
ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2019, том 98, № 12, с. 1408–1419

1408

УСПЕШНОСТЬ РАЗМНОЖЕНИЯ ОТКРЫТОГНЕЗДЯЩИХСЯ 
ВОРОБЬИНЫХ ПТИЦ: МЕЖВИДОВЫЕ РАЗЛИЧИЯ, 

ВРЕМЕННÁЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ И ВЛИЯНИЕ ПОГОДНЫХ УСЛОВИЙ
© 2019 г.   Д. А. Шитиков*

Московский педагогический государственный университет, 
Москва 129278, Россия

*e-mail: dash.mpgu@gmail.com
Поступила в редакцию 21.10.2018 г.

После доработки 10.02.2019 г.
Принята к публикации 26.02.2019 г.

Представлены современные методы оценки успешности размножения птиц, реализованные в сво-
бодно распространяемом программном обеспечении MARK. На примере данных многолетнего
контроля успешности размножения двух видов воробьиных птиц демонстрируются возможности
метода в оценке внутри- и межгодовой изменчивости суточной сохраняемости гнезд, а также зави-
симости последней от погодных условий. В анализ включены данные по контролю 523 гнезд север-
ной бормотушки (Iduna caligata) и 553 гнезд лугового чекана (Saxicola rubetra) на заброшенных сель-
скохозяйственных землях в Вологодской области в 2005–2018 годах. Суточная сохраняемость гнезд
не различалась у двух видов и была подвержена существенной межгодовой вариации. Внутрисезон-
ная вариация успешности размножения была выражена слабее межгодовой, суточная сохраняе-
мость гнезд нелинейно зависела от возраста гнезда, причем эта связь имела разную направленность
в различные годы. В отдельные годы значимое влияние на суточную сохраняемость гнезд оказывала
температура воздуха.
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Успех размножения – один из важнейших по-
пуляционных параметров открытогнездящихся
птиц, влияющий на их численность как прямо,
через изменение продуктивности размножения,
так и косвенно, через изменение выживаемости
взрослых особей (Паевский, 1985, 2008; Шитиков
и др., 2017; Martin, 1995; Schaub, von Hirschheydt,
2009; Schaub et al., 2011; Ibáñez-Álamo et al., 2015).
Во многих исследованиях показано, что наблюда-
емое в последние десятилетия снижение числен-
ности целого ряда видов птиц может быть связано
с уменьшением успешности размножения, в ре-
зультате влияния естественных, так и антропо-
генных факторов (Evans, 2004; Grüebler et al.,
2012; Skagen, Yackel Adams, 2012; Kubelka et al.,
2018). В связи с этим весьма актуальным является
получение надежных оценок успешности раз-
множения и выявление факторов среды, оказы-
вающих влияние на этот показатель (Паевский,
2008; Dinsmore et al., 2002; Jonson, 2007). Тради-
ционно для оценки успешности размножения
был использован метод, основанный на вычисле-
нии отношения числа успешных гнезд к общему
числу найденных (Паевский, 1985; Jonson, 2007).

Однако еще в 1960-е годы американский орнито-
лог Мэйфилд указал на ошибочность такого под-
хода: часть гнезд в локальной популяции немину-
емо разоряется хищниками еще до того, как их
нашли исследователи, что приводит к серьезному
завышению оценок успешности размножения
(Mayfield, 1961). В противовес традиционному
способу, Мэйфилд (Mayfield, 1961; 1975) предло-
жил метод оценки успешности размножения, ос-
нованный на расчете суточной сохраняемости
гнезд, то есть величины, обратной скорости их
разорения. К концу 20 века метод Мэйфилда и его
модификации стали абсолютным стандартом в
мировой экологии птиц (Jonson, 2007; Паевский
2008).

Паевский (1985) модифицировал метода Мэй-
филда, предложив принимать за единицу расчета
суточной сохраняемости не гнездо, а индивида
(яйцо или птенца). Модифицированный метод
имел важное преимущество – он позволял учиты-
вать частичную гибель яиц или птенцов, в то вре-
мя как согласно “классическому” методу Мэй-
филда размножение считается успешным даже в
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том случае, если гнездо покинул всего лишь один
птенец (Паевский, 1985). Благодаря авторитету
разработчика, модифицированный метод Мэй-
филда быстро завоевал популярность у отече-
ственных орнитологов и нередко применяется в
настоящее время (Антонов, 2010; Кочанов, Дани-
лова, 2016; Венгеров, 2017, 2018). Вместе с тем,
предложенный подход нарушает главное допуще-
ние всех методов, основанных на оценке суточ-
ной сохраняемости гнезд, – независимость от-
дельных событий разорения (Dinsmore et al.,
2002), так как уничтожение хищником одного яй-
ца или птенца в гнезде в значительном большин-
стве случаев приводит и к уничтожению осталь-
ных. Вследствие этого модифицированный метод
Мэйфилда (Паевский, 1985) дает смещенные
оценки и не должен применяться для определе-
ния успешности размножения птиц.

