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Песня воробьиных птиц – один из самых сложных сигналов в мире животных, т.к. может состоять
из многих типов исходных элементов (звуков или песен), чередующихся по определенным прави-
лам. Не вполне ясно, как используется (и используется ли) такая сложность в коммуникации. Сам-
цы воробьиных птиц часто поют во время территориальных взаимодействий. Эту ситуацию можно
имитировать, транслируя видовую песню через динамик. Записывая акустический ответ самца и
сравнивая с пением до трансляции, можно выяснить, какие параметры пения потенциально могут
кодировать территориальную агрессию. Мы реализовали этот подход на примере голосистой пе-
ночки. Для этого вида характерны короткие песни (около 1 с), разделенные паузами, а вся совокуп-
ность песен самца распадается на 18–43 (медиана 38) стереотипных типов. При спонтанном пении
песни часто исполняются в линейной последовательности: после данного типа следует другой,
строго определенный тип. Каждый эксперимент состоял из трех последовательных фаз, каждая по
5 мин: до, во время и после экспериментальной трансляции (5 мин). Для описания фонограмм каж-
дой из фаз использованы девять параметров: (1) медиана длительности песни, (2) медиана длитель-
ности паузы между песнями, (3) частота пения (песен/мин), (4) размер репертуара (число типов пе-
сен: показатель структурной сложности пения), (5) частота смены напева. Для анализа сложности
организации пения анализировали матрицы переходов между песнями разных типов. По матрицам
рассчитывали (6) индекс линейности, (7) индекс постоянства, (8) индекс стереотипности и (9) от-
носительную энтропию первого порядка. Пение во время трансляции не отличалось от пения до нее.
Но при этом самец совершал активные перелеты вокруг динамика, откуда транслировалась видовая
песня. При пении после экспериментальной трансляции, по сравнению с пением до, сокращались
паузы между песнями, увеличивались частота пения и размер репертуара, а организация пения ста-
новилась менее упорядоченной (уменьшались индексы линейности, постоянства и стереотипности
и увеличивалась относительная энтропия). Таким образом, структурная сложность пения и слож-
ность ее организации, наряду с частотой пения, могут выражать территориальную агрессию самцов
изученного вида.

Ключевые слова: пеночки, Phylloscopus schwarzi, песня, коммуникация, эксперименты с трансляцией,
территориальная агрессия
DOI: 10.1134/S0044513419030115

Пение воробьиных птиц (подотряд Oscines) –
многофункциональный сигнал. Он используется,
во-первых, при саморекламировании. В этом
случае птица поет “спонтанно”, вне социального
контекста, предупреждая конкурентов о занято-
сти участка и привлекая партнера. Во-вторых,
песня характерна для непосредственных взаимо-
действий между птицами – чаще всего, террито-
риальных конфликтов самцов, а также во время
ухаживания самца за самкой. В этом случае крат-
ковременные изменения в пении могут указывать

на мотивацию особи и/или могут быть ситуаци-
онно-специфичными.

Разнообразие конкретных способов таких мо-
тивационно- или ситуативно-специфичных мо-
дификаций в пении птиц широко. Дело в том, что
песня воробьиных птиц – один из самых слож-
ных сигналов в мире животных. Изучение этой
сложности уже несколько десятилетий находится
в фокусе внимания исследователей. Многочис-
ленные работы показали, что самцы многих ви-
дов обладают обширными репертуарами из многих
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типов песен, которые они помнят и воспроизво-
дят в неизменном виде. Например, индивидуаль-
ные репертуары самцов многоголосого пере-
смешника (Mimus polyglottos) могут включать бо-
лее 400 типов песен (Derrickson, 1987), а южного
соловья (Luscinia megarhynchos) – более 200 (Kip-
per et al., 2004). Самцы многих видов, впрочем,
используют при пении лишь один тип или не-
сколько типов песен (Beecher, Brenowitz, 2005).
Каждый тип песни, в свою очередь, состоит из от-
дельных типов звуков и/или слогов. Разнообра-
зие типов песен, звуков и слогов в репертуаре
(т.е. размер репертуара) служит популярной ме-
рой структурной сложности пения (Garamszegi
et al., 2005).

