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Введение. Итоги представленных исследова-
ний лежат в сфере изучения пространственной орга-
низации фауны и населения птиц и направлены на
оценку биоразнообразия плато Путорана. Несмот-
ря на то что известны обобщающие работы по вы-
сотно-ландшафтному распределению птиц в горах
Северной Азии [Кищинский, 1988; Романов, 1996,
2013; Романов и др., 2019], эколого-географические
аспекты пространственной дифференциации населе-
ния птиц внутри каждого высотного пояса расти-
тельности до сих пор изучены неудовлетворительно.
В подавляющем большинстве опубликованных ор-
нитологических работ, посвященных горам Север-
ной Азии, изучение закономерностей распределения
птиц по различным местообитаниям, расположен-
ным в пределах одного высотного пояса, не ставилось
основной целью исследований. Поэтому в плане по-
знания пространственной изменчивости населения птиц
в условиях однородного ландшафта эти работы фраг-
ментарны, а существующие обзорные работы [Бли-
нова, Равкин, 2008, Вартапетов, Гермогенов, 2011;
Равкин и др., 2014] весьма генерализованы по отно-
шению к рассматриваемой проблематике.

Цель работы – выявление эколого-географичес-
ких закономерностей дифференциации населения

птиц по основным местообитаниям в пределах гор-
но-таежного пояса плато Путорана. В соответствии
с этим решались пять основных задач: 1) определе-
ние показателей обилия видов и плотности населе-
ния в различных местообитаниях горно-таежного
пояса; 2) выявление уровня мозаичности простран-
ственного распределения птиц; 3) установление фак-
торов внешней среды, определяющих пространствен-
ную дифференциацию населения птиц; 4) установ-
ление влияния моновидовых и поливидовых
гнездовых поселений на пространственную диффе-
ренциацию населения птиц; 5) выявление основных
закономерностей вертикального распределения птиц
в пределах горно-таежного пояса.

Материалы и методы исследований. Исследо-
вания проводились с мая по август 1988–2018 гг. на
плато Путорана – крайней северо-западной оконеч-
ности Средне-Сибирского плоскогорья. Район иссле-
дований расположен между 65°00'–71°00' с. ш. и
90°00'–100°00' в. д. Географическое положение упо-
минаемых в тексте обследованных пунктов плато
Путорана: р. Аян (69°00'–69°20' с. ш., 93°30'–
94°30' в. д.), оз. Кутарамакан (68°35'–68°50' с. ш.,
91°30'–92°30' в. д.), оз. Някшингда (67°00' с. ш.,
93°30' в. д.), р. Курейка (68°21' с. ш.; 94°00' в. д.),
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оз. Агата Верхняя (66°58'–67°23' с. ш., 91°55'–
93°00' в. д.). В соответствии с вертикальной диф-
ференциацией растительности различают горно-та-
ежный (лесной), подгольцовый (горные редколесья
и кустарники) и гольцовый (горно-тундровый) вы-
сотно-ландшафтные пояса [Норин, 1986; Карта
«Зоны и типы…», 1999]. Основная лесообразующая
порода – лиственница Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.)
Rupr.). На западе также обычна лиственница сибир-
ская (Larix sibirica Ledeb.). Оба вида формируют
чистые древостои, а в западной части плато (до
90° в. д. на севере и до 94° в. д. на юге) с елью си-
бирской (Picea obovata Ledeb.) и березой извилис-
той (Betula tortuosa Ledeb.) формируют широко рас-
пространенные там елово-березово-лиственничные
леса высотой до 25 м. Подлесок состоит из березы
карликовой (Betula nana L.), ольхи кустарниковой
(Duschekia fruticosa (Rupr.) Pouzar), различных ви-
дов ив: енисейской (Salix jenisseensis (F. Schmidt)
Flod.), шерстистой (S. lanata L. s.l.), копьевидной
(S. Hastate L.), сизой (S. glauca L.). Сомкнутость
крон в пойменно-устьевых лесах и лесах нижних
частей хорошо дренированных горных склонов юж-
ной экспозиции – 0,4–0,6. Сомкнутость крон в раз-
реженных лесах на плоских приозерных и речных
террасах, а также на склонах северной экспозиции –
0,2–0,3. Площадь арены исследований составила
около 250 000 км2. Суммарная протяженность пеших
учетных маршрутов, проведенных на высотах до
1412 м над уровнем моря по методике Ю.С. Равки-
на [1967], составила 6921 км: 4063 км – в горно-та-
ежном, 238 км – в подгольцовом, 1204 км – в голь-
цовом поясах. Доминантами считались виды, доля
обилия которых составляет 10% и более от общей
плотности населения; субдоминантами – виды, доля
обилия которых составляет 1–10%. Лидирующими
по обилию считались виды, занимающие в населе-
нии данного местообитания 1–5-е места по показа-
телю обилия, фоновыми – все зарегистрированные
виды, обилие которых не менее 1 ос./км2. Весьма
многочисленными считались виды с обилием бо-
лее 100 ос./км2, многочисленными – 10–99 ос./км2,
обычными – 1–9 ос./км2, редкими – менее 0,9 ос./км2.
В номенклатуре и при составлении списков птиц мы
следовали Е.А. Коблику, В.Ю. Архипову [2014] с
некоторыми дополнениями.

Результаты исследований. От подножия к вер-
шинам плато Путорана происходит смена видо-
вого состава и сокращение общей плотности на-
селения птиц: от 405 ос./км2 в горно-таежном по-
ясе до 164 ос./км2 в подгольцовом и 62 ос./км2 в
гольцовом поясе. При этом выявлена простран-
ственная изменчивость (дискретность) населения
птиц в пределах горно-таежного высотно-ланд-
шафтного пояса, что предопределено мозаичнос-
тью растительного покрова, орографическими и
геоморфологическими особенностями местности
на разных участках, различной крутизной склонов и
ориентацией их по отношению к сторонам горизон-
та, механическим составом и степенью дренажа
грунтов.

