренные (Svensson, 1992). Этот
параметр мы оценивали также для того, чтобы
удостовериться в том, что рулевые перья перво-
годка остались птенцовыми, а не выросли заново
после потери хвоста.

У всех птиц для дальнейшего анализа брали
(вырывали) 2-е и 5-е рулевые перья, считая от ди-
стального края хвоста. Каждое перо хранили в от-
дельном конверте без доступа света.

Измерения перьев и их цветовой палитры

В анализе использовали 2-е рулевое перо каж-
дой птицы. Эти перья у самцов зеленушки двух-
цветные – их дистальная часть черная (или чер-
новатая), а проксимальная (основание) – желтая
(рис. 1). Для начала мы измеряли длину опахала
пера по стержню (с точностью до 1 мм). Затем –
длину черной дистальной части пера (с точно-
стью до 1 мм). Граница черного участка пера ча-
сто не ровная. Чтобы компенсировать это, мы
определяли границу черной части усреднением
по площади. Для этого мы визуально учитывали,
сколько желтого входит в измеряемую (дисталь-
ную) часть пера, и “уступали” столько же черного
желтой проксимальной части пера. Затем мы рас-
считывали, какую часть пера (в процентах от всей
длины) составляет его черный кончик.

Мы считаем, что доля черного на 2-м рулевом
пере отражает распространенность этого цвета по
всему хвосту. Наши наблюдения свидетельству-
ют, что, как показано на рис. 1, у птиц с высоким
показателем доли черного и, следовательно, низ-
ким показателем доли желтого на 2-м дистальном
рулевом пере, мала доля желтого и на 5-м руле-
вом. Напротив, у особей с маленькой долей чер-
ного и большой долей желтого на 2-м рулевом пе-
ре бóльшая часть наружного опахала 5-го рулево-
го пера желтая.

Насыщенность желтой окраски проксималь-
ной части пера определяли следующим образом.
Перья сканировали на белом фоне в цветном ска-
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нере МФУ HP 3540 DeskJet (Китай). Полученное
изображение анализировали в программе ImageJ
2.0.0-rc-30: выбирали вкладку Image, затем от-
крывали Type, выбирали HSB Stack и указывали
канал определения насыщенности изображения
(среднее положение нижнего бегунка). Насы-
щенность цвета (в условных единицах: у.е.) опре-
деляли для участка внутренней части опахала в
центре пера (рис. 1).

Для валидации описанной методики насы-
щенность желтого цвета у части особей (n = 42)

была оценена альтернативным методом. На мик-
рофотометре Anthos 2010 (Biochrom, Великобрита-
ния) мы измерили оптическую плотность (в еди-
ницах оптической плотности, D) изображения
фрагмента пера, предварительно напечатанного
на прозрачной пленке. Мы измеряли оптическую
плотность сканов пера, при этом один скан был
отпечатан на прозрачной пленке при светофиль-
тре 450 нм (желтом), другой – при светофильтре
630 нм. Затем вычисляли разницу между оптиче-
ской плотностью, измеренной для 450 и 630 нм.

Рис. 1. Верхний ряд – 2-е с дистального края рулевые перья. Нижний ряд – 5-е с дистального края рулевые перья одних
и тех же птиц. а–г – птицы в возрасте больше года; д, е – перья одной и той же птицы, взятые у нее в годовалом воз-
расте (д) и в возрасте двух лет (е).
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Данный прием обеспечивал исключение вклада в
оптическую плотность, полученную на 450 нм,
структурных особенностей образца, вызывающих
отражение/поглощение света, специфически не
связанное с желтой областью спектра.

Количественные оценки, полученные двумя
описанными методами, имели высокую степень
корреляции (корреляция Пирсона: r = 0.87, p <
< 0.001, n = 42). В настоящей работе мы использо-
вали первый метод (определение насыщенности
цвета в программе ImageJ) как менее трудоемкий.

