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Проанализирована структура рациона птенцов воробьиных для выявления возможных способов
снижения пищевой конкуренции между этими видами в период размножения. Мы предположили,
что анализ эффектов от получения птенцами рационов чужих видов птиц в природе может помочь
лучшему пониманию их видоспецифических адаптаций к условиям обитания, и в качестве ключе-
вого звена рассмотрели случай совместного гнездования синицы московки (Periparus ater (L. 1758))
(СМ) и мухоловки-пеструшки (Ficedula hypoleuca (Pallas 1764)) (МП) в Московской области. Самец
МП привлек самку в искусственную дуплянку, которая уже была занята парой СМ. Самки обоих ви-
дов насиживали смешанную кладку, сидя бок о бок. Птенцы СМ вылупились раньше птенцов МП,
и родители обоих видов принялись их кормить. На 4-й день совместного кормления птенцы СМ на-
чали погибать один за другим, а на 11-й день погиб последний птенец. Этот случай подтолкнул нас
к сопоставлению рационов питания птенцов из 22 выводков СМ и МП в одном и том же регионе.
Для сравнения рационов питания птенцов мы собирали порции пищи, которые доставляли птен-
цам их родители, и анализировали видеозаписи у гнезд. Рацион птенцов МП оказался существенно
разнообразнее, чем у СМ (обратные индексы Бергера-Паркера (1/d) равнялись, соответственно,
3.01 и 2.11). В рационе СМ доминировали гусеницы и пауки – объекты с большим содержанием ка-
ротиноидов и таурина, важных для развития птенцов. В корме МП эти объекты занимали суще-
ственно меньшую долю. Помимо сказанного, по сравнению с московками, МП приносили птен-
цам: – существенное количество объектов с грубыми, сильно хитинизированными покровами (Co-
leoptera, Homoptera и т.п.); – объекты с резким вкусом, такие как клопы (Heteroptera), божьи
коровки (Coleoptera, Coccinellidae), кивсяки (Diplopoda, Julidae); – насекомых, содержащих токсин
кантаридин, – мягкотелок (Coleoptera, Cantharidae). В гнездах МП, в которых родители приносили
такие кормовые объекты, птенцы успешно развивались. Размерные диапазоны объектов в рационах
МП и СМ полностью перекрывались. По нашему мнению, большее количество грубых, сильно хи-
тинизированных продуктов питания и некоторых ядовитых насекомых (Cantharidae) в рационе МП
делают принципиально важными различия в питании птенцов МП и СМ. Возможно, МП обладают
резистентностью к кантаридину и некоторым другим токсинам, которые содержатся в насекомых,
и поэтому обладают более широкой трофической нишей.
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Основной путь к ослаблению конкуренции
между видами – снижение доли общих эксплуа-
тируемых ресурсов, главным образом, за счет до-
стижения различий в занимаемых микроместо-
обитаниях, потребляемой пище и времени актив-
ности (Maurer, 1984; Julliard et al., 2006; Miller,
Spoolman, 2011). Сильное перекрывание по одно-

му из перечисленных параметров требует расхож-
дения по другим из них. Такое расхождение ведет
к комплементарности экологических ниш конку-
рирующих видов одного сообщества и способ-
ствует повышению его устойчивости (Пианка,
1981; Одум, 1975, 1986; Бигон и др., 1989; MacAr-
tur, 1972). Концепция об экологических нишах,
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сформулированная во второй половине прошло-
го века, сохраняет актуальность и в настоящее
время. Ее разработка идет как в теоретическом,
так и прикладном направлениях. В частности, се-
рия работ на разных видах продемонстрировала
на практике, что виды-специалисты более чув-
ствительны к изменению внешней среды, чем ге-
нералисты (Kitahara et al., 2000; Dapporto, Dennis,
2013). Было показано формирование “функцио-
нальной гомогенизации” сообщества при “вы-
мывании” видов-специалистов, менее устойчи-
вых к изменениям внешней среды, прежде всего,
антропогенным, в силу своей повышенной чув-
ствительности к ним (Colles et al., 2009). Причины
этой повышенной чувствительности не всегда яс-
ны (Barnagaud et al., 2011; Clavel et al., 2011), и не
всегда понятны причины проявления устойчиво-
сти к внешней среде у видов-генералистов (Brandl
et al., 1994; Julliard, 2004; Abrams, 2012). Особенно
важны исследования таких причин в те периоды
годового цикла вида, когда его требования к
окружающей среде повышены. Период размно-
жения – наиболее критическая фаза годового
цикла. Во-первых, потому, что при появлении
молодняка и, соответственно, увеличении чис-
ленности особей в популяции, возрастает потреб-
ность в ресурсах. Во-вторых, пределы экологиче-
ской толерантности для размножающихся и
растущих особей уже, чем для взрослых нераз-
множающихся (Одум, 1986). Известно, что для
вторичных дуплогнездников, т.е. видов птиц, ко-
торые строят гнезда в готовых убежищах, послед-
ние представляют собой дефицитный ресурс (см.
обзор Newton, 1994). С самыми большими про-
блемами при устройстве гнезда сталкиваются об-
лигатные дуплогнездники – виды, которые, за-
нимают убежища с маленьким входом, соизмери-
мым с диаметром их тела. Чем однообразнее
видовой стереотип гнездования, тем выше кон-
куренция за места для его постройки. Следова-
тельно, для снижения межвидовой конкуренции
необходима диверсификация жизненных страте-
гий. В первую очередь, это разобщенность по
срокам гнездования и сопряженные с этими сро-
ками адаптации к трофическим условиям. Среди
европейских лесных птиц, которые являются
облигатными дуплогнездниками, – преимуще-
ственно кочующие виды: поползень (Sitta euro-
paea (L. 1758) и шесть наиболее часто встречающих-
ся видов синиц (Paridae) (Птушенко, Иноземцев,
1968; Мальчевский, Пукинский, 1983; Симкин,
1990). В силу своего пространственного статуса,
оседлые виды первыми, по сравнению с перелет-
ными, получают возможность занять подходящее
место для гнездования. Виды-мигранты присту-
пают к размножению позже и имеют дело уже с
остатками дефицитного ресурса. Среди лесных
видов-мигрантов, гнездящихся в убежищах, мно-
го полудуплогнездников, таких, как зарянка

