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УРБАНИЗИРОВАННАЯ ГРУППИРОВКА ЧЕРНОГО ДРОЗДА (TURDUS MERULA)  
В г. МИНСКЕ: ИДЕНТИЧНЫЙ СЦЕНАРИЙ ПРОИСХОЖДЕНИЯ  

ЧЕРЕЗ ДВА СТОЛЕТИЯ

Аннотация. Недавно сформировавшуюся на территории г. Минска городскую группировку черного дрозда от-
личает от лесных популяций этого вида ряд экологических особенностей. В западной части Европы черный дрозд 
начал вселяться в города еще два столетия назад, начиная с городов Германии.  Предполагалось, что затем птицы из 
городских группировок стали расселяться в восточном, северном и южном направлениях путем перемещения из 
одного города в другой. Приведенные в статье данные молекулярно-генетического анализа проясняют, является ли 
вся популяция черного дрозда на территории Беларуси единой, либо есть дифференциация между группировками 
вида из г. Минска и естественных лесных местообитаний. Для микросателлитного анализа были взяты пробы от го-
родских (п = 15) и лесных (п = 21) черных дроздов из различных регионов Беларуси. 

Установлено, что как внутри популяций, так и между популяциями из естественного и урбанизированного 
ландшафта существует постоянный обмен генами. Полученные данные указывают на местное происхождение го-
родских птиц в г. Минске, т. е. формирование городской группировки вида происходит таким же путем, как это было 
в Германии почти два столетия назад.  
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URBAN POPULATION OF BLACKBIRD (TURDUS MERULA) IN MINSK:  
IDENTICAL SCENARIO OF THE ORIGIN TWO CENTURIES LATER

Abstract. A recently formed urban group of blackbirds in Minsk differs from forest populations of the species in several 
ecological characteristics. In the western part of Europe, blackbirds began moving into cities around two hundred years ago, 
starting from Germany. It was assumed that later birds from the urban population began moving from one city to another in 
the eastern, northern, and southern directions. Based on the results of the molecular genetic analysis, it is clarified whether the 
blackbird population in Belarus is a single population or whether there exists a differentiation between groups from urban and 
forest habitats. To perform a microsatellite analysis, samples were collected from urban (п = 15) and forest (п = 21) blackbirds 
from different regions of Belarus. 

It was discovered that there is a constant exchange of genes within and between the populations from natural and urban 
habitats. The obtained data suggest the local origin of blackbirds in Minsk, which means that the formation of the urban birds 
is happening in the same way as in Germany almost two centuries ago.  
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Введение. Современные города, в особенности большие по площади, включают в себя раз-
нообразные биотопы с присущими им особенностями, отличными от окружающих их есте-
ственных ландшафтов, вплоть до формирования на урботерриториях специфических климати-



 Весці Нацыянальнай акадэміі навук Беларусі. Серыя біялагічных навук. 2024. Т. 69, № 2. C. 134–142 135

ческих условий. Широкий спектр местообитаний обусловливает и высокое разнообразие птиц  
в урбоэкосистемах [1]. Несмотря на то что городская среда во многом остается экстремальной 
для птиц, отдельные виды (синурбисты) направленно колонизируют городские территории, ком-
пенсируя различного рода потери теми благоприятными возможностями, которые имеются в ур-
босреде (например, разнообразие мест для размещения гнезд и укрытий, обильные и доступные 
в течение всего года кормовые ресурсы и т. д.) [2–4]. Реализуя свой адаптационный потенциал, 
такие виды птиц в новых для себя условиях формируют специализированные городские популя-
ции, которые по многим биологическим и экологическим особенностям заметно отличаются от 
популяций своего же вида из естественных ландшафтов (например, кряква (Anas platyrhynchos) 
или вяхирь (Columba palumbus) на большей части Европы) [5, 6]. 

Черный дрозд (Turdus merula), изначально являясь лесным видом, за два последних столетия 
также успешно освоил урбанизированные территории на большей части европейского континен-
та, сформировав здесь устойчивые синурбизированные популяции с присущими им специфиче-
скими экологическими и биологическими особенностями [7–13]. На основании наблюдаемой 
схожести и стабильности проявляемой приспособленности к обитанию в урбосреде у городских 
черных дроздов из разных мест было выдвинуто предположение, что многие из такого рода 
впервые появившихся адаптаций имеют конкретную генетическую основу [12, 13]. Тем более 
что изучение и других видов животных показало аналогичные результаты. Например, в Польше 
еще в 1970-е годы на основе выявленных морфологических, анатомических и физиологических 
отличий между синурбизированными и дикими популяциями желтогорлой мыши (Apodemus 
flavicollis) был сделан вывод о существовании генетических различий между такими популяция-
ми [14, 15]. Изучение генетической структуры городской популяции обыкновенного хомяка 
(Cricetus cricetus) в Симферополе (Крым) показало, что даже внутри этой популяции существует 
частичная изоляция между группировками, обусловленная в первую очередь особенностями го-
родского ландшафта, что может косвенно указывать на генетические различия между городски-
ми хомяками и особями из естественных мест обитания [16]. Установленные между городскими 
и дикими мексиканскими чечевицами (Carpodacus mexicanus) отличия в размерах клюва в связи 
с потреблением разнотипных кормов также оказались закреплены на генетическом уровне [17]. 

