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Анализ данных по соотношению полов у взрослых птиц 196 видов показал, что из 308 достоверных
оценок большинство смещено в сторону самцов. Первичное соотношение полов (при оплодотворе-
нии и в кладках яиц) равное, но в процессе дальнейшей жизни нарушается под влиянием поло-спе-
цифичной смертности. Стойкое превышение доли самцов над долей самок сохраняется во всех воз-
растах, начиная с приобретения самостоятельности. Установлена более высокая выживаемость
самцов по сравнению с самками, однако во многих популяциях различия не достигают уровня до-
стоверности. Наиболее логичное объяснение разнонаправленной смертности у птиц и млекопита-
ющих (повышенная у самок птиц и у самцов млекопитающих) – фактор детерминации пола. У тех
и других смертность выше у гетерогаметного пола, но у птиц гетерогаметны самки, а у млекопита-
ющих – самцы. Первый этап формирования соотношения полов с преобладанием самцов начина-
ется у птиц в очень молодом возрасте, вскоре после покидания гнезда выросшими птенцами. Более
выраженная натальная дисперсия самок в сочетании с их гетерогаметностью может сопровождаться
большей гибелью по сравнению с самцами.
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Количественное соотношение самцов и самок
у взрослых животных в природных популяциях –
фундаментальная концепция в популяционной
биологии, ключевой фактор полового отбора.
Половая структура, а также операционное соот-
ношение полов (т.е. доля сексуально активных
самцов) – одни из главных показателей размно-
жающихся популяций. Воздействие половой
структуры на процессы рождаемости, выживае-
мости и дисперсии (разлёта по территории обита-
ния) занимает важное место в исследованиях ре-
гуляции численности животных и сохранения
биологического разнообразия. Соотношение по-
лов весьма вариабельно, смещение его в сторону
количественного преобладания самцов или са-
мок широко распространено и имеет существен-
ные последствия для стратегий брачного поведе-
ния и популяционной динамики. Количествен-
ное соотношение особей разного пола во время
рождения и во взрослом состоянии рассматрива-
ется популяционными биологами и демографами
в качестве катализатора изменений численности и
социального поведения. Понимание причин и по-
следствий вариации в соотношении полов необхо-
димо, поскольку половая структура не только
определяет эволюцию половых ролей и брачные

системы, а также регуляцию численности живот-
ных, но в конечном счете влияет на всю приспо-
собленность популяций к условиям существова-
ния (Emlen, Oring, 1977; Мейнард-Смит, 1981;
Clutton-Brock, Vincent, 1991; Székely et al., 2000;
Donald, 2007; Kokko, Jennions, 2008; Pipoly et al.,
2015). Несмотря на важность изучения половой
структуры животных, считается, что ее измене-
ния и вариации в популяциях разных таксонов
остаются мало исследованными и неясными
(Hardy, 2002; Donald, 2007; Liker et al., 2013; Széke-
ly et al., 2014; Carmona-Isunza et al., 2017; Eberhart-
Phillips et al., 2017).

Основная цель данного краткого обзора состоит
в формулировании основных выводов, следую-
щих из опубликованных результатов исследова-
ний половой структуры популяций птиц и разли-
чий в выживаемости самцов и самок. Внимание
уделено следующим темам: 1) эмпирические дан-
ные о соотношении полов в популяциях птиц;
2) уровень смертности птиц разного пола и причи-
ны их различной выживаемости; 3) теории полово-
го распределения (регуляция соотношения полов
потомства родителями); 4) особенности периода
ювенильной смертности; 5) соответствие реги-
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стрируемой половой структуры популяций поло-
вым различиям выживаемости птиц.

ПОЛОВАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ ПТИЦ 
И ЕЕ ИЗМЕНЧИВОСТЬ

Вопрос о соотношении полов у животных обрел
свою научную значимость начиная с 1930-х годов,
хотя еще Дарвин (Darwin, 1871) писал о том, что в
популяциях есть отклонения от равного количе-
ства самцов и самок, что должно учитываться при
обсуждении полового отбора. Согласно постула-
там Фишера (Fisher, 1930), с теоретической точки
зрения при одинаковом родительском вкладе
обоих полов соотношение во время оплодотворе-
ния определяется сочетанием половых хромосом
и равно 1 : 1, и это сбалансированное соотноше-
ние адаптивно, поскольку обеспечивает страте-
гию эволюционной стабильности. Однако впо-
следствии стало очевидным, что среди взрослых
особей количественное смещение в сторону сам-
цов или самок в популяциях – обычная ситуация
в животном мире (Mayr, 1939; Breitwisch, 1989;
Паевский, 1993; Donald, 2007; Kokko, Jennions,
2008; Székely et al., 2014). Майр (Mayr, 1939) был
первым, кто заложил основы изучения соотноше-
ния полов в классе птиц. По Майру, у птиц соот-
ношение самцов и самок при оплодотворении и в
кладках яиц должно трактоваться как первичное,
среди птенцов в гнезде и молодых – как вторич-
ное, и у взрослых – как третичное. Вторичное и
третичное соотношения полов предполагаются
зависимыми от поло-специфичной смертности,
контролируемой естественным отбором.

Половая структура взрослых размножающих-
ся особей весьма разнообразна в животном мире:
от популяций с весьма большой долей самцов до
популяций, состоящих только из взрослых самок
(Donald, 2007; Székely et al., 2014). При этом мле-
копитающие, включая человека, обычно характе-
ризуются количественным преобладанием жен-
ского пола, а птицы – мужского, что было в ряде
случаев известно уже давно, а для большинства
видов и популяций птиц выяснено только в послед-
ние два десятилетия. Птицы наиболее удобны для
таких исследований, поскольку они весьма разно-
образны по брачным системам и родительскому
поведению и дают возможность изучать их выжи-
ваемость путем индивидуального мечения –
кольцевания.