(Erithacus rubecula (L. 1758)), обыкновенная гори-
хвостка (Phoenicurus phoenicurus (L. 1758)), серая
мухоловка (Muscicapa striata (Pallas 1764)), малая
мухоловка (Ficedula parva (Bechstein 1792)). Эти
виды более пластичны в выборе места для по-
стройки гнезда, чем облигатные дуплогнездники,
что ослабляет конкуренцию при выборе мест
гнездования. К облигатным дуплогнездникам-
мигрантам можно отнести только скворца (Stur-
nus vulgaris (L. 1758)), мухоловку-пеструшку (Fice-
dula hypoleuca), распространенных на юге Европы
полуошейниковую мухоловку (Ficedula semitor-
quata (von Homeyer 1885)) и мухоловку-белошей-
ку (Ficedula albicollis (Temminck 1815)). Основные
кормовые стации скворца – открытые местооби-
тания, а мухоловка-пеструшка – типичный лес-
ной вид, конкурирующий с оседлыми видами об-
лигатных дуплогнездников. В гнездовой сезон все
перечисленные виды-дуплогнездники питаются
и выкармливают птенцов насекомыми и другими
мелкими беспозвоночными. Между некоторыми
дуплогнездниками в гнездовой период отмечены
биотопические различия вплоть до почти полной
сегрегации (Симкин, 1990; Lack, 1971), вместе с
тем трофическое пространство многих из этих
видов перекрывается. Особенно сильное пере-
крытие происходит при добыче объектов, кото-
рые обладают большой пищевой ценностью для
птенцов, таких, как гусеницы (Korňan, Adamík,
2007; Visser et al., 2004; Samplonius et al., 2016).

Сосуществование видов с различной степенью
специализации при условии ограниченности ре-
сурсов возможно в следующих вариантах: при
полном перекрывании спектров питания пла-
стичного вида-генералиста с гильдией специали-
стов; при использовании видом-генералистом
невостребованных конкурентами ресурсов (Пи-
анка, 1981). Расширение спектра питания воз-
можно вследствие применения дополнительных
охотничьих приемов, которые позволят добывать
менее доступную для других видов добычу, а так-
же при употреблении в пищу менее пригодных
для других объектов (Конторщиков, 2001; Бур-
ский и др., 2004; Lack, 1971; Moreno, Carrascal,
1993; Brandl et al., 1994). Сравнение рационов
экологически близких видов и выявление их пи-
щевых предпочтений в естественной среде обита-
ния позволяют судить о степени конкуренции
между этими видами, что объясняет интерес к та-
кого рода исследованиям у большого числа орни-
тологов (Bures, 1995; Sedláček et al., 2007; De León
et al., 2014; Burin et al., 2016). Вместе с тем, работы
в естественных условиях, как правило, дают мало
информации о значимости для вида тех или иных
компонентов рациона, о наличии адаптаций,
способствующих усвоению тех или иных объек-
тов, об эффекте, который оказывают компонен-
ты рациона вида-конкурента. С нашей точки зре-
ния, исследования в этом направлении требуют
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экспериментального подхода. Иногда природа
сама “проводит” своего рода эксперименты, по
результатам которых можно судить о влиянии ра-
ционов чужих видов на растущих птенцов. Дан-
ные о находках смешанных межвидовых кладок и
выкармливании птенцов особями другого вида
описывают результаты подобного рода природ-
ных экспериментов (Бушуев, Вострецова, 2011;
Shy, 1982; Slagsvold, 2004). В большинстве таких
случаев, а также при искусственных перекладках
яиц и птенцов в другие гнезда, отмечена несим-
метричность эффекта перекрестного выращива-
ния птенцов чужого вида. Отмечено, в частности,
что птенцы мухоловок-пеструшек благополучно
вырастают в гнездах синиц разных видов, а
успешность выкармливания синиц мухоловками-
пеструшками низка (Вилкс, Вилкс, 1958; Бушуев,
Вострецова, 2011; Slagsvold, 2004). Эти данные
позволяют сделать предположение о несовмести-
мости рациона относительно специализирован-
ных в пищевом отношении видов с рационом ви-
дов-генералистов.

Для проверки этого предположения мы поста-
вили перед собой задачу провести сравнение ра-
ционов двух видов: синицы московки, Periparus
ater, и мухоловки-пеструшки, Ficedula hypoleuca.
Эти виды-дуплогнездники нередко обитают в од-
ном и том же локальном лесном сообществе, их
смешанное гнездование было зарегистрировано
нами ранее в Подмосковье, на территории Звени-
городской биологической станции МГУ (Бушуев,
Вострецова, 2011). Результаты, полученные нами
на двух видах, мы дополнили анализом литера-
турных данных о судьбе птенцов из 377 выводков
15 видов при выкармливании родителями чужих
видов (Вилкс, Вилкс, 1958). Сведения о рационах
этих видов мы позаимствовали из публикаций
других авторов (Милованова, 1956; Поливанова,
1957, 1985; Кадочников, 1960; Иноземцев, 1978;
Бардин и др., 1991; Нефедов, 2003, Прокофьева,
2003, 2003а, 2009; Бельский, Бельская, 2009; Ба-
рановский, 2011; Ломадзе, Лебедева, 2012; Заца-
ринный и др., 2014; Sedláček et al., 2007; Belskii,
Belskaya, 2013).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор полевого материала проводили на Звени-