Как правило, разные типы звуков, слогов
и/или типов песен чередуются при пении не слу-
чайно. Поэтому говорят, что пение птиц имеет
синтаксис – т.е. набор правил, определяющих че-
редование разных акустических единиц (типов
звуков или песен). Эти правила стали активно
изучать, начиная с 1970-х годов. В последнее вре-
мя чередование вокальных структур при пении
анализируют методами теории информации (da
Silva et al., 2000; Briefer et al., 2010; Kershenbaum,
2014; Palmero et al., 2014; Opaev, 2016), нейронных
сетей (Sasahara et al., 2012; Weiss et al., 2014) и де-
ревьев суффиксов (Markowitz et al., 2013). Резуль-
таты этих и многих других исследований показа-
ли, что в большинстве случаев последователь-
ность акустических единиц при пении, с одной
стороны, детерминирована не жестко, а с другой
стороны, эта последовательность не случайна
(Kershenbaum et al., 2014). Было выделено два
главных типа синтаксической организации пти-
чьего пения (Иваницкий, 2015). При линейном
синтаксисе очередность исполнения вокальных
компонентов более или менее строго фиксирова-
на. При комбинаторном синтаксисе выделяются
один кластер типов песен или несколько таких
кластеров; внутри кластера возможны изменения
порядка исполнения типов песен. Разные типы
синтаксиса могут встречаться у близких видов
(некоторые пеночки Phylloscopus и соловьи Lus-
cinia sensu lato: Ivanitskii et al., 2012; 2017) или даже
в пределах одного вида (как у дикой и одомаш-
ненной форм бронзовой амадины (Lonchura stria-
ta): Okanoya, 2013). А корольковая пеночка (Phyl-
loscopus proregulus) совмещает два типа синтакси-
са, которые проявляются на разных уровнях
интеграции ее пения (Ivanitskii, Marova, 2012). Все
проявления синтаксиса можно отнести к сложно-
сти организации пения.

Помимо изучения сложности пения, многие
авторы анализируют сложность единичной пес-
ни. Под структурной сложностью песни понима-
ется разнообразие (число) типов звуков и/или
слогов в ней (Catchpole, Slater, 2008). Активно
изучается и синтаксис песни. К примеру, в песне

зарянки (Erythacus rubecula) обычно чередуются
фразы, состоящие из высокочастотных и низко-
частотных компонент (Bremond, 1968): это одно
из синтаксических правил организации песни
этого вида (синтаксис песни).

Функциональное значение сложности пения и
песен, как структурной сложности, так и сложно-
сти организации, интересовало многих исследо-
вателей. Есть данные, что сложность пения игра-
ет роль в защите территории и привлечении сам-
ки – т.е. двух наиболее важных функциях пения
(Catchpole, Slater, 2008). В контексте данной рабо-
ты нас интересует только первый аспект – роль
сложности пения и песен в территориальном по-
ведении.

Роль сложности песни в территориальном по-
ведении показана экспериментально. Самцы не-
которых видов активнее реагируют на трансля-
цию им более сложных и продолжительных пе-
сен, имеющих большее количество слогов и/или
типов слогов. Такие данные имеются для новозе-
ландского туи (Prosthemadera novaeseelandiae) (Hill
et al., 2018), зяблика (Fringilla coelebs) (Leitão et al.,
2006), пеночки-трещотки (Phylloscopus sibilatrix)
(Горецкая, 2013) и пеночки-теньковки (Ph. colly-
bita) (Linhart et al., 2012).

Синтаксис песни также важен: реакции ряда
видов на типичные песни и песни с модифициро-
ванным синтаксисом различалась. Это показано
для полевой воробьиной овсянки (Spizella pusilla)
(Nelson, 1988), болотной овсянки (Melospiza geog-
riana) (Balaban, 1988), крапивника (Troglodytes
troglodytes) (Holland et al., 2000), полевого жаво-
ронка (Alauda arvensis) (Briefer et al., 2013) и кали-
форнийского кривоклювого пересмешника (Tox-
ostoma redivivum) (Taylor et al., 2017).

В качестве меры структурной сложности пения
ряд авторов использовал разнообразие типов пе-
сен (song type versatility) в единицу времени либо
разнообразие типов в некотором числе (например,
в десяти) исполненных подряд песен. В большин-
стве случаев оказалось, что разнообразие возрас-
тает в ответ на изменение внешней обстановки –
при появлении самки или конкурента (Kroodsma,
Verner, 1978; Searcy, Yasukawa 1990; Searcy, Beecher
2009; Vehrencamp et al., 2007). Однако у многого-
лосого пересмешника при патрулировании гра-
ниц участков используется меньше типов песен,
чем в других ситуациях (Derrickson, 1987).

Что же касается сложности организации пения,
то данных здесь существенно меньше. Насколько
нам известно, только у южного соловья выявлена
изменчивость синтаксиса пения в зависимости от
контекста (Weiss et al., 2014).

В то же время, ряд других параметров органи-
зации пения, не имеющих прямого отношения к
сложности, меняются в территориальном контек-
сте. Маркировать агрессию в пении могут изме-
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нения таких параметров, как частота пения и ча-
стота смены напева. Территориальную агрессию
могут также отражаться специфические поведен-
ческие паттерны: перекрывание песен (song over-
lapping), копирование песен (song type matching) и
использование специфических “агрессивных”
типов песен (Todt, Naguib, 2000; Catchpole, Slater,
2008; Searcy, Beecher, 2009).

В приведенном кратком обзоре бегло упомя-
нуты все основные способы кодирования терри-
ториальной агрессии в пении певчих воробьиных
птиц. Данные здесь, таким образом, весьма мно-
гочисленны. Однако, на наш взгляд, роль слож-
ности (структурой и сложности организации) пе-
ния остается изученной недостаточно.