На севере плато Путорана наиболее высоко-
ствольные и густые лиственничные леса с обиль-
ным подлеском из ольхи кустарниковой и ивняка
развиты в пойме р. Аян. Менее высокие листвен-
ничники почти без подлеска, мозаично чередующи-
еся с угнетенными лиственничными рединами, при-
урочены к надпойменным террасам и коренным
берегам. За исключением овсянки-крошки (Ocyris
pusillus (Pallas)), территориальные пары которой
распределены в долине р. Аян более или менее по-
всеместно во всех типах лиственничников, распре-
деление по территории здесь всех остальных ви-
дов птиц типично дискретное: очаговое, островное
или точечное, часто даже в пределах одного био-
топа. Максимальна концентрация птиц в поймен-
ных (1132 ос./км2) и устьевых лиственничниках
(605 ос./км2). При этом на долю пойменно-устьевых
лесов приходится не более 15% всей облесенной
площади долины р. Аян, поэтому подобные участ-
ки, насыщенные птицами, редки. Плотность насе-
ления птиц меньше в лиственничниках нижней час-
ти склонов юго-восточной экспозиции (457 ос./км2)
и на надпойменных террасах (236–260 ос./км2), а
минимальна (89 ос./км2) в разреженных средневы-
сотных лиственничниках на склонах северо-запад-
ной экспозиции (табл. 1).

Неравномерность размещения различных видов
птиц в лесных местообитаниях долины р. Аян уси-
ливается вполне определенной биотопической изби-
рательностью многих из них. Например, 90% всех
территориальных пар сибирской завирушки (Prunella
montanella (Pallas)), таловки (Phylloscopus borealis
(J.H. Blasius)), зарнички (Phylloscopus inornatus
(Blyth)) и вьюрка (Fringilla montifringilla (L.)) кон-
центрируются в высокоствольных и густых листвен-
ничных лесах склонов и пойм, где их обилие макси-
мально (см. табл. 1). Даже в лиственничниках на
надпойменных террасах они заселяют в первую оче-
редь небольшие участки высокоствольного леса,
обычно приуроченные к долинкам мелких водото-
ков. Около 60% всех территориальных пар зарни-
чек и вьюрков в долине р. Аян гнездятся в подоб-
ных лесных участках, площадь которых относитель-
но площади всей облесенной части долины не
превышает 20%.

Плотность населения птиц в лиственничниках на
надпойменных террасах р. Аян северо-западной эк-
спозиции в целом не намного ниже (236 ос./км2), чем
на террасах юго-восточной экспозиции (260 ос./км2).
При этом обилие зарнички в лесах на берегу юго-
восточной экспозиции в шесть раз больше, чем на
берегу северо-западной экспозиции. Объясняется
это тем, что поверхность террас (как и склонов пла-
то) юго-восточной экспозиции из-за большего при-
хода солнечной энергии разрушается временными
и постоянными водотоками более интенсивно. Пос-
ледние здесь не только более многочисленны, но и
имеют более оформленные, разработанные долины,
обильно зарастающие высокоствольным листвен-
ничником и ольхой кустарниковой, что и привлекает
сюда зарничек. Подобные процессы на противопо-
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Т а б л и ц а  1 
Гнездовое население птиц лиственничных лесов в долине р. Аян 

Леса в нижней части 
склонов плато 

Лес на надпойменных 
террасах 

Пойменный 
лес 

Устьевой 
лес Северо-

западная 
экспозиция 

Юго-
восточная 

экспозиция 

Берег юго-
восточной 

экспозиции 

Берег северо-
западной 

экспозиции 

Вид 

О Д О Д О Д О Д О Д О Д 
Тетеревятник 1,3 0,1 – – – – 0,1 0,02 – – – – 
Зимняк – – – – – – 0,06 0,01 – – – – 
Орлан-белохвост + – + – – – – – – – – – 
Дербник – – – – – – 0,3 0,06 0,1 0,04 – – 
Белая куропатка 5,3 0,5 – – – – 5,0 1,1 2,0 0,8 2,0 0,8 
Фифи 9,3 0,8 7,2 1,2 – – 1,2 0,3 1,8 0,7 8,8 3,6 
Бекас – – – – – – – – 0,45 1,7 2,0 0,8 
Азиатский бекас – – – – – – – – 0,2 0,08 – – 
Обыкновенная кукушка – – – – – – – – 0,02 0,01 – – 
Глухая кукушка – 0,27 0,04 – – – 0,04 0,01 0,02 0,01 0,05 0,02 
Трехпалый дятел – – – – – – 1,0 0,2 – – – – 
Воронок – – 1,8 0,3 – – – – – – – – 
Сибирский конек – – – – – – – – 4,0 1,5 — — 
Берингийская желтая трясогузка – – – – – – 5,0 1,1 5,8 2,2 – – 
Горная трясогузка 5,3 0,5 – – 8,0 9,0 6,0 1,3 1,4 0,5 2,0 0,8 
Белая трясогузка 14,8 1,3 12,6 2,1 – – 6,0 1,3 3,2 1,2 2,0 0,8 
Серый сорокопут – – – – – – – – 0,4 0,1 – – 
Кукша 20 1,8 5,4 0,9 – – 6 1,3 5,8 2,2 9,3 3,8 
Черная ворона – – – – – – – – – – 0,5 0,2 
Серая ворона – – – – – – – – 0,45 1,7 – – 
Ворон – – 0,09 0,01 – – – – 0,1 0,04 – – 
Свиристель – – 8,0 1,3 – – 1,0 0,2 5,0 1,9 2,0 0,8 
Сибирская завирушка 24,0 2,1 – – 8,0 9,0 30,0 6,6 4,6 1,8 2,0 0,8 
Весничка 9,3 0,8 – – – – 2,0 0,4 3,6 1,4 6,0 2,5 
Таловка 116,0 10,3 68,0 11,3 8,0 9,0 88,0 19,2 24,0 9,2 22,0 9,0 
Зарничка 222,0 19,2 90,0 14,9 – – 72,0 15,7 24,0 9,2 4,0 1,6 
Малая мухоловка – – – – – – 2,0 0,4 – – – – 
Варакушка – – 3,6 0,6 – – 12,0 2,6 3,6 1,4 4,0 1,6 
Бурый дрозд 46,7 4,6 14,0 2,3 4,0 4,5 19,3 4,2 14,5 5,6 14,0 5,7 
Белобровик – – – – – – – – 0,4 0,1 – – 
Буроголовая гаичка – – 3,6 0,6 – – – – – – – – 
Сероголовая гаичка 18,7 1,6 18,0 3,0 – – 6,0 1,3 5,8 2,2 – – 
Вьюрок 174,0 15,5 58,6 9,6 – – 36,0 7,9 10,0 3,8 8,4 3,4 
Обыкновенная чечетка 200,0 17,4 88,0 14,6 25,0 28,0 18,0 3,9 34,0 12,1 19,0 7,8 
Пепельная чечетка – – 36,0 6,0 – – – – – – – – 
Белокрылый клест 5,3 0,5 1,8 0,3 12,0 13,5 18,0 3,9 0,8 0,3 – – 
Полярная овсянка – – – – – – – – 2,0 0,8 – – 
Овсянка-крошка 260,0 23,0 188,0 31,0 24,0 27,0 122,0 27,0 102,0 38,2 128,0 55,9 