Соотношение количества самцов и самок в
природных популяциях птиц, обычно выражае-
мое как доля самцов, многократно изучалось на
разных видах уже в течение 90 лет (Ларионов,
1927; Mayr, 1939; McIlhenny, 1940; Lack, 1954; Па-
евский, 1969, 1993, 2008; Charnov, 1982; Clutton-
Brock, 1986; Чемякин, 1988; Breitwisch, 1989; Ро-
димцев, 1997; Sheldon, 1998; Kölliker et al., 1999;
Sokolov, Vysotsky, 2000; Donald, 2007; Eiby et al.,

2008; Lehikoinen et al., 2008; Payevsky, 2009a, b; Ver-
an, Beissinger, 2009; Székely et al., 2014; Pipoly et al.,
2015; Morrison et al., 2016; Eberhart-Phillips et al.,
2017; Ramula et al., 2018, и др.). Из обзорных пуб-
ликаций наиболее тщательным и обстоятельным
можно назвать обзор Дональда (Donald, 2007).
Наибольшее количество эмпирических данных
по соотношению полов опубликовано по взрос-
лым птицам в сезон размножения, молодым осо-
бям после окончания сезона гнездования и по
птенцам в гнездах после вылупления из яиц.

Среди взрослых размножающихся птиц в по-
давляющем большинстве случаев исследователи
констатируют численное преобладание самцов,
за исключением охотничьих видов, у которых
преимущественно добываются самцы, и поэтому
самок при учетах бывает больше, чем самцов. Ко-
личественное преобладание самцов по данным
визуальных учетов в летний сезон некоторыми
воспринимается с сомнением, поскольку самцы
по сравнению с самками более заметны в природе
из-за яркой окраски оперения, регулярного пе-
ния и большей подвижности в гнездовое время.
Однако по данным массового отлова в сезон ми-
граций при охвате всего периода перелетов види-
мое соотношение полов, скошенное в сторону
самцов, сохраняется, что может свидетельство-
вать о реальности такого соотношения (Паев-
ский, 1993, 2008).

Обобщенные результаты нашего анализа
опубликованных данных по третичному соотно-
шению полов, т.е. у взрослых птиц 196 видов,
представлены на диаграмме (рис. 1) и в табл. 1.
Подчеркнем, что эти данные были получены раз-
ными методами, для взрослых птиц разной таксо-
номической принадлежности, в разные сезоны, и
использованы здесь без какой-либо коррекции.
Всего из 308 оценок в 233 случаях (76%) соотно-
шение достоверно отличалось от 0.5, т.е. равного
(1 : 1), и большинство из них (82%) было смещено
в сторону самцов (χ2 = 92.7, p < 0.001). Для тех
оценок, где самцы по количеству преобладали, их
доля значительно варьировала у разных видов и
систематических групп: превышение доли сам-
цов над долей самок составляло от 1.1 до 37.8%.
Экстремальное количественное преобладание
самцов (не использовано в наших расчетах) – в 6
раз больше, чем самок, – было установлено при
моделировании собранных в природе данных о
морском зуйке (Charadrius alexandrinus), полиан-
дрическом виде с обратной половой ролью –
мужской заботой о потомстве (Kosztolanyi et al.,
2011).

Согласно обзору Дональда (Donald, 2007),
оценки соотношения полов, собранные разными
способами (визуальные подсчеты, отлов на ме-
стах гнездования или отлов в периоды сезонных пе-
редвижений), не имели достоверных различий меж-
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ду собой (критерий Крускала–Уоллиса, p > 0.05).
Однако при этом различия в оценках обнаружились
лишь у птиц с нормальной и сокращающейся чис-
ленностью. У последних, особенно находящихся
под угрозой вымирания по критериям Междуна-
родного союза охраны природы, соотношение
полов было в большей степени сдвинуто в сторо-
ну самцов. То же самое оказалось характерным и
для небольших изолированных популяций птиц
(Dale, 2001). Помимо общего соотношения полов
в популяции, тщательные исследования доли ак-
тивных в сексуальном плане самцов и самок дают
возможность изучить и их соотношение. На при-
мере полигамного снежного зуйка (Charadrius ni-
vosus) было выяснено, что соотношение у сексу-
ально активных и всех остальных птиц меняется в
разные годы, хотя самцы в обеих группах преоб-
ладают (Carmona-Isunza et al., 2017).

Первичное соотношение полов обычно опре-
деляют молекулярно-генетическими методами в
кладках яиц или при вылуплении птенцов (Elle-
gren, 1996; Sokolov, Vysotsky, 2000; Que et al., 2019).
По 140 оценкам в гнездах 114 видов соотношение
полов в яйцах и у только что вылупившихся птен-
цов отличалось от равного в 24 случаях (17%)
(Donald, 2007). По данным о 819 птенцах 28 видов
птиц (среди которых 24 вида – воробьинообраз-
ные), исследованных в гнездах с отсутствием ги-
бели птенцов до исследования, соотношение по-
лов у всех видов достоверно не отличалось от рав-