Данное исследование посвящено именно этой
проблематике. Мы изучили изменения в структу-
ре и организации пения голосистой пеночки в си-
туации имитации территориального вторжения,
по сравнению со спонтанным пением вне соци-
ального контекста. “Вторжение” имитировали,
транслируя через динамик видовую песню. На-
блюдаемый (т.е. отмеченный на данной фоно-
грамме) размер репертуара мы использовали в ка-
честве показателя структурной сложности. А для
оценки сложности организации пения анализи-
ровали матрицы переходов между песнями раз-
ных типов. Помимо этого, мы использовали бо-
лее общепринятые в этой области науки парамет-
ры пения. Таким образом, мы более комплексно,
по сравнению с рядом других исследователей,
сравнили спонтанное пение с пением в ответ на
экспериментальное предъявление видовой песни.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объект исследования и сбор материала

Голосистая, или толстоклювая пеночка – не-
большая певчая птица, населяющая в нашей
стране Центральную и Восточную Сибирь, Даль-
ний Восток и Сахалин. На гнездовании предпо-
читает опушки лесов либо разреженные леса. Ма-
териал по этому виду мы собирали в Антоновском
лесничестве Хинганского заповедника (Амурская
обл.). Здесь эти пеночки обычны и достаточно
равномерно заселяют пригодные местообитания –
опушки березовых и дубовых рёлок, часто посе-
ляясь также и в глубине светлых дубняков (Анто-
нов и др., 2016; наши данные). Сбор материала
осуществлен в период с 17 по 31 мая 2017 г. Прове-
дены эксперименты (см. ниже) с 21 самцом. Ко-
ординаты каждой экспериментальной точки от-
мечали с помощью навигатора Garmin. Для анализа
использовали только 19 птиц: два эксперимента
были исключены потому, что во время трансля-
ции близ динамика пел не только фокальный са-
мец, но и его сосед, что затруднило анализ. 7 из
этих 19 самцов были отловлены и помечены для

индивидуального опознавания цветными пласти-
ковыми кольцами и окрашены театральным гри-
мом. Во всех случаях птицы были отловлены в те-
чение часа после завершения эксперимента.

Территории самцов голосистой пеночки в
Хинганском заповеднике могут быть достаточно
обширны. Так, по данным П.В. Квартальнова,
также работавшего в Антоновском лесничестве,
крайние точки пения одного самца находились на
расстоянии 700 м одна от другой (Антонов, Квар-
тальнов, 2014). По нашим фрагментарным на-
блюдениям, максимальное расстояние между пе-
сенными постами меченого самца составило в два
последовательных дня 165 м. Вероятно, размеры
индивидуальных участков часто меньше. В нашей
выборке минимального расстояние между едино-
временно поющими самцами, один из которых
был помечен, составило всего 55 м. А медианное
расстояние между ближайшими протестирован-
ными самцами – 166 м (n = 21). Это число может
служить показателем среднего расстояния между
соседями, так как во время работы мы старались
провести эксперименты со всеми самцами на
контрольном участке.

Голосистая пеночка – территориальный вид,
поющий много и активно. Хотя мы не проводили
эксперименты позднее 31 мая, птицы активно пе-
ли вплоть до завершения наших полевых иссле-
дований в Антоновском лесничестве (23 июня
2017). Социальная система вида – факультатив-
ная полигиния; самцы не принимают участия в
насиживании и выкармливании птенцов, хотя
иногда вместе с самками беспокоятся у гнезд (Ан-
тонов, Квартальнов, 2014).

Структура и организация спонтанного (т.е. в
отсутствие социального контекста) пения голо-
систой пеночки подробно описана Иваницким с
соавторами (2011; Ivanitskii et al., 2012). Песня го-
лосистой пеночки – это обычно короткая звон-
кая трель из нескольких одинаковых нот или сло-
гов, предваряемая 1–3 короткими тихими треска-
ми. В составе некоторых песен объединены две
последовательные трели. Манера пения – раз-
дельная, т.е. все песни разделены четкими паузами.
В пении каждой особи выделяются строго-сте-
реотипные типы песен, каждый из которых самец
воспроизводит время от времени в неизменном
виде (см. рис. 1). Что касается организации пе-
ния, то для многих (хотя и не всех) самцов харак-
терен жесткий линейный синтаксис. Это значит,
что самец исполняет в определенной последова-
тельности все песни из своего репертуара, а затем
начинает сначала (см. рис. 4).