Эксперименты по ссаживанию самцов

Экспериментальные самцы (n = 12) были пой-
маны осенью 2019 г. и содержались в индивиду-
альных клетках при естественном освещении и
температуре (эти особи были использованы так-
же и в описанном выше анализе окраски рулевых
перьев). Птиц кормили семенами подсолнечника
и зерносмесью “RIO” для лесных певчих птиц.
Эксперимент был начат 20 февраля 2020 г. В этот
день в каждую из шести клеток размером 35 см
(высота) × 40 см (длина) × 25 см (ширина) поса-
дили по два самца. В четырех клетках содержали
молодых птиц (возрастом менее года), а в двух
других – птиц старшего возраста. Основной зада-
чей опытов было оценить взаимосвязь размера
черной дистальной части рулевого пера как пред-
положительно индивидуально-стабильного по-
казателя (см. Результаты) с уровнем агрессивно-
сти птицы. Поэтому “пары” подбирались таким
образом, чтобы входящие в них самцы были кон-
трастны по протяженности черной части рулево-
го пера, но имели сходную интенсивность желтой
окраски хвоста (за одним исключением) и отно-
сились к одной возрастной когорте.

Самцы содержались “парами” в течение 20 дней.
По истечении этого срока в каждой клетке легко
можно было определить доминанта (более агрес-
сивная особь) и подчиненного. Дело в том, что
все подчиненные зеленушки потеряли большую
часть оперения затылочной области: оно было
выщипано доминантом. При этом доминанты во
всех клетках целиком сохранили оперение на за-
тылке. Отметим, сам факт выщипывания перьев
мы неоднократно фиксировали визуально. Далее
мы сравнили хвостовое оперение доминантов и
подчиненных как описано выше.

Для уточнения результатов проведенных экс-
периментов в с. Ярустово (Рязанская обл.) в мае–
июне 2020 г. мы провели провизорные наблюде-
ния над дикими зеленушками на стационарной
кормушке. Часть самцов из числа регулярно по-
сещавших кормушку были помечены цветными
кольцами (n = 12). Хотя эти наблюдения носят
предварительный характер, мы решили привести
их в данной работе.

Статистический анализ
Взаимосвязь протяженности черной части пе-

ра и интенсивности желтой окраски, а также вли-
яние на эти параметры возраста птицы оценивали
при помощи обобщенных линейных моделей
(GLM: generalized linear models) с Гауссовским
распределением. Распределение двух изученных
параметров (протяженность черной части пера и
интенсивность желтой окраски) не отличалось от
нормального (тест Шапиро-Уилка: p > 0.05). По-
этому, применяя одномерную статистику, мы
использовали параметрические тесты – корре-
ляцию Пирсона и критерий Стьюдента, а для ха-
рактеристики выборок использовали среднее ±
± стандартное отклонение. Анализ проводили
в среде программирования R 4.0.1 (R Core Team,
2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Меланиновая и каротиноидная окраска 

хвостовых перьев
Длина опахала изученных рулевых перьев от-

личалась у годовалых и птиц более старшего воз-
раста (критерий Стьюдента: t = 3.37, p = 0.002).
Перья птиц первой группы были достоверно ко-
роче: 53.9 ± 1.4 мм (разброс 51–57 мм, n = 71) про-
тив 54.8 ± 1.3 мм (разброс 52–57 мм, n = 38) у птиц
возрастом 2 и более лет.

При этом длина (в % от длины всего опахала)
черной дистальной части пера не зависела от воз-
раста птицы (GLM; t = –0.73, p = 0.466), но зави-
села от интенсивности желтой окраски прокси-
мальной части (основания) того же пера (GLM;
t = –6.14, p < 0.001). Коэффициент корреляции
Пирсона между длиной (%) черной части пера и
интенсивностью желтой окраски (рис. 2) для всей
выборки самцов составил: r = –0.52 (n = 109, p <
< 0.001), только для годовалых птиц: r = –0.50
(n = 71, p < 0.001), а для более взрослых (возрас-
том 2 года и более): r = –0.53 (n = 38, p < 0.001).
Интенсивность желтой окраски основания пера,
в свою очередь, зависела не только от черной
проксимальной части (GLM; t = –6.14, p < 0.001),
но и от возраста (GLM; t = –3.35, p = 0.001). Сам-
цы в возрасте двух и более лет в среднем имели
более яркий хвост: интенсивность желтой окрас-
ки составила у них 112.7 ± 14.5 у.е. (разброс значе-
ний 85–144 у.е., n = 38) против 103.1 ± 13.2 у.е.
(разброс 78–137 у.е., n = 71) у годовалых зелену-
шек (различия между возрастными группами до-
стоверны по критерию Стьюдента: t = 3.38, p =
= 0.001).