Всего 1132 100 605 100 89 100 457 100 260 100 236 100 

П р и м е ч а н и е: О – обилие (ос./км2); Д – доля участия в населении (%); + – вид отмечен вне учетов. 
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ложном берегу менее интенсивны, вследствие чего
заросли кустарников значительно более разрежены
и занимают меньшую площадь, что и лимитирует
обилие этого вида пеночек. Отличия в населении
птиц лесов на горных склонах аналогичной экспози-
ции гораздо более существенны, что обусловлено
различным уровнем развития не только кустарни-
кового, но также и древесного яруса растительнос-
ти. Население птиц лесов на склонах северо-запад-
ной экспозиции отличается очень низкой общей плот-
ностью (89 ос./км2) и крайне бедным видовым
составом (n = 7), при полном отсутствии таких фоно-
вых видов как, например, зарничка и вьюрок (см.
табл. 1). В лесах на склонах юго-восточной экспози-
ции значительно выше видовое богатство (n = 38) и
плотность населения птиц (457 ос./км2), а обилие си-
бирской завирушки (30 ос./км2), таловки (88 ос./км2),
зарнички (72 ос./км2), бурого дрозда (Turdus eunomus
(Temminck)) (19 ос./км2), вьюрка (36 ос./км2) вполне
сопоставимо с соответствующими показателями в
пойменно-устьевых лесах (см. табл. 1).

В котловине оз. Някшингда на юге плато Путора-
на выявлены различия между населением птиц отно-
сительно небольших равнинных межгорных котловин
и населением подножий и склонов горных массивов.

Северная часть котловины оз. Някшингда, со
всех сторон зажатая склонами плато, гораздо ýже
южной и внешне в большей степени напоминает
типичное горное озеро. Обширные приозерные рав-
нинные участки здесь полностью отсутствуют. При-
озерные террасы узкие, с крутыми склонами, в не-
которых местах почти незаметно переходящие в
такой же крутой склон плато. На горных склонах
северной части долины оз. Някшингда в условиях
повышенной инсоляции и эффективного дренажа
грунтов получают почти повсеместное распростра-
нение высокоствольные елово-березово-лиственнич-
ные леса с обильным и густым подлеском из бере-
зы карликовой, ольхи кустарниковой, различных ви-
дов ив. Плотность населения птиц в склоновых
высоких и густых лесах в 1,5 раза выше (794 ос./км2),
чем в разреженных лесах равнинной южной части
котловины (553 ос./км2). Вероятно, лесные место-
обитания на горных склонах оптимальны для горной
трясогузки (Motacilla cinerea (Tunstall)), сибирской
завирушки, таловки, зарнички и вьюрка, обилие кото-
рых здесь составляет 14, 14, 240, 124, 144 ос./км2, тог-
да как в равнинной южной части котловины их обилие
не превышает, соответственно, 8, 4,4, 94, 88, 28 ос./км2.

Обширные плоские приозерные и речные тер-
расы широкой южной части котловины оз. Някшин-
гда на 80% покрыты средневысотными (7–10 м)
разреженными лиственничными лесами (обычно
без подлеска), где плотность населения птиц мини-
мальна (236 ос./км2) (табл. 2).

Относительно равномерно в подобных листвен-
ничниках размещены лишь территориальные пары
овсянки-крошки, которая здесь весьма многочислен-
на и абсолютно доминирует (61,8%) в местных со-
обществах. Все остальные виды птиц встречаются
локально: в пределах небольших островков более

высокоствольных и густых лесов в ложбинах и ус-
тьях водотоков, а также в пограничной полосе с
другими, более населенными лесными биотопами,
например склоновыми лесами. В пределах пре-
имущественно равнинной южной части котловины
оз. Някшингда плотность населения максимальна
(808–1324 ос./км2) в пойменно-устьевых елово-бе-
резово-лиственничных (или лиственничных) лесах,
как правило высокоствольных, с обильным и гус-
тым подлеском. Эти биотопы занимают не более
20% площади в нижней полосе лесного пояса, но 70–
90% территориальных пар большинства видов, на-
селяющих его, концентрируется именно здесь. Сре-
ди этих видов вьюрок, таловка, зарничка, весничка
(Phylloscopus trochilus (L.)), сибирская завирушка,
желтоголовая трясогузка (Motacilla citreola (Pallas)),
обыкновенная чечевица (Carpodacus erythrinus
(Pallas)) (см. табл. 2). Другие участки с повышен-
ной плотностью населения (780 ос./км2) приуроче-
ны к высоким и густым смешанным и лиственнич-
ным склоновым лесам, имеющим густой ольхово-
ивняковый подлесок и покрывающим среднюю и
верхнюю части лесного пояса. К этим склоновым
лесам определенно тяготеют сибирская завирушка,
таловка, вьюрок, бурый дрозд, обилие которых здесь
приблизительно равно или даже превосходит локаль-
ное обилие этих же видов в устьевых лесах. Боль-
шая часть территориальных пар всех упомянутых
видов населяет склоновые леса до высоты 250 м над
уровнем моря. Выше этой отметки, вплоть до верх-
ней границы леса, в меньшем числе и более эпизоди-
чески встречаются сибирская завирушка, таловка,
малая мухоловка (Ficedula parva (Bechstein)), бу-
рый дрозд, вьюрок, овсянка-крошка. По зарослям
ольховника в ложбинах ручьев туда же проникают
единичные пары зарничек, которые наиболее много-
численны в самой нижней части склоновых лесов.
В целом, размещение птиц в лесных ландшафтах юж-
ной части котловины оз. Някшингда весьма нерав-
номерно, а в нижней полосе лесного пояса местами
носит явно выраженный островной характер. Кроме
этого, в сравнении с более гористой северной око-
нечностью озера здесь намного выше обилие азиат-
ского черноголового чекана (Saxicola maurus (Pallas)),
веснички, варакушки (Luscinia svecica (L.)), обык-
новенной чечевицы, полярной овсянки (Schoeniclus
pallasi (Cabanis)), т. е. видов опушечно-кустарнико-
вого комплекса, которые даже входили в число фоно-
вых или лидирующих на открытых безлесных участ-
ках. Объясняется это тем, что существенная разре-
женность древостоя на плоских приозерных террасах
в сочетании с широким распространением заболочен-
ных кустарниковых пустошей создают оптимальные
условия для формирования местообитаний, столь при-
влекательных для этих птиц.