городской биологической станции им. С.Н. Ска-
довского биологического факультета МГУ
им. М.В. Ломоносова (55°44′ с.ш., 36°51′ в.д.).
Биологическая станция расположена в 70 км к за-
паду от Москвы в древней долине реки Москвы и
на прилегающем водоразделе. Территория по-
крыта смешанным елово-березовым лесом. В точке
исследований в верхнем ярусе леса доминируют
деревья ели европейской (Picea abies ((L.) Karsten
1881)) и березы повислой (Betula pendula (Roth.
1788)) высотой 25 м. Сопутствующие породы де-

ревьев – липа сердцевидная (Tilia cordata (Mill.
1768)), рябина обыкновенная (Sorbus aucuparia
(L. 1753)), в подлеске – бересклет бородавчатый
(Euonymus verrucosus (Scop. 1771)), крушина лом-
кая (Frangula alnus (Mill. 1768)) и лещина обык-
новенная (Corylus avellana ((L.) Karsten 1881)).
На территории биологической станции располо-
жены площадки и линейные развески искус-
ственных гнездовий, на которых проводят мони-
торинг видов-дуплогнездников с 1980 г. (Кери-
мов и др., 1994; Гаврилов и др., 1996; Иванкина
и др., 2014; Иванкина и др., 2017). Общее число
контролируемых дуплянок варьировало в разные
годы от 89 до 717 штук (Иванкина и др., 2017).
В 2007 г. на территории биостанции было обнару-
жено совместное гнездование московки и мухо-
ловки-пеструшки. Птенцы московки вылупились
раньше, чем мухоловки, после чего обе пары птиц
приступили к их кормлению. Яйца мухоловки-
пеструшки оказались под птенцами московки,
инкубационный режим был нарушен, большая
часть эмбрионов погибла на поздней стадии раз-
вития, а оба вылупившихся птенца – в течение
первых нескольких дней жизни. Совместное вы-
кармливание выводка московки двумя парами
родителей не было успешным: все птенцы, не-
смотря на нормальный обогрев самкой московки,
один за другим погибли в возрасте от 4 до 11 дней
(Бушуев, Вострецова, 2011). Во избежание вме-
шательства, мы не проводили контроль за пита-
нием птенцов этого уникального выводка.

Мы изучали рационы птенцов мухоловки-
пеструшки и московки из обычных гнезд в 2009–
2017 гг. двумя дополняющими друг друга метода-
ми – при помощи видеозаписей и путем наложе-
ния шейных лигатур (Мальчевский, Кадочников,
1953) в модификации Бардина (Бардин и др.,
1991). Подробно особенности этой модификации
описаны в статье Ильиной (2011). Видеосъемка –
метод практически неинвазивный. Он одинаково
хорошо применим при работе с выводками любо-
го возраста, но степень детализации материала
существенно меньшая, чем при работе с шейны-
ми лигатурами. Применение последних, однако,
нарушает нормальный ритм кормления, что не
исключает искажения типичной структуры раци-
она. Помимо этого, мы обнаружили, что в не-
скольких гнездах родители-московки не отдавали
принесенный корм птенцам, если на них в этот
момент были наложены лигатуры. К видеокамере
они были индифферентны. Данные видеосъемки,
несомненно, дают лишь приблизительное пред-
ставление о числе доставляемых родителями кор-
мовых объектов, так как не всегда можно хорошо
рассмотреть принесенные порции. Основная
проблема заключается в трудности подсчета мел-
ких объектов и, соответственно, недооценке их
количества. Метод шейных лигатур позволяет
проанализировать все принесенные объекты, за
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исключением сильно поврежденных, что случа-
ется нечасто. Вместе с тем, этот метод тоже может
искажать представление о числе объектов в пор-
ции, принесенной родителем: по нашим наблю-
дениям, мухоловки-пеструшки, доставив порцию
корма в гнездо, могут либо разделить ее между не-
сколькими птенцами, либо отдать целиком одно-
му из них. Подобную картину в гнездах мухолов-
ки-пеструшки наблюдали и другие исследователи
(Милованова, 1956). Не исключено, что московки
тоже делят принесенный корм между птенцами.

Размеры выводков с 2–12-дневными птенца-
ми мухоловки-пеструшки варьировали от 4 до
8 птенцов, а у московки – от 5 до 9. Цифровые ви-
деокамеры Sony DCR-SR80 и Panasonic HC-V750
размещали в 1.5–2 м от гнезда, предварительно
приучив к ним птиц при помощи муляжей, уста-
навливаемых за сутки до съемки. Одновременно с
установкой муляжей к дуплянке перед летком
крепили присаду из толстой проволоки, на кото-
рой птицы ненадолго задерживались перед тем,
как влететь внутрь. Это позволяло рассмотреть
принесенные ими кормовые объекты. Видеоза-
писи просматривали на компьютере с помощью
программы VLC mediaplayer. На основе видеоза-
писей мы оценивали интенсивность кормления
птенцов, число и размер объектов в приносимых
порциях корма. Размеры оценивали в условных
единицах путем сравнения с длиной клюва пти-
цы-родителя. Длина клюва мухоловки-пеструш-
ки равна 9.3 мм (SE = 0.81, n = 47), а московки –
9.4 (SE = 0.81, n = 47), т.е. практически одинакова
у этих двух видов. Проанализированы 87 ч видео-
записей у 29 гнезд мухоловки-пеструшки и 42 ч
видеозаписей у шести гнезд московки, а также
данные визуальных наблюдений в течение более
1000 ч за интенсивностью кормления птенцов у
255 гнезд мухоловки-пеструшки. Пробы корма
были взяты у птенцов из 17 гнезд мухоловки-
пеструшки, пяти гнезд московки и зафиксирова-
ны в 70% этиловом спирте. Объекты после иден-
тификации взвешивали на аналитических весах,
предварительно обсушив фильтровальной бума-
гой. Линейные промеры делали по методике
Бельского и Бельской (2009). Пауков и насеко-
мых определяли с точностью до отряда, выделяя
при этом личинок Чешуекрылых (Lepidoptera) и
Жесткокрылых (Coleoptera) в отдельные группы.
Имаго жуков, по возможности, определяли еще и
до семейства.

