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Синтаксис песен/пения подробно описан для многих видов птиц. В большинстве работ исследова-
телей интересовали видовые особенности. Индивидуальная либо ситуативная изменчивости син-
таксиса изучены недостаточно – а немногочисленные работы посвящены видам с относительно
сложной песней. Неясно, есть ли изменчивость синтаксиса у видов с простой песней и если есть,
в чем она состоит. Чтобы выяснить это, мы изучили пение сибирской теньковки (Phylloscopus (colly-
bita) tristis) – вида с простой песней. Всего проанализировали записи 13 самцов. Структуру пения
каждого самца мы характеризовали пятью параметрами (медианная длительность песни, медиан-
ная длительность пауз, медианное количество элементов в песне, медианное количество типов эле-
ментов в песне, размер репертуара элементов). Для изучения организации пения анализировали
матрицы переходов между элементами разных типов. По матрицам рассчитывали индекс линейно-
сти, индекс постоянства и относительную энтропию первого порядка. В репертуаре каждого самца –
5–8 типов элементов. Разные особи могут использовать репертуар по-разному. Одни исполняют песни
с определенной, повторяемой последовательностью элементов. У других конкретные последовательно-
сти элементов варьируют от песни к песне. Таким образом, индивидуальная изменчивость в организа-
ции пения выражена больше, чем в его структуре. Коэффициенты вариации для параметров, описыва-
ющих структуру песен, примерно в 2 раза меньше, чем для параметров организации пения. Открытым
остается вопрос о причинах выявленной изменчивости. Мы пока не знаем, является ли она индивиду-
альной (различия между самцами стабильны), ситуативной либо просто случайной.
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Пение воробьиных птиц многофункциональ-
но и используется для привлечения брачного
партнера, а также регулирования территориаль-
ных отношений (Catchpole, Slater, 2008). Пение
состоит из стереотипных акустических единиц
(например, типов песен или типов звуков), кото-
рые обычно чередуются по определенным прави-
лам (Kershenbaum et al., 2014). Поэтому говорят,
что пение имеет синтаксис.

Синтаксис песен/пения подробно описан для
многих видов птиц (Иваницкий, 2015; Иваниц-
кий, Марова, 2021). Исследователей в большин-
стве работ интересовали видовые особенности
синтаксиса. Выяснилось, в частности, что Мар-
ковские цепи низких порядков адекватно описы-
вают организацию пения многих из них. Речь
идет о влиянии данного типа песни/звука на сле-
дующую за ним песню/звук (Марковская цепь
первого порядка), а также на несколько последу-
ющих (Марковские цепи более высоких поряд-
ков). Оказалось, что одни виды птиц при пении

жестко придерживаются определенных правил:
например, каждый тип песни четко определяет
следующий за ним тип (линейный синтаксис).
У других видов выражена свобода комбинирова-
ния исходных элементов (комбинаторный син-
таксис). При этом индивидуальная либо ситуа-
тивная изменчивость таких правил изучена недо-
статочно (Опаев, 2021). Нам известно немного
работ, где такую изменчивость анализировали.
У сероголовой очковой пеночки (Phylloscopus
tephrocephalus) каждый самец имеет репертуар из
18–48 стереотипных типов песен. Одни особи че-
редуют их по принципу линейного синтаксиса:
самец циклически повторяет все типы песен из
своего репертуара в определенной последова-
тельности, а затем начинает сначала. Синтаксис
пения других особей комбинаторный: можно вы-
делить несколько групп типов песен, внутри ко-
торых возможны изменения порядка исполнения
этих песен (Opaev, 2016). У пеночки Клаудии
(P. claudiae) выявлена ситуативная изменчивость
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в организации пения. До проигрывания видовой
песни птицы чередовали разные типы песен бо-
лее свободно, чем во время проигрывания (Opaev
et al., 2019). Таким образом, в ответ на трансля-
цию синтаксис пения становился более линейным.