Закономерность, в соответствии с которой плот-
ность населения птиц и обилие многих видов дости-
гают максимальных показателей в лесах на бере-
гах (склонах) южной экспозиции и пойменно-устье-
вых лесах, выявлена также в долине р. Курейки и
котловине оз. Агата Верхняя (табл. 3).
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Обсуждение результатов. Установлено, что
большинство видов птиц (как дендрофилов, так и
кустарниково-опушечных) находят оптимальные
условия обитания в устьевых и пойменных лесах,
заселяемых наиболее плотно. Большая населен-
ность характерна также для высоких и средневы-
сотных лесов с густым подлеском, широко представ-
ленных в нижних частях хорошо дренированных гор-

ных склонов. Значительно слабее заселяются пти-
цами различные леса на приозерных и речных тер-
расах. Это особенно заметно на обширных плоских
террасах с сильно угнетенным или разреженным
древостоем, где суммарные плотности населения
минимальны.

На распределение птиц в горных условиях пла-
то Путорана непосредственно влияют экспозиция и

Т а б л и ц а  2 
Гнездовое население птиц лесов у южной оконечности оз. Някшингда 

Елово-
березово-

лиственничные 
леса в пойме  

р. Амундыкан 

Елово-
березово-

лиственничные 
леса в пойме 

р. Корито 

Устьевые 
елово-

березово-
лиственничные 

леса  

Лественничники 
на склонах 

юго-западной 
экспозиции 

Лиственничники 
на склонах 
восточной 
экспозиции 

Лиственничники 
на плоских 
приозерных 

террасах 
Вид 

О Д О Д О Д О Д О Д О Д 
Тетеревятник – – – – 0,7 0,06 – – – – – – 
Зимняк – – – – – – – – – – 0,14 0,06 
Дербник – – – – 1,4 0,1 – – – – 0,35 0,1 
Белая куропатка 15,4 1,2 – – 2,8 0,2 – – – – 1,4 0,6 
Фифи 64,6 4,9 8,0 1,0 5,5 0,5 – – – – – – 
Сибирский пепельный улит – – 4,0 0,5 1,8 0,1 – – – – – – 
Бекас 5,0 0,4 – – – – – – – – – – 
Азиатский бекас – – 2,0 0,2 2,7 0,2 – – – – – – 
Средний кроншнеп 3,2 0,2 – – – – – – – – – – 
Обыкновенная кукушка – – 0,8 0,1 0,18 0,01 0,4 0,05 – – – – 
Глухая кукушка – – 1,2 0,1 0,18 0,01 – – – – – – 
Воронок – – – – 2,8 0,2 – – – – – – 
Берингийская желтая 
трясогузка – – – – 5,5 0,5 – – – – – – 

Желтоголовая трясогузка 32,3 2,4 16,0 2,0 – – – – – – – – 
Горная трясогузка – – 16,0 2,0 21,5 1,8 16,0 2,0 12,4 3,4 – – 
Белая трясогузка 15,4 1,2 – – 24,6 2,1 – – – – – – 
Серый сорокопут – – – – 1,0 0,08 – – – – 0,7 0,3 
Кукша – – – – 2,7 0,2 – – 6,0 1,7 – – 
Свиристель 8,0 0,6 – – – – – – – – 1,7 0,7 
Сибирская завирушка – – – – 24,6 2,1 40,0 5,2 – – – – 
Весничка 193,8 14,6 8,0 1,0 19,2 1,6 – – – – 3,4 1,4 
Таловка 258,3 19,6 168,0 20,9 266,0 22,5 260,0 33,4 73,6 20,5 19,2 8,1 
Зарничка 275,4 20,8 224,0 27,7 223,0 19,4 110,0 14,1 100,0 27,7 22,6 9,6 
Малая мухоловка – – 8,0 1,0 – – 16,0 2,0 – – – – 
Серая мухоловка – – – – 2,8 0,2 – – – – – – 
Варакушка 32,3 2,4 8,0 1,0 8,3 0,7 – – – – – – 
Бурый дрозд 8,0 0,6 20,0 2,5 21,0 1,8 23,6 2,9 19,0 5,3 6,1 2,6 
Белобровик – – 8,0 1,0 8,5 0,7 – – – – – – 
Сероголовая гаичка – – 8,0 1,0 – – 8,0 1,0 – – 1,4 0,6 
Вьюрок 32,3 2,4 56,0 7,0 168,0 14,2 172,0 22,2 – – 14,0 6,0 
Обыкновенная чечетка 137,0 10,3 68,0 8,5 241,0 20,5 86,0 11,0 – – 18,0 7,6 
Обыкновенная чечевица – – 16,0 2,0 19,2 1,6 – – – – 1,4 0,6 
Сибирская чечевица – – – – 5,5 0,5 8,0 1,0 – – – – 
Белокрылый клест – – – – 2,7 0,2 8,0 1,0 – – – – 
Овсянка-крошка 243,0 18,4 168,0 20,9 93,8 8,0 32,0 4,1 150,0 41,4 145,6 61,8 
Всего 1324 100 808 100 1177 100 780 100 361 100 236 100 

Примечание: О – обилие (ос./км2); Д – доля участия в населении (%). 
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Т а б л и ц а  3 
Гнездовое население птиц лесов в долине р. Курейки и котловине оз. Агата Верхняя 