Для оценки степени пищевой специализации
московки и мухоловки-пеструшки мы сравнива-
ли структуры их рационов, выявленные как по
нашим данным, так и по сведениям из публика-
ций других авторов (Осмоловская, Формозов,
1950; Милованова, 1956; Поливанова, 1957, 1985;
Зубцовский, 1978; Иноземцев, 1978; Ломадзе, Ле-
бедева, 2012). Сравнение проводили на уровне от-
рядов, применяя индекс Бергера-Паркера (d),

который отражает долю особей доминантного
таксона в рационе и обратный индекс Бергера-
Паркера (1/d): d = Nmax/N, где Nmax – число
особей наиболее многочисленного таксона, а N –
общее число объектов в выборке. Индекс Берге-
ра-Паркера, по сравнению с другими индексами
для оценки биоразнообразия, наиболее прост для
расчетов и хорошо подходит для случайной вы-
борки, не требуя полной информации о составе
сообщества (Шитиков, Розенберг, 2005).

Анализ выживаемости птенцов при выкарм-
ливании родителями чужого вида мы провели,
взяв за основу результаты экспериментов по пе-
рекрестной перекладке яиц между гнездами раз-
ных видов птиц (Вилкс, Вилкс, 1958). Из изло-
женных в статье материалов мы исключили гнез-
да, которые были разорены, брошены, или в них
погибла кладка из-за нарушения инкубации, то
есть тех, где причины гибели выводка были иные,
чем приносимый родителями корм. Мы анализи-
ровали материалы из работы Вилксов только по
тем видам, для которых нашли литературные све-
дения о структуре рационов по массе. Конкрет-
ные цифры приведены в разделе “Результаты”.
Основное внимание мы уделили тому, какую до-
лю от массы всего рациона составляют гусеницы
и пауки вместе взятые, т.е. оптимальный для
птенцов корм, а также жуки, т.е. неоптимальный
корм (подробнее об характеристиках этих объек-
тов изложено в разделе “Обсуждение”). В связи с
тем, что не для всех видовых пар “воспитатель-
выкормыш” выборка была достаточной для кор-
ректного расчета доли успешно выкормленных
выводков, мы поделили их на две категории:
1) сочетание видов “воспитатель-выкормыш” с
высокой выживаемостью – успешно выкормле-
ны более половины выводков; 2) сочетание с от-
носительно низкой выживаемостью – выжили не
более половины выводков.

Для статистической обработки материала
применяли преимущественно непараметриче-
ские методы (ссылки в тексте). В случае исполь-
зования параметрических методов выборка пред-
варительно проходила тест на нормальность рас-
пределения при помощи теста Шапиро–Уилка
(Shapiro, Wilk, 1965), который является наиболее
мощным среди распространенных тестов на нор-
мальность распределения (Razali, Wah, 2011). Для
сравнения московки и мухоловки-пеструшки
(вид дуплогнездников выступал в качестве кате-
гориального фактора) по числу объектов в пор-
ции корма и по суммарному размеру порции
(зависимая переменная) использовали Общие
линейные модели (General linear model, GLM –
частный случай Обобщенных линейных моделей
(Generalized linear model, GLZ) по терминологии
статистического пакета STATISTICA). Это было
необходимо для того, чтобы провести сравнение
видов с учетом их различий по возрасту птенцов и
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размеру выводка, которые были использованы в
модели в качестве ковариаты. В обеих моделях
GLM обе ковариаты были значимыми (p < 0.005).
Приведенные в результатах статистики относятся
к категориальному фактору (вид птиц). Статисти-
ческий анализ проводили при помощи програм-
мы StatSoft STATISTICA v. 8.0

РЕЗУЛЬТАТЫ
Количественные характеристики корма птенцов

Выводки московки, находившиеся под нашим
наблюдением, по размеру были больше, чем вы-
водки мухоловок-пеструшек (соответственно,
M1 = 8.63, SD1 = 1.21, n1 = 16 и M2 = 5.75, SD2 =
= 0.97, n2 = 254, различия достоверны, U-тест
Манна–Уитни: Z = 5.92, p < 0.001), что типично
для этих двух видов (Симкин, 1990; Артемьев,
2008; Птушенко, Иноземцев, 1968). Вместе с тем,
по данным визуальных наблюдений и видеосъе-
мок, интенсивность кормления птенцов в гнездах
мухоловок-пеструшек была выше, чем у моско-
вок (U-тест Манна–Уитни: Z = 5.23, p < 0.001),
несмотря на сходство в возрасте птенцов (U-тест
Манна–Уитни: Z = –0.81, p > 0.05) (рис. 1). При

помощи видеорегистраций выявлено, что мос-
ковки приносили за один визит большее число
объектов, чем мухоловки (GLM: F = 67.74, p <
< 0.001).