Подготовка тестовой (экспериментальной) записи

Для подготовки тестовой записи обработаны
фонограммы спонтанного пения трех самцов, по-
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лученные нами в мае 2013 г. в Антоновском лес-
ничестве Хинганского заповедника. Наша тесто-
вая запись длилась 5 мин и содержала 40 песен,

относящихся к 20 типам: сначала 20 разных типов
песен подряд, потом снова те же 20 типов (жест-
кий линейный синтаксис, см. выше). Контроль-

Рис. 1. Каталог типов песен самца № 1 голосистой пеночки. Каждый тип песни обозначен номером.
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ная запись имела следующие типичные для пяти-
минутного пения голосистой пеночки параметры
(см. также: Иваницкий и др., 2011; Ivanitskii et al.,
2012): (а) длительность песни = 1 с, (б) длитель-
ность паузы между песнями = 6.6 с, (в) размер ре-
пертуара = 20 типов песен, (г) частота смены на-
пева = 1 (т.е. все последовательные песни раз-
ные). Типы песен, использованные в тестовой
записи, выбирались примерно поровну от каждой
из трех особей. При этом мы старались подобрать
наиболее отличные друг от друга типы песен. Та-
ким образом, мы синтезировали для эксперимен-
тов “усредненное” пение голосистой пеночки.

Полевые эксперименты

До начала эксперимента в течение 5 мин
мы записывали пение фокального самца. Затем
включали контрольную (экспериментальную) за-
пись аналогичной длительности и записывали
“ответное” пение фокального самца. Далее, по-
сле окончания трансляции, пение данной особи
записывали на протяжении следующих 5 мин. Та-
ким образом, результаты каждого эксперимента
представлены одной непрерывной фонограммой
(примерно 15 мин), содержащей пение фокаль-
ного самца до, во время и после эксперименталь-
ной трансляции.

Динамик с Bluetooth-приемником для прове-
дения эксперимента устанавливали в 20–30 м от
поющего самца – т.е. с наибольшей вероятно-
стью внутри его участка. Для включения/выклю-
чения тестовой записи и передачи ее на динамик
использовали смартфон. Наблюдатель (А.С. Опа-
ев) находился в 15–20 м от динамика и до, во время
и после эксперимента, помимо записи “ответно-
го” пения, фиксировал количество перелетов
(длиной более 1 м) самца в радиусе 10 м от дина-
мика. Это служило показателем его реакции.

Для записи пения использовали магнитофон
Marantz PMD-660 и микрофон Sennheiser ME66 с
предусилителем К6.

Анализ фонограмм

Общая длительность проанализированных за-
писей экспериментов с 19 самцами составила
270.2 мин (в среднем 14.2 ± 1.4 мин для каждого
самца). Они содержали суммарно 2221 песню
(в среднем 117 ± 28 для каждого самца).

Пение, записанное для каждой особи до, во
время и после трансляции видовой песни, проана-
лизировано отдельно – по 9 параметрам, отме-
ченным ниже сплошной нумерацией. Визуализа-
цию и обработку записей проводили в программе
Syrinx. При построении спектрограмм использо-
вали окно Блэкмана и длину быстрого преобразо-
вания Фурье, равную 256 точкам.

На первом этапе для каждой фонограммы со-
ставляли каталог типов песен. Количество типов
песен – это (1) наблюдаемый размер репертуара
(показатель структурной сложности пения).

Каждый тип песни был обозначен цифрой
(рис. 1), а пение было представлено в виде после-
довательности цифр. На основании этой после-
довательности в программе Past3 строили матрицы
наблюдаемых переходов и матрицы переходных
вероятностей. В данном случае последователь-
ность песен рассматривалась как Марковская
цепь первого порядка – т.е. такая, где событие n + 1
зависит только от события n. Мы пошли на это
допущение по следующей причине. Известно,
что у многих видов Марковская цепь первого по-
рядка адекватно описывает организацию после-
довательности песен (Gentner, 2007; Briefer et al.,
2010; Okanoya, 2013). Это применимо и ко многим
(хотя и не всем) видам пеночек (Gill, Slater, 2000;
Ivanitskii, Marova, 2012; Ivanitskii et al., 2012; Opaev,
2016).

По матрицам наблюдаемых переходов рассчи-
тывали (2) индекс линейности (SLIN), (3) индекс
постоянства (SCONS) и (4) индекс стереотипности (S)
(Scharff, Nottebohm, 1991; см. также: Woolley,
Rubel 1997; Roach et al., 2012; Okanoya, 2013; Ivan-
itskii et al., 2017) по формулам: SLIN = размер ре-
пертуара/число типов переходов между песнями
разных типов; SCONS = ∑ наиболее частых перехо-
дов (для каждого типа)/∑ всех переходов; S =
= SLIN + SCONS/2.

По матрицам переходных вероятностей рас-
считывали (5) относительную энтропию первого
порядка RE1 = E1/E0 (Briefer et al., 2010). Для рас-
чета E1 (энтропия первого порядка) и E0 (энтро-
пия нулевого порядка) использовали формулу
Шеннона:

где К – размер репертуара;

где Pi – наблюдаемая вероятность каждого типа
переходов между песнями.

Таким образом, E0 описывает гипотетическую
последовательность, где все переходы равноверо-
ятны, и зависит только от размера репертуара.
E1 описывает наблюдаемые переходы. А отноше-
ние этих двух параметров (RE1) можно использо-
вать как показатель “свободы выбора” самцом
каждой следующей песни. Например, в случае,
если RE1 = 0.70, можно считать, что самец имеет
70% “свободы” при выборе следующей песни
(Briefer et al., 2010). Или, по-другому, – последо-
вательность песен на 70% случайна.