У многих других видов отсутствуют стереотип-
ные типы песен. Структура их песен может варьи-
ровать от случая к случаю. При этом, как и в слу-
чае с пением, свобода комбинирования исходных
элементов (звуков) в составе песни может разли-
чаться у разных видов. Немногие авторы изучали
изменчивость такой комбинаторики внутри одного
вида. У мексиканской чечевицы (Haemorhous mex-
icanus) обнаружена ситуативная изменчивость
синтаксиса песни. В присутствии конспецифика
птицы комбинировали звуки в песне более сво-
бодно, чем при спонтанном пении (Ciaburri, Wil-
liams, 2019). Мухоловка-белошейка (Ficedula albi-
collis) также не имеет стереотипных песен. С воз-
растом упорядоченность пения возрастает –
самцы начинают исполнять преимущественно те
или иные “любимые” сочетания элементов (Zse-
bők et al., 2021). В результате их песни в целом
более стереотипны, по сравнению с песнями мо-
лодых мухоловок. Приведенные материалы поз-
воляют предположить, что внутривидовая измен-
чивость синтаксиса может играть роль в комму-
никации.

Описанные выше 4 вида птиц имеют довольно
сложное пение – их репертуары включают десят-
ки типов песен или звуков. Неясно, есть ли из-
менчивость синтаксиса у видов с простой песней
и если есть, в чем она состоит. Чтобы выяснить
это, мы изучили изменчивость синтаксиса в пес-
нях сибирской теньковки (Phylloscopus (collybita)
tristis) – вида с простой песней.

Пеночки-теньковки (P. collybita s. l.) – ком-
плекс нескольких близких форм со сложной так-
сономической структурой (del Hoyo, Collar, 2016;
Helbig et al., 1996). Вокализация большинства из
них изучена в плане уточнения таксономического
статуса, а также в рамках исследования гибриди-
зации разных форм (Марова и др., 2018; Marova
et al., 2017; Shipilina et al., 2017). В итоге основные
особенности структуры пения известны для боль-
шинства форм. Например, пение европейской
теньковки (P. (c.) collybita) отличается от пения
сибирской теньковки тем, что последняя имеет
более торопливую песню (выше темп пения, т.е.
количество звуков в единицу времени), кроме то-
го, максимальная частота её песен ниже, а частот-
ный диапазон ýже. Помимо этого, звуки сибир-
ской теньковки более разнообразны за счет того,
что у европейской теньковки в репертуаре нет
звуков с восходящей частотной модуляцией (Ши-
пилина, 2014). Организация пения большинства
форм теньковок, за исключением европейской
теньковки, изучена недостаточно. У каждого сам-
ца европейской теньковки в репертуаре от 9 до
24 типов элементов (звуков). При пении они

группируются в 2–8 мотивов (фраз). Была зафик-
сирована изменчивость пения во времени: спустя
дни и тем более годы используемые данной пти-
цей элементы и мотивы могут меняться (Průchová
et al., 2017).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для исследования мы использовали записи

пения 13 самцов сибирской теньковки. 5 из них
сделаны В.К. Рябицевым в окрестностях г. Ка-
менск-Уральский (Свердловская обл.) с 8 мая по
8 июня 2020 г., остальные – С.Г. Мещерягиной
в г. Асбест (Свердловская обл.) с 5 по 7 мая 2020 г.
В записях каждого самца было от 7 до 61 песен
(в среднем 29). Записи длились от 51 до 425 с
(в среднем 201 с). Суммарная длительность всех
изученных записей составила около 75 мин.

Обработка записей велась в программе Syrinx.
Мы измерили длительность песен и пауз между
ними, а также посчитали количество элементов и
их типов в каждой песне. Для каждого самца мы
составили каталог репертуара типов элементов. В
целом выделение типов элементов у сибирской
теньковки достаточно простое. Однако иногда
бывают сложности. Например, некоторые эле-
менты птицы могут регулярно не допевать, и та-
кие “недопетые” элементы можно принять за
другой тип.