ного (Родимцев, 1997). У черного аиста (Ciconia
nigra) было обнаружено в среднем 47.1% самцов
среди птенцов из разных популяций видового
ареала (Konovalov et al., 2015). Существуют и се-
зонные тренды в соотношении полов у потом-
ства. У пяти видов хищных птиц обнаружено раз-
ное соотношение пола птенцов в зависимости от
времени размножения. У одних видов в ранний
период размножения количественно преоблада-
ли самки, а в поздний – самцы, но у других видов
соотношение было обратным. При тенденции
размножаться в раннем возрасте, как у пустельги
(Falco tinnunculus), в потомстве преобладает муж-
ской пол, а у болотного луня (Circus aeruginosus),
вида с поздним размножением, – женский (Daan
et al., 1996). Несмотря на существование ряда та-
ких и других отклонений, в целом по выводам из
разных публикаций можно утверждать, что у
большинства птиц первичное соотношение по-
лов равное, и лишь в процессе дальнейшей жизни
это соотношение нарушается под влиянием по-
ло-специфичной смертности.

По данным многолетнего (1958–1996 гг.) изу-
чения путем отлова, кольцевания и повторных
отловов двух наиболее многочисленных гнездя-
щихся видов птиц на Куршской косе (Восточная
Прибалтика) – зяблика (Fringilla coelebs) и пеноч-
ки-веснички (Phylloscopus trochilus) – нами были
получены результаты о соотношении полов птиц
в разном возрасте (Паевский, 1967, 1986, 1991; Со-

Рис. 1. Распределение частот 308 опубликованных оценок соотношения полов у взрослых птиц из широкого спектра
видов.
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Таблица 1. Распределение количества достоверных оценок соотношения полов взрослых птиц

Примечание. Суммарные материалы из публикаций: Паевский, 1993; Donald, 2007; Veran, Beissinger, 2009; Eberhart-Phillips et al.,
2018.

Группы Преобладание
самцов

Преобладание
самок

Равное соотношение 
полов

Отряд Воробьинообразные 103 11 40
Птицы из других 18 отрядов 87 32 35
Всего 190 43 75
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колов и др., 1986, 1996; Payevsky, 2000; Payevsky,
Shapoval, 2000). Соотношение полов у птенцов в
гнездах зяблика определено на 93 особях, состав-
ляющих 23 выводка, выкормленных вручную до
возраста самостоятельности с целью изучения
импринтинга территории (Соколов и др., 1984).
Половая структура этих выводков оказалась са-
мой разнообразной: от выводка, состоящего из 4
самцов, до выводка, состоящего из 5 самок. Сум-
марно же соотношение в этом возрасте оказалось
равным (47 самцов и 46 самок). Достоверные
оценки соотношения полов среди молодых зяб-
ликов в течение лета до осенней миграции варьи-
ровали по десятидневкам от 0.50 до 0.71, в сред-
нем составляя 0.57 самцов.

Среди взрослых зябликов разного возраста соот-
ношение полов варьировало в меньшей степени,
составляя в среднем 0.55 самцов (табл. 2). Резуль-
таты свидетельствуют, что у этой популяции со-
отношение полов со стойким превышением доли
самцов над долей самок сохранялось во всех воз-
растах, начиная с приобретения самостоятельно-
сти, при этом доля самцов слегка увеличивалась с
возрастом птиц. То же самое обнаружили и для
других видов птиц, где по мере увеличения воз-
раста увеличивался разрыв в количестве самцов и
самок (Donald, 2007). Существенное количе-
ственное преобладание самцов обнаружено и в
северной популяции зяблика в Восточной Фен-
носкандии (Панов и др., 2019).

Такие же многолетние данные, как и по зябли-
ку, были получены нами для пеночки-веснички
(Паевский, 1991; Payevsky, 2000). В 1970–1980-е
годы весничка в Восточной Прибалтике была

весьма многочисленным видом со стабильной
численностью, как и в других регионах Европы, и
лишь впоследствии во многих местах был зареги-
стрирован достоверный популяционный спад.
В Великобритании (Morrison et al., 2016) половое
соотношение у этого вида с достоверным превы-
шением количества самцов существовало только
при сокращающейся численности популяций.
В других регионах количественное преобладание
самцов наблюдалось и при очень высокой чис-
ленности в течение многих десятилетий (за 1958–
1996 гг. на Куршской косе было поймано и обсле-
довано 122870 особей). Определение пола пойман-
ных весничек проводили в период размножения по
клоакальному выступу у самцов и наседному пят-
ну у самок, а в другие сезоны – по длине крыла,
предварительно установив половые различия его
длины. Пол определяли, относя всех особей с дли-
ной 68 мм и более – к самцам, а с длиной 64 мм и
менее – к самкам, игнорируя зону перекрытия
длин. Хотя по критерию Бартлетта было выясне-
но, что есть межгодовые различия численности,
корреляционный анализ показал положительную
связь между количеством пойманных весничек в
одни и те же декады разных лет (Паевский, 1991;
Payevsky, 2000). Доля самцов среди пойманных
нами размножающихся весничек, с середины мая
до июля, составляла в разные сроки в среднем от
55.3 ± 1.6% до 73.5 ± 1.1% (достоверно при p < 0.001).
Во время кочевок после периода размножения
средняя доля самцов среди взрослых составляла
58.9 ± 1.4%, а среди молодых – 57.6 ± 0.3%. На о-
ве Гельголанд в Северном море было получено та-
кое же соотношение у взрослых весничек (59%

Таблица 2. Соотношение полов среди взрослых зябликов разного возраста по данным повторных отловов (сум-
марные данные за 22 летних сезона)

Примечание. * Первый год взрослой жизни – это второй календарный год после года рождения.