Таким образом, у самцов зеленушки насыщен-
ность желтых участков рулевого оперения обрат-
но пропорциональна длине черного пятна на тех
же перьях. При этом, судя во всему, с возрастом
хвост становится ярче, а вот количество черного
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не меняется. Эту закономерность подтверждают
также результаты повторных измерений одних и
тех же зеленушек, отловленных в последователь-
ные годы. Измеренные хвостовые перья были у
них, очевидно, разными, так как птицы линяли в
периоды между отловами. Всего таких самцов бы-
ло 9. Но образцы перьев в оба года отлова мы взя-
ли только у пяти из них – в первый год отлова
трое из них были годовалыми, а двое имели воз-
раст не менее 2 лет (рис. 3а–3б). Таким образом,
данных для статистического анализа недостаточ-
но. Тем не менее в большинстве случаев (как у го-
довалых, так и у более взрослых птиц) насыщен-
ность желтого оперения возросла на второй год
отлова по сравнению с первым. В то же время,
относительный размер черной дистальной части
пера не изменился. Еще для четырех птиц
(т.е. всего для 9) мы измерили длину (мм) черной
дистальной части пера – значения этого показа-
теля также были индивидуально-повторяемы
(рис. 3в).

Связь окраски с агрессивностью птицы

Эксперименты показали, что при парных сса-
живаниях во всех случаях доминантом становил-
ся самец с меньшим размером черного пятна на
рулевом пере (табл. 1). Эти лабораторные резуль-
таты подтверждаются нашими провизорными на-
блюдениями в природе. Было замечено, что ни
одна из восьми меченых особей (4 годовалые и
4 – возрастом не менее двух лет), имевших протя-
женность черного на рулевом пере от 19 до 23 мм
(что соответствует приблизительно 35–45% от
длины всего пера), обычно не проявляли агрес-
сивности по отношению к прочим самцам. При
этом особи с более коротким черным пятном
(5 птиц: доля черного 23.5–28.5% от длины пера)
занимали центральное положение на кормушке и
проявляли агрессию по отношению к другим
самцам.

В то же время насыщенность желтого цвета,
судя по всему, не влияет на агрессивность птиц.
Об этом свидетельствует, во-первых, широкая из-

Рис. 2. Взаимосвязь обилия черного цвета на дистальной части рулевого пера с насыщенностью желтой окраски в ос-
новании того же пера у самцов зеленушки разного возраста.
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менчивость интенсивности желтой окраски у до-
минантов и подчиненных птиц в опытах (табл.).
А во-вторых – аналогичная изменчивость у птиц
на кормушке. У неагрессивных птиц (протяжен-
ность черного 19–25 мм) насыщенность желтого
цвета на 2-м рулевом пере варьировала от 91 до
128 у.е. у птиц возрастом не менее двух лет (n = 4)
и от 97 до 112 у.е. у годовалых особей (n = 4). Т.е.
покрывала значительную часть спектра изменчи-
вости этого параметра для всех изученных зелену-
шек (см. рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной работе мы показали, что у самцов зе-
ленушки насыщенность желтой каротиноидной
окраски имеет обратную связь с протяженностью
черного (меланинового) пятна на одном и том же
рулевом пере. Доля черного обратно-пропорцио-
нальна доле желтого (ведь перо двухцветное), по-
этому правомерно и обратное толкование: чем
более насыщенна желтая окраска, тем более про-

тяженно желтое поле данного пера. Кроме того,
окраска оказалась связанной с агрессивностью
птицы: более агрессивные самцы имели меньших
размеров черное пятно на хвосте (и, соответ-
ственно, бóльшую площадь желтого цвета). А вот
интенсивность желтой окраски на агрессивность,
вероятно, не влияла.