Всем типам элементов мы присвоили номера и
представили все песни в виде последовательно-
сти цифр. По ним в программе Past3 строили мат-
рицы наблюдаемых переходов и переходных ве-
роятностей. Используя эти данные, мы рассчиты-
вали индексы линейности и постоянства, а также
относительную энтропию для каждого самца.
Индекс линейности SLIN = размер репертуара/
количество типов переходов между элементами
разных типов. Индекс постоянства SCONS = Σ наи-
более частых переходов/Σ всех переходов между
элементами (Scharff, Nottebohm, 1991). SLIN опи-
сывает количество наблюдаемых переходов меж-
ду элементами разных типов. В линейной после-
довательности после каждого типа элемента бу-
дет всегда следовать другой строго определенный
тип (А → В → С → D…). В этом случае SLIN = 1.
Если типов переходов больше, то SLIN сокращает-
ся, стремясь к нулю. SCONS также изменяется в
пределах 0 < SCONS ≤ 1. Этот индекс описывает не
то, как именно чередуются звуки, а насколько ча-
сто выполняется самый распространенный пат-
терн. Также мы рассчитали относительную эн-
тропию первого порядка RE1 по матрицам пере-
ходных вероятностей: RE1 = E1/E0 (Briefer et al.,
2010). Для расчета E1 (энтропия первого порядка)
и E0 (энтропия нулевого порядка) использовали
формулу Шеннона:

0 2E 1 lo (g 1 ,)K K= −Σ
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где K – размер репертуара (типов элементов);

где Pi – наблюдаемая вероятность каждого типа
переходов между элементами.

Исходя из этого, E0 описывает гипотетическую
последовательность, где все переходы равноверо-
ятны, и зависит только от размера репертуара. E1
описывает наблюдаемые переходы. А отношение
этих двух параметров (RE1) можно использовать
как показатель “свободы выбора” самцом каждо-
го следующего элемента. Например, в случае, ес-
ли RE1 = 0.70, можно считать, что самец имеет
70% “свободы” выбора (Briefer et al., 2010). Или,
по-другому, – последовательность элементов на
70% случайна.

Таким образом, пение каждого самца мы ха-
рактеризовали восемью параметрами (медианная
длительность песни, медианная длительность па-
уз, медианное количество элементов в песне, ме-
дианное количество типов элементов в песне,
размер репертуара элементов, индекс линейно-
сти, индекс постоянства, относительная энтропия).

Из восьми изученных переменных шесть были
распределены нормально (тест Шапиро–Уилка,
p > 0.05). Исключения – медианное количество
типов элементов в песне (p = 0.02) и индекс линей-
ности (p = 0.01). Поэтому, учитывая также неболь-
шой размер выборки, мы использовали непара-
метрические методы статистики. Статистиче-
скую обработку мы проводили в программе R
3.5.2. (R Core Team, 2016). Для описания взаимо-
связей между различными параметрами исполь-
зовали коэффициент корреляции Спирмена.

Для характеристики изменчивости данного
параметра в изученной выборке из 13 самцов ис-
пользовали коэффициент вариации (выраженное
в процентах отношение стандартного отклонения
к среднему).

Для визуализации наблюдаемых переходов меж-
ду разными элементами в песне использовали пакет
‘markovchain’ в среде R (Spedicato et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Основные особенности пения сибирской теньковки

В пении сибирской теньковки можно выде-
лить отдельные песни, разделенные паузами. Ме-
дианная длительность песни у разных самцов (n =
= 13) варьирует от 3.01 до 5.21 с, а паузы между
песнями – от 4.07 до 11.43 с. Песня состоит из 15–
28 звуков, или элементов (приведен разброс зна-
чений медиан разных птиц). Количество типов
элементов в одной песне варьирует от 4 до 8. В ре-
пертуаре каждого самца имеется 5–8 типов эле-
ментов (медиана = 6). Примеры песен трех раз-
ных самцов представлены на рис. 1.