Долина р. Курейки Котловина оз. Агата Верхняя 

Пойменно- 
устьевые 

лиственничники 

Лиственничники  
на склонах южной 

экспозиции 

В целом по 
лесному поясу 

Елово-березово-
лиственничные леса 

на берегу южной 
экспозиции 

Лиственничники  
на берегу северной 

экспозиции 
Вид 

О Д О Д О Д О Д О Д 
Тетеревятник – – – – – – 0,2 0,03 – – 
Перепелятник  – – – – 0,1 0,02 – – – – 
Зимняк – – – – 0,05 0,01 0,02 0,003 – – 
Орлан-белохвост – – – – – – + – – – 
Дербник – – – – 0,07 0,02 0,3 0,05 – – 
Белая куропатка – – – – – – 5,0 0,8 – – 
Каменный глухарь 0,5 0,05 – – 0,1 0,02 1,1 0,2 1,0 0,4 
Рябчик – – – – – – 2,0 0,3 – – 
Черныш – – – – – – + – – – 
Фифи 1,0 0,1 – – 0,1 0,02 1,7 0,3 2,0 0,9 
Сибирский пепельный улит 1,5 0,2 – – 0,1 0,02 1,3 0,2 + – 
Азиатский бекас 7,5 0,8 – – 1,0 0,3 0,1 0,01 1,8 0,8 
Средний кроншнеп – – – – 0,02 0,005 + – – – 
Обыкновенная кукушка 0,5 0,05 – – 0,01 0,002 0,2 0,03 0,1 0,04 
Глухая кукушка 0,25 0,03 0,07 0,01 0,1 0,02 2,0 0,3 0,3 0,1 
Болотная сова – – – – – – + – – – 
Ястребиная сова 1,5 0,2 0,1 0,02 0,4 0,1 – – 1,0 0,4 
Вертишейка – – – – 0,1 0,02 0,2 0,03 – – 
Желна  1,0 0,1 – – 0,3 0,08 – – – – 
Трехпалый дятел 2,0 0,2 + – 0,3 0,08 3,0 0,5 – – 
Воронок – – – – 0,6 0,15 1,3 0,2 – – 
Лесной конек + – – – 0,4 0,1 – – – – 
Берингийская желтая трясогузка 1,0 0,1 – – 0,2 0,05 0,3 0,05 – – 
Желтоголовая трясогузка 2,0 0,2 – – 0,3 0,08 0,3 0,05 – – 
Горная трясогузка 5,0 0,5 – – 1,8 0,5 6,0 0,9 – – 
Белая трясогузка 4,0 0,4 – – 1,0 0,3 7,0 1,1 1,0 0,4 
Сибирский жулан – – – – – – 0,3 0,05 – – 
Серый сорокопут – – – – – – – – 1,8 0,8 
Кукша 2,5 0,3 0,7 0,1 1,4 0,4 1,2 0,2 1,8 0,8 
Черная ворона + – – – 0,1 0,02 – – – – 
Серая ворона 1,0 0,1 0,5 0,09 0,1 0,02 0,1 0,01 – – 
Ворон 2,5 0,3 – – 0,03 0,01 + – – – 
Свиристель 15,0 1,6 4,5 0,8 4,4 1,1 2,0 0,3 1,8 0,8 
Сибирская завирушка 39,0 4,1 6,9 1,2 9,0 2,3 30,0 4,6 4,4 1,9 
Камышевка-барсучок 2,0 0,2 – – 0,6 0,15 – – – – 
Весничка 11,0 1,1 – – 2,0 0,5 14,0 2,2 2,0 0,9 
Теньковка 5,5 0,6 + – 1,4 0,4 3,0 0,5 – – 
Таловка 94,0 9,8 92,0 16,2 60,2 15,5 159,0 24,5 67,0 29,6 
Зарничка 124,0 13,0 22,0 3,9 24,5 6,3 177,0 27,3 51,0 22,6 
Малая мухоловка 16,0 1,7 7,0 1,2 4,6 1,2 9,0 1,4 – – 
Обыкновенная каменка + – 0,7 0,1 0,1 0,02 – – – – 
Варакушка 3,0 0,3 – – 0,4 0,1 5,2 0,8 – – 
Синехвостка 4,0 0,4 5,5 1,0 2,3 0,6 28,0 4,3 – – 
Оливковый дрозд – – – – – – 0,3 0,05 – – 
Дрозд Науманна – – – – – – 12,0 1,8 10,0 4,4 
Бурый дрозд 46,0 4,8 31,0 5,4 23,7 6,1 20,0 3,1 14,0 6,2 
Рябинник 5,0 0,5 – – 1,0 0,3 0,1 0,01 – – 
Белобровик 30,0 3,1 0,7 0,1 5,7 1,5 5,2 0,8 7,0 3,1 
Сибирский дрозд – – – – – – + – – – 
Сероголовая гаичка – – – – 0,2 0,05 3,0 0,5 – – 
Полевой воробей – – – – – – + – – – 
Вьюрок 222,0 23,2 173,0 30,4 101,0 26,0 60,0 9,2 15,0 6,6 
Обыкновенная чечетка 149,0 15,6 108,0 19,0 73,0 18,8 20,0 3,1 13,0 5,7 
Обыкновенная чечевица 4,0 0,4 0,7 0,1 2,3 0,6 6,0 0,9 1,0 0,4 
Сибирская чечевица – – – – – – 0,6 0,1 – – 
Белокрылый клест 41,0 4,3 26,0 4,6 12,7 3,3 9,0 1,4 – – 
Полярная овсянка – – – – – – 0,5 0,08 – – 
Овсянка-крошка 111,0 11,6 90,0 15,8 50,6 13,0 50,0 7,7 29,0 12,8 
Всего 955 100 569 100 388 100 649 100 226 100 

П ри м еч а н и е: О – обилие (ос./км2); Д – доля участия в населении (%); + – вид отмечен вне учетов. 
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крутизна склона, а также абсолютная высота мест-
ности. В пределах лесного пояса пространственные
изменения населения птиц прослеживаются прежде
всего на горных склонах (или берегах) разной экс-
позиции. В угнетенных и разреженных лесах на скло-
нах северной экспозиции, где сокращается тепло-
обеспеченность и увеличивается продолжитель-
ность залегания снега, плотность населения птиц
заметно сокращается. Наиболее богатые сообще-
ства птиц с повышенной плотностью населения в
пределах лесного пояса формируются на горных
склонах южной экспозиции, занятых высокостволь-
ными лесами с густым подлеском. Эти закономер-
ности выявлены во всех обследованных пунктах
плато Путорана и других горных регионах Север-
ной Азии [Романов, 2013; Романов и др. 2019].