В начале 21 века были разработаны методы мо-
делирования суточной сохраняемости гнезд
(Dinsmore et al., 2002; Shaffer, 2004; Dinsmore,
Dinsmore, 2007), быстро завоевавшие популяр-
ность и к настоящему времени практически пол-
ностью вытеснившие классический метод Мэй-
филда из арсенала орнитологов. В отличие от
метода Мэйфилда, в котором суточная сохраняе-
мость гнезд принималась за константу в течение
каждого периода цикла, новые методы позволяют
оценивать динамику этого показателя в течение
гнездового сезона. Общедоступное программное
обеспечение позволяет моделировать суточную
сохраняемость гнезд как функцию групповых и
индивидуальных ковариат. Только за последние
годы выполнено значительное число исследова-
ний, в которых суточная сохраняемость гнезд мо-
делировалась как функция гнездовой плотности
(Sofaer et al., 2014; Shitikov et al., 2018a), типа гнез-
дового биотопа и особенностей расположения
гнезда в биотопе (Kus et al., 2008; Stephens et al.,
2003; DeGregorio et al., 2014) и микробиотопе
(Weidinger, 2002; Remeš, 2005), погодных условий
(Sofaer et al., 2014; Gullett et al., 2015) и возраста
гнезда (Grant et al., 2005; Grant, Shaffer, 2012). Да-
же беглый анализ этих публикаций показывает,
что невозможно выявить какую-либо общую для
всех птиц закономерность. Показано, что суточ-
ная сохраняемость гнезд может как увеличивать-
ся, так и уменьшаться в ходе сезона размножения,
разнонаправленным (для разных видов) может
быть и влияние погодных условий (Grant, Shaffer,
2012; Ibáñez-Álamo et al., 2015). Все это указывает
на необходимость дальнейшего накопления эм-
пирических данных и детальной оценки всех вы-
шеперечисленных показателей в каждом кон-
кретном случае.

К сожалению, несмотря на значимые преиму-
щества, упомянутые методы оценки успешности
размножения крайне редко используется отече-
ственными специалистами (но см. Демидова,

2012; Чернышов, 2013; Shitikov et al., 2012; 2015;
2018; 2018a). Причины этого не вполне понятны,
так как принципиально новых подходов к сбору
первичных данных эти методы не требуют, а не-
обходимое программное обеспечение находится в
свободном доступе в сети Интернет и снабжено
детальным руководством для пользователей (Ro-
tella, 2019). Целью настоящего сообщения являет-
ся знакомство русскоязычных читателей с мето-
дом оценки успешности размножения птиц, реа-
лизованном в программном модуле “Nest survival” в
свободно распространяемой программе MARK
(Dinsmore et al., 2002). На примере данных много-
летнего контроля успешности размножения двух
видов воробьиных птиц демонстрируются воз-
можности метода в оценке внутри- и межгодовой
изменчивости сохраняемости гнезд, а также зави-
симости последней от погодных условий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор полевого материала

В основе предлагаемой работы лежит выборка
из 523 гнезд северной бормотушки (Iduna caligata)
и 553 гнезд лугового чекана (Saxicola rubetra), ко-
торые находились под контролем в 2005–2018 го-
дах на обширном (450 га) участке заброшенных
сельскохозяйственных угодий в южной части на-
ционального парка “Русский Север” (Вологод-
ская область). Подробная характеристика района
исследований приведена нами ранее (Шитиков
и др., 2017). Было показано, что успешность раз-
множения обоих видов на контрольной площадке
была подвержена существенным межгодовым ко-
лебаниям (Shitikov et al., 2012, 2015), а в состав ра-
зорителей входило не менее 15 видов наземных
позвоночных, среди которых ведущую роль игра-
ли серая ворона (Corvus cornix) и обыкновенная
гадюка (Vipera berus) (Shitikov et al., 2012; Samson-
ov et al., 2018).

Ежегодно гнезда искали с середины мая по ко-
нец второй декады июля путем наблюдения за
поведением взрослых птиц. С наибольшей ин-
тенсивностью вели поиск гнезд на стадии строи-
тельства, что позволяло впоследствии точно
определить дату откладки первого яйца. Для
гнезд, найденных на более поздних стадиях, дату
откладки первого яйца рассчитывали на основе
известного возраста птенцов, исходя из того, что
период насиживания у обоих видов составлял
13 дней, а инкубация начиналась с предпоследне-
го отложенного яйца (Shitikov et al., 2012, 2015).
Все найденные гнезда проверяли не реже 1 раза в
3 дня, во время каждой проверки оценивали со-
стояние гнезда (активно/не активно) и проводи-
ли подсчет числа яиц или птенцов. В возрасте 5–
7 дней птенцов кольцевали стандартными метал-
лическими и пластиковыми цветными кольцами,
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все птенцы одного выводка получали одинаковую
комбинацию цветных колец. В 2016–2018 годах
часть гнезд (51 гнездо северной бормотушки и
75 гнезд лугового чекана) контролировали с по-
мощью автоматических фотокамер (Samsonov et al.,
2018). Успешными считали гнезда, которые поки-
нул хотя бы один птенец, вывод об успешности
размножения делали на основе наблюдения за
взрослыми птицами, кормящими слетков после
вылета из гнезда. Точную дату вылета птенцов
определяли путем визуального контроля гнезда
или по данным фотоловушек. Продолжитель-
ность гнездового цикла рассчитывали как раз-
ность между датой вылета и датой откладки пер-
вого яйца, нам удалось оценить этот показатель
(известны обе даты) для 92 гнезд (65 гнезд север-
ной бормотушки и 27 гнезд лугового чекана). Раз-
множение считали неудачным, если содержимое
гнезда бесследно исчезало или взрослые птицы не
наблюдались у него в течение двух последова-
тельных проверок. В случае бесследного исчезно-
вения содержимого и (или) повреждения гнезда
его считали разоренным хищниками. В анализ
включены данные по контролю гнезд двух видов
за 14-летний период общей продолжительностью
13364 гнездо-дня (7295 гнездо-дней для северной
бормотушки и 6069 гнездо-дней для лугового че-
кана).