По мнению некоторых исследователей, происхождение синурбизированных популяций чер-
ного дрозда на европейском континенте предполагает постепенное расселение их по городам из 
первичного центра возникновения. Считается, что эти популяции первоначально сформирова-
лись в Германии еще в начале–середине XIX в., после чего они стали распространяться на дру-
гие урбанизированные территории Западной и Центральной Европы путем перемещения из од-
ного города в другой (leap-frog) [13, 18]. В результате уже более 100 лет большинство западноев-
ропейских городов оказались заселенными черным дроздом. 

Совсем другими сроками такой экспансии черного дрозда характеризуется восточная часть 
Европы. Здесь гнездование черных дроздов в городах стало отмечаться лишь в последние деся-
тилетия и имело явный вектор продвижения с запада на восток. В Беларуси одна из крупнейших 
синурбизированных группировок черного дрозда находится в г. Минске. Несмотря на совсем не-
давнее освоение городских местообитаний данным видом, его локации здесь стабильны, а плот-
ность гнездования в соответствующих биотопах достигает сравнительно высоких значений [19, 
20]. Более того, у городских птиц выявлены отличительные особенности в гнездовой биологии,  
в частности, они позже приступают к размножению и отличаются специфическими чертами  
в выборе мест для расположения гнезд в сравнении с лесными дроздами [21]. В условиях город-
ской среды г. Минска черный дрозд продолжает придерживаться больших по площади древес-
ных насаждений, по своей биотопической структуре близких к естественным лесным форма- 
циям, избегая солитерных древесно-кустарниковых посадок, которые в условиях европейских  
городов охотно занимают синурбизированные популяции птиц. С другой стороны, отдельные 
особи черного дрозда в условиях г. Минска демонстрируют поведение, свойственное западным 
городским черным дроздам, что может свидетельствовать в пользу аллохтонного происхож- 
дения группировок таких птиц, поддерживающих свою численность за счет активного размно-
жения. 
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Тем не менее проведенные в Германии исследования по установлению генетических разли-
чий между городскими и лесными популяциями черного дрозда на основе анализа полиморфиз-
ма длин амплифицированных фрагментов ДНК результатов не дали [13]. Несмотря на это, авторы 
считают, что указанные различия в сроках созревания половых гонад, годовой линьке и мигра-
ционной активности несомненно определяются генетически [12]. Учитывая, что западноевро-
пейские, в том числе и германские, урбанизированные популяции черного дрозда сформирова-
лись и поддерживаются очень давно, можно предположить, что постоянно существующий поток 
генов между популяционными группировками птиц, населяющих города и их окрестности, как 
раз и является причиной их генетической однородности. Другими словами, все западноевропей-
ские дрозды толерантны к городским условиям, но не всем хватает места в городах из-за ограни-
ченной экологической емкости имеющихся там местообитаний и обострения конкуренции меж-
ду отдельными территориальными парами. Вследствие этого не преуспевшие в конкурентной 
борьбе и менее опытные особи вынуждены поселяться вне населенных пунктов.

В отличие от Западной Европы, на территории Беларуси имеется много достаточно удален-
ных от городской среды обширных лесных массивов, где черный дрозд обитает в естественных 
диких условиях. При этом продолжительность существования урбанизированных популяций  
в наших городах пока еще слишком мала, чтобы оказать заметное генетическое влияние на лес-
ных аборигенов в случае аллохтонного происхождения синурбистов. Генетическое сравнение 
этих двух группировок позволило бы протестировать гипотезу о «западном» пути формирова-
ния гнездящихся популяционных группировок черного дрозда на урбанизированных террито-
риях в восточной части Европы, в том числе и в Беларуси, где он появился значительно позже.

Цель настоящей работы ‒ исходя из генетического анализа черных дроздов из различных 
регионов и разнотипных местообитаний установить степень генетического разнообразия попу-
ляции данного вида в Беларуси и на основании этого определить возможное происхождение его 
городской группировки в г. Минске.  

