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Ранее предполагалось, что выбор гнездового участка перелетными птицами про-
исходит весной перед размножением, однако имеется достаточно свидетельств, 
что они могут искать места для гнездования и после сезона размножения в кон-
це лета, чтобы вернуться на них в следующем году. В этом случае наиболее при-
влекательными для птиц территориями становятся те, на которых в прошлом 
году поселилось больше конспецификов, успешно завершивших гнездование.  
Мы предположили, что в послегнездовой период у пеночек из рода Phylloscopus 
может происходить запоминание мест, где птицы провели большую часть времени 
перед отлетом на зимовку. Таким образом, на данные территории возвращаются 
не птицы, гнездившиеся здесь ранее, а особи, прилетевшие после размножения 
в других местах. Чтобы привлечь последних, мы создавали видимость успешного 
гнездования конспецификов: в июле–августе 2021–2024 гг. проигрывали голоса 
слетков и взрослых птиц трех видов – пеночки-трещотки, зеленой пеночки и пе-
ночки-теньковки. Из 122 окольцованных на опытных площадках пеночек-трещоток 
(2021–2024 гг.) и 8 зеленых пеночек (2023 г.) на следующий год вернулся лишь один 
самец. Численность всех трех видов не отличалась значимо между контрольными 
площадками и теми, на которых в послегнездовой период мы проигрывали голоса 
холостых самцов, гнездящихся пар или слетков. Успешное гнездование конспе-
цификов не повлияло на запоминание пеночками территории в конце сезона раз-
множения и на их возврат на следующий год. Нам не удалось доказать, что выбор 
гнездового участка пеночками может происходить в послегнездовой период.
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Contrary to the widespread belief that nest site selection takes place prior to the onset 
of breeding, substantial evidence suggests that migratory birds may gather informa-
tion about the territory quality during the post-breeding season and subsequently return 
to those locations in the following year. This decision may be influenced by the density  
of conspecifics settled in the previous season or by their reproductive success. We hy-
pothesized that during the post-breeding period, Phylloscopus leaf warblers might have 
the most favorable areas, where they spent a significant portion of their time prior to mi-
grating to their wintering grounds, imprinted on their memory. Between July and August of 
2021–2022, we broadcast fledgling begging calls, adult calls, and songs across plots to 
simulate the successful nesting of three species: Wood Warbler (Phylloscopus sibilatrix), 
Greenish Warbler (Phylloscopus trochiloides), and Common Chiffchaff (Phylloscopus 
collybita). In 2022, we simulated the presence of Wood Warbler breeding pairs or single 
males on the plots, while in 2023, only single males of the Wood Warbler–exhibiting either 
high or low singing activity – and Greenish Warbler males with varied song repertoires 
were broadcast. To monitor the return of individuals previously nesting in the study area, 
we captured and ringed 122 Wood Warblers from 2021 to 2024, along with 8 Greenish  
Warblers in 2023. However, only a single male Wood Warbler (0.8 %) and no Greenish  
Warblers were recaptured in the subsequent years. Furthermore, the abundance of all 
three species did not vary significantly between the experimental plots, regardless  
of whether we simulated the presence of fledglings, breeding pairs, or single males 
during the post-breeding season. These findings contradict our hypothesis that post-
breeding cues reflecting a breeding success of conspecifics could influence nest site 
selection by leaf warblers. This outcome may stem from the species’ tendency to aban-
don nesting habitats shortly after fledging, relocating to areas less suitable for future 
breeding. Thus, reliance on post-breeding cues may represent a maladaptive strategy 
for nest site selection.
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Введение

Выбор места размножения животными тре-
бует значительных затрат времени и сил, так 
как качество выбранного участка напрямую 
влияет на их репродуктивный успех. Боль-
шинство перелетных птиц предпочитают каж-
дый год возвращаться в одно и то же место, 
где они гнездились раньше, что позволяет 
им не тратить время на поиск нового участ-
ка и повышает вероятность удачного гнездо-
вания на уже знакомой территории [Haas, 

1998; Мальчевский, 2005; Schlossberg, 2009].  
Нередко именно взрослые особи первыми воз-
вращаются на свои участки весной [McKinnon 
et al., 2014; Neate-Clegg, Tingley, 2023]. Таким 
образом, гнездовой консерватизм характерен 
прежде всего для птиц, у которых уже есть опыт 
размножения, в то время как птенцы практиче-
ски не возвращаются в район своего рождения 
[Greenwood, Harvey, 1982]. С другой стороны, 
птицы без опыта размножения или сменившие 
участок, оказавшись на новой территории, мо-
гут намеренно поселяться рядом с особями 
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своего вида (конспецификами), которые при-
летели раньше и, предположительно, выбрали 
лучшие участки для размножения. Это явление 
получило название «conspecific attraction» (да-
лее – «конспецифичное привлечение») и из-
вестно не только для птиц [Valente et al., 2021], 
но и для других территориальных животных, в 
жизненном цикле которых есть стадия активно-
го расселения [Buxton et al., 2020]. Таким обра-
зом, поселяясь поблизости от конспецификов, 
вновь прилетевшие особи, вероятно, тратят 
меньше времени и сил на поиск пригодного ме-
стообитания [Nocera, Betts, 2010; Luepold et al., 
2023]. Можно предположить, что это также по-
зволяет птицам раньше приступать к гнездова-
нию и синхронизировать сроки размножения в 
случае растянутого прилета с зимовок. В поль-
зу этой гипотезы говорит тот факт, что конспе-
цифичное привлечение часто подтверждает-
ся именно для перелетных птиц [Valente et al., 
2021], время пребывания которых в гнездовом 
ареале ограничено, и значительно реже – для 
оседлых видов [Pérez-Granados, Traba, 2019; 
Merrill et al., 2020]. 