1 2E log ,i iP P= −Σ

Синтаксис песни: основные особенности
и индивидуальная изменчивость

Чаще всего в песне теньковки последователь-
ные элементы разные. Часто в песне выделяются
стереотипные сочетания из двух элементов – сло-
ги (например, слог 2 → 1 у самца 17: рис. 1). Не-
редко слоги и отдельные элементы можно сгруп-
пировать в мотивы (фразы). Под мотивами мы
подразумеваем повторяющиеся в составе песни
последовательности из нескольких (до восьми)
преимущественно разных элементов. В песне
можно выделить один или несколько мотивов.
При этом большинство элементов относятся к то-
му или иному мотиву (например, песни самцов
№ 2 и 8 на рис. 1). Однако бывает, что элементы
чередуются более свободно, и тогда ряд элемен-
тов сложно отнести к тому или другому мотиву
(как у самца № 17 на рис. 1). Особо отметим, что
одни и те же элементы могут исполняться
в составе разных мотивов (песня самца № 8 на
рис. 1). Таким образом, разные самцы могут объ-
единять элементы в песню с разной степенью
свободы.

Для характеристики степени свободы группи-
ровки разных элементов в составе песни мы ис-
пользовали ряд индексов. Они заметно различа-
лись у разных самцов (табл. 1). При этом индиви-
дуальная изменчивость по индексам выражена
существенно больше, чем по структурным харак-
теристикам песни (длительность, количество
элементов и их типов, размер репертуара). Это
видно по коэффициентам вариации, приведен-
ным в табл. 1.

Различия в упорядоченности пения у четырех
разных самцов можно видеть на рис. 2. У самца № 2
энтропия минимальна в нашей выборке. У этой
птицы всего один мотив из 6 типов элементов
(рис. 1): 1 → 2 → 3 → 4 → 5 → 6. Данная последо-
вательность элементов встречается чаще всего,
что видно по частоте переходов на рис. 2. Самое
высокое значение энтропии – у самца № 8 (0.59),
и соответствующую частоту переходов в его пес-
нях тоже можно наблюдать на рис. 2. У этого сам-
ца велико разнообразие мотивов. Он может неко-
торое время исполнять песню, состоящую из од-
ного и того же мотива, а потом переключиться на
другие мотивы. Также на рис. 2 представлены
самцы со средними значениями энтропии (самцы
№ 10 и 12).

Отметим, что индекс постоянства имеет мень-
ший размах изменчивости, чем индекс линейно-
сти и относительная энтропия (табл. 1). Кроме
того, индекс постоянства довольно высок и обыч-
но выше индекса линейности (табл. 1). Это связа-
но с тем, что у большинства самцов есть предпо-
читаемые короткие последовательности из двух
элементов – слоги. В качестве иллюстрации на
рис. 1 (самцы № 2, 10 и 12) красными рамками по-
казаны наиболее частые переходы: в большин-
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стве случаев они как раз соответствуют переходам
между элементами в составе слога. Для отдельных
самцов, впрочем, слоги менее характерны, и ин-
декс постоянства у таких птиц низок (например,
самец № 8 на рис. 1).

Индивидуальная изменчивость индекса ли-
нейности и энтропии связана с тем, каким обра-
зом разные самцы комбинируют слоги и отдель-

ные элементы при пении – предсказуемо (как са-
мец № 2 на рис. 1) или с существенной степенью
свободы (как самец № 8).

Влияние упорядоченности пения 
на структуру отдельных песен

Результаты корреляционного анализа пред-
ставлены в табл. 2. Из нее видно, что упорядочен-

Рис. 1. Три песни разных самцов сибирской теньковки. Номерами показаны типы элементов, рамки разных цветов
обозначают разные мотивы (фразы). По осям Х – время, с; по осям Y – частота, кГц.