Объекты и методы исследования. В качестве методики выделения ДНК из биопроб черно-
го дрозда использовали реактивы коммерческого набора Animal and Fungi DNA Preparation Kit 
(Jena Bioscience). Для исследования наличия генетического разделения между естественными  
и городскими популяциями черного дрозда в Беларуси были задействованы микросателлитные 
маркеры (Til04, Til09, Ase19, Ase40, LTMR6, Tgu06, Tgu07, Tgu11), ранее применявшиеся для тех 
же целей [11, 12]. Для амплификации микросателлитных локусов использовали реакционную смесь  
в финальном объеме 25 мкл: 1X ПЦР-буфер на основе сульфата аммония (Thermo Scientific) –  
2,5 мкл, 1X смесь дНТФ (0,8 ммоль, Thermo Scientific) – 2,5, Taq-полимераза (5 ед/мкл, Праймтех) – 
0,1, MgCl2 (25 ммоль, «Праймтех») – 2,5, прямой праймер (5 пмоль/мкл) – 2,0, обратный праймер 
(5 пмоль/мкл) – 2,0, ДНК-матрица (50–100 нг/25 мкл) – 1 мкл. 

Для проведения амплификации использовали следующий протокол: первичная денатурация 
при 94 ⁰С – 3 мин; циклическая амплификация с touchdown – 35 циклов: денатурация при 94 ⁰С – 
30 с, отжиг праймеров при 62–48 ⁰С – 45, элонгация при 72 ⁰С – 45 с; финальная элонгация: 15 мин 
при 72 ⁰С.

Выборка черных дроздов из естественных местообитаний включала 21 особь, выборка птиц 
из урбанизированного ландшафта – 15 особей. География исследованных проб черного дрозда 
представлена на рис. 1. 

 Для стандартизации размеров микросателлитных фрагментов использовали программу 
Tandem (version 1.07) [22], для оценки полученных данных по фрагментному анализу на наличие 
ошибок генотипирования (нулевые аллели, наличие статтеров («запинаний»), «выпадение» 
больших аллелей) – программу Micro-Cheсker (version 2.2.3) [23–26], для дополнительной оценки 
частоты нулевых аллелей – программу Genepop (version 4.3) [25, 26], для определения наличия 
неравновесного сцепления между локусами – программу Genepop, для анализа совпадения гено-
типов – программу GenAlEx (version 6.501) [27, 28]. Образцы с абсолютным сходством генотипов 
исключали из дальнейшего анализа. 

Тест на подверженность синурбизированной группировки черного дрозда резкому сниже-
нию численности в прошлом (эффект «бутылочного горлышка») проводился в программе 
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Bottleneck (version 1.2.02) [29]. В данной работе использовали модель TPM (two phase model)  
с параметрами по умолчанию (доля SMM в TPM – 70 %, дисперсия – 30 %), а также модели IAM. 
(infinite allele model) и SMM (stepwise mutational model). Достоверность отклонения наблюдаемой 
гетерозиготности от ожидаемой оценивали с помощью трех предлагаемых в Bottleneck тестов: 
sign test, standardized differences test и Wilcoxon’s sign-rank test, а также графика частоты распре-
деления аллелей (L-shaped distribution).

Число аллелей на локус, аллельное богатство (AR), коэффициент инбридинга (Fis) [30], наб-
людаемую гетерозиготность (Ho) и ожидаемую гетерозиготность (He), наличие генетической 
дифференциации между субпопуляциями дрозда (Gst, G’st, DJost, Fst), отклонение исследуемых 
локусов от равновесия по Харди–Вайнбергу рассчитывали в среде R с помощью пакета diveRsity 
(version 1.9.90) [31]. Индекс DJost был рассчитан в связи с тем, что Fst и Gst могут быть ненадеж-
ными при очень высоком генетическом разнообразии исследуемых популяций. Дополнительную 
проверку на наличие генетической дифференциации выполняли в Arlequin (version 3.5.2.2) [32] 
при помощи точного теста дифференциации между выборками на основании частоты генотипов 
(число шагов в цепях Маркова – 100 000, число шагов демеморизации – 10 000).

Байесовский анализ для оценки генетической структурированности популяции осуществля-
ли в программе Structure [33], используя следующие настройки: admixture model, correlated allele 
frequencies among populations, length of burning period – 50 000, number of MCMC (Markov chain 
Monte Carlo) – 100 000, предполагаемое количество кластеров (K) – 5, для каждого кластера – 10 
прогонов (итераций) с указанными настройками. Для визуализации результатов анализа исполь-
зовали веб-приложение Structure Harvester [34], для визуализации графиков установленных ге-
нетических кластеров – веб-приложение Clumpak [35]. Анализ генетической структурированно-
сти был проведен в программе Genetix (version 4.05.2) c использованием факторного анализа  
соответствия (factorial correspondence analysis (FCA)) [36], визуализация результатов FCA –  
в программе PAST [37].