Подготовка данных к анализу успешности 
размножения с помощью модуля “Nest survival” 

программы MARK

Как и метод Мэйфилда (1975), реализованный
в программе MARK подход к оценке успешности
размножения (Dinsmore et al., 2002) основан на
вычислении суточной сохраняемости гнезд (nest
daily survival rate), то есть величины, обратной
скорости гибели гнезд (Паевский, 1985), и пред-
ставляет собой расширение метода, впервые опи-
санного Бартом и Робсоном (Bart, Robson, 1982).
Этот метод позволяет увеличить информатив-
ность оценок суточной сохраняемости гнезд за
счет использования групповых, индивидуальных
и время-зависимых ковариат. В его основе лежат
несколько исходных допущений: (1) возраст
гнезд в день находки должен быть корректно
определен, (2) судьба гнезд должна быть коррект-
но определена, (3) обнаружение гнезда и последу-
ющие проверки не должны влиять на его сохра-
няемость, (4) судьбы гнезд не зависят друг от
друга (Dinsmore et al., 2002). Строго говоря, допу-
щения (2–4) справедливы и для оригинального
метода Мэйфилда (Mayfield, 1975)

Для использования метода требуется следую-
щая минимальная информация: (1) дата находки
гнезда, (2) дата последнего наблюдения активно-
го гнезда, (3) дата последней проверки гнезда,
(4) судьба гнезда (0 – гнездование успешно, 1 –

гнездование неудачно) и (5) – общее число гнезд
с подобными характеристиками. Отсчет дней ве-
дется от даты находки первого гнезда в выборке,
которая принимается за единицу. Если в выборку
предполагается включать данные за несколько
лет, за единицу принимается самая ранняя дата
наблюдения гнезда за все годы. Указанная ин-
формация представляет собой индивидуальную
историю гнезда и вносится в виде строчки в тек-
стовый файл. Например, индивидуальная исто-
рия “5 15 17 1 1” кодирует гнездо, найденное на
5-й день наблюдений, последний раз наблюдав-
шееся активным на 15-й день наблюдений и об-
наруженное разоренным на 17-й день наблюде-
ний. Если гнездование завершилось успешно, да-
та последнего наблюдения активного гнезда и
дата последней проверки должны совпадать и со-
ответствовать дате вылета птенцов из гнезда. На-
пример, индивидуальная история “5 16 16 0 1”
означает, что гнездо было найдено на 5-й день на-
блюдений, а птенцы его благополучно покинули
на 16-й день наблюдений. Если точную дату выле-
та определить не удалось (но есть уверенность в
успешном завершении гнездования), за таковую
принимается последняя дата наблюдения актив-
ного гнезда.

Как указывалось выше, программа MARK
позволяет моделировать зависимость суточной
сохраняемости гнезд от групповых, индивидуаль-
ных и временных ковариат. Под групповой кова-
риатой (группирующая переменная) понимается
независимая переменная, общая для нескольких
гнезд в выборке. Так, в одну группу могут быть
объединены все гнезда, найденные в один год или
в одном местообитании (на контрольной пло-
щадке), или принадлежащие одному виду птиц.
Индивидуальные истории гнезд, относящихся к
одной группе, предваряются записью с номером
этой группы, например:

Nest survival group = 1;
5 16 16 0 1;
4 15 17 1 1;
…
Nest survival group = 2;
…
Под индивидуальной ковариатой понимается

независимая переменная, специфичная для кон-
кретного гнезда (“возраст” гнезда в момент на-
ходки, высота расположения гнезда над землей,
размер кладки и т.п.). Индивидуальные ковариа-
ты записываются в индивидуальной истории
гнезда после его базовых характеристик. Напри-
мер, запись “5 16 16 0 1 8” будет обозначать гнездо
“возрастом” 8 дней (т.е. найденное на 8-й день
после откладки первого яйца). Наконец, метод
позволяет учитывать влияние время-специфич-
ных ковариат – независимых переменных, спе-
цифичных для каждого временнóго отрезка, для
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которого оценивается сохраняемость гнезд. Так,
при оценке суточной сохраняемости гнезд модель
может учитывать влияние на сохраняемость сред-
несуточной температуры, суммарного за сутки
количества осадков и других погодных факторов.
Время-специфичные ковариаты не вносятся в
файлы индивидуальных историй гнезд, а добав-
ляются непосредственно в матрицы программы
MARK в ходе анализа (Rotella, 2019).