( )0 2
1 1E  lg ,
K K

= −∑

1 2E l ,gi iP   P= −∑
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Параметры (2)–(5) служили нам показателями
сложности организации пения. Эти переменные
варьируют от 0 до 1.

Кроме того, мы использовали параметры, об-
щепринятые для подобных исследований: (6) ча-
стота смены напева (отношение переходов между
песнями разных типов к общему числу перехо-
дов), (7) частота пения (количество песен в минуту),
(8) медианная длительность песни (с) и (9) меди-
анная длительность паузы между песнями (с).

Статистический анализ

Статистическая обработка проведена в среде
программирования R 3.3.2 (R Core Team, 2016).

Мы сравнивали попарно фонограммы до
трансляции с записями во время и после, отдельно
по каждому из девяти вышеописанных парамет-
ров. Для этого использовали обобщенную наи-
меньшую квадратичную регрессию (GLS – gener-
alized least square regression) в пакете “nlme” в среде R
(Pinheiro et al., 2017). GLS специально адаптиро-
ван для анализа зависимых данных (например,
повторных измерений одних и тех же особей). По
этой и другим причинам в поведенческих иссле-
дованиях он считается лучше основных “конку-
рентов” – например, обобщенных линейных сме-
шанных моделей (GLMM – generalized linear
mixed models) (Pekár, Brabec, 2016). Логика ис-
пользования GLS, а не одномерных тестов (тест
Уилкоксона для связанных выборок), состоит в
необходимости учета возможного влияния слу-
чайных факторов (random effect) на результаты.
В GLS мы использовали “контекст” (до, во время
и после трансляции) в качестве заданного эффек-
та (fixed effect), а номер самца был первым слу-
чайным фактором. Количество песен на фоно-
грамме, очевидно, может влиять на оценку, по
меньшей мере, наблюдаемого размера репертуара
и параметров сложности организации пения. По-
этому мы использовали второй случайный фак-
тор – количество песен в записи (именно для его
учета и был нужен GLS). Так как мы проводили
множественные сравнения, то уровень значимо-
сти (p) рассчитывали с поправкой Бонферрони.

Для визуализации наблюдаемых переходов
между песнями разных типов использовали пакет
‘markovchain’ в среде R (Spedicato et al., 2017).

Для парных сравнений наблюдаемых реперту-
аров данного самца до, во время и после экспери-
ментальной трансляции использовали коэффи-
циенты несходства Жаккара и Симпсона. Первый
учитывает главным образом “замену” одних ти-
пов песен другими (Jost, 2007). А коэффициент
несходства Симпсона описывает “исчезновение”/
“появление” типов песен во второй выборке, по
сравнению с первой (Lennon et al., 2001). Оба ва-
рьируют от 0 (полное сходство) до 1 (несходство).

Расчеты коэффициентов проводили в пакете
“betapart” в среде R (Baselga, Orme, 2012; Baselga
et al., 2017).

Кроме того, мы использовали непараметриче-
ский парный тест – корреляцию Спирмена.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Размер репертуара и организация 

спонтанного пения
Мы оценили размер репертуара каждого самца

по всем трем его фонограммам – т.е. подсчитали
суммарное количество типов песен на записях до,
во время и после экспериментальной трансляции.
Этот параметр у разных особей варьировал от 18
до 43, медиана 38 типов песен (n = 19). Каталог
типов песен одного из самцов приведен на рис. 1.

Организация спонтанного пения (т.е. на фо-
нограммах до трансляции) большинства самцов
соответствовала линейному синтаксису. В этом
случае после каждого данного типа песни в боль-
шинстве случаев следовал другой строго опреде-
ленный тип (примеры: самцы № 11 и № 5 на рис. 4).
Такая организация пения соответствовала низ-
ким значениям энтропии RE1, приближающимся
к 0, и высоким значениям индекса линейности,
стремящегося к единице (рис. 2). В то же время, у
двух самцов из девятнадцати организация пения
была далека от линейной, о чем свидетельствова-
ли относительная высокая энтропия (>0.2) и низ-
кий индекс линейности (<0.6) (рис. 2). Организа-
цию спонтанного пения одного из них, самца № 7,
также иллюстрирует рис. 4.

Изменения пения в ответ 
на экспериментальную трансляцию

Пение голосистой пеночки до трансляции до-
стоверно не отличалось от пения во время (GLS:
p > 0.05 для всех переменных кроме длительности
пауз, n = 19). Однако интенсивность пения не-
сколько возросла: сокращение длительности пау-
зы между песнями во время трансляции прибли-
жалось к порогу достоверности (GLS: F1,36 = 4.75,
p = 0.04, не достоверно с поправкой Бонферро-
ни). Таким образом, самцы продолжали петь во
время трансляции примерно так же, как и до нее.
При этом все они подлетали (сокращали дистан-
цию) и активно перелетали вокруг динамика: ко-
личество перелетов увеличилось от 0 (до) до 2–29
(медиана 21) во время (GLS, F1,36 = 137.45, p <
< 0.0001).