Результаты и их обсуждение. Анализ генетической дифференциации с применением байе-
совского алгоритма поиска генетических кластеров в рамках программы Structure (version 2.3.4) 

Рис. 1. География проб черного дрозда (Turdus merula) для генетических исследований.  
Зеленая заливка – пробы из естественных местообитаний (n = 21), желтый круг – пробы из Минска (n = 15)

Fig. 1. Geography of blackbird (Turdus merula) samples for genetic research. 
Green fill – samples from natural habitats (n = 21), yellow circle – samples from Minsk (n = 15)
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[34, 35] не выявил разделения между городскими группировками черного дрозда и популяциями 
данного вида из естественных лесных ландшафтов. Не установлена также дифференциация вну-
три проанализированных популяций черного дрозда (рис. 2).

Рис. 2. Результаты анализа генетической структурированности популяций черного дрозда (Turdus merula)  
в программе Structure (а – данные по средним логарифмическим значениям вероятностей для разного количества 

тестируемых генетических кластеров (K); b – график участия исследуемых особей черного дрозда  
из урбанизированной (1) и лесной (2) популяций в генетических кластерах при K = 2)  

Fig. 2. Results of the analysis of the genetic structure of blackbird (Turdus merula) populations in the structure program  
(a – data on average logarithmic probability values for different numbers of tested genetic clusters (K); b – graph of the  
participation of the studied blackbird specimen from urban (1) and forest (2) populations in genetic clusters at K = 2)

Рис. 3. Факториальный анализ соответствия для популяций черного дрозда (Turdus merula) из урбанизированных 
(синие точки) и естественных (зеленые точки) местообитаний на основании микросателлитных данных 

Fig. 3. Factorial correspondence analysis for blackbird (Turdus merula) populations from urban (blue points) and natural 
(green points) habitats based on microsatellite data
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Результаты факториального анализа соответствия (FCA) согласуются также с полученными 
данными байесовского анализа и показателями генетической структурированности (рис. 3). 

Полученные данные по генетической дифференциации подтверждаются результатами ана-
лиза молекулярной дисперсии (AMOVA) в Arlequin – наибольшая доля дисперсии (92,9 %)  
объясняется внутрииндивидуальными различиями безотносительно популяций (FIT = 0,071, 
p = 0,00489). Это подтверждает и точный тест дифференциации на основании частоты генотипов 
(p > 0,05). Такие же результаты были получены при сравнении популяций черного дрозда из ур-
банизированных и естественных местообитаний путем расчета индексов фиксации на межпопу-
ляционном уровне в R (Gst, G’st, DJost и Fst) – все полученные значения были низкими и недо-
стоверными (p > 0,05).

О генетическом разнообразии исследуемых популяций черного дрозда свидетельствуют вы-
сокие показатели наблюдаемой гетерозиготности (He = 0,79 для обеих популяций), аллельного 
богатства (Ar = 7,14 и Ar = 7,81 для городской и лесной популяций черного дрозда соответствен-
но) и отсутствие признаков дрейфа генов и инбридинга (Fis = –0,028 и Fis = 0,087 для городской 
и лесной популяций черного дрозда соответственно). Более детальный анализ сочетания показа-
теля инбридинга для городской популяции черного дрозда (имеющий отрицательное значение)  
с данными по гетерозиготности (Ho = 0,82, что превышает ожидаемое значение) подтверждает 
предположение о наличии потока генов из естественных местообитаний в урбанизированные 
биотопы. Результаты проведенных исследований указывают на то, что существующие группи-
ровки черного дрозда в г. Минске имеют нативное происхождение и регулярно пополняются не 
только за счет размножения, но и за счет проникновения птиц из пригородных естественных 
местообитаний. 

Заключение. Таким образом, полученные в настоящей работе данные по генетике черного 
дрозда свидетельствуют в пользу гипотезы о независимом формировании городских популяций 
черного дрозда в противовес гипотезе «из одного города в другой» (leap-frog), предполагающей 
формирование синурбизированных популяций этого вида в новых регионах Европы из ранее 
сформировавшихся в Западной и Центральной Европе [38]. На основании проведенной работы 
по оценке генетической гетерогенности популяций черного дрозда из естественных лесных  
и урбанизированных местообитаний установлено, что исследуемые популяции характеризуются 
высокими значениями показателей генетического разнообразия, отсутствием признаков инбри-
динга и дрейфа генов. Анализ генетической структурированности популяций черного дрозда из 
лесных и урбанизированных местообитаний не выявил их разделения, что говорит о наличии 
постоянного потока генов между популяциями. Последний факт позволяет утверждать, что рас-
сматриваемая синурбизированная популяция черного дрозда является результатом проникнове-
ния в городской ландшафт птиц из естественных местообитаний. Полученные нами данные  
согласуются с результатами более ранней работы, где оценивалось наличие разделения меж ду го-
родскими и естественными популяциями черного дрозда в Германии на основании AFLP в каче-
стве генетических маркеров [13], при этом сроки появления урбанизированных группировок  
в Германии и в нашем регионе различаются почти на два столетия. 
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