Присутствие птиц определенного вида на 
территории может говорить не только о нали-
чии здесь подходящих для них условий, но и 
нести дополнительную информацию о качестве 
данного участка – например, о неявных рисках 
и выгодах при поселении здесь (частота посе-
щения территории хищниками, вероятность 
привлечь самку и др.). Это так называемая со-
циальная информация, которую конспецифики 
целенаправленно или ненамеренно передают 
друг другу [Danchin et al., 2004]. Таким образом 
птицы могут снизить вероятность собственной 
ошибки при оценке качества участка, если по-
селятся рядом с особями, у которых было боль-
ше времени на обследование территории. 

Чтобы увеличить свои шансы на успешное 
размножение, птицы также могут оценивать 
качество конспецификов и избирательно по-
селяться рядом лишь с некоторыми из них 
[Nocera, Betts, 2010; Kelly, Schmidt, 2017; Kelly, 
Ward, 2017]. Например, они могут выбирать 
менее конкурентоспособных особей, оцени-
вая их по активности пения [Szymkowiak et al., 
2016] или наблюдая за агрессивными столкно-
вениями конспецификов с их соседями [Otter 
et al., 1999; Peake et al., 2001]. И напротив, 
молодые субдоминантные самцы могут чаще 
поселяться рядом с доминантным самцом и 
таким образом повышать свои шансы на при-
влечение самки на лучшей территории, куда 
не допускаются другие доминантные осо-
би [Greene et al., 2000]. Так как самка неред- 
ко выбирает партнеров, оценивая участок,  

который они занимают [Qvarnström et al., 2000; 
Robinson et al., 2012], ее присутствие может 
быть маркером лучших условий для размно-
жения. Поэтому для некоторых видов отмече-
но, что конспецифики стремятся поселяться 
рядом с парой, начавшей гнездование ранее 
[Kelly, Ward, 2017].

Несмотря на сформировавшееся представ-
ление о том, что выбор гнездового участка про-
исходит весной, в настоящее время накопи-
лись свидетельства, что птицы могут выбирать 
территорию в конце сезона размножения, что-
бы вернуться на нее в следующем году [Nocera 
et al., 2006; Valente et al., 2021]. Так, на выбор 
территории может влиять не только собствен-
ный успех гнездования, но и успех гнездования 
конспецификов в прошлом году [Tolvanen et al., 
2020]. На примере бурого короткоклювого дро-
зда Catharus fuscescens (Stephens, 1817) было 
показано, что проигрывание призывных криков 
слетков в послегнездовой сезон увеличивало 
вероятность заселения территории на следую-
щий год [Kelly, Schmidt, 2017]. На подходящие 
условия для размножения может указывать 
не только присутствие птенцов, но и общая 
численность взрослых птиц. Так, проигрыва-
ние видовой песни в послегнездовой период 
увеличивало количество птиц, поселившихся 
здесь на следующий год, для двух видов – ри-
совой птицы Dolichonyx oryzivorus (Linnaeus, 
1758) [Nocera et al., 2006] и синеспинного лес-
ного певуна Setophaga caerulescens (Gmelin, 
1789) [Betts et al., 2008], при этом качество са-
мой территории не имело значения и наиме-
нее благоприятные участки заселялись так же 
активно, как и лучшие участки. Можно предпо-
ложить, что выбор территории в конце сезона 
гнездования позволяет птицам получить до-
полнительную информацию о качестве участка 
и не тратить время на его поиск весной, чтобы 
иметь возможность сразу приступить к размно-
жению после прилета. 

В настоящее время модельным объектом 
изучения конспецифичного привлечения сре-
ди европейских перелетных видов птиц ста-
ла пеночка-трещотка Phylloscopus sibilatrix 
(Bechstein, 1793). Серией экспериментов уда-
лось подтвердить, что весной трещотки наме-
ренно выбирают гнездовой участок поблизости 
от конспецификов [Grendelmeier et al., 2016; 
Szymkowiak et al., 2016; Broughton et al., 2020; 
Luepold et al., 2023]. Однако не все полученные 
результаты можно интерпретировать одно- 
значно, так как оказалось, что качество участ-
ка имело решающее значение при поселении 
трещоток, а присутствие конспецификов не 
всегда влияло на их выбор [Luepold et al., 2023].  
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На севере ареала вовсе не удалось обнаружить 
взаимосвязи между присутствием конспе-
цификов весной и количеством гнездящихся 
впоследствии птиц [Кретова, Лапшин, 2023].  
Характерно, что конспецифичное привлечение 
у данного вида иногда можно наблюдать только 
при рассмотрении больших территорий (более 
200 га), тогда как на меньших масштабах этот 
эффект нередко замаскирован территориаль-
ностью птиц [Broughton et al., 2020]. Во всех вы-
шеперечисленных экспериментах присутствие 
конспецификов имитировалось при помощи 
проигрывания видовой песни весной. Однако 
мы предположили, что для пеночки-трещотки 
может существовать дополнительный период, 
когда птицы могут выбирать гнездовую терри-
торию – в конце лета в период послегнездовых 
кочевок (послебрачной и ювенальной миграции 
в соответствии с [Миграции..., 2020]). 