Неравномерный, мозаичный, а порой и букваль-
но точечный характер размещения многих видов
птиц на плато Путорана поддерживается горно-кот-
ловинным характером местности, мозаичным че-
редованием участков оптимальных биотопов, субоп-
тимальных и непригодных для обитания. Эффект
подобного размещения усиливается также склонно-
стью целого ряда неколониальных видов образовы-
вать гнездовые агрегации, когда их территориаль-
ные пары селятся недалеко друг от друга. При этом
обширное пространство аналогичного местообита-
ния вокруг такого поселения, биотопически ничем
не отличающееся от заселенного участка, остает-
ся абсолютно незаселенным. Причина, вероятно,
заключается в особенностях популяционной органи-
зации – тенденции поддерживать эволюционно зак-
репленное оптимальное обилие и частоту контактов
при любом количестве особей. Такая «пятнистая»
пространственная структура популяции, вероятно,
нормальна для птиц при сравнительно низкой общей
численности [Кищинский, 1988].

В Арктике и Субарктике у многих видов при-
годные местообитания заселены лишь частично и
далеки от потенциально возможного «наполнения».
В этих условиях стремление к агрегативности неко-
лониальных видов птиц заметно отчетливее, чем на
сплошном ареале в более южных регионах [Кищин-
ский, 1988; Рябицев, 1993]. В пределах горно-таеж-
ного пояса плато Путорана такую агрегативность
проявляют пискулька (Anser erythropus (L.)), гал-
стучник (Charadrius hiaticula (L.)), средний крон-
шнеп (Numenius phaeopus (L.)), кроншнеп-малют-
ка (Numenius minutus (Gould)), береговая ласточка
(Riparia riparia (L.)), воронок (Delichon
urbicum (L.)), рябинник (Turdus pilaris (L.)), зарнич-
ка. Гнездовые участки каждого из этих видов обычно
располагаются достаточно компактно, образуя дис-
персные моновидовые поселения.

В Арктике и Субарктике также широко распро-
странены поливидовые ассоциации, относящиеся к
территориальным взаимодействиям птиц в гнездо-
вой период. Из взаимодействий такого рода наибо-
лее известны примеры гнездования птиц разных
видов под защитой хищников или иных видов покро-
вителей. На Таймыре и Ямале защитой сапсанов

(Falco peregrinus (Tunstall)) пользуются краснозо-
бые казарки (Branta rufiollis (Pallas)) [Кречмар,
1966; Зырянов, 1989; Рябицев, 1993; Харитонов и др.,
2007]. Под защитой белой совы (Nyctea
scandiaca (L.)) гнездятся гуси (Anser), казарки
(Branta), гаги (Somateria) [Summer et al., 1994; Ха-
ритонов и др., 2009]. Рядом с гнездами зимняков
(Buteo lagopus (Pontoppidan)) на Ямале находили
гнездящихся белощеких казарок (Branta leucopsis
(Bechstein)), гуменников (Anser fabalis (Latham)),
пискулек [Калякин, 1989], а в горных условиях пла-
то Путорана – скопления гнезд воронков [Романов,
2013]. У гнезд полярных крачек (Sterna paradisaea
(Pontoppidan)) на плато Путорана гнездятся морян-
ки (Clangula hyemalis (L.)) и галстучники [Рома-
нов, 2013], на Ямале – морянки и круглоносые пла-
вунчики (Phalaropus lobatus (L.)) [Рябицев, 1993].
В горно-таежном поясе плато Путорана в качестве
вида покровителя для обыкновенных чечеток
(Acanthis flammea (L.)) выступает бурый дрозд, за-
щищающий свои гнезда от кукш (Perisoreus
infaustus (L.)) и других разорителей. В 1988–2018 гг.
мы ежегодно находили здесь два-три таких «совме-
стных поселения» [Романов, 2013]. Аналогичным
образом, под защитой рябинников чечетки гнездят-
ся на севере Европы [Slagsvold, 1982] и на Ямале
[Рябицев, 1993], а вьюрки – на севере Скандинавии
[Slagsvold, 1982].

По итогам наших исследований 1988–2018 гг.
выявлен еще один малоизвестный тип поливидовых
ассоциаций, который, как оказалось, весьма широко
распространен в горно-субарктических условиях
плато Путорана. Поливидовые ассоциации образу-
ют одну-две территориальные пары трех–пяти ви-
дов воробьеобразных (Passeriformes) на одном не-
большом участке, вокруг которого на значительном
расстоянии (0,3–20 км) в пределах абсолютно иден-
тичных условий этих видов нет. Эти ассоциации
образуют мелкие виды воробьеобразных, ни один
из которых не выступает в роли покровителя по от-
ношению к остальным. В случае опасности все уча-
стники оказываются одинаково уязвимы. Их объ-
единяет лишь компактное расположение наиболее
подходящих для гнездования и кормодобывания ме-
стообитаний. Установлено, что на плато Путорана
подобного рода поливидовые ассоциации (n = 447)
встречаются более чем в три раза чаще, чем моно-
видовые (n = 131). Разница в пользу поливидовых
ассоциаций высоко достоверна (P = 0,0001). В лес-
ном поясе поливидовые ассоциации обычно образу-
ют сибирская завирушка, бурый дрозд, таловка, зар-
ничка и вьюрок, в подгольцовом и гольцовом по-
ясах – весничка, варакушка и полярная овсянка
[Романов, 2003; 2006; 2015; Романов и др., 2007].
Возможно, причина преимущественного формирова-
ния поливидовых ассоциаций заключается в суще-
ствовании определенной самоорганизации сооб-
ществ птиц – тенденции поддерживать экологичес-
ки, а затем, видимо, эволюционно закрепленную
плотность населения, определенное сочетание и ин-
тенсивность взаимодействия между разными вида-



104 ВЕСТНИК  МОСКОВСКОГО  УНИВЕРСИТЕТА. СЕРИЯ 5. ГЕОГРАФИЯ. 2021. № 3

ми даже при минимальном количестве особей в ус-
ловиях «недонаселенности» горно-субарктических
ландшафтов. В условиях низкой населенности, да-
лекой от потенциально возможной, и, следователь-
но, почти при отсутствии межвидовой конкуренции,
горно-субарктические ландшафты, вероятно, более
активно осваиваются целыми сообществами птиц,
нежели отдельными видами. Это согласуется со
взглядами на сообщества как целостные самоорга-
низующиеся живые системы, способные эволюцио-
нировать [Шварц, 1973; Северцов, 1990; Чернов,
2008].