Анализ данных по успешности размножения 
модельных видов

Детальное описание работы с модулем “Nest
survival” программы MARK приведено в руковод-
стве пользователя, находящемся в свободном до-
ступе в сети Интернет (Rotella, 2019), поэтому мы
остановимся лишь на описании работы с кон-
кретной выборкой. Приступая к анализу, необхо-
димо сформулировать набор априорных гипотез,
которые будут описывать зависимость суточной
сохраняемости гнезд от тех или иных факторов
(Dinsmore et al., 2002). В нашем случае были
сформулированы следующие гипотезы: (1) суточ-
ная сохраняемость гнезд не изменяется во времени,
одинакова у двух видов и не зависит от погодных
факторов (“константная” модель), (2) имеются
видовые различия в суточной сохраняемости
гнезд (фактор “Вид”), (3) суточная сохраняемость
гнезд изменяется по годам (фактор “Год”), суточ-
ная сохраняемость гнезд изменяется в течение
гнездового сезона (фактор “День”) и/или зависит
от “возраста” гнезда (фактор “Возраст”), суточ-
ная сохраняемость гнезд зависит от среднесуточ-
ной температуры (“Температура”) или суммарно-
го количества осадков за сутки (“Осадки”). Ин-
дивидуальные истории гнезд модельных видов
(n = 1076) были организованы в 28 групп, среди
которых группы 1–14 включали индивидуальные
истории гнезд северной бормотушки за 2005–
2018 годы соответственно, а группы 15–28 – ин-
дивидуальные истории гнезд лугового чекана за
те же годы. Далее с помощью инструментария
программы MARK строятся регрессионные мо-
дели, учитывающие зависимость суточной сохра-
няемости гнезд от выбранных отдельных факто-
ров и их комбинаций. Общее число моделей,
учитывающих все возможные комбинации фак-
торов, оказалось слишком велико, поэтому мы
применяли ступенчатую процедуру анализа (Ar-
nold, 2010), позволяющую сократить число тести-
руемых моделей. Первоначально была построена
“константная” модель, предполагающая отсут-
ствие какой-либо вариации суточной сохраняе-
мости гнезд. Далее были построены модели
“Вид” и “Год”, учитывающие соответственно
межвидовую и межгодовую вариации суточной
сохраняемости гнезд, а также модель “Вид * Год”,
принимающая во внимание оба указанных фак-

тора. Построенные модели ранжировали по вели-
чине информационного критерия Акаике, скор-
ректированного для малых выборок (AICc); моде-
ли, обладающие значением ΔAICc (разница
между AICc текущей модели и минимальным
среди всех тестируемых моделей значением
AICc) менее 2-х единиц, считали адекватно опи-
сывающими данные (Burnham, Anderson, 2002).
Кроме того, для каждой модели с помощью ин-
струментария программы MARK рассчитывали
ее нормализованный вес, для определения отно-
сительной значимости факторов использовали
суммарные веса моделей, включающих тот или
иной фактор.

На втором этапе анализа тестировали внутри-
сезонную изменчивость суточной сохраняемости
гнезд. Известно, что величина суточной сохраня-
емости гнезд у открыто гнездящихся воробьиных
птиц может изменяться в течение сезона размно-
жения и (или) зависеть от “возраста” гнезда (т.е.
фактически от стадии гнездового цикла; Grant
et al., 2005; Grant & Shaffer, 2012). В первом случае
динамика сохраняемости гнезд определяется из-
менением внешних условий (активность разори-
телей, погода, развитие защитных качеств расти-
тельного покрова) в течение гнездового сезона,
во втором – изменением доступности гнезд для
разорителей на разных стадиях гнездового цикла.
Таким образом, при анализе внутрисезонной из-
менчивости суточной сохраняемости гнезд необ-
ходимо раздельно тестировать влияние перемен-
ных “День” и “Возраст”, причем для каждой из
них тестируются линейные и квадратичные зави-
симости. В последнем случае предполагается, что
зависимость суточной сохраняемости гнезд от хо-
да гнездового сезона (или стадии гнездового цик-
ла) имеет вид параболы, из чего следует наличие
ярко выраженного максимума (или минимума)
суточной сохраняемости гнезд в течение гнездо-
вого сезона (Grant et al., 2005). Более того, связь
суточной сохраняемости гнезд с их “возрастом” у
воробьиных птиц может описываться также ку-
бической функцией, что может быть объяснено
разной сохраняемостью гнезд на стадиях отклад-
ки яиц, насиживания и выкармливания (Grant
et al., 2005). Мы тестировали линейную и квадра-
тичную зависимости суточной сохраняемости
гнезд от дня сезона (факторы “День” и “День2”
соответственно) и линейную, квадратичную и ку-
бическую зависимости суточной сохраняемости
гнезд от “возраста” гнезда (факторы “Возраст”,
“Возраст2” и “Возраст3” соответственно). Каж-
дую из переменных добавляли к “лучшей” моде-
ли, полученной на первом этапе анализа (т.е.
имеющей значение ΔAICc менее двух единиц, в
нашем случае это была модель “Год”). Учитыва-
ли, что связь между временнóй ковариатой и су-
точной сохраняемостью гнезд может быть одина-
ковой во все годы (аддитивные модели, например



1412

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 98  № 12  2019

ШИТИКОВ

“Год + День”) или может иметь разную направ-
ленность в разные годы (модели взаимодействия,
например “Год * День”). Таким образом, всего на
втором этапе анализа было построено 10 моделей
(5 аддитивных моделей и 5 моделей взаимодей-
ствия), которые были ранжированы по величине
AICc. Адекватно описывающими данными счи-
тали модели, имеющие значение ΔAICc менее
двух единиц (Burnham, Anderson, 2002).