Ситуация изменилась сразу после трансляции.
Выяснилось, что пение голосистых пеночек от-
личается до и после трансляции им видовой песни
по ряду параметров. По сравнению с пением до,
при пении после достоверно сокращаются паузы
между песнями, увеличиваются частота пения и
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наблюдаемый размер репертуара. Кроме того, пе-
ние становится менее упорядоченным: сокраща-
ются индексы линейности, постоянства и стерео-
типности, и увеличивается (хотя и недостоверно с
поправкой Бонферрони) относительная энтро-
пия (табл. 1, рис. 3).

Все эти параметры можно считать кодирую-
щими территориальную агрессию и/или отража-
ющими общий уровень возбуждения самца. Если
это так, то названные метрики, по идее, должны
зависеть от уровня агрессивности самца. Однако
мы выявили лишь одну такую взаимосвязь, оце-
нивая агрессивность особи как количество пере-

летов в радиусе 10 м от динамика во время транс-
ляции. Корреляционный анализ (корреляция
Спирмена с поправкой Бонферрони) показал,
что количество переплетов достоверно коррели-
ровало с длительностью пауз после трансляции
(R = –0.73, p = 0.003). Прочие параметры пения во
время и после трансляции с количеством переле-
тов не были связаны.

Таким образом, если говорить о параметрах
сложности пения, то после экспериментальной
трансляции (1) увеличивается наблюдаемый раз-
мер репертуара, а (2) организации пения стано-
вится менее упорядоченной (менее линейной).

Рис. 2. Гистограммы значений относительной энтропии и индекса линейности для спонтанного пения (до экспери-
ментальной трансляции) девятнадцати самцов голосистой пеночки.
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Таблица 1. Влияние контекста (до/после трансляции видовой песни) на параметры пения голосистой пеночки
(n = 19 самцов)

Примечания. Приведены результаты анализа GLS (F и p), а также медианные значения каждого параметра в зависимости
от контекста. Жирным шрифтом выделены значения p, достоверные с учетом поправки Бонферрони.

Параметр До трансляции (медиана) После трансляции (медиана) F1,36 p

Длительность песни (с) 1.12 1.17 0.39 0.53

Длительность паузы (с) 7.54 4.43 28.68 <0.0001

Частота пения (в мин) 5.80 10.29 17.86 0.0004

Размер репертуара 20 26 9.56 0.0038

Частота смены напева 0.96 0.98 0.38 0.54

Индекс линейности 0.91 0.63 15.65 0.0003

Индекс постоянства 0.89 0.72 12.78 0.001

Индекс стереотипности 0.90 0.66 14.46 0.0005

Относительная энтропия 0.03 0.11 6.11 0.0183

Количество перелетов 0 1 14.69 0.0005
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Тренды такой направленности, хотя и выражен-
ные в разной степени, демонстрировали боль-
шинство самцов нашей выборки (табл. 2).

Обычная практика состояла в том, что самец,
певший более или менее в соответствии с прин-
ципом линейного синтаксиса, после трансляции
видовой песни начинал более свободно чередо-
вать песни разных типов (см. рис. 4).

Рассчитав коэффициенты несходства Жаккара
и Симпсона, мы посмотрели, как меняется набор
типов песен, использованных самцом до и после
трансляции. Коэффициент Жаккара варьировал
от 0 до 0.98 (медиана 0.45, n = 19), а коэффициент
Симпсона – в пределах 0–0.98 (медиана 0.06,
n = 19) (рис. 5). Эти результаты следует понимать
таким образом. Несходство в наблюдаемых ре-
пертуарах данного самца до и после трансляции

может быть довольно высоким (в среднем отно-
сительно большие коэффициенты Жаккара), но в
основном это объясняется добавлением новых
типов песен после трансляции с сохранением
исполнявшихся ранее (низкие значения коэффи-
циентов Симпсона). Так, 7 из 19 самцов после
трансляции исполняли все типы песен, исполь-
зованные до. 6 из этих 7 пеночек добавили к ним
4–20 новых типов (у одного репертуар не изме-
нился): т.е. размер репертуара увеличился, коэф-
фициент Симпсона равнялся 0, а Жаккара –
0.15–0.67 (n = 6). Прочие особи при пении после
трансляции “пропускали” один из несколько ти-
пов песен, зафиксированных при пении до, но
обычно с лихвой компенсировали это добавлени-
ем новых типов.

Рис. 3. Сравнение медианных длительностей пауз, наблюдаемого размера репертуара, относительной энтропии пер-
вого порядка и индекса стереотипности на фонограммах самцов голосистой пеночки (n = 19) до и после эксперимен-
тальной трансляции. Линии соединяют значения для одного самца, белые столбики показывают квартили, горизон-
тальные линии внутри столбиков – медианы (цифры рядом с ними – значения медиан).
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Таблица 2. Направления изменения размера репертуара и относительной энтропии после трансляции видовой
песни, по сравнению со спонтанным пением до эксперимента

Примечания. Цифры соответствуют числу самцов. Таблицу следует читать слева направо: к примеру, у шестнадцати самцов
размер репертуара увеличился, из них у трех самцов энтропия уменьшилась, а у тринадцати – возросла.