Связь уровня агрессивности с окрасочными
признаками выявлена и у некоторых других видов
птиц. Это касается как меланиновой, так и каро-
тиноидной окраски (Pryke et al., 2002; Ducrest
et al., 2008). Однако есть немало исследований,
где рассматриваемую связь изучали, но не обна-
ружили. К примеру, у мексиканской чечевицы
(Haemorhous mexicanus) красная каротинодная
окраска не была связана с доминантным статусом
самца (McGraw, Hill, 2000). Интересен пример с
домовым воробьем (Passer domesticus), у которого
размер черной манишки на горле и груди тради-
ционно считают показателем доминантного ста-
туса и уровня агрессивности его обладателя. Не-
давний мета-анализ показал, что имеющиеся

Рис. 3. Индивидуальные характеристики (а–в) рулевых перьев самцов зеленушки, отловленных в два последователь-
ных года (1-й и 2-й годы). Показан возраст птиц в каждый из годов. Линии соединяют значения для одной особи.
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Таблица 1. Параметры окраски 2-го рулевого пера доминанта и подчиненного самца

Примечание. Статус особей выявлен при ссаживании самцов зеленушек одинакового возраста.

№ клетки Возраст

Доминант Подчиненный самец

Доля черной части 
от общей длины 
опахала пера, %

Насыщенность 
желтого цвета 

пера, у. е.

Доля черной части 
от общей длины 
опахала пера, %

Насыщенность 
желтого цвета 

пера, у. е.

1 Не менее 2-х лет 26.3 128 38.6 127
2 Не менее 2-х лет 23.6 112 41.5 96
3 1 год 25.9 106 35.2 110
4 1 год 28.8 97 35.2 102
5 1 год 26.8 105 41.5 97
6 1 год 23.2 124 35.1 88
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материалы в совокупности говорят скорее об от-
сутствии связи либо о наличии очень слабой за-
висимости (Sánchez-Tójar et al., 2018).

Индивидуальные вариации меланиновой и ка-
ротиноидной окрасок, а также поведения (в т.ч.
агрессивного), могут быть обусловлены следую-
щими группами причин: (1) генетической (на-
следственной) разнокачественностью особей;
(2) различиями в условиях жизни птиц в “дет-
стве”; (3) различиями в состоянии разных особей
в данный момент (применительно к окраске опе-
рения – на момент линьки).

Роли генетических факторов и условий разви-
тия в ранний период жизни (группы причин № 1
и № 2) нередко бывает трудно разделить. Во-пер-
вых, в ряде случаев обе эти причины влияют од-
новременно (Slagsvold, Lifjeld, 1992). Во-вторых,
более качественные птицы могут, в свою очередь,
обеспечивать более качественные условия жизни
своим потомкам – например, обильнее кормить
их (Wendeln, Becker, 1999; Siefferman, Hill, 2003).
Говоря об индивидуальных вариациях в оперении
и агрессивности зеленушек, мы, очевидно, не мо-
жет дифференцировать здесь роли генетических
и онтогенетических факторов. Но мы считаем,
что эти факторы (один или другой, либо оба сра-
зу) играют ключевую роль. А состояние особи в
данный момент (группа причин № 3) менее важ-
на. В пользу этого говорят данные по индивиду-
альной стабильности разных признаков, а также
взаимосвязям между ними.

Во-первых, размер черного пятна на хвосте,
возможно, является индивидуальной характери-
стикой, остающейся более или менее постоянной
на протяжении по крайней мере двух лет жизни
особи. Однако из-за малого объема выборки пока
это остается только предположением.