На заключительном этапе анализа тестирова-
ли влияние погодных факторов на суточную со-
храняемость гнезд. Сведения о погоде с метео-
станции № 22939 Белозерск, расположенной в
40 км северо-западнее полевого стационара, по-
лучили с сайта https://rp5.ru. Среднесуточные
значения температуры и суточные суммы осадков
использовали как время-специфичные ковариа-
ты (“Температура” и “Осадки”) в программе
MARK. Эти ковариаты добавляли к моделям, ко-
торые были полученны на втором этапе анализа и
обладающим значениями ΔAICc менее двух еди-
ниц. Учитывали, что влияние погодных факторов
на суточную сохраняемость гнезд могло быть как
одинаковым во все годы исследований (аддитив-
ная модель, например, “Год + Температура”), так
и могло иметь различную направленность в раз-
ные годы (модель взаимодействия, например,
“Год * Температура”). Полученные модели ран-
жировали по величине AICc. Адекватно описыва-
ющими данными считали модели, имеющие зна-
чение ΔAICc менее двух единиц (Burnham, Ander-
son, 2002). Направленность, силу и значимость
влияние ковариат оценивали по абсолютной ве-
личине бета-коэффициентов регрессионной мо-
дели и их 95% доверительным интервалам. Связь
считали статистически значимой, если 95% дове-
рительные интервалы оценки параметра не вклю-
чали ноль.

Оценки суточной сохраняемости гнезд, полу-
ченные из модели “Год”, позволяют рассчитать
годовую успешность размножения, т.е. показа-
тель, который обычно вычисляют орнитологи,
использующие классический метод Мэйфилда
(Shaffer, Thompson, 2007). Для оценки годовой
успешности размножения величину суточной со-
храняемости гнезд, полученную из модели “Год”,
возводили в степень, соответствующую общей
продолжительности (в днях) гнездового периода
каждого из видов. Стандартные ошибки получен-
ных показателей вычисляли с помощью дельта
метода (Powell, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Продолжительность гнездового цикла 
и судьба гнезд

Размножение закончилось успешно в 283
(54.1%) гнездах бормотушки и 352 (63.7%) гнездах

лугового чекана. Главной причиной гибели гнезд
обоих видов было хищничество – всего было ра-
зорено 194 гнезда северной бормотушки (81%
всех “неуспешных” гнезд) и 172 гнезда лугового
чекана (86% всех “неуспешных” гнезд). К другим
факторам гибели гнезд относились забрасывание
кладок без видимых причин (28 гнезд северной
бормотушки и 15 гнезд лугового чекана) и гибель
птенцов во время похолоданий (6 гнезд северной
бормотушки и 1 гнездо лугового чекана). В ред-
ких случаях северные бормотушки (n = 10) и луго-
вые чеканы (n = 10) бросали гнезда после отлова
взрослых птиц, такие гнезда были исключены из
дальнейших расчетов успешности размножения.
Средняя продолжительность гнездового цикла у
двух видов различалась на один день и составила
28.9 ± 0.23 дня у северной бормотушки (n = 65) и
30.2 ± 0.45 дней у лугового чекана (n = 27). Эти
различия связаны с большей величиной кладки у
лугового чекана по сравнению с северной бормо-
тушкой (Shitikov et al., 2012, 2015) и, соответственно,
с большей продолжительностью периода отклад-
ки яиц.

Суточная сохраняемость гнезд и ее динамика
На первом этапе анализа мы оценили сравни-

тельное влияние групповых факторов (год ис-
следований и видовая принадлежность гнезда)
на суточную сохраняемость гнезд. Было постро-
ено 4 модели-кандидата, из которых значением
ΔAICc менее 2-х единиц обладала модель, учи-
тывающая только межгодовую вариацию суточ-
ной сохраняемости гнезд (табл. 1). Суммарный
вес моделей, учитывающих межгодовую вариа-
цию, был ω = 1.00, в то время как для моделей,
учитывающих видовую принадлежность, этот по-
казатель составил лишь ω = 0.01. Модель “Вид”
обладала значением ΔAICc = 90.9. Таким обра-
зом, суточная сохраняемость гнезд была подвер-
жена значимой межгодовой вариации (рис. 1) и
не зависела от видовой принадлежности гнезда.
На основе полученных значений суточной сохра-
няемости гнезд были получены оценки ежегод-
ной успешности размножения каждого из видов
(табл. 2). Несмотря на то, что суточная сохраняе-
мость гнезд двух видов была одинаковой, итого-
вая успешность размножения северной бормо-
тушки оказалась несколько более высокой, так
как средняя продолжительность периода гнездо-
вания у этого вида была на 1 день меньше, чем у
лугового чекана.

На следующем этапе анализа мы оценивали
изменчивость суточной сохраняемости гнезд в те-
чение сезона размножения. Всего было построе-
но 11 моделей-кандидатов, из которых значения-
ми ΔAICc менее трех единиц обладали три моде-
ли, обладающие суммарным весом ω = 0.89 (табл. 1).
Согласно этим моделям, суточная сохраняемость
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гнезд нелинейно зависела от возраста гнезда,
причем по двум моделям (суммарный вес ω = 0.68)
эта связь имела различную направленность в раз-
ные годы, а согласно третьей модели (вес ω =
= 0.21) – одинаковую. Анализ данных по внутри-
сезонной динамике суточной сохраняемости
гнезд, извлеченных из “лучшей” модели (Год *
* Возраст2, рис. 2), показывает, что в некоторые
годы (2006, 2013, 2014) суточная сохраняемость
гнезд нелинейно снижалась в течение всего сезо-

на размножения, что свидетельствует о росте
пресса хищников. В 2008–2010, 2015 и 2017 годах
минимальный уровень суточной сохраняемости
гнезд достигался приблизительно к началу тре-
тьей декады июня, после чего этот показатель на-
чинал повышаться. Наконец, в отдельные годы
суточная сохраняемость гнезд практически не из-
менялась в течение гнездового сезона (2016)
или даже показывала положительную динамику
(2007, 2011). Фактически, каждый из проанализи-

Таблица 1. Результаты выбора моделей суточной сохраняемости гнезд северной бормотушки и лугового чекана
на контрольной площадке в 2005–2018 гг.