Размер репертуара Относительная энтропия

(+) увеличение 16
13 (+) увеличение
3 (–) уменьшение

(0) нет изменений 2
2 (+) увеличение
0 (–) уменьшение

(–) уменьшение 1
1 (+) увеличение
0 (–) уменьшение

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной работе мы сопоставили спонтанное
пение самцов голосистой пеночки с пением в
ответ на экспериментальное предъявление ти-
пичной видовой песни. Таким образом, в экспе-
риментах мы имитировали “вторжение” посто-
роннего самца на территорию резидента. Зафик-
сированные изменения могут указывать либо на
агрессивную мотивацию самца, либо на нараста-
ние общей мотивации, ситуативно неспецифич-
ной (гипотеза неспецифической активации пове-
дения: Панов, 1978).

Мы выявили, что после экспериментальной
трансляции, по сравнению с пением до нее, со-
кращаются паузы между песнями, увеличиваются
частота пения и размер репертуара, а организация
пения становится менее упорядоченной (сокра-
щаются индексы линейности, постоянства и сте-
реотипности и увеличивается относительная эн-
тропия). При этом пение во время трансляции
практически не менялось по сравнению со спон-
танным (до). Скорее всего, во время трансляции
самец “пытался” не только (или не столько) петь
“агрессивно”, сколько обнаружить “вторженца”.
Об этом говорят частые перелеты тестируемых
пеночек непосредственно у динамика. Количе-
ство таких перелетов существенно сокращалось
после завершения трансляции. Наиболее яркие
изменения пения не во время, а сразу после проиг-
рывания видовой песни известны и для других
воробьиных птиц (Горецкая, 2013).

Среди всех изученных нами параметров наи-
более важным выглядит длительность паузы меж-
ду последовательными песнями (в меньшей сте-
пени – частота пения). Во-первых, различия
между пением до и после трансляции видовой пес-
ни по этой переменной максимальны: об этом го-
ворят, например, наибольшие значения стати-
стики F (табл. 1). Во-вторых, только длительность
пауз коррелировала с количеством перелетов
самца близ динамика – параметра, косвенно ука-
зывающего на его агрессивную мотивацию.

Увеличение частоты пения (количество песен
в единицу времени) и, соответственно, сокраще-
ние длительности пауз между песнями часто на-
блюдается при территориальных взаимодействи-
ях у воробьиных птиц, в том числе – в ответ на
трансляцию видовой песни (Todt, Naguib, 2000;
Searcy, Beecher, 2009). Это известно и для пеночек
(Scordato, 2017; Szymkowiak, Kuczyński, 2017).
В этом нет ничего удивительного, ведь это, судя
по всему, самый простой способ модификации
последовательности песен. К тому же – весьма
лабильный, так как такие модификации слушате-
лю заметны сразу и могут отражать сиюминутное
состояние исполнителя (Searcy et al., 2000; Baker
et al., 2012; Szymkowiak, Kuczyński, 2017).

Рассмотрим теперь роль сложности пения в
кодировании территориальной агрессии. Первый
уровень сложности – структурная сложность пе-
сен – нами не анализировалось. Данные по этому
поводу имеются для некоторых видов, о чем мы
писали в начале статьи.

Второй уровень – структурная сложность пе-
ния. Ее можно оценить размером репертуара – ис-
пользованным количеством типов песен. В ответ
на экспериментальное предъявление видовой
песни пение фокальных самцов становилось бо-
лее сложным – т.е. увеличивался наблюдаемый
размер репертуара. Подобные данные есть и для
других видов. Самцы травяного короткоклювого
крапивника (Cistothorus platensis) пели разнооб-
разнее (использовали большее число типов пе-
сен), когда неподалеку вокализировал другой са-
мец или самцы (Kroodsma, Verner, 1978). Пеночки
Клаудии (Phylloscopus claudiae) в ответ на предъяв-
ление им видовой песни также увеличивали ко-
личество исполняемых типов песен (Opaev et al.,
in press). Судя по всему, аналогичный тренд ха-
рактерен для рыжебокой древесницы (Setophaga
pensylvanica). Самцы этого вида имеют в реперту-
аре в среднем 8 типов песен. При обычном пении
используются чаще лишь два типа, а остальные
удается услышать редко. Доля таких редких типов
достоверно увеличивалась при пении в ответ на
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трансляцию видовой песни (Byers, 2017). А самцы
красноплечего трупиала (Agelaius phoeniceus) ис-
пользовали больше типов песен, когда ухаживали
за самкой (Searcy, Yasukawa, 1990). Таким обра-
зом, структурная сложность пения увеличивается
при появлении самки или конкурента и/или при
увеличении возбуждения поющего самца. Функ-
циональное значение этого может состоять в уве-
личении времени привыкания к стимулу. Известно,
что при монотонном повторении единственного
типа сигнала привыкание к нему происходит

быстрее, чем если типов сигналов в последова-
тельности больше (Flower et al., 2014).