Годы 
жизни

Птицы, окольцованные в возрасте

птенцы + молодые первый год взрослой жизни* взрослые разного возраста

n самцы, % p n самцы, % p n самцы, % p

1 1195 53.8 ± 1.4 <0.001 453 54.4 ± 1.6 <0.001 957 54.4 ± 1.6 <0.001
2 498 55.6 ± 2.2 <0.001 279 55.6 ± 2.9 <0.01 530 55.1 ± 2.2 <0.001
3 274 55.8 ± 3.0 <0.01 165 55.8 ± 3.9 <0.05 311 55.6 ± 2.8 <0.01
4 150 52.0 ± 4.1 <0.05 102 54.9 ± 4.9 >0.05 190 56.3 ± 3.6 <0.05
5 96 50.0 ± 5.1 >0.05 52 108 59.3 ± 4.7 <0.01
6 42 19 59.0 ± 5.4 <0.05 59
7 24 9 23
8 9 50.6 ± 5.6 >0.05 3 10 53.1 ± 5.0 >0.05
9 4 5

10 1 1
11 1

В среднем 53.0 ± 1.6 56.0 ± 1.8 55.6 ± 1.4



276

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 81  № 4  2020

ПАЕВСКИЙ

самцов), однако среди молодых соотношение
оказалось равным (Niemeyer, 1969).

Итак, по результатам изучения разных видов и
популяций соотношение полов у взрослых птиц в
большинстве случаев количественно смещено в
сторону самцов. В кладках яиц и у вылупляющих-
ся птенцов соотношение полов равное. Одна из
вероятных причин нарушения равного полового
соотношения по мере взросления птиц – более
высокий уровень смертности самок по сравне-
нию с самцами, что по-разному объясняется раз-
ными авторами, и это обсуждается далее.

ПОЛО-СПЕЦИФИЧЕСКАЯ 
ВЫЖИВАЕМОСТЬ ПТИЦ: ОТЛИЧИЯ

ОТ ДРУГИХ ЖИВОТНЫХ
Ранее было широко распространено мнение,

основанное на многочисленных данных стати-
стики, что у большинства животных разной си-
стематической принадлежности, и в первую оче-
редь млекопитающих, включая человека, самцам
свойственна повышенная по сравнению с самка-
ми смертность и пониженная продолжительность
жизни (Comfort, 1964; Case, 1978). Это иногда
трактовалось как следствие недостаточного вы-
кармливания более требовательных к ресурсам
растущих мужских отпрысков. Универсальность
повышенной смертности самцов, однако, была по-
ставлена под сомнение даже для некоторых видов
млекопитающих (Большаков, Кубанцев, 1984).
Что же касается птиц, то это обсуждалось приме-
нительно к разным видам, и неоднократно была
высказана гипотеза о более высокой выживаемо-
сти самцов по сравнению с самками (Lack, 1968;
Паевский, 1985; Curio, 1989; Promislow et al., 1992;
Owens, Bennett, 1994).

Тестирование этой гипотезы было проведено
нами по данным о среднегодовой выживаемости
особей разного пола у 10 видов птиц Восточной
Прибалтики и по опубликованным данным для
62 видов мировой орнитофауны, всего из 12 отря-
дов, на основе 109 парных величин (Payevsky et al.,
1997). Расчеты по данным кольцевания проводи-
лись разными методами для погибших птиц и для
пойманных живыми в последующие годы. Во
втором случае физическая выживаемость в узко-
локальной популяции представляет собой произ-
ведение вероятности выживания на вероятность
возвращения. Обобщенные результаты показали,
что в 80 случаях более высокие показатели выжи-
ваемости наблюдались у самцов, только в 19 слу-
чаях – у самок, и в 10 случаях выживаемость была
равной. В разных систематических группах птиц
показатели выживаемости самцов и самок соот-
носятся по-разному, при этом у буревестникооб-
разных различия выживаемости полов наимень-
шие (рис. 2). Попытка определить на этом мате-
риале, существует ли связь между общим уровнем

выживаемости и разницей в выживаемости сам-
цов и самок, показала, что коэффициент детер-
минации R2 = 0.24, что говорит о невозможности
сделать такой вывод.

Более высокий уровень выживаемости сам-
цов, нежели самок, был установлен и в других ис-
следованиях на разных видах птиц (Searcy, Yasu-
kawa, 1981; Blums, Mednis, 1996; Siriwardena et al.,
1998; Sillett, Holmes, 2002; Liker, Székely, 2005;
Pipoly et al., 2015; Ramula et al., 2018). Таким обра-
зом, существует стойкая тенденция к более высо-
кой среднегодовой выживаемости самцов птиц
по сравнению с самками, однако это верно только
при сравнении всех данных для многих видов.
Важно подчеркнуть, что для каждой отдельной по-
пуляции, несмотря на более высокие показатели
самцов, различия во многих случаях оказывались
недостоверными. Это особенно характерно для
популяций разных видов синиц (Orell, Ojanen,
1979; Clobert et al., 1988; Winkel, Frantzen, 1989;
Hõrak, Lebreton, 1998; Dietrich et al., 2003; Pa-
yevsky, 2009a). Тем не менее можно утверждать,
что для птиц не подтверждается известная кон-
цепция о повышенном уровне смертности самцов
в сравнении с самками у всех животных.