Смена территории в конце сезона размно-
жения направлена на поиск мест с обильным 
кормом, достаточным, чтобы покрыть затра-
ты на линьку и подготовку к перелету на места 
зимовки. Таким образом, в этот период может 
происходить запоминание наиболее благопри-
ятных территорий, где птицы провели большую 
часть времени перед отлетом. Сравнение го-
довых циклов у близкородственных видов птиц 
позволяет помочь в понимании того, в какой пе-
риод и при каких условиях может происходить 
данный выбор. У молодых зеленых пеночек 
Phylloscopus trochiloides viridanus (Blyth, 1843)  
постювенальная линька проходит не в гнездо-
вом ареале, как у пеночки-трещотки, а на пу-
тях миграции на зимовку. Данный вид посте-
пенно расселяется на северо-западе России 
[Миграции..., 2020], и его численность может 
значительно меняться в разные годы [Лапшин, 
2004]. Мы предполагаем, что году с их высо-
кой численностью может предшествовать год, 
когда во время ювенальной миграции в дан-
ный регион прилетает большое количество 
молодых зеленых пеночек после успешного 
размножения популяции в других частях аре-
ала. С другой стороны, интересно сравнение 
пеночки-трещотки и зеленой пеночки с видом, 
у которого перед отлетом на зимовку есть дли-
тельный период остановки на линьку, которая 
происходит в гнездовом ареале. Таким обра-
зом, для эксперимента мы выбрали еще один 
близкий вид из того же рода – пеночку-тень-
ковку Phylloscopus collybita (Vieillot, 1817), чис- 
ленность которой на северо-западе России 
невысока, но стабильна год от года [Мигра-
ции..., 2020].

Наблюдение за окольцованными птицами  
в послегнездовой сезон затруднительно из-за 

их регулярных перемещений и более скрытно-
го образа жизни. Таким образом, чтобы убе-
диться, что пеночки прилетают на выбранную 
нами территорию в конце гнездового сезона,  
мы приманивали их, имитируя присутствие 
здесь слетков и взрослых особей. На следую-
щий год мы сравнивали численность каждо-
го вида на опытных и контрольных площадках, 
чтобы проверить, возвращаются ли пеночки на 
выбранные в конце сезона участки.

Методы

Сбор данных и проведение эксперимен-
тов. Все работы проведены в 2021–2024 гг.  
на территории Нижне-Свирского государствен-
ного природного заповедника, расположенно- 
го в Юго-Восточном Приладожье (60°34’ с.ш.  
33°00’ в.д.). На основании обследований, про-
веденных в предыдущие годы, были выбраны 
территории, где последние несколько лет ре-
гулярно отмечались пеночка-трещотка, – это 
сосняк-зеленомошник (СЗ) и смешанный лист-
венно-еловый лес (ЛЕ), а также зеленая пеноч-
ка и пеночка-теньковка – лиственно-еловый 
лес (ЛЕ). Каждый год эксперимент проводился 
только в одном типе биотопа. В 2021–2023 гг. 
мы заложили 34 опытных площадки и ежегодно 
использовали их в разных комбинациях. Каждая 
площадка представляла собой участок леса 
площадью 6 га для экспериментов с проигрыва-
нием голосов слетков и 9 га – с проигрыванием 
голосов взрослых птиц. Соответственно, цент-
ры этих площадок располагались на расстоянии 
400 м друг от друга (2021–2022 гг.) при транс-
ляции записей голосов слетков, а при исполь-
зовании видовой песни – 600 м (2022–2023 гг.)  
для пеночки-трещотки и 800 м (2023 г.) для зе-
леной пеночки. 

В центре экспериментальных площадок мы 
установили станции акустического привлече-
ния, каждая из которых имитировала присут-
ствие одной взрослой птицы либо взрослой 
птицы и слетков. Каждая станция ежедневно 
проигрывала видовую песню или призывные 
крики птенцов, имитируя близкую к естествен-
ной вокальную суточную активность птиц. Вос-
произведение голосов слетков в 2021–2022 гг.  
продолжалось с 15 июля по 25 августа. В 2022 
и 2023 гг. воспроизведение видовой песни 
пеночки-трещотки и зеленой пеночки было 
начато с первых чисел мая, так как являлось 
продолжением весенних экспериментов с ис-
пользованием песен обоих видов, и длилось  
до 15 августа (2023 г.) или 25 августа (2022 г.), 
таким образом охватывая период послегнездо-
вых кочевок птиц. На контрольных площадках 
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ничего не проигрывалось. На следующий год 
после проведения каждого эксперимента на 
той же территории (СЗ, ЛЕ) использовались 
или записи голосов птиц другого вида (2022–
2023 гг.), или ничего не воспроизводилось 
(2024 г.), чтобы избежать искажения результа-
тов разных экспериментов.