Во-вторых, интенсивность желтой окраски
также, вероятно, различна у разных особей – хотя
и предсказуемо увеличивается с возрастом. Мы
имеем ввиду, что если один самец ярче другого в
годовалом возрасте, то он скорее всего будет ярче
и позже, в возрасте двух и более лет. Наши соб-
ственные данные в целом недостаточны для тако-
го заключения, однако подтверждающие этот
тезис материалы имеются и в литературе. Иссле-
дование эстонских ученых показало, что интен-
сивность желтой окраски оперения зеленушки
зависит не только от диеты, но также от индиви-
дуальных, физиологическими и/или генетиче-
скими особенностей птиц (Karu et al., 2007).

Наконец, в-третьих, интенсивность желтого
цвета достоверно зависит от протяженности чер-
ного пятна. А последний признак связан с агрес-
сивностью птицы. Уровень агрессивности – это
обычно индивидуальная черта, остающаяся неиз-
менной на протяжении всей жизни особи либо
заметной ее части (Réale et al., 2007).

Тем не менее мы не считаем, что меланиновая
и каротиноидная окраска зеленушки никак не за-
висят от сиюминутного состояния особи. Мы уже
упоминали о том, что различные паразитарные
инфекции негативно сказываются на насыщен-
ности желтой окраски (Merilä et al., 1999; Lind-
ström, Lundström, 2000; Hõrak et al., 2004), а насы-
щенность черной окраски может зависеть у этого
вида от уровня окислительного стресса (Hõrak
et al., 2010). Однако наши данные говорят о том,
что сиюминутное состояние птицы не является
основным детерминантом как меланиновой, так
и каротиноидной окраски у зеленушки.

Таким образом, на основе полученных данных
мы предполагаем, что как меланиновая, так и ка-
ротиноидная окраска могут интегрально отра-
жать качество особи и особенности ее поведения
(например, агрессивность) – т.е. характеристики,
остающиеся относительно постоянными на про-
тяжении всей жизни особи. Выявленная зависи-
мость между меланиновой и каротинодиной
окрасками говорит о том, что роли этих групп
пигментов в качестве подобных показателей
(маркеров) могут быть не столь принципиально
различными, как это часто считается. Тем не ме-
нее различия между меланиновой и каротиноид-
ной окраской в этом смысле определенно есть:
черная меланиновая окраска у зеленушки связана
с агрессивностью, а желтая каротиноидная – если
и связана, то в значительно меньшей степени.
Дальнейшее изучение особей, сочетающих в себе
крайние проявления насыщенности желтого и
доли черного на рулевом пере, позволит более де-
тально определить, какие характеристики птицы
отражает каждый из этих типов окраски.
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A MELANIN- AND CAROTENOID-BASED COLORATION
AND AGGRESSIVENESS: RELATIONSHIPS BETWEEN THESE TRAITS

IN THE GREENFINCH (CHLORIS CHLORIS, PASSERIFORMES, 
FRINGILLIDAE)

M. E. Diatroptov1, A. S. Opaev1, *
1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: aleksei.opaev@gmail.com

In passerine birds, pigment-based feather coloration comes exclusively from carotenoids and melanins. Ca-
rotenoids and melanins are fundamentally different classes of biochromes because they are produced through
different physiological mechanisms and have frequently been hypothesized to carry out different functions.
The expression of melanin ornaments has been shown to be under genetic control, while carotenoid-based
traits have traditionally been viewed as reliable indicators of actual body conditions and health. Therefore,
melanin- and carotenoid-based traits should be generally unrelated to each other. Here, we considered the
coloration of the 2nd rectrices (R2) of 109 Greenfinch males, both subadults and adults. We then linked this
trait to aggressiveness studied in captivity. R2 have a melanin-based black tip and a carotenoid-based yellow
proximal part. We found that the length of the black tip was related negatively to the saturation of the yellow
color. Thus, contrary to expectations, melanin- and carotenoid-based traits were found related to each other.
Therefore, melanin-based ornaments may be related to individual conditions and quality somewhat similar
to carotenoid-based traits. However, the two differ, because a melanin-based black feather tip was linked to
aggression and dominance in Greenfinch males, while the saturation of a carotenoid-based yellow coloration
was not.

Keywords: plumage, behavior, dominant status
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