Размерные диапазоны жертв обоих видов
практически полностью перекрывались, но в
среднем, приносимые московками объекты были
немного мельче, чем объекты добычи мухоловок-
пеструшек (табл. 1). Тем не менее, вся порция це-
ликом, то есть суммарный размер всех ее компо-
нентов, у московки была больше, чем у мухолов-
ки-пеструшки (GLM: F = 31.42, p < 0.001).

Линейные размеры кормовых объектов из
проб, полученных методом шейных лигатур, не
имели существенных видовых различий (U-тест
Манна–Уитни: Z = 1.55, p > 0.05, n1 = 570, n2 = 81)
(рис. 2A). В то же время сырая масса одного кор-
мового объекта у мухоловки-пеструшки была вы-
ше, чем у московки (U-тест Манна-Уитни: Z =
= 3.04, p < 0.01, n1 = 555, n2 = 81) (рис. 2B). Порция
корма, получаемая каждым птенцом мухоловки-
пеструшки за одно кормление, также весила
больше, чем порция птенца московки (U-тест
Манна–Уитни: Z = 4.52, p < 0.001, n1 = 555, n2 = 81).

Рис. 1. Интенсивность кормления птенцов разного возраста в выводках мухоловки-пеструшки (Ficedula hypoleuca) и
московки (Periparus ater). Вертикальные отрезки – 95-процентный доверительный интервал.

–30

–20

–10

0

10

20

30

40

50

60

0 3 5 7 9 11 13 15
Возраст птенцов, сут

Ч
ис

ло
 п

ри
ле

то
в 

ро
ди

те
ле

й 
с 

ко
рм

ом
 к

 г
не

зд
у 

в 
ч

Ficedula

hypoleuca

Periparus

ater



654

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 98  № 6  2019

ИЛЬИНА и др.

Это означает, что московки делили принесенный
корм между птенцами более дробно, чем это дела-
ли мухоловки-пеструшки.

Качественный состав корма птенцов

По нашим данным, диета мухоловки-пест-
рушки более разнообразна, чем диета московки
(табл. 2). Вместе с тем, по данным Осмоловской и
Формозова (1950), рацион мухоловок-пеструшек
в сезон обилия гусениц огневки (Pyralididae) на
ЗБС МГУ был довольно однообразен и состоял
преимущественно из этих массовых объектов.
Мы рассчитали индексы разнообразия (d и 1/d)
рационов птенцов мухоловки-пеструшки и мос-
ковки для разных точек во времени и простран-
стве, взяв за основу данные, опубликованными
другими авторами (табл. 3). Результаты показали,
что диета птенцов мухоловки-пеструшки в раз-
ных условиях может варьировать сильнее, чем ди-
ета птенцов московки (коэффициенты вариации
индекса 1/d составили соответственно 44.54 и
9.37). Оба метода – видеорегистрация и наложе-
ние шейных лигатур – показали сходные резуль-
таты при выявлении доминирующих групп кор-
мовых объектов. У мухоловки-пеструшки наиболее
многочисленными были “летающие насекомые”
(Diptera, Hymenoptera, имаго Lepidoptera), жуки
(Coleoptera), а также “гусеницы” (гусеницы че-
шуекрылых, Lepidoptera, и ложногусеницы пи-
лильщиков, Hymenoptera: Symphyta); у московки
доминировали “гусеницы” и пауки (Araneae)
(табл. 2, рис. 3). По данным видеосъемки, “гусе-
ницы” и пауки в корме московок были представ-
лены в большем количестве, чем у мухоловок-
пеструшек, как в выводках с младшими птенца-

ми, так и со старшими. По мере роста птенцов, в
добыче мухоловок-пеструшек происходило су-
щественное снижение доли пауков (критерий хи-
квадрат χ2 = 77.4, p < 0.001) и такое же существен-
ное увеличение доли жесткокрылых (критерий
хи-квадрат χ2 = 34.8, p < 0.001), в сходных количе-
ствах представленных личинками и имаго (рис. 3).
В корме московок пауков тоже становилось мень-
ше, но Жесткокрылые продолжали присутство-
вать лишь в ничтожном количестве, причем в ос-
новном в форме личинок: из 17 представителей
этого отряда было всего два экземпляра имаго.
К сожалению, определить по видеозаписи до се-
мейства удалось меньшую часть объектов. В кор-
ме мухоловок-пеструшек среди имаго Жестко-
крылых обоими методами выявлены предста-
вители семейств Tenebrionidae, Curculionidae,
Elateridae, Carabidae, Cerambycidae, Cantharidae,
Chrysomelidae. Помимо этого, по видеонаблюде-
ниям дополнительно обнаружены Scarabeidae,
Staphylinidae, Coccinellidae, а по лигатурам – Cur-
culionidae: Scolytinae.

Выживаемость птенцов при перекрестном вы-
кармливании приемными родителями чужих видов
не всегда имела симметричный характер (прило-
жение). Отмечено, что разные виды корма по-
разному влияли на судьбу выводков. Мы выяви-
ли, что успешность выкармливания птенцов была
относительно высокой в тех случаях, когда доли
жуков в видовых рационах воспитателей и прием-
ных птенцов были сходными. В тех эксперимен-
тах, когда рацион воспитателей был более насы-
щен жуками, чем рацион вида-выкормыша, вы-
живало не больше половины выводков (U-тест
Манна–Уитни: Z = –2.46, p = 0.013, n1 = 21, n2 = 9).