Каждая станция акустического привлече-
ния состояла из одного (2021 и 2023 гг.) или 
двух (2022 г.) аудиодинамиков DEXP P390  
(>75 дБ, 50–20 000 Гц) или Stereo BT speakers 
TG-143 (>90 дВ, 120–20000 Гц) с загруженными 
на карту памяти звуковыми дорожками. В каж- 
дом эксперименте использовали только один 
тип аудиоколонок. Динамик питался от порта-
тивного аккумулятора DEXP SS15BK, время за-
ряда контролировали при помощи реле време-
ни XY-J02 SONGLE SRD-05VDC-SL-C. Станции 
были установлены на дереве на высоте 1,5 м  
и спрятаны в водонепроницаемом пластиковом 
корпусе камуфляжной расцветки. 

Поскольку у нас не было точных данных, 
на территории какого размера держатся пе-
ночки в послегнездовой сезон (вне периода 
миграции), мы взяли за основу методику экс-
периментов, проведенных ранее на других 
представителях воробьиных птиц. В этих ис-
следованиях показано положительное влияние 
проигрывания голосов птиц в послегнездовой 
сезон на заселение тех же площадок на следу-
ющий год. В эксперименте с проигрыванием 
голосов слетков короткоклювых дроздов в по-
слегнездовой сезон расстояние между стан-
циями акустического привлечения было 200 м  
[Kelly, Schmidt, 2017]. Такое же расстояние 
между площадками выбрано в эксперименте с 
рисовыми птицами, где воспроизводилась пес-
ня взрослых птиц [Nocera et al., 2006]. В экспе-
рименте на синеспинных лесных певунах, где 
также проигрывалась песня самца [Betts et al., 
2008], расстояние между станциями акустиче-
ского привлечения было не менее 250 м. В экс-
периментах с привлечением пеночек мы брали 
в расчет то, что в гнездовой сезон они переме-
щаются на расстояние до 100 м (неполитери-
альные самцы пеночки-трещотки) или до 400 м 
(зеленая пеночка и пеночка-теньковка), и пред-
положили, что в послегнездовой сезон пеноч-
ки держатся на участке аналогичного размера. 
Таким образом, мы взяли за основу площадки 
от 6 до 9 га и считали, что успех размножения 
пары птиц отражает только качество их гнездо-
вого участка, а не территории в целом.

Колонки включали на одинаковой громкости 
около 70–80 дВ, что соответствовало упомяну-
тым выше протоколам эксперимента [Nocera et 
al., 2006; Betts et al., 2008; Kelly, Schmidt, 2017]. 

В лесу проигрывание записи песни можно 
было слышать на расстоянии около 150–200 м  
от источника, записи позывок – до 100 м. Самая 
удаленная от источника звука точка площадки 
находилась на расстоянии от 200 до 300–400 м 
соответственно, т. е. далее зоны слышимости 
человеком. Площадки были расположены ли-
нейно и граничили друг с другом. Таким обра-
зом, даже при поселении на краю каждой экс-
периментальной площадки, перемещаясь, пти-
цы могли слышать запись только одной колонки 
на границе своей территории. Расположение 
станций акустического привлечения также ме-
нялось в разных экспериментах.

Поскольку пеночки являются ночными миг-
рантами, воспроизведение песни начиналось 
за 1–1,5 часа до восхода солнца, чтобы охва- 
тить весь период дневных перемещений и 
момент, когда птицы утром останавливаются 
после ночной миграции. Каждая станция аку-
стического привлечения проигрывала 15-ми-
нутную MP3-запись с видовой песней или  
записью голосов птенцов, после которой сле-
довала 5-минутная запись «тишины» (пустая 
звуковая дорожка), затем снова 15-минут-
ная запись вокализации и т. д. Однако были 
добавлены дополнительные 3–4 часа запи-
си «тишины» в период c 13 до 17 часов днем и  
6 часов «тишины» ночью, чтобы имитировать 
естественную активность птиц на севере. Для 
того чтобы станции воспринимались птица-
ми как присутствие на территории одних и тех 
же особей, записи в течение эксперимента не 
менялись. Голоса, которые мы использова-
ли в эксперименте, были записаны от мест-
ных самцов в те же годы или скачаны на сайте  
xeno-canto.org.

В 2021 г. мы имитировали успешное гнез- 
дование на территории пеночки-трещотки и 
зеленой пеночки, одновременно проигрывая 
призывные крики нескольких слетков, а также 
позывки взрослых птиц, таким образом ими-
тируя родителей у выводков. В этот год пло-
щадки с записями голосов зеленой пеночки 
были контрольными для пеночки-трещотки, и 
наоборот. Записи распределялись следующим 
образом:

1) площадки, где проигрывались голоса 
слетков пеночек-трещоток и позывки взро-
слых птиц: n = 9 площадок, контроль: n =  
11 площадок;

2) площадки, где проигрывались голоса 
слетков зеленых пеночек и позывки взрос- 
лых птиц: n = 9, контроль: n = 10.

В 2022 г. мы имитировали успешное гнездо-
вание на территории пеночки-теньковки, про-
игрывая призывные крики нескольких слетков, 
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а также позывки и песни взрослых птиц двух 
форм (подвидов), встречающихся в Ю-В При-
ладожье – Ph. (collybita) abietinus (Nilsson, 1819) 
и Ph.(collybita) tristis (Blyth, 1843):

1) контрольные участки без воспроизведе-
ния звука: n = 12;

2) площадки, где проигрывались голоса 
слетков и позывки взрослых птиц: n = 7.