Размещение птиц по высотному профилю в пре-
делах горно-таежного пояса плато Путорана под-
чиняется одной главной закономерности: повышен-
ной их концентрации в нижних частях пояса. Имен-
но этим определяется вертикальное изменение
обилия различных видов. На юге региона овсянка-
крошка и зарничка держатся преимущественно в
самой нижней части высотного профиля: обычно на
первой приозерной террасе. Таловка, вьюрок, бурый
дрозд, сибирская завирушка концентрируются не-
сколько выше, в верхних частях склонов второй или
третьей приозерных террас. При этом указанные
виды птиц (как и большинство остальных) заселя-
ют леса наиболее плотно обычно до высот 150 м
над уровнем моря. В данной полосе максимального
заселения отмечается около 90% особей всех птиц –
обитателей лесного пояса. На севере плато 95%
особей всех территориальных птиц, обитающих в
горно-таежном поясе, также осваивают его нижнюю
часть до высоты 200 м над уровнем моря. Выше,
как правило, проникают лишь единичные сибирские
завирушки, таловки, бурые дрозды, обыкновенные
чечетки, овсянки-крошки [Романов, 2013].

В некоторых котловинах крупных горных озер
плато Путорана выражена высотная инверсия лес-
ной растительности [Пармузин, 1959]. Например, в
котловине оз. Кутарамакан на западе плато Путо-
рана полноценная лесная растительность в силу ин-
версии поднимается по склону до 450–500 м над
уровнем моря. Здесь, в верхней части лесного по-
яса, растут более крупные деревья, значительно
обильнее густой и плотный подлесок. В этих экологи-
ческих условиях основная масса птиц не концентриру-
ется в нижней части лесного пояса и распределена
более или менее равномерно по всем его уровням.
Полоса максимального расселения птиц становит-
ся намного шире, ее верхняя граница поднимается
значительно выше, чем в районах без проявления
высотной инверсии, а обилие горной трясогузки, си-
бирской завирушки, таловки, бурого дрозда, вьюрка,
щура (Pinicola enucleator (L.)) достигает макси-
мальных значений в верхней части лесного пояса
[Романов, 1996].

Ряд видов, характерных для лесных ландшаф-
тов плато Путорана и обычно гнездящихся в самой
нижней части лесного пояса, местами образуют
второй «верхний эшелон» расселения в более высо-
ко расположенных уровнях высотного профиля: верх-
ней части лесного и нижней части подгольцового

поясов. Как, например, показали исследования в бас-
сейне р. Курейка (центр плато Путорана), наиболее
многочисленно население птиц самой нижней части
лесного пояса, охватывающей пойму реки, нижнюю
надпойменную террасу и подножие склонов плато
(см. табл. 3). Для пойменных лесных опушек и при-
брежных зарослей кустарников характерны камы-
шевка-барсучок (Acrocephalus schoenobaenus (L.)),
весничка, теньковка (Phylloscopus collybita (Vieillot)),
варакушка, обыкновенная чечевица. В пойменных,
высокоствольных, густых лесах с обильным подлес-
ком держатся сибирская завирушка, зарничка, ма-
лая мухоловка, синехвостка (Tarsiger cyanurus
(Pallas)). На опушках этих высокоствольных лесов,
особенно тех их участках, где распространены за-
росли высоких древовидных ивняков, обычны бело-
бровик (Turdus iliacus (L.)) и рябинник. Указанные
виды не встречаются в обширной средней части
лесного пояса, занимающей склоны плато. При этом
синехвостка и сибирская завирушка вновь появля-
ются у верхнего предела распространения лесной
растительности, а весничка и варакушка (минуя
верхнюю часть лесного пояса) – в подгольцовом
поясе. Вертикальное распространение в пределах
лесного пояса наиболее многочисленных фоновых
видов более равномерно, но и оно имеет определен-
ные отличия. Так, большинство территориальных
пар бурого дрозда, обыкновенной чечетки и овсян-
ки-крошки населяет нижнюю часть лесного пояса,
а с высотой их обилие постепенно сокращается.
Иные тенденции вертикального изменения обилия
демонстрируют таловка и вьюрок. Они распрост-
ранены в лесах на склонах плато более или менее
повсеместно, а показатели их обилия в склоновых
лесах лишь ненамного меньше, чем в лесах у под-
ножия склонов. Кроме этого, на значительных по
протяженности участках долины р. Курейки просле-
живается четкая закономерность вертикального
распределения таловки и вьюрка по склону: их оби-
лие максимально в нижней и верхней трети лесного
пояса, а в его средней части имеет более низкие
промежуточные значения. Возможно, формирование
второй верхней полосы расселения у сибирской за-
вирушки, таловки, варакушки и вьюрка обусловле-
но так называемым «опушечным эффектом». В бо-
лее общей трактовке – эффектом повышения био-
логического разнообразия экотона на границе двух
различных природно-территориальных комплексов
[Чернов, 2008]. Кроме этого, «диапоясное» разме-
щение некоторых видов птиц обусловлено экологи-
чески тесными связями с зарослями кустарников,
которые обычно максимально широко распростра-
нены в нижней и верхней частях горно-таежного по-
яса плато Путорана. Аналогичная закономерность
выявлена также в Корякском и Колымском нагорь-
ях [Кищинский, 1968; 1980] и в горах Камчатки [Лоб-
ков, 1986].