Примечание. ΔAICc – разница между значениями критерия Акаике, скорректированного для малых выборок (AICc) модели
и модели с минимальным значением AICc. Показаны только модели, обладающие значением ΔAICc менее 2-х единиц. Ми-
нимальная величина AICc: шаг 1 – AICc = 2721.15; шаг 2 – AICc = 2706.35; шаг 3 – AICc = 2693.49). Вес – “вклад” модели,
K – число параметров в модели. Обозначения параметров: “Год” – год исследования, “Возраст” – возраст гнезда (линейная
зависимость), “Возраст2” – возраст гнезда (квадратичная зависимость), “Возраст3” – возраст гнезда (кубическая зависи-
мость), “Темп” – средняя суточная температура.

Модель ΔAICc Вес К

Шаг 1: оценка видовых различий и межгодовой изменчивости

S(Год) 0.00 0.99 14

Шаг 2: оценка вариации в течение сезона размножения

S(Год * Возраст2) 0.00 0.47 42

S(Год + Возраст3) 1.58 0.21 17

S(Год * Возраст3) 1.64 0.21 56

Шаг 3: оценка влияния погодных факторов

S(Год * Темп + Возраст3) 0.00 0.50 31

Рис. 1. Динамика суточной сохраняемости гнезд северной бормотушки и лугового чекана в 2005–2018 годах. Оценки
суточной сохраняемости гнезд получены из модели “Год”.
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рованных 14 гнездовых сезонов обладал своим
уникальным профилем изменчивости суточной
сохраняемости гнезд.

На последнем этапе анализа тестировали вли-
яние на суточную сохраняемость гнезд погодных
факторов (средняя суточная температура и суточ-
ная сумма осадков). Всего было построено 17 мо-
делей-кандидатов, из которых значениями ΔAICc
менее двух единиц обладала лишь одна (табл. 1).
Согласно этой модели, суточная сохраняемость
гнезд обоих видов определялась взаимодействием
факторов “Год” и “Температура” и аддитивным
эффектом возраста гнезда (кубическая зависи-
мость). При этом влияние текущей температуры
на суточную сохраняемость гнезд было статисти-
чески значимым лишь в два из четырнадцати гнез-
довых сезонов (2013 и 2016, табл. 3), причем в 2013 г.
среднесуточные температуры оказывали отрица-
тельное воздействие на суточную сохраняемость
гнезд, а в 2016 г. – положительное. Во все осталь-
ные годы конфиденциальные 95% интервалы
оценки данного параметра включали ноль, что
говорит об отсутствии статистически значимой
связи между среднесуточными температурами и
сохраняемостью гнезд. Для некоторых из этих лет
оценки были близки к статистически значимым,
в эти годы связь также могла быть как прямой
(2007, 2011), так и обратной (2017).

ОБСУЖДЕНИЕ
Важным требованием к любому современному

методу определения успешности размножения
является возможность получения оценок, срав-
нимых с таковыми, полученными классическим

Таблица 2. Оценки годовой успешности размножения северной бормотушки и лугового чекана на контрольной
площадке в 2005–2018 гг.

* Стандартные ошибки (SE) определены по дельта методу (Powell, 2007).

Год
Успешность размножения (±SE*)

Северная бормотушка Луговой чекан

2005 0.76 ± 0.09 0.75 ± 0.10
2006 0.40 ± 0.08 0.39 ± 0.08
2007 0.60 ± 0.07 0.59 ± 0.08
2008 0.03 ± 0.02 0.03 ± 0.02
2009 0.66 ± 0.09 0.65 ± 0.09
2010 0.60 ± 0.13 0.59 ± 0.13
2011 0.54 ± 0.07 0.53 ± 0.07
2012 0.51 ± 0.08 0.50 ± 0.08
2013 0.32 ± 0.05 0.30 ± 0.05
2014 0.38 ± 0.05 0.37 ± 0.05
2015 0.53 ± 0.07 0.52 ± 0.07
2016 0.32 ± 0.05 0.31 ± 0.05
2017 0.27 ± 0.05 0.26 ± 0.05
2018 0.84 ± 0.07 0.84 ± 0.07

Среднее за все годы 0.48 ± 0.07 0.47 ± 0.07

Таблица 3. Оценки значимости (бета-коэффициенты)
влияния среднесуточных температур на суточную со-
храняемость гнезд северной бормотушки и лугового
чекана на контрольной площадке в 2005–2018 гг.

Полужирным шрифтом выделены статистически значимые
показатели.