Так как позывки относительно тихие и, воз-
можно, не очень заметны для пролетающих 
мимо птиц, в 2022–2023 гг. мы также исполь-
зовали весенние песни самцов для привле-
чения птиц на площадки. Несмотря на то что 
в норме самцы не поют в конце сезона раз-
множения, данный метод был испробован на 
других видах птиц и показал значимые ре-
зультаты [Nocera et al., 2006; Betts et al., 2008;  
Kelly, Schmidt, 2017]. В 2023 г. мы имитирова-
ли присутствие взрослых самцов зеленой пе-
ночки на площадках, проигрывая их видовую 
песню. Так как в песенном репертуаре зеле-
ных пеночек присутствует несколько типов пе-
сен, каждая из которых имеет как длинный, так 
и короткий вариант, мы использовали записи  
от 8 разных самцов, в репертуаре которых 
было от 3 до 5 типов песен:

1) контрольные площадки без воспроизве-
дения звука: n = 4;

2) площадки, где проигрывалась видовая 
песня зеленых пеночек: n = 8.

Пеночки-трещотки при рекламировании 
территории используют два типа песни: трель 
и свистовую песню. Пение самца существенно 
меняется после образования пары с самкой 
[Temrin, 1984]: свистовая песня практически 
перестает использоваться, а длительность 
трели сокращается в 1,5–2 раза. Эти измене-
ния в песенной активности являются сигналом 
появления у самца самки и начала гнездова-
ния. Поэтому в 2022 г. на одних площадках мы 
имитировали присутствие гнездящейся пары 
птиц, проигрывая характерное для образо-
вавших пару самцов пение (2 трели в минуту и 
1 свистовая песня раз в 5 минут), а на других 
площадках проигрывали пение холостых сам-
цов (5 трелей в минуту и 1 свистовая песня в 
минуту). Площадки были распределены на три 
группы:

1) контрольные участки без воспроизведе-
ния звука: n = 5;

2) экспериментальные участки, где проиг-
рывалось пение сформировавших пару сам-
цов: n = 4;

3) экспериментальные участки, где проиг-
рывалось пение холостых самцов: n = 4.

Известно также, что частота исполнения 
трели самцами пеночки-трещотки отражает 

их последующий успех в привлечении самки 
[Szymkowiak et al., 2016] и в то же время яв-
ляется сигналом агрессии при взаимодейст-
виях между самцами [Szymkowiak, Kuczyński, 
2017]. Поэтому в 2023 г. мы использовали для 
акустического привлечения стимулы с высо-
кой активностью пения (6 трелей и 1 свисто-
вая песня в минуту) и стимулы с низкой часто-
той исполнения (2 трели и 1 свистовая песня  
в минуту):

1) контрольные площадки без воспроизве-
дения звука: n = 6;

2) экспериментальные площадки, где про-
игрывали пение с частотой исполнения 6 тре- 
лей/мин, имитирующей присутствие самцов с 
высокой активностью пения: n = 5;

3) экспериментальные площадки, где про-
игрывали пение с частотой исполнения 2 тре- 
ли/мин, имитируя присутствие самцов с низкой 
активностью пения: n = 6.

На каждой площадке мы проводили под-
счет всех увиденных или услышанных пеночек- 
трещоток, пеночек-теньковок и зеленых пено-
чек методом абсолютного учета с 3 часов (по-
сле рассвета) до 9 часов утра при благоприят-
ных погодных условиях (при отсутствии силь-
ного ветра, дождя или тумана). В 2022 г. мы 
посетили каждую площадку 9 раз в мае и 2 раза 
в июне, чтобы оценить результат привлечения 
в конце сезона 2021 г. В 2023 и 2024 гг. каж- 
дую площадку посещали не реже 1 раза каж- 
дые 3–4 дня в утренние часы с 25 апреля по  
15 августа. 

Чтобы проследить возврат взрослых птиц 
на следующий год, все гнездящиеся пеночки-
трещотки в 2021–2023 гг. и зеленые пеночки  
в 2023 г. были отловлены и окольцованы инди-
видуальной комбинацией из алюминиевого и 
цветных колец. Пеночек-теньковок мы не коль-
цевали. Для отлова птиц использовали паутин-
ные сети и метод «звуковой ловушки», когда на 
территории птиц проигрывается песня незна-
комого самца, что, как правило, побуждало их 
к защите своей территории, в результате чего 
они попадали в установленную рядом сеть. 
Передвижения окольцованных самцов по пло-
щадкам и прилегающей территории (общая 
площадь 5,4 км2) отслеживали на протяжении 
всего сезона размножения. Мы измеряли рас-
стояние от песенного поста самца до станции 
акустического привлечения с помощью порта-
тивных GPS-устройств.

Статистический анализ данных. Для ста-
тистического анализа и визуализации данных 
использовали среды программирования R 4.3.1 
[R Core Team…, 2014] и RStudio-2023.12.1-402 
[Arel-Bundock, 2022]. Для проверки выборки 
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на нормальность использовали тест Шапи-
ро – Уилка. Наличие корреляции между ряда-
ми данных анализировали методом ранговой 
корреляции Спирмена. Для проверки наличия 
совместной корреляции между несколькими 
параметрами и выборками использовали обоб- 
щенные линейные модели (generalized linear 
models, GLM). Для всех моделей мы также при-
меняли пакет DHARMa (версия 0.4.6) в качест-
ве подхода, основанного на моделировании и 
создании легко интерпретируемых масштаби-
рованных (квантильных) остатков для проверки 
правильности предположений о распределе-
нии подобранных моделей [Hartig, 2022]. 