Повышенное обилие некоторых воробьеобраз-
ных, ежегодно успешно гнездящихся не только в
нижней, но и в верхней части лесного пояса, может
объясняться также опытом «запечатления» ими этих
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горных ландшафтов в период послегнездовых коче-
вок первого года жизни. Дело в том, что на плато
Путорана молодые птицы ежегодно в поисках кор-
ма совершают послегнездовые кочевки из нижних
высотно-ландшафтных поясов в верхние. Именно в
этот период годового жизненного цикла у них опре-
деляется выбор района будущего гнездования. Про-
исходит «запечатление и образование связи» с тер-
риторией будущего гнездования [Рыжановский,
1997]. Массовый и очень быстрый подъем вывод-
ков вверх по горным склонам позволяет многим
молодым птицам успешно «запечатлевать» ланд-
шафт верхней части лесного пояса или даже под-
гольцов как образ потенциально возможного места
гнездования. Вероятно, в том числе и этим обстоя-
тельством объясняется формирование второй вер-
хней полосы расселения у сибирской завирушки, та-
ловки, варакушки и вьюрка, а также повсеместное
гнездование (хотя и в небольшом количестве) в верх-
ней части лесного пояса бурого дрозда, обыкновен-
ной чечетки и овсянки-крошки.

Выводы:
– в пределах горно-таежного высотно-ландшаф-

тного пояса плато Путорана выявлено островное
пространственное распространение птиц, что пре-
допределено мозаичностью растительного покрова,
орографическими и геоморфологическими особен-
ностями местности, различной крутизной склонов и
ориентацией их по отношению к сторонам горизон-
та, механическим составом и степенью дренажа
грунтов;

– установлено, что большинство видов птиц (как
лесных, так и кустарниково-опушечных) находят
оптимальные условия обитания в пойменно-устье-
вых лесах, заселяемых наиболее плотно. Высокая
населенность характерна также для высоких и сред-
невысотных лесов с густым подлеском, широко пред-
ставленных в нижних частях хорошо дренированных
горных склонов. Значительно слабее заселяются
птицами различные леса на приозерных и речных
террасах. Это особенно заметно на обширных плос-
ких террасах с сильно угнетенным или разрежен-
ным древостоем, где суммарные плотности насе-
ления минимальны;

– наиболее богатые сообщества птиц с повы-
шенной плотностью населения в пределах лесного
пояса формируются на горных склонах южной экс-
позиции, занятых высокоствольными лесами с гус-
тым подлеском. В угнетенных и разреженных ле-

сах на склонах северной экспозиции, где сокраща-
ется теплообеспеченность и увеличивается продол-
жительность залегания снега, плотность населения
птиц заметно сокращается;

– мозаичное размещение многих видов птиц на
плато Путорана поддерживается горно-котловинным
характером местности, чередованием участков оп-
тимальных биотопов и непригодных для обитания.
Эффект такого размещения усиливается склоннос-
тью территориальных пар ряда неколониальных ви-
дов селиться недалеко друг от друга. Это связано с
особенностями популяционной организации – тен-
денции поддерживать эволюционно закрепленное
оптимальное обилие и частоту контактов при лю-
бом количестве особей;

– установлено, что в условиях плато Путорана
поливидовые ассоциации встречаются более чем в
три раза чаще, чем моновидовые. В условиях низ-
кой населенности, далекой от потенциально воз-
можной, и, следовательно, почти при отсутствии
межвидовой конкуренции горно-субарктические
ландшафты, вероятно, более активно осваиваются
целыми сообществами птиц, нежели отдельными
видами;

– почти на всей территории плато Путорана
наблюдается повышенная концентрация птиц в ниж-
них частях горно-таежного пояса. В гнездовой пе-
риод здесь держится около 90% особей всех птиц –
обитателей лесного пояса. Там, где выражена вы-
сотная инверсия лесной растительности, основная
масса птиц распределена более или менее равно-
мерно по всем высотным уровням. Полоса макси-
мального расселения птиц становится намного шире,
ее верхняя граница поднимается значительно выше;

– ряд видов, характерных для лесных ландшаф-
тов плато Путорана и обычно гнездящихся в самой
нижней части лесного пояса, местами образуют
второй «верхний эшелон» расселения в вышераспо-
ложенных уровнях высотного профиля: верхней ча-
сти лесного и нижней части подгольцового поясов.
Формирование второй верхней полосы расселения
обусловлено «опушечным эффектом» повышения
биологического разнообразия на границе двух при-
родно-территориальных комплексов, экологически-
ми адаптациями видов к освоению кустарниковых
местообитаний, а также опытом «запечатления»
молодыми птицами горных ландшафтов в период
послегнездовых вертикальных кочевок из нижних
высотно-ландшафтных поясов в верхние.
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LANDSCAPE-ECOLOGICAL  DIFFERENTIATION  OF  BIRD  POPULATION
IN  THE  MOUNTAIN-TAIGA  BELT  OF  THE  PUTORANA  PLATEAU

The ecological-geographical regularities of the spatial differentiation of bird population within the
mountain-taiga altitudinal belt of the Putorana plateau are analyzed. The studies were carried out in 1988–
2018 in the northern, southern, western and eastern parts of the region. The survey was carried out as route
accounting on transects of unlimited width at the elevations up to 1412 m above sea level. m. The maximum
density of bird populations within the forest belt is in estuaries and floodplains of rivers and in the lower
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parts of mountain slopes; the forests on flat lakeside and river terraces are much sparsely populated. The
population density is higher in the forests on the mountain slopes of southern exposure, covered with high-
stemmed forests with dense undergrowth. The bird population density is sharply lower in the suppressed
and thinned forests on the slopes of northern exposure. The mosaic distribution of many bird species
within the Putorana plateau is supported by the mountain-and-basin topography of the area and the
tendency of territorial pairs of a number of non-colonial species to form dispersed monospecific settlements.
Poly-species territorial settlements consisting of 3 to 5 species of passerines are formed 3 times more
often, which probably indicates more active colonization of mountain-subarctic landscapes by the whole
communities of birds than by individual species. About 90% of all birds of the forest belt are concentrated
in the lower part of the mountain-northern taiga belt. The altitudinal inversion of forest vegetation results
in much more even distribution of birds. A number of species, usually nesting in the lower part of the forest
belt, sometime form a second "upper echelon" of settlement in its upper part. The formation of the upper
zone of settlement is due to the "forest edge effect" and the ecological adaptations of species, as well as the
experience of "imprinting" mountain landscapes by young birds during the period of post-nesting vertical
migrations.

Key words: distribution, nesting, species diversity, forest, altitudinal belt
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