Чем же можно объяснить отличия птиц от
многих других животных, и в первую очередь от
млекопитающих, по признаку выживаемости
особей разного пола? Разумеется, самцы и самки
многих видов, помимо физиологических отли-
чий, различаются по степени участия в размноже-

Рис. 2. Соотношение показателей выживаемости
самцов и самок в разных систематических группах
птиц.
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нии. Весьма частое объяснение сдвинутой в сто-
рону самцов половой структуры – более высокая
репродуктивная нагрузка на самок, которая ведет
к их повышенной смертности (Promislow et al.,
1992; Blums, Mednis, 1996; Bennett, Owens, 2002).
Самцы, тем не менее, при весьма интенсивной
конкуренции и за территорию, и за самку тоже
подвержены большим энергетическим затратам,
что ведет к высокой стоимости размножения.
Большинство специалистов все же склоняются к
утверждению о более высокой смертности того
пола, который несет всю тяжесть родительской
заботы, а это чаще всего самки (Clutton-Brock,
Vincent, 1991). Несколько исследований по ре-
продуктивным затратам у животных разного фи-
логенетического уровня дали противоречивые
результаты в отношении высокой стоимости по-
лового отбора у птиц (Promislow et al., 1992; Ow-
ens, Bennett, 1994, и др.). И все же сравнительный
филогенетический анализ поло-специфической
смертности взрослых птиц 194 видов (Liker,
Székely, 2005) четко показал, что эволюционные
изменения родительской заботы самок не связа-
ны с изменениями их смертности. А у самцов ва-
риации в уровне смертности все же достоверно
зависят от конкурентных взаимоотношений в
брачный период. Оценка общности годовых из-
менений численности популяций разных видов
со сходной экологией и общими местами зимо-
вок показала синхронность колебаний уровня
смертности (Бурский, 2007). То же можно ожи-
дать и у возрастно-половых групп птиц, но с су-
щественными, хотя и разными поправками на
возраст и пол. Кроме того, хорошо известны воз-
растные и половые различия в отношении протя-
женности осенних миграций, т.е. дальности рас-
положения зимовок и вследствие этого разных
возможностей выживания (Паевский, 2019).

В одном из обзоров (Breitwisch, 1989) высказано
мнение, что несбалансированное соотношение
полов у разных животных является результатом
различных брачных систем. Известно, что поли-
андрия характеризуется количественным преоб-
ладанием самцов и заботой самца о потомстве, а
полигиния – количественным преобладанием са-
мок. Однако подавляющее большинство видов
птиц моногамны, и у них половое соотношение
чаще всего сдвинуто в сторону преобладания сам-
цов. Более того, сами брачные системы могут ко-
личественно видоизменяться в зависимости от
существующих изменений в соотношении полов
(Donald, 2007). Еще один важный аспект разного
поведения самок и самцов – различия в степени
интенсивности и дальности расселения, что об-
суждается ниже, в разделе о начальном периоде
половых различий смертности.

Наиболее логичное объяснение разнонаправ-
ленной смертности у птиц и млекопитающих (у
птиц повышенная у самок, а у млекопитающих

повышенная у самцов) – генетическое, а именно
фактор детерминации (становления) пола. И у
тех, и у других смертность взрослых выше у гете-
рогаметного пола, но у птиц гетерогаметны самки
(ZW), а у млекопитающих – самцы (XY). Соотно-
шение полов с преобладанием самцов находят у
видов с ZW-детерминацией пола, в отличие от ви-
дов с детерминацией XY (Паевский, 1985; Pa-
yevsky et al., 1997; Liker, Székely, 2005; Donald,
2007; Pipoly et al., 2015). У таксонов с гетерогамет-
ностью самок доля самцов в среднем 0.55 ± 0.01, а
у таксонов с гетерогаметностью самцов 0.43 ± 0.01
(Pipoly et al., 2015). Считается, что более высокая
смертность гетерогаметного пола может объяс-
няться проявлением вредоносных аллелей, под-
верженных действию отбора (Мейнард-Смит,
1981; Liker, Székely, 2005).

ТЕОРИИ ПОЛОВОГО РАСПРЕДЕЛЕНИЯ

Впервые идея о том, что естественный отбор
благоприятствует способности родителей регули-
ровать пол своего потомства, была выдвинута
уже давно (Trivers, 1972; Trivers, Willard, 1973).
В одной из существенных публикаций, теорети-
чески развивающих эту идею (Kokko, Jennions,
2008), рассмотрены аргументы, касающиеся раз-
ных стратегий самцов и самок при размножении –
приверженность самок заботе о потомстве, а сам-
цов – конкуренции за самок. Основной вопрос
при этом – связана ли забота о потомстве с инве-
стициями энергии до и после спаривания. Пред-
ставленная интегративная модель показала взаи-
модействие всех сопутствующих факторов, при-
водящих к разным половым ролям (Kokko,
Jennions, 2008). Если смертность при заботе о
потомстве выше, чем при конкуренции самцов,
то это снижает вероятность расхождения половых
ролей, потому что сильно ограничивает успеш-
ность спаривания одного из полов.

К способности родителей регулировать пол
своего потомства приводят различия в социаль-
ном статусе и физическом состоянии самок жи-
вотных. Самки высокого ранга при выращивании
потомства неосознанно предпочитают проявлять
наибольшую заботу к тому полу, чья ожидаемая
репродуктивная успешность зависит от материн-
ской заботы; в большинстве случаев это оказывает-
ся мужской пол. А низкоранговые самки, живущие
в менее благоприятных условиях, выращивают пре-
имущественно дочерей. Разумеется, экологиче-
ское состояние окружающей среды в период вы-
ращивания потомства может определять репро-
дуктивную успешность родителей, оказывать
влияние на пол потомства и поло-специфическое
регулирование будущей успешности потомства. В
любом случае отбор должен благоприятствовать
подгонке соотношения полов потомков в отно-
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шении их ожидаемой приспособленности (Triv-
ers, Willard, 1973; Charnov, 1982; Leimar, 1996).