Чтобы оценить заселение участков в ответ 
на акустическое привлечение, мы проверили 
различия численности самцов и количества 
гнезд между разными типами площадок с по-
мощью обобщенной линейной модели с рас-
пределением Пуассона (табл.):

glm(formula = Number_of_males ~  
~Treatment, family = poisson);

glm(formula = Number_of_nests ~  
~Treatment, family = poisson).

Переменными ответа были общее число 
самцов на площадке (Number_of_males) или ко-
личество гнезд (Number_of_nests). Тип площад-
ки, на которой в предыдущем году проигрыва-
лась или не проигрывалась запись, выбран в 
качестве предиктора (Treatment). Чтобы выя-
вить, есть ли корреляция между численностью 
пеночек на площадках в текущий и предыдущие 
годы, мы использовали метод ранговой корре-
ляции Спирмена. 

Результаты

Абсолютная суммарная численность основ-
ного объекта нашего исследования – пеноч-
ки-трещотки – на площадках в 2021–2024 гг. 
составляла от 75 до 132 самцов ежегодно. Ло-
кальная плотность населения в 2021–2024 гг.  
составляла 52,0; 37,5; 29,3 и 16,8 самца на  
1 км2 подходящего местообитания соответст-
венно. Однако более половины самцов остава-
лись холостыми в течение всего сезона и часто 
оставляли свои участки, поэтому основное вни-
мание было уделено самцам, размножавшим-
ся на данной территории. В 2021–2023 гг. мы 
обнаружили на опытных площадках 71 гнездо 
пеночки-трещотки, и еще 19 гнезд были разо-
рены на стадии откладки яиц или насиживания. 
В 2021–2023 гг. мы отловили и окольцевали 
индивидуальной комбинацией алюминиевых  

и цветных колец 122 пеночки-трещотки. В раз-
ные годы кольцевали: в 2021 г. – 23 самца,  
в 2022 г. – 20 самцов, в 2023 г. – 79 самцов.  
За 2022–2024 гг. повторно на территорию ис-
следования вернулся лишь один самец, про-
цент возвратов составил 0,8 %.

Абсолютная численность зеленой пеночки 
на наших площадках была низкой: в 2022 г. –  
6 самцов, в 2023 г. – 18, в 2024 г. – 15 самцов  
на общую площадь исследования в 3 км2. В 
2023 г. также 8 самцов зеленых пеночек из 
местных пар были отловлены и окольцованы 
алюминиевыми и цветными кольцами, ни один 
из них не вернулся в 2024 г. Численность пено-
чек-теньковок в 2022 и 2023 г. составляла 20  
и 18 самцов на ту же площадь.

В 2022 г. значимой разницы в численности 
самцов пеночки-трещотки и зеленой пеноч-
ки между площадками, где проигрывались 
голоса слетков одного или другого вида, не 
наблюдалось (табл., модели 1а и 2). В 2023 г. 
также не было статистически значимых отли-
чий в численности самцов (табл., модель 1а) 
или количестве гнезд (табл., модель 1б) пе-
ночек-трещоток между площадками, где мы 
проигрывали песню самца после образования 
пары с самкой или песню холостого самца по 
сравнению с контрольными площадками. Так-
же в 2024 г. не было отличий на площадках, где 
мы проигрывали песню холостого самца пе-
ночки-трещотки с высокой или низкой актив-
ностью пения по сравнению с контрольными 
площадками (табл., модели 1а и 1б). Проигры-
вание песен зеленых пеночек тоже не оказа-
ло влияние на численность самцов, поселив-
шихся на площадках на следующий год (табл.,  
модель 2). Не было и статистически значи-
мых отличий в численности пеночек-теньковок 
между площадками, где в 2022 г. мы проигры-
вали голоса слетков, позывки и песни взро-
слых птиц (табл., модель 3).

Общее число самцов пеночек на площадках 
положительно коррелировало с числом сам-
цов того же вида, поселившихся на них в пре-
дыдущий год (до акустического привлечения), 
для пеночки-трещотки (Spearman’s correlation:  
S = 35350; rho = 0,43; p < 0,000; n = 73) (рис.) 
и зеленой пеночки (S = 85,858; rho = 0,70;  
p = 0,01; n = 12), но не для пеночки-теньковки  
(S = 1192,2; rho = –0,045; p = 0,85; n = 12).  
Так как пеночки-трещотки и зеленые пеночки 
практически не возвращаются на гнездование 
в одно и то же место, мы считали, что положи-
тельная корреляция между числом самцов в 
текущий и предыдущий год отражала прежде 
всего качество самой площадки, а не количест-
во вернувшихся птиц. 
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Краткое описание обобщенных линейных моделей (GLM), оценивающих взаимосвязь между переменными 
ответа и предикторами

A short description of the generalized linear models (GLM) assessing the relationship between the response vari-
ables and the predictor variables

№
Переменная ответа

Response variable
Предиктор
Predictors

Incidence 
Rate Ratios

95% CI P value n
Годы
Years

1а

Численность самцов пеночки-
трещотки на следующий год
Number of Ph. sibilatrix males  
next year