Таблица 1. Параметры кормовых объектов мухоловки-пеструшки и московки

Примечание. 1 у.е. (условная единица) равна длине клюва птицы-родителя (подробности – в разделе “Материал и методика”).
Средний возраст птенцов (M) при наложении лигатур у мухоловки-пеструшки составлял 8.25 сут. (медиана (Med) – 9 сут.,
минимальный (Min) и максимальный (Max) возраст – 2 и 12 сут.), у московки – 8.14 сут. (медиана – 8 сут., минимальный и
максимальный возраст – 2 и 12 сут.); средний возраст птенцов во время видеосъемки у мухоловки-пеструшки составлял
10.68 сут. (медиана – 11 сут., минимальный и максимальный возраст – 3–14 сут.), у московки – 9.56 сут. (медиана – 8 сут.,
минимальный и максимальный возраст – 2 и 16 сут.).

Показатели
Мухоловка-пеструшка Московка

n M med SD min max n M med SD min max

Длина объекта, у.е., 
по данным видеорегистраций

3536 1.44 1.50 0.64 0.25 4.0 883 1.29 1.0 0.64 0.5 4.0

Длина объекта, мм, по данным 
метода шейных лигатур

570 10.60 10.45 4.17 1.4 24.2 81 10.02 8.80 4.77 2.2 23.7

Сырая масса объекта, мг 555 63.62 56.0 47.93 2.38 385.71 81 46.56 41.7 31.41 3.7 131.2
Число объектов в порции, 
принесенной родителем 
(по данным видеосъемки)

2275 1.59 1.0 0.80 1 6 352 2.35 2.0 1.0 1 11

Число объектов в порции, 
скормленной одному птенцу

214 2.63 2.0 1.79 1 11 41 1.98 2.0 1.27 1 6
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В то же время, относительное сходство видовых
рационов воспитателей и выкормышей по содер-
жанию гусениц не оказывало существенного вли-
яния на попадание в категорию высокой или низ-

кой успешности (U-тест Манна–Уитни: Z = 0.20,
p = 0.83, n1 = 21, n2 = 9). Например, такие виды,
как белая трясогузка (Motacilla alba (L. 1758)) и со-
рокопут-жулан (Lanius collurio (L. 1758)), в рацио-

Рис. 2. Линейные размеры (A) и масса (B) кормовых объектов птенцов мухоловки-пеструшки (Ficedula hypoleuca) и
московки (Periparus ater). Вертикальные отрезки – 95-процентный доверительный интервал.
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Таблица 2. Рационы птенцов мухоловки-пеструшки
и московки по результатам наложения шейных лигатур

Пищевой объект
Количество в пробах корма, шт.

Мухоловка-
пеструшка Московка

Araneae 82 38
Coleoptera (larvae) 18
Coleoptera (imago) 61
Dermaptera 1
Diptera 191 8
Ephemeroptera 3
Gastropoda 8
Heteroptera 19
Homoptera 5
Hymenoptera (larvae) 11
Hymenoptera (imago) 27
Lepidoptera (larvae) 103 31
Lepidoptera (imago) 28 3
Myriapoda 5
Trichoptera 1

Всего 563 80

Рис. 3. Рационы птенцов мухоловки-пеструшки и московки младшего и старшего возраста по данным видеозаписей.
Группы жертв: 1 – “гусеницы”; 2 – активно летающие насекомые; 3 – пауки; 4 – жуки; 5 – клопы, многоножки; 7 –
не определены.
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не которых содержится меньше гусениц и пауков,
чем в рационе их воспитателей, мухоловок-пест-
рушек, не получали преимуществ от обогащения

своей диеты, а наоборот, проигрывали (приложе-
ние). Обращает на себя внимание факт, что птен-
цы мухоловки-пеструшки успешно выживали в
чужих гнездах, в то время как в качестве кормиль-
ца этот вид был относительно менее успешен.
Наименее успешно в гнездах мухоловок-пестру-
шек выживали птенцы, в видовом рационе кото-
рых отсутствовали жуки семейства Cantharidae,
причем выживаемость не была связана с потен-
циальным дефицитом оптимальных компонен-
тов в корме. Например, доля успешных выводков
синиц разных видов (семейство Paridae), чей ра-
цион существенно богаче гусеницами и пауками,
чем рацион мухоловок-пеструшек, равнялась 0.33.
Для сравнения, видовые рационы ряда видов (бе-
лой трясогузки (Motacilla alba), сорокопута-жула-
на (Lanius collurio), пеночки-теньковки (Phillosco-
pus collybita (Vieillot 1817)), пеночки-трещотки
(Ph. sibilatrix (Bechstein 1793)), лесного конька
(Anthus trivialis (L. 1758)), садовой славки (Sylvia
borin (Boddaert 1783))) содержат упомянутых объ-
ектов не больше, чем рацион мухоловки-пест-
рушки, то есть дефицита в этом виде корма у при-
емных птенцов нет. Вместе с тем, выживаемость
этих приемных птенцов составила 0.29, то есть
была практически такой же, как у синиц (χ2 = 0.16,
различия не значимы). Птенцы видов, которым,
как и мухоловке-пеструшке, свойственно потреб-
ление Cantharidae (Ph. phoenicurus (L. 1758), Saxi-
cola rubetra (L. 1758), Erithacus rubecula), выживали
успешно (приложение).
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Таблица 3. Показатели разнообразия рационов птенцов мухоловки-пеструшки и московки

Примечание. ЗБС – Звенигородская биологическая станция им. С.Н. Скадовского биологического факультета МГУ
им. М.В. Ломоносова.