Год Оценка (бета ± SE) Конфиденциальные 
95% интервалы

2005 0.03 ± 0.25 –0.46, 0.53
2006 0.04 ± 0.06 –0.08, 0.15
2007 0.29 ± 0.12 0.06, 0.51
2008 0.03 ± 0.07 –0.10, 0.16
2009 –0.03 ± 0.10 –0.23, 0.16
2010 0.02 ± 0.11 –0.20, 0.24
2011 0.11 ± 0.06 –0.01, 0.22
2012 0.09 ± 0.09 –0.08, 0.27
2013 –0.12 ± 0.04 –0.20, –0.05
2014 0.03 ± 0.04 –0.05, 0.10
2015 0.06 ± 0.09 –0.12, 0.24
2016 0.10 ± 0.04 0.03, 0.18
2017 –0.09 ± 0.07 –0.22, 0.03
2018 –0.01 ± 0.13 –0.26, 0.24
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Рис. 2. Изменчивость суточной сохраняемости гнезд северной бормотушки и лугового чекана в течение гнездового се-
зона, 2005–2018 гг. Оценки суточной сохраняемости гнезд получены из модели “Год * Возраст2”.
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методом Мэйфилда (1975). Методы, основанные
на моделировании суточной сохраняемости гнезд,
позволяют получать такие оценки за счет постро-
ения моделей с суточной сохраняемостью гнезд,
не изменяющейся в течение гнездового сезона
(Dinsmore et al., 2002; Lloyd, Tewksbury, 2007). Ис-
пользуя этот подход, мы оценили годовые пока-
затели успешности размножения двух видов
воробьиных за 14-летний период (табл. 2). Усред-
ненная за этот промежуток успешность размно-
жения лугового чекана (47 ± 7%) оказалась суще-
ственно более высокой, чем на интенсивно ис-
пользуемых сенокосах в Швейцарии (менее 10%,
Grüebler et al., 2012) и неиспользуемых лугах в
южной Англии (25%, Border et al., 2017), но значи-
тельно ниже, чем на заброшенных сельскохозяй-
ственных землях в Польше (74%; Frankiewicz,
2008) и экстенсивно используемых лугах в Герма-
нии (85%; Fischer et al., 2013). Аналогичный пока-
затель для северной бормотушки (48 ± 7%) ока-
зался более высоким, чем в лесостепи Западной
Сибири (30%; Чернышов, 2013).

Традиционно при изучении успешности раз-
множения птиц применяется моновидовой под-
ход, предполагающий получение самостоятель-
ных оценок сохраняемости гнезд для каждого ви-
да (Newmark, Stanley, 2011; Ludlow et al., 2014;
Shitikov et al., 2018; 2018a). Многовидовой подход,
при котором видовая принадлежность гнезд ис-
пользуется в качестве независимой переменной в
общей модели, встречается гораздо реже (Shake
et al., 2011; Grant et al., 2017; Roach et al., 2018).
Вместе с тем такой подход к анализу суточной со-
храняемости гнезд может быть очень перспектив-
ным, так как позволяет включать в анализ данные
по редким видам с незначительными выборками
гнезд и оценивать сохраняемость гнезд на уровне
сообщества (Loman et al., 2018). Нам удалось по-
казать, что суточная сохраняемость гнезд не зави-
села от их видовой принадлежности. Отсутствие
значимых различий в суточной сохраняемости
гнезд между двумя видами может быть объяснено
прессом хищничества – мы предполагаем, что на
заброшенных сельскохозяйственных землях по
крайней мере часть разорителей с приблизитель-
но равной вероятностью уничтожает гнезда всех
видов открытогнездящихся воробьиных. Ранее
мы показали, что на сохраняемость гнезд каждого
из двух видов оказывала существенное влияние
общая плотность населения воробьиных, в то
время как эффект плотности конкретного вида
был незначимым (Shitikov et al., 2018а).

Методы оценки успешности размножения, ос-
нованные на моделировании суточной сохраняе-
мости гнезд позволяют не только получать оцен-
ки средней успешности размножения за сезон, но
и выявить внутрисезонную изменчивость суточ-
ной сохраняемости гнезд, а также оценить ее
связь с особенностями расположения гнезд

и/или факторами среды (Dinsmore et al., 2002;
Shaffer, 2004; Grant et al., 2005). Прежде всего, нам
удалось подтвердить полученные ранее (Shitikov
et al., 2012, 2015) выводы о значимости межгодо-
вой изменчивости успешности размножения лу-
гового чекана и северной бормотушки. В отдель-
ные годы успешность размножения обоих видов
снижалась до критически низких величин (табл. 2),
в то время как в наиболее “удачные” годы этот
показатель достигал максимальных значений, из-
вестных для этих видов из других частей ареала.
Столь высокая вариабельность определяется
прежде всего годовыми особенностями пресса
хищничества. Так, в 2008 г. хищниками были ра-
зорены практически все найденные нами гнезда
обоих видов, в то время как в 2018 г. факты разо-
рения гнезд были единичны и, по всей видимо-
сти, носили случайный характер. Наши результа-
ты лишний раз свидетельствуют о необходимости
многолетних исследований для получения адек-
ватных оценок успешности размножения в ло-
кальных популяциях отурытогнездящихся воро-
бьиных.

Суточная сохраняемость гнезд открыто гнез-
дящихся воробьиных птиц часто бывает подвер-
жена нелинейной внутрисезонной изменчивости
вследствие изменения активности хищников в
ходе сезона размножения и разной уязвимостью
гнезд на разных стадиях (Grant et al., 2005; Grant,
Shaffer, 2012). Например, многие хищники чаще
разоряют гнезда с птенцами, чем гнезда с кладка-
ми, так как частые визиты родителей с кормом к
гнездам могут демаскировать их (Martin et al.,
2000). Выявленная нами нелинейная связь сохра-
няемости гнезд с “возрастом” гнезд у луговых че-
канов и северных бормотушек также может быть
объяснена изменением активности хищников.
Так, обыкновенные гадюки разоряют исключи-
тельно гнезда с птенцами, причем пик хищниче-
ства гадюки приходится на вторую половину
июня – начало июля. Следовательно, снижение
суточной сохраняемости гнезд, наблюдаемое в
этот период в некоторые годы, может быть объяс-
нено именно хищничеством гадюки. Серая воро-
на также чаще разоряет гнезда на стадии выкарм-
ливания, чем гнезда с кладками, но при этом пик
хищничества этого вида приходится на первую
половину июня (Samsonov et al., 2018).