[Intercept] 1,45 0,85–2,29 0,134
2021–2022

Ph. sibilatrix слетки (fledgling) 0,53 0,21–1,25 0,167 20

Контроль [Intercept] 4,40 2,81–6,50 < 0,001

2022–2023Ph. sibilatrix П♂ 0,62 0,29–1,26 0,203 13

Ph. sibilatrix Х♂ 1,36 0,76–2,45 0,293

Контроль [Intercept] 3,17 1,95–4,81 < 0,001

17 2023–2024Ph. sibilatrix ВА♂ 0,88 0,43–1,75 0,727

Ph. sibilatrix НА♂ 1,21 0,66–2,25 0,538

1б

Количество гнезд пеночки-
трещотки на следующий год
Number of Ph. sibilatrix nests  
next year

Контроль [Intercept] 2,00 1,00–3,51 0,028

13 2022–2023Ph. sibilatrix П♂ 0,75 0,26–2,02 0,577

Ph. sibilatrix Х♂ 1,62 0,71–3,81 0,248

Контроль [Intercept] 1,17 0,50–2,26 0,683

17 2023–2024Ph. sibilatrix ВА♂ 1,20 0,41–3,50 0,733

Ph. sibilatrix НА♂ 1,86 0,76–4,94 0,187

2

Численность самцов зеленой 
пеночки на следующий год
Number of Ph. trochiloides 
males next year

[Intercept] 0,20 0,03–0,62 0,023
19 2021–2022

Ph. trochiloides слетки (fledgling) 2,22 0,43–16,03 0,356

Контроль [Intercept] 0,75 0,19–1,94 0,618
12 2023–2024

Ph. trochiloides♂ 1,67 0,51–7,43 0,438

3

Численность самцов пеночки- 
теньковки на следующий год
Number of Ph. collybita males  
next year

Контроль [Intercept] 0,83 0,42–1,46 0,564
19 2021–2022

Ph. collybita слетки+♂ (fledgling+♂) 1,37 0,52–3,48 0,505

Примечание. Incidence Rate Ratios – отношение ожидаемого числа событий для единичного увеличения объясняющей 
переменной к ожидаемому числу событий; 95% CI – 95% доверительный интервал; n – количество площадок; годы –  
начала эксперимента и учета численности самцов; Phylloscopus sibilatrix / Ph. trochiloides слетки – площадки, на которых 
проигрывали записи призывных криков птенцов одного из двух видов; Ph. sibilatrix П♂ – площадки, на которых имити-
ровали присутствие самцов, образовавших пару с самкой (гнездящаяся пара); Ph. sibilatrix Х♂ – площадки, на которых 
имитировали присутствие холостых самцов; Ph. sibilatrix ВА♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов  
с высокой активностью пения; Ph. sibilatrix НА♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов с низкой 
активностью пения; Ph. trochiloides ♂ – площадки, на которых имитировали присутствие самцов зеленой пеночки;  
Ph. collybita слетки – площадки, на которых проигрывали записи призывных криков птенцов и песни взрослых самцов; 
контроль – площадки без звукового привлечения.

Note. Incidence Rate Ratios – the ratio of the expected number of events for a unit increase in the explanatory variable;  
95% CI – 95% confidence interval; n – number of plots; year – year of the song playback and year of male census; Phylloscopus 
sibilatrix / Ph. trochiloides (fledglings) – plots on which recordings of fledglings begging calls from one of the two species 
were broadcasted; Ph. sibilatrix П♂ – plots on which the presence of males paired with a female (nesting pair) was simulated;  
Ph. sibilatrix Х♂ – plots on which the presence of single males was simulated; Ph. sibilatrix ВА♂ – plots on which the presence  
of males with high singing activity was simulated; Ph. sibilatrix HA♂ – plots where the presence of males with low singing ac-
tivity was simulated; Ph. trochiloides ♂ – plots where the presence of greenish warbler males was simulated; Ph. collybita  
(fledglings+♂) – plots on which recordings of fledglings begging calls and songs of adult male of сommon сhiffchaff was simu-
lated; control [intercept] – control plots without song broadcast.

Обсуждение

Мы не нашли подтверждения тому, что пе-
ночки могут выбирать гнездовой участок в 
конце сезона размножения и возвращаться  
на него в следующем году. Численность всех 
трех видов пеночек не отличалась значимо 
между площадками, независимо от того, ими-
тировали мы присутствие здесь холостых сам-
цов, гнездящихся пар или слетков в конце сезо-
на размножения. Это также опровергает нашу 

гипотезу о том, что сигналы, указывающие на 
успешное гнездование конспецификов, могут 
влиять на выбор пеночками гнездового участка 
в конце сезона размножения. 