Считается (Navara, 2018), что в настоящее вре-
мя есть множество доказательств возможности
самок позвоночных животных регулировать, ка-
кую именно половую хромосому получат яйца в
зависимости от условий окружающей среды и со-
циальной обстановки в популяции. Несмотря на
растущее количество публикаций на эту тему, ре-
зультаты часто противоречивы. Тестирование
этих связей на примере размножения домового
крапивника (Troglodytes aedon) показало, что у са-
мок высокого ранга количество выращенных
самцов достоверно больше, чем у самок низкого
ранга. Выяснено также, что на массу тела птенцов
мужского пола наличие пищевых ресурсов ока-
зывало большее влияние, чем на массу тела птен-
цов женского пола: самцы были тяжелее самок,
когда росли в хороших условиях, но были легче
самок при плохих условиях выращивания. Одна-
ко при этом родители, выращивавшие выводки с
равным соотношением полов, были более про-
дуктивны, чем родители с выводками с неравным
соотношением полов. Это говорит о том, что от-
бор направлен на равное соотношение полов.
Тем не менее различия в физическом состоянии
выращенного потомка и его успешности размно-
жения имели положительные связи с массой тела
сыновей, но не дочерей (Bowers et al., 2015). В по-
следующей публикации этих авторов (Bowers et al.,
2017) на примере того же вида птиц показано, что
доля самцов в выводке была отрицательно связана
с размером выводка, в котором выросла мать, и с да-
той ее вылупления, но положительно коррелирова-
ла с качеством текущей территории размноже-
ния. Однако самки, которые вырастили больше
сыновей, чем дочерей, с меньшей вероятностью
возвращались размножаться на эту территорию в
следующий сезон. Следовательно, окружающая
среда при размножении имеет длительный эф-
фект на последующую репродукцию и на половое
распределение.

Теория полового распределения прогнозирует,
что родители, выращивающие выводки, вклады-
вают в потомство разного пола столько из имею-
щихся ресурсов, сколько ожидается соответ-
ственно его будущей приспособленности при
размножении. Однако на примере 1264 птенцов
из 676 выводков морского зуйка (Charadrius alex-
andrinus) в Китае, пол которых установлен моле-
кулярно, было показано равное соотношение по-
лов, которое не зависело ни от даты вылупления, ни
от физического состояния родителей, как отца,
так и матери (Que et al., 2019).

Результат исследования этих вопросов на при-
мере лазоревки (Cyanistes caeruleus) в Англии по-
казал влияние качества гнездовой территории на
показатели первичного соотношения полов. У

потомства из 78 гнезд не обнаружено достоверно-
го отклонения от первичного равного соотноше-
ния полов. Однако существующая вариация в со-
отношении полов потомства была достоверно
связана с взаимодействием между качеством отца
и качеством гнездовой территории. Выживае-
мость птенцов была связана с качеством отца в
противоположность качеству матери, и физиче-
ское состояние птенцов зависело от соотношения
качества территории и качества отца (Bell et al.,
2014). Ранее подобные связи были показаны на
примере большой синицы (Parus major), где доля
сыновей в выводке достоверно увеличивалась с
увеличением размера цевки и черной брюшной
полосы самца (Kölliker et al., 1999).

Связи между вариацией в соотношении полов
потомства и вариацией в физических качествах
отца были показаны в разных исследованиях. Ис-
ходя из этого прогнозировалось количественное
преобладание самцов в большинстве выводков,
однако во многих случаях этого не наблюдалось
(Bell et al., 2014). Тем не менее уже давно известно,
что самки, образующие пару с сексуально более
привлекательными внешне и/или высокоранго-
выми, т.е. более крепкими физически, самцами,
производят больше сыновей, чем дочерей (Charnov,
1982). Тщательный обзор литературы для тести-
рования этой гипотезы (Booksmythe et al., 2017)
привел к заключению, что средняя сила изучае-
мой связи была весьма небольшой, объясняя
меньше 1% соотношения полов. Из всех атрибу-
тов привлекательности самцов только размер те-
ла и развитие особых украшений достоверно про-
гнозировали повышенную долю самцов среди
потомства. На основании этого полагают, что
есть убедительные доказательства существования
поддержанной отбором наследственности осо-
бых сексуальных свойств самца, ведущих к вари-
ациям половой структуры потомства. С другой
стороны, многочисленные исследования показы-
вают равное первичное соотношение полов у
птиц. Существует ли возможность исходного из-
менения первичного соотношения полов у всей
популяции только за счет полового распределе-
ния? На этот вопрос вряд ли можно ответить по-
ложительно.