Вид Индекс Бергера-
Паркера, d

Обратный индекс 
Бергера-Паркера, 

1/d

Доминирующие 
объекты (1) 
и объекты-

субдоминанты (2)

Место 
исследований

Источник 
информации 

о рационе

Мухоловка-
пеструшка

0.33 3.01 Diptera1, Coleoptera2, 
Lepidoptera (larvae)2

Московская обл., 
ЗБС

Наши данные

0.78 1.27 Lepidoptera (larvae)1 Московская обл., 
ЗБС

Осмоловская, 
Формозов, 1950

0.19 5.38 Coleoptera1, Diptera2, 
Lepidoptera (larvae)2

Московская обл. Иноземцев, 1978

0.44 2.27 Diptera1, Coleoptera2 Московская обл. Иноземцев, 1978

0.25 4.03 Diptera1, Coleoptera2 Московская обл. Иноземцев, 1978

0.43 2.32 Lepidoptera1 Ильменский 
заповедник

Зубцовский, 1978

0.20 4.89 Lepidoptera (larvae)1, 
Diptera2, Araneae2

Приокско-Террас-
ный заповедник

Милованова, 
1956

0.47 2.11 Araneae1, Diptera2 Дарвинский 
заповедник

Поливанова, 1957

Московка 0.48 2.11 Araneae1, Lepidoptera 
(larvae)2

Московская обл., 
ЗБС

Наши данные

0.42 2.40 Araneae1, Lepidoptera 
(larvae)2

Адыгея Ломадзе, 
Лебедева, 2012

0.51 1.95 Lepidoptera (larvae)1 Тебердинский 
заповедник

Поливанова, 1985

0.43 2.31 Araneae1, Diptera2, 
Lepidoptera (larvae)2

Тебердинский 
заповедник

Поливанова, 1985

ОБСУЖДЕНИЕ

Пищевая ценность некоторых представителей 
беспозвоночных, входящих в рацион птенцов

Общеизвестно, что в первые дни жизни птен-
цов родители приносят им кормовые объекты не-
большого размера с относительно мягкими по-
кровами. По мере роста птенцов увеличивается
доля объектов с грубыми покровами и более
крупных размеров. По результатам исследований
рационов разных видов Воробьинообразных
(Passeriformes) выявлено, что предпочитаемым
стартовым кормом для многих из них служат мел-
кие гусеницы и пауки (Милованова, 1956; Поли-
ванова, 1957; Иноземцев, 1978; Samplonius et al.,
2016). Выявлено, что чешуекрылые – основной
источник каротиноидов, так как содержат их в се-
бе приблизительно в два раза больше, чем другие
насекомые (Eeva et al., 2010). Каротиноиды слу-
жат не только для формирования окраски, но и
являются антиоксидантами и иммуностимулято-

рами, выполняя важную роль в поддержании здо-
ровья организма (Brush, 1990; Navara et al., 2006;
Badyaev, 2007; Fitze et al., 2007). Особенно важно
поступление этих пигментов во время формиро-
вания оперения, т.е. во время роста птенцов,
линьки (Ильина и др., 2013; Senar et al., 2003; Gal-
ván et al., 2009; Griggio et al., 2009; Ilyina et al.,
2013). Отмечено, что большая пищевая ценность
пауков заключается в содержании в них большого
количества таурина. Эта сульфокислота важна
для нормального развития и функционирования
центральной нервной системы, формирования
сетчатки глаз, принимает участие в обмене липи-
дов, способствует эмульгированию жиров в ки-
шечнике. Таурин особенно важен для растущего
организма (Arnold et al., 2007; Pagani-Nunez et al.,
2011). Оба ценных компонента, гусеницы и пау-
ки, в большей мере представлены в рационе спе-
циализированного вида, московки, по сравнению с
рационом мухоловки-пеструшки, вида-генерали-
ста. В корме птенцов мухоловок-пеструшек, в от-
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личие от корма московок, присутствовали объек-
ты с резким неприятным вкусом, такие, как мно-
гоножки, клопы и божьи коровки (Coccinellidae).
Обнаружены также жесткокрылые из семейств,
представители которых содержат в себе токсины.
Например, кантаридин, по данным ряда исследо-
ваний (Hemp, Dettner, 2001; Nikbakhtzadeh, Tir-
gari, 2002), обнаружен у различных видов мягко-
телок (Cantharidae), малашек (Melyridae). По-
следних мы не отмечали, но об их наличии в
рационе птенцов мухоловки-пеструшки, наряду с
представителями Cantharidae, свидетельствуют
несколько опубликованных работ (Поливанова,
1957; Иноземцев, 1978).

Эффект от получения птенцами 
рационов чужих видов

В настоящее время выполнено много исследо-
ваний по видоспецифическим особенностям ра-
ционов птиц, но об усвояемости и пищевой цен-
ности кормовых объектов известно не так много.
В то же самое время накопились косвенные дан-
ные о негативном влиянии рационов одних видов
птиц на птенцов других. Подобные сведения бы-
ли получены в результате наблюдений за совмест-
ным гнездованием видов-дуплогнездников, по-
добные тому, который наблюдали мы (Бушуев,
Вострецова, 2011), а также в результате многочис-
ленных экспериментов по перекладке яиц и птен-
цов в гнезда других видов (Вилкс, Вилкс, 1958;
Slagsvold, 2004). Проведенный нами анализ вы-
живаемости выводков в экспериментах Вилксов
(Вилкс, Вилкс, 1958) показал, что негативное
влияние на птенцов могла оказывать не столько
нехватка оптимальных кормовых объектов, т.е.
гусениц и пауков, сколько присутствие в их раци-
оне несвойственной виду “вредной” пищи, в рас-
сматриваемом нами случае – большой доли жу-
ков. Существуют данные о том, что причиной ги-
бели птенцов могут быть излишне крупные
кормовые объекты, которыми птенцы, как пра-
вило, самые младшие, давятся (Slagsvold, Wiebe,
2007). Наши материалы по питанию мухоловки-
пеструшки и московки не исключают наличия та-
ких случаев, так как несмотря на полное пере-
крывание размерных диапазонов кормовых объ-
ектов, относительно крупная добыча у мухоловок
встречается чаще, чем у московок. Вместе с тем
мы сомневаемся, что большинство пересаженных
в чужие гнезда птенцов погибали только из-за ме-
ханических свойств чужого рациона. По данным
Вилксов (Вилкс, Вилкс, 1958), гибель приемных
птенцов в гнездах мухоловки-пеструшки чаще
всего происходила постепенно, в возрасте, когда
они начинали оперяться. Разными авторами бы-
ло отмечено, что если в первые дни после вылуп-
ления птенцов родители-мухоловки кормят их
преимущественно мелкими гусеницами и паука-