0

2

4

6

8
10

1 2 3 4 5 6

0
2

4

6

8
10
0
2

4

6

8

10

1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 12 3 4 5 6

3 5 3 3 3 3 3 31 2 2 2 24 4 473 1 12 75 5 5 5 53 1

3 3 64 4 52 21 1 4 4 4 453 36 62 15

Самец № 2

Самец № 8

Самец № 17

Таблица 1. Описательные статистики изученных акустических параметров

Параметр Медиана Минимальное 
значение

Максимальное 
значение

Коэффициент 
вариации, %

Медианная длительность, с
песни 3.68 3.01 5.21 19.45
паузы 7.23 4.07 11.43 30.48

Медианное количество в песне
элементов 20 15 28 19.05

типов элементов 6 4 8 17.11

Размер репертуара элементов 6 5 8 13.62

Индекс
линейности 0.37 0.19 0.86 39.34
постоянства 0.70 0.48 1 16.47

Энтропия 0.27 0.03 0.59 44.63
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ность пения не находит отражение в структуре от-
дельных песен изученного вида.

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной работе мы выяснили, что разные
самцы сибирской теньковки могут по-разному

использовать свой репертуар. Одни исполняют
песни с определенной, повторяемой последова-
тельностью элементов (линейный синтаксис).
Другие пользуются репертуаром более свободно.
Для пения таких самцов характерны более высо-
кие значения относительной энтропии и низкие
значения – индекса линейности. Индекс посто-

Рис. 2. Наблюдаемые переходы между разными типами элементов (обозначены цифрами в кружках) у четырех самцов
сибирской теньковки. Стрелки – переходы, цифры в основании каждой стрелки – частота данного перехода.
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Самец № 2: энтропия = 0.03, SLIN = 0.86, SCONS = 1.00 Самец № 8: энтропия = 0.59, SLIN = 0.19, SCONS = 0.48

Самец № 10: энтропия = 0.24, SLIN = 0.33, SCONS = 0.76 Самец № 12: энтропия = 0.30, SLIN = 0.33, SCONS = 0.69

Таблица 2. Коэффициенты корреляции Спирмена между параметрами организации и структуры пения

Примечание. Для каждого параметра: слева – коэффициент корреляции, справа – уровень значимости p.

Параметр Индекс линейности Индекс постоянства Относительная энтропия

Медианная длительность, с
песни –0.29, 0.34 –0.32, 0.29 0.41, 0.17
паузы 0.38, 0.21 0.49, 0.09 –0.51, 0.08

Медианное количество в песне
элементов –0.30, 0.33 –0.22, 0.47 0.23, 0.45

типов элементов 0.23, 0.46 –0.02, 0.95 –0.50, 0.08

Размер репертуара элементов –0.13, 0.67 –0.29, 0.34 –0.03, 0.93
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янства же учитывает предпочитаемые слоги в
песнях, и его значение всегда выше значения ин-
декса линейности. У самцов с линейным синтак-
сисом песен относительная энтропия низкая, а
индексы линейности и постоянства – высокие.

Важно отметить, что индивидуальная измен-
чивость в организации пения заметно больше,
чем в структуре пения. Так, коэффициенты вари-
ации параметров организации – энтропия и ин-
декс линейности – составили 45% и 39% соответ-
ственно. А коэффициенты для параметров, опи-
сывающих структуру песни (длительность песни,
количество элементов и типов элементов в ней),
примерно в 2 раза меньше (17–19%) (табл. 1).
Кроме того, параметры организации песни не
связаны с параметрами структуры песни. Т.е. ор-
ганизация песни заметно варьирует между самца-
ми. А структура песен остается более или менее
постоянной.