КОГДА ВОЗНИКАЮТ ОТКЛОНЕНИЯ
ОТ СБАЛАНСИРОВАННОГО ПЕРВИЧНОГО 

СООТНОШЕНИЯ ПОЛОВ?
Несмотря на возможность регуляции родите-

лями полового состава кладок и выводков, боль-
шинство имеющихся данных свидетельствует о
том, что первичное соотношение полов у птиц
равное, а вторичное и третичное в основном от-
клоняется в сторону количественного преоблада-
ния самцов. Следовательно, в какой-то период
включается механизм дифференцированной по
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полу смертности и самки погибают чаще, чем
самцы. Некоторые из результатов исследований,
проведенных на разных видах птиц, позволяют вы-
сказать предположение о том, что этот период –
ювенильный, вскоре после покидания гнезда вы-
росшими птенцами и приобретения самостоя-
тельности. Этот период характеризуется, судя по
ряду опубликованных данных, большей мобильно-
стью молодых самок по сравнению с молодыми
самцами, что выражается в территориальной дис-
персии. Биологический смысл натальной дис-
персии – расширение популяцией своего ареала
и перераспределение птиц в пространстве в целях
уменьшения инбридинга (Newton, 2003). Поло-
специфичная дисперсия может вызывать и поло-
специфичную смертность в связи с непредсказуе-
мыми условиями жизни даже при сравнительно
недалеких передвижениях.

В обзоре о натальной и гнездовой филопатрии
и дисперсии птиц (Greenwood, Harvey, 1982) было
показано, что самки, по сравнению с самцами,
более склонны к дисперсии, за исключением не-
которых видов уток. Этот вывод был поддержан в
последующих статьях и обзорах по многим видам
из разных семейств птиц (Clarke et al., 1997;
Sokolov, 1997; Dale, 2001; Chernetsov et al., 2006;
Payevsky, 2016). В ряде публикаций можно найти
подтверждение предположению о том, что пер-
вый этап формирования соотношения полов с
преобладанием самцов начинается у птиц в очень
молодом возрасте. Так, пониженная выживае-
мость молодых самок в популяции попугая Forpus
passerinus объяснялась их весьма значительной
дисперсией из-за половых различий в филопат-
рии (Veran, Beissinger, 2009). На п-ове Ямал моло-
дые самки белой куропатки (Lagopus lagopus) от-
летают к югу гораздо раньше самцов и за время
перелета преодолевают более длинный путь, чем
самцы (Пиминов, 1986). У обыкновенной гаги
(Somateria mollissima) соотношение полов при вы-
луплении было равным (0.5), но среди 118 мерт-
вых утят до подъема на крыло оказалось 59% са-
мок (Lehikoinen et al., 2008). Однако другое иссле-
дование, проведенное на этом же виде птиц,
показало, что большой количественный сдвиг к
доминированию взрослых самцов (65%) был ини-
циирован пятилетними птицами с высоким репро-
дуктивным потенциалом, а поло-специфичная
дисперсия в данном случае – малоправдоподобное
объяснение (Ramula et al., 2018). У снежного зуйка
(Charadrius nivosus) большое отклонение соотно-
шения в сторону самцов у взрослых птиц (0.63)
формируется лучшей выживаемостью молодых
самцов, нежели самок (Eberhart-Phillips et al.,
2017).

Анализ изменения соотношения полов моло-
дых зябликов и весничек по данным отлова в те-
чение периода летних кочевок после приобрете-
ния самостоятельности (Паевский, 1967, 1986;

Соколов, 1982; Payevsky, 2000, 2009b) позволяет
выделить начальный период, когда количествен-
но преобладают самки или же превышение числа
самцов невысоко (рис. 3). После этого периода
соотношение полов сменяется достоверным пре-
вышением доли самцов с наиболее высокими по-
казателями. В первую очередь это может свиде-
тельствовать о большей мобильности самок в этот
период, когда недалекие кочевки сменяются ши-
рокомасштабной натальной дисперсией. Среди
зябликов, окольцованных в возрасте гнездовых
птенцов и пойманных в том же летнем сезоне, не-
которые особи задерживались поблизости от
гнезда в течение от 40 до 70 дней, другие же, пре-
имущественно самки, перелетали за это время на
2, 4 и даже 20 км (Паевский, 1967). Задержка сам-
цов в пределах территории рождения на большее
число дней, чем у самок, была отмечена для этой
же популяции и позже (Соколов, 1982). Для вес-
нички характерно кратковременное пребывание
в районе рождения после вылета из гнезда, в сред-
нем 30–48 сут, после чего начинается широкий
дисперсионный разлет. Это отмечено у разных по-
пуляций – на Полярном Урале (Рыжановский,
1997), возле Ладожского озера и в Восточной
Прибалтике (Соколов и др., 1986, 1996). С конца
июня и до октября среди мигрирующих весничек
доля самцов изменяется в границах от 46 до 72%,
возрастая к концу осенней миграции (Payevsky,
2000).

В целом можно предположить, что более выра-
женная натальная дисперсия самок сразу же после
начала самостоятельной жизни может сопровож-
даться большей гибелью по сравнению с самцами.
По-видимому, основная причина этого – мень-
шая сопротивляемость самок окружающей среде
в связи с их гетерогаметностью, как обсуждалось
выше. Стоимость дисперсии для молодой птицы –
это затраты энергии, времени и риск гибели. Этот
риск больше, чем во время осенней миграции,
поскольку птица находится в более юном воз-
расте и передвигается в одиночку. Необходимы
дальнейшие исследования для подтверждения
этой гипотезы.

УРОВЕНЬ СООТВЕТСТВИЯ МЕЖДУ 
ПОЛОВОЙ СТРУКТУРОЙ ПОПУЛЯЦИЙ

И ПОЛОВЫМИ РАЗЛИЧИЯМИ 
ВЫЖИВАЕМОСТИ

Из всего изложенного выше следует, что пре-
обладание доли самцов у большинства птиц соот-
ветствует их повышенной выживаемости по срав-
нению с самками. Насколько это верно для раз-
ных видов и популяций птиц? Выше было
указано, что, несмотря на более высокие показа-
тели выживаемости самцов, во многих популяци-
ях эти различия между полами статистически не-
достоверны. То же самое было обнаружено по
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многолетним данным об окольцованных певчих
птицах в Англии. Оценки выживаемости взрос-
лых самцов там были выше, чем таковые самок, у
10 из 15 видов, но при этом большинство разли-
чий в показателях были незначимы (Siriwardena et
al., 1998).