ми, то позже расширяют спектр своей добычи, в
том числе и за счет жуков (Милованова, 1956; По-
ливанова, 1957; Samplonius et al., 2016). В такой
ситуации возрастает вероятность получения
птенцами насекомых, содержащих токсические
вещества.

Расширение трофической ниши 
у мухоловки-пеструшки

Сроки размножения мухоловки-пеструшки в
меньшей степени, чем сроки размножения си-
ниц, приурочены к сезонному пику биомассы гу-
сениц бабочек и ложногусениц пилильщиков
(Ильина, 2009; Иванкина и др., 2014; Visser et al.,
2004). При вспышке численности этих объектов
мухоловки-пеструшки включают их в свой раци-
он в достаточно больших количествах (Осмолов-
ская, Формозов, 1950; Зубцовский, 1978), но при
возникновении дефицита, как было отмечено на-
ми выше, легко переходят на другой корм. Спо-
собность птенцов мухоловки-пеструшки усваи-
вать пищу, которая негативно, вплоть до гибели,
влияет на птенцов видов-конкурентов, свиде-
тельствует в пользу адаптаций на физиологиче-
ском или более глубоком уровне. Обращает на
себя внимание факт, что к корму, содержащему
жуков семейства Cantharidae, толерантны обык-
новенная горихвостка, зарянка и луговой чекан,
систематически близкие к мухоловкам-пеструш-
кам (Jarvis et al., 2014). Мы, к сожалению, не име-
ем информации о количественном содержании
токсинов, в частности, кантаридина, в насекомых
именно тех видов семейства Cantharidae и ряда
других, которые входят в состав анализируемых
нами рационов птиц. Наше предположение о
том, что некоторые виды птиц обладают повы-
шенной резистентностью к кантаридину, что в
свою очередь позволяет им расширить свою тро-
фическую нишу, основано лишь на разном эф-
фекте от рационов с наличием или отсутствием в
них представителей семейства Cantharidae, и по-
этому остается лишь гипотезой, которая требует
экспериментальной проверки.
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RELATIONSHIP BETWEEN THE SUCCESS OF INTERSPECIFIC REARING
OF NESTLINGS WITH THE WIDTH OF THE TROPHIC NICHE

OF THE RECIPIENT SPECIES IN HOLE-BREEDING BIRDS
T. A. Ilyinaa, *, A. V. Krupitskyb, ** and A. V. Bushueva, ***
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We analyzed the diet of nestlings in two hole-breeding passerine birds in order to identify the ways to reduce
food competition between these species during the breeding period. We suggest that an analysis of the conse-
quences of an unusual behavior in nature can be useful for a better understanding of their species-specific ad-
aptations. We found a case of joint nesting of the Coal Tit, Periparus ater (CT), and the Pied Flycatcher Fice-
dula hypoleuca (PF), in the Moscow Region. A PF male attracted the female to the nest box which had al-
ready been occupied by a CT pair. The females of both species incubated a mixed clutch sitting side-by-side.
CT chicks had hatched before PF ones and the parents of both species started feeding them. On the 4th day
of joint feeding, CT chicks began to die one by one, the last nestling perishing on the 11th day. This case en-
couraged us to compare the diets of nestlings from 22 broods of PH and CT in the same local region by col-
lecting food portions delivered to the nestlings and analyzing the video recordings. According to our neck-
collar data, the diet of PF was more diverse than that of CT. In PF, the most abundant groups of prey were
flying insects (adult Diptera, Hymenoptera and Lepidoptera etc.), vs. caterpillars and spiders in CT. These
two latter invertebrate groups are known to be very important for growing chicks as sources of carotenoids and
taurine. The size of prey items delivered to nestlings by PF and CT strongly overlapped. In contrast to the diet
of CT nestlings, that of PF nestlings contained a significant proportion of species with a tough chitinous cu-
ticle (Coleoptera, Homoptera, Diplopoda etc). They were present even in the diet of young chicks. In addi-
tion, there were species with acrid taste, such as bugs (Heteroptera), ladybugs (Coleoptera, Coccinellidae),
millipedes (Diplopoda: Julidae) and soldier beetles (Cantharidae), the latter prey containing cantharidin, an
irritant chemical. We suggest that the presence of a large number of rough, heavily chitinized food items and
some poisonous insects (Cantharidae) revealed in the PF diet, vs. their absence in the CT diet is an essential
characteristic of their foraging. The resistance to cantharidin and some other possible insect toxins could be
one of the key characteristics of a broader food niche in PF.

Keywords: Pied Flycatcher, Ficedula hypoleuca, Coal tit, Periparus ater, nestlings, diet, rearing heterospecific
nestlings, trophic competition, resistance to toxins
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