Роль структуры песни в коммуникации из-
вестна для ряда видов (Опаев, 2021). Обычно в
территориальном контексте или при взаимодей-
ствии с самкой сложность песни увеличивается.
Например, увеличивается длительность песни
(как у большой синицы (Parus major): McGregor,
Horn, 1992) или количество звуков и типов звуков
(элементов) в ней (как у полевого жаворонка
(Alauda arvensis): Geberzahn, Aubin, 2014). Инди-
видуальные различия в структуре песни самцов
вне зависимости от контекста также могут быть
важны. Например, сложные песни могут вызы-
вать более активный ответ самок (Catchpole et al.,
1984; Collins, 1999). В нашем случае различия в
структуре песен у разных самцов сибирской тень-
ковки минимальны. Поэтому мы сомневаемся,
что они играют роль в коммуникации.

Синтаксис песни варьирует существенно силь-
нее. Однако неизвестно, насколько предпочитае-
мый самцом синтаксис песен постоянен. Воз-
можно, это индивидуальная характеристика каж-
дого самца, и со временем организация пения не
меняется. Но есть вероятность, что в пении лю-
бых самцов имеется определенная изменчивость,
и жесткий линейный синтаксис на имеющейся у
нас записи через день/месяц/год окажется уже
совсем не таким. Упорядоченность пения неко-
торых самцов менялась на протяжении одной за-
писи. Они пели песни то с одним типом мотива
(упорядоченное пение), то с разными (менее упо-
рядоченное пение). Может быть, у других особей
такие изменения просто растянуты во времени.

Есть данные по изменчивости песен с течени-
ем времени у европейской теньковки. Авторы от-
мечают, что песни у птиц индивидуальны, и от-
дельных самцов в конкретный момент можно
легко различить по пению. Однако их песня ме-
няется спустя годы, месяцы и даже дни. Т.е. по-
вторная идентификация самцов по одному лишь
пению невозможна. Также у европейских тенько-

вок организация песен могла меняться на протя-
жении одной записи (Průchová et al., 2017) – похо-
жий паттерн мы выявили и у сибирской теньковки.

Также мы не можем исключать ситуативную
изменчивость организации песен у сибирской
теньковки. К примеру, более упорядоченное пе-
ние характерно для одних ситуаций, а менее упо-
рядоченное – для других (как это показано для
мексиканской чечевицы – см. выше).

Подводя итог, скажем, что синтаксис песен
сибирской теньковки широко варьирует. Однако
остается открытым вопрос о причинах такой из-
менчивости. Мы пока не знаем, является ли она
индивидуальной (различия между самцами ста-
бильны), ситуативной либо просто случайной.
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VARIABILITY OF NOTE SEQUENCING IN THE SONG OF THE SIBERIAN 
CHIFFCHAFF (PHYLLOSCOPUS TRISTIS, PHYLLOSCOPIDAE, AVES)

Y. V. Dombrovskaya1, *, A. S. Opaev1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: dombrovskayaya@mail.ru

The rules of song sequencing, i.e. the syntax, are widely studied in many songbird species. However, individ-
ual and/or context-dependent variations in birdsong syntax are still poorly understood. There is some infor-
mation on this topic for species with a complex song. We studied the song syntax and its variability between
individuals of the Siberian chiffchaff (Phylloscopus tristis), a species with a rather simple song. We analyzed
songs of 13 males. To analyze the song structure, we measured/calculated song length, pause length, number
of notes, and note types in each song, as well as the repertoire size for each individual. In order to analyze the
organization of the song, we used Markov transitional matrices of different note types. Using these matrices,
we calculated the note sequence linearity (SLIN) and consistency (SCONS) indexes, and the first-order relative
entropy (RE1). Each male had a repertoire of 5–8 note types. Different males use the repertoire in different
ways. Some of them arranged notes in the song in a strictly predictable way, while the note strings of the others
could vary from song to song. We found that song structure (i.e., song and pause lengths, number of notes
and note types, and repertoire size) varied less strongly among individuals than the organization of the song
(i.e., SLIN and RE1). We do not know yet if the variability in note sequencing is either an individual trait or
depends on situation, or is just a manifestation of random variations.

Keywords: song structure, song organization, leaf-warbler, passerine birds
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