Зная величину суточной сохраняемости гнезд
для каждого из дней гнездового цикла, можно
рассчитать успешность размножения для части
популяции, приступившей к гнездованию в каж-
дую конкретную дату сезона (period survival, Shaf-
fer, Thompson, 2007). Например, в 2014 г. успеш-
ность размножения луговых чеканов, в гнездах
которых первое яйцо появилось 1 июня, состав-
ляла 34%, а в гнездах с откладкой первого яйца
15 июня успешность размножения была лишь
25%. При этом оба показателя занижены по срав-
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нению со средней за сезон оценкой (37 ± 5%), так
как значительная часть луговых чеканов на на-
шей контрольной площадке приступает к раз-
множению в конце второй–начале третьей дека-
ды мая (Shitikov et al., 2015). Таким образом, для
корректной оценки успешности размножения
необходимость охватывать наблюдениями весь
гнездовой сезон или хотя бы значительную его
часть.

Наконец, обсуждаемый метод позволяет оце-
нить влияние на суточную сохраняемость гнезд
широкого спектра внешних факторов, например,
погодных условий. При этом имеется возмож-
ность учесть влияние как интегральных (за сезон
или его часть: суммы тепла и осадков, даты пере-
хода суточных температур через ноль и т.п.), так и
суточных (средняя суточная температура, сум-
марное количество осадков за сутки) показате-
лей. Последний подход представляется наиболее
перспективным, так как позволяет оценить влия-
ние погодных условий как на межгодовую, так и
на внутрисезонную динамику успешности раз-
множения (Skagen, Yackel Adams, 2012). На нашей
контрольной площадке суточная сохраняемость
гнезд северной бормотушки и лугового чекана за-
висела только от среднесуточных температур, эф-
фекта осадков нам выявить не удалось. Выявлен-
ная взаимосвязь проявлялась не ежегодно, а ее
направленность различалась в разные годы. Из-
вестно, что влияние погоды на успешность раз-
множения может быть как прямым (через увели-
чение смертности кладок и птенцов при резком
ухудшении погоды), так и косвенным из-за изме-
нения активности разорителей гнезд (Cox et al.,
2013). В нашем случае практически не вызывает
сомнений косвенная связь через хищничество,
так как подавляющее большинство “неуспеш-
ных” гнезд обоих модельных видов было разоре-
но. Возможно, отрицательная взаимосвязь сред-
несуточной температуры с суточной сохраняемо-
стью гнезд в 2013 г. может быть объяснена
активностью обыкновенной гадюки, которая, в
свою очередь, сильно зависит от температуры
воздуха (Коросов, 2010).

Таким образом, метод, реализованный в про-
грамме MARK, представляет собой универсаль-
ный инструмент, позволяющий количественно
оценить успешность размножения и выявить за-
висимости последней от широкого набора факто-
ров среды (Dinsmore et al., 2002; Dinsmore, Dins-
more, 2007). Его применение позволило не только
установить среднегодовые показатели успешно-
сти размножения двух видов воробьиных птиц на
заброшенных сельскохозяйственных землях, но и
выявить направленность внутрисезонной дина-
мики суточной сохраняемости гнезд, а также ко-
личественно оценить влияние на последнюю по-
годных условий. Все перечисленные параметры

оказались подвержены существенной межгодо-
вой изменчивости.
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NEST SURVIVAL OF OPEN-NESTING PASSERINES: SPECIES 
DIFFERENCES, TEMPORAL VARIABILITY AND THE IMPACT

OF WEATHER CONDITIONS
D. A. Shitikov*

Moscow Pedagogical State University, Moscow 129278, Russia
*e-mail: dash.mpgu@gmail.com

Nest survival is one of the key life-history traits of open-nesting birds, affecting the population numbers both
directly, through changes in breeding productivity, and indirectly, via variations in the apparent survival of
adult birds. This determines the importance of obtaining any reliable estimates of nest survival and of identi-
fying the environmental factors that affect this parameter. A wide range of methods have been developed that
allow for such estimates to be made. The objective of the present paper is to introduce Russian-speaking re-
searchers to the modern technique for estimating the nest survival as implemented in the free software
MARK. The analysis is based on a sample of 523 Booted Warbler, Iduna caligata nests and 553 Whinchat,
Saxicola rubetra nests monitored on abandoned fields of the Vologda Region in 2005–2018. The daily survival
rates of the nests failed to differ between the two species and showed significant interannual variations. Intra-
seasonal variations in the daily survival rates were weaker than interannual ones. The daily survival rate of the
nests depended nonlinearly on nest age, this effect showing different directions in different years. In some
years, the mean daily air temperature rendered a significant impact on the nest daily survival rate.

Keywords: breeding success, daily nest survival, Booted Warbler, Iduna caligata, Whinchat, Saxicola rubetra
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