Наконец, третий уровень – это сложность ор-
ганизации пения. Мы выявили, что у голосистой
пеночки пение в ответ на трансляцию видовой
песни становилось менее упорядоченным. Гово-
рить о функциональном значении этого тренда
сложно. Дело в том, что, по большому счету,
функция сложной организации вокальных после-
довательностей животных, в том числе птиц, не
ясна (Ruxton, Schaefer, 2011). Одна из идей состо-

Рис. 4. Наблюдаемые переходы между песнями у самцов № 11, 5 и 7 до и после экспериментальной трансляции. Каж-
дый кружок соответствует одному типу песни, стрелки – все отмеченные переходы между ними на соответствующей
фонограмме. Приведены значения наблюдаемого размера репертуара, относительной энтропии (RE1) и индекса сте-
реотипности (S).
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ит в том, что используемые правила помогают
птицам максимизировать разнообразие акусти-
ческой продукции в единицу времени (Панов
и др., 2004). Роль переходов между песнями раз-
ных типов в коммуникации специально изуча-
лась лишь у южного соловья. Было выявлено, что
от особенностей предъявляемой фокальному
самцу записи пения зависят не только используе-
мые в “ответном” пении типы песен, но и типы
переходов (Weiss et al., 2014). Что касается нашего
объекта, то мы склоняемся к тому, что выявлен-
ный тренд не имеет здесь собственного функцио-
нального значения. Мы уже говорили о том, что
большинство самцов голосистой пеночки при
спонтанном пении придерживаются жесткого
линейного синтаксиса. Т.е. для каждого типа пес-
ни (или большинства из них) существует “прави-
ло” – какой тип песни должен быть следующим.
Сразу после экспериментальной трансляции
“правил” становилось меньше либо они были ме-
нее четкие. Как мы полагаем, это могло быть свя-
зано с тем, что в это время самцы начинали ис-
пользовать, среди прочих, более редкие типы пес-
ни, для которых у них не имелось четких
“правил” исполнения.

Таким образом, мы выявили, что у голосистой
пеночки структурная сложность и сложность ор-
ганизации пения, наряду с частотой исполнения,
могут указывать на агрессивную мотивацию ис-
полнителя. Однако пока неизвестно, могут ли са-
ми птицы “понимать” эту информацию. Потому

не ясно, играют ли выявленные различия в пении
роль в коммуникации голосистых пеночек.
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THE ROLE OF SONG RATE AND SONG BOUT’S COMPLEXITY
IN THE TERRITORIAL BEHAVIOR OF RADDE’S WARBLER

(PHYLLOSCOPUS SCHWARZI)
A. S. Opaeva, * and Yu. A. Kolesnikovaa

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia
*e-mail: aleksei.opaev@gmail.com

Birdsong is a highly complex signaling system as witnessed by its song/note type diversity and ordering rules.
The question to ask is how the complexity of a birdsong is used in a species communication system. Males of
many passerine birds sing actively during male-male interactions, including territorial intrusions. In this
study, we asked whether the structure and organization of a song bout functions as a graded signal of aggres-
sion in Radde’s warblers. Vocalization in Radde’s warblers represents a strictly determined periodic process.
All song types are produced according to fixed sequences which include 18–43 (median 38) different types.
We simulated territorial intrusions by broadcasting Radde’s warbler’s songs within their territories. Experi-
ments involved 19 different males. Each experiment had 3 consequential stages: “before playback” (5 min),
“playback” (5 min), and “after playback” (5 min). The stages were described separately by means of 9 param-
eters: (1) median song length, (2) median pause length, (3) song rate (per min), (4) observed repertoire size,
(5) song type switching rate. Song ordering rules was analyzed using transitional matrices. From the matrices,
we calculated the sequence linearity score (SLIN), sequence consistency score (SCONS), stereotype score (S),
and first-order relative entropy (RE1). The structure and organization of a song bout did not differ between
“before playback” and “playback” stages, but all males clearly responded to a playback by approaching the
loudspeaker and flying around. In contrast, comparing singing prior to with that produced after a playback,
showed that (1) the pause length decreased, (2) the song rate increased, and (3) the observed repertoire size
increased. Besides this, song type transition patterns during the “after playback” stage appeared to be more
random as witnessed by decreasing SLIN, SCONS and S, and an increasing RE1. This study thus provides em-
pirical evidence that the song rate and bout complexity (measured as the observed repertoire size and the pa-
rameters describing the ordering rules) could play a role in male-male competition in Radde’s warbler.

Keywords: leaf-warblers, Phylloscopus schwarzi, birdsong, animal communication, playback experiments, ter-
ritorial aggression
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