Рассмотрим зависимость выживаемости от пола
и ее соответствие половой структуре на много-
численных видах разного систематического поло-
жения и с разной экологией. У наиболее многочис-
ленной европейской птицы, зяблика, выживае-
мость популяции из Восточной Прибалтики на
протяжении 40 лет оставалась в статистическом
смысле одинаковой, несмотря на годовые коле-
бания, что говорит о стабильной численности
(Высоцкий, Паевский, 2002). Это подтверждается
и доминантным положением зяблика в орнито-
фауне Европы (Паевский, 2020). Оценки средне-
годовой выживаемости взрослых самцов и самок
этого вида по данным кольцевания за 30 и 35 лет
(Payevsky et al., 1997) показали следующие незави-
симые результаты: по данным о погибших птицах
выживаемость самцов 0.562, самок 0.523, по отло-
вам живых птиц у самцов 0.498, у самок 0.482. И в
том и в другом случае различия в выживаемости
по суммарным данным оказались статистически
незначимы, хотя в некоторые периоды более вы-
сокая выживаемость самцов оказывалась досто-
верной.

Одни из наиболее изученных видов птиц в
Евразии – большая синица (Parus major) и мухо-
ловка-пеструшка (Ficedula hypoleuca). Среднего-
довая выживаемость взрослых больших синиц из
разных популяций значительно варьирует – от
0.302 до 0.650. По опубликованным данным о 13
популяциях, у которых изучены половые разли-
чия выживаемости, в девяти из них самцы выжи-
вали в большей степени по сравнению с самками,
в трех выживаемость самок была выше, и в одной

популяции показатели были равны (Паевский,
2008). У мухоловки-пеструшки среднегодовая
выживаемость самцов в ряде популяций была
значимо выше выживаемости самок, в других не
достигала уровня достоверности, но всегда была
выше у самцов (Sternberg, 1989; Нумеров, 1995;
Payevsky et al., 1997; Высоцкий, 2000; Артемьев,
2008; Chernetsov et al., 2009). Таким образом,
можно еще раз подтвердить, что, несмотря на от-
сутствие в ряде популяций достоверных различий
выживаемости птиц разного пола, повышенная
выживаемость самцов является преобладающей
тенденцией у птиц самых разных видов.

Для выявления соответствия между повышен-
ной выживаемостью самцов и их количественным
преобладанием нами был использован ранговый
коэффициент корреляции Спирмена на примере
14 видов воробьинообразных Восточной Прибал-
тики. Устанавливали связь между превышением
доли численности самцов над самками и превы-
шением доли их выживаемости. Результаты пока-
зали, что на уровне значимости p = 0.05 коэффици-
ент корреляции оказался равным критическому
значению. Поскольку нулевую гипотезу об отсут-
ствии обсуждаемой связи нельзя отвергнуть,
можно сделать вывод, что половые различия вы-
живаемости приблизительно соответствуют ко-
личественному преобладанию самцов в популя-
циях.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Вышеприведенный обзор, не претендующий
на исчерпывающуюся полноту, свидетельствует,
что половые различия выживаемости птиц отно-
сятся к ключевым компонентам их жизненных
стратегий, определяющих динамику популяций.
У большинства видов птиц, в отличие от млеко-
питающих, самкам в сравнении с самцами в сред-

Рис. 3. Соотношение полов (доля самцов) у молодых зябликов (Fringilla coelebs) и молодых пеночек-весничек (Phyllo-
scopus trochilus) в период летних кочевок.
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нем свойственна более высокая смертность и более
дальняя дисперсия, а самцам – более высокий уро-
вень выживаемости, что определяется в первую
очередь генетической детерминацией пола. Во
многих популяциях не найдено достоверных по-
ловых различий в уровне смертности, хотя пока-
затели выживаемости самцов всегда были выше
показателей самок. Тем не менее, исходя из всего
вышеизложенного, можно сделать предваритель-
ный вывод о том, что у большинства изученных
видов и популяций птиц, несмотря на равное со-
отношение полов при рождении, количественное
преобладание самцов в популяциях определяется
их повышенной выживаемостью по сравнению с
самками. Сочетание гетерогаметности самок
птиц и их более выраженной территориальной
дисперсии может быть причиной их повышенной
смертности по сравнению с самцами.
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Sex ratio and sex-specific survival rates in avian populations: A review
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A quantitative analysis of the sex ratio in adult wild birds of 196 species showed that out of the 308 estimates,
the majority was male-biased, with males outnumbering females by 16–30%. The primary sex ratio (during
fertilization and in eggs clutch) is equal, but in the process of later life it changes due to sex-specific mortality.
Males outnumbered females at all ages starting from gaining of independence. Higher male survival is the
main driver of male-skewed adult sex ratio. However, in many populations the difference of survival between
sexes did not reach the level of significance. The most logical explanation for different trends of mortality in
birds and mammals (increased in female birds and in male mammals) is the factor of sex determination. In
both birds and mammals, adult mortality appears to be higher in the heterogametic sex, which is females in
birds and males in mammals. Deviations from the equal sex ratio in bird populations occur shortly after f ledg-
ing. A more pronounced natal dispersion of females may be associated with greater mortality compared with
males.
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