Прогноз успешности гнездования на сле-
дующий год возможен, только если качество 
территорий не меняется значительно год от 
года. Если предсказать условия на следующий 
год невозможно, то и выбор участка заблаго- 
временно не имеет никакого преимущества.  
Чтобы проверить, оставались ли условия  



70
Transactions of the Karelian Research Centre of the Russian Academy of Sciences. 2024. No. 7

гнездования на наших площадках неизменны-
ми, мы сравнили численность самцов каждого 
вида, поселившихся на каждой площадке в те-
кущем и предыдущем году, и обнаружили поло-
жительную корреляцию для пеночки-трещотки 
и зеленой пеночки. Связь численности птиц в 
предыдущий и текущий год не была результатом 
того, что сюда прилетали ранее гнездившиеся 
птицы, так как окольцованные здесь пеночки не 
возвращались повторно в 2022–2024 гг. Каж-
дый год на площадки прилетали разные особи, 
которые предпочитали поселяться на одних  
и тех же площадках чаще, чем на других, неза-
висимо от того, имитировали ли мы присутст-
вие конспецификов на них. Таким образом, мы 
можем утверждать, что хотя для пеночек при-
влекательность площадок между собой могла 
различаться, качество каждой из них было от-
носительно неизменным в течение четырех лет.  
Мы обнаружили, что частота заселения пло-
щадок примерно одинакова каждый год только 
для двух видов – пеночки-трещотки и зеленой 
пеночки. Однако мы не кольцевали пеночек-
теньковок и можем лишь предположить, что от-
сутствие схожей корреляции между численно-
стью разных лет может быть результатом низ-
кой плотности населения на площадках.

Выбор места для поселения на основе 
оценки успеха размножения конспецификов 
в прошлом году имеет преимущество, только 
если птицы выбирали конкретный участок гнез- 
дившейся здесь ранее пары или поселялись 
поблизости от него. Возвращаясь на следую-
щий год, пеночки также могли поселяться не 
на изначально выбранной площадке, а на со-

седних. Тем не менее наши результаты пока-
зали, что привлекательность территории для 
пеночек может значительно варьировать уже на 
расстоянии 400 м. Результат заселения каждой 
площадки в год эксперимента и до него повто-
рялся, что отразилось в положительной кор-
реляции численности пеночек между годами.  
Это говорит о том, что даже если птицы воз-
вращались сюда вновь, гнездовую террито-
рию они выбирали независимо от присутст-
вия здесь конспецификов в прошлом году.  
Качество площадки оставалось основным фак-
тором выбора места для размножения. Важно 
отметить, что весной пеночки-трещотки также 
избегали поселяться на участках низкого каче-
ства, независимо от того, было ли использо-
вано на них акустическое привлечение [Luepold  
et al., 2023], на других видах пеночек конспеци-
фичное привлечение ранее не изучалось.

Отдельное внимание в данном исследова-
нии получила пеночка-трещотка в связи с ее 
номадным поведением. Данные кольцевания 
показывают, что птенцы трещоток практически 
не возвращаются на место рождения, а взро-
слые птицы, как правило, не возвращаются на 
место гнездования прошлого года [Соколов и 
др., 1996; Лапшин, 2020], поэтому принято счи-
тать, что пеночка-трещотка проявляет слабовы-
раженную филопатрию, или слабый гнездовой 
консерватизм. После прилета трещотки могут 
поселяться на расстоянии до 100 и более ки-
лометров от места предыдущего размножения 
[Herremans, 1993], что снижает вероятность их 
повторного обнаружения. В наиболее оптималь-
ных местообитаниях процент возврата трещоток 

 Численность самцов пеночки-трещотки Phylloscopus sibilatrix в текущем и предшествующем 
году на площадках за период 2021–2024 гг., n = 73

 The abundance of the male wood warbler Phylloscopus sibilatrixthis year (abscissa axis) and  
in the previous year (ordinate axis) on the plots for the period 2021–2024, n = 73
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может достигать 28 % [Norman, 1994], тогда как 
в остальных частях ареала уровень возврата 
взрослых птиц значительно ниже [Herremans, 
1993; Соколов и др., 1996; Лапшин, 2020].  
В частности, в нашем исследовании доля воз-
вратов самцов за три года составила всего 0,8 %. 
Тем не менее для района Восточного Приладо-
жья нам известно несколько случаев, когда пти-
цы вновь возвращались на свои прошлогодние 
участки с точностью до десятка метров даже 
через три года после кольцевания [Лапшин, 
2020; неопубл. данные]. Это говорит о том, что 
пеночки-трещотки обладают достаточными 
ориентационными способностями, чтобы за-
помнить и найти свой участок повторно, но по 
каким-то причинам обычно не возвращаются 
на него. Ежегодная смена гнездовой терри-
тории могла бы иметь преимущество, если бы 
выбор нового участка осуществлялся заранее –  
в конце сезона предыдущего года. Таким обра-
зом, мы предположили, что лабильная террито-
риальная стратегия может изначально быть ре-
зультатом того, что птицы выбирали гнездовую 
территорию не весной, а в конце сезона. Одна-
ко подтверждения этому мы не нашли.

Оценка успеха размножения конспецификов 
на других территориях возможна, только если 
птицы начинают гнездование не одновремен-
но и могут наблюдать за размножением тех, 
кто загнездился позже. Из-за разорения гнезд 
и повторных попыток размножения откладка 
первого яйца пеночками в районе Юго-Восточ-
ного Приладожья происходит со второй декады 
мая до второй декады июля – в период до двух 
месяцев [Лапшин, 2004, 2020]. Таким образом, 
уже в июле взрослые и молодые птицы из ран-
них выводков начинают перемещаться по тер-
ритории других птиц [Миграции..., 2020] и мо-
гут наблюдать за их размножением. 

Мы ожидали, что успешное гнездование кон-
спецификов является честным сигналом каче-
ства территории, поэтому имитировали присут-
ствие гнездящихся пар или слетков на опытных 
площадках в конце сезона размножения, но 
получили отрицательные результаты. Соответ-
ственно, мы предположили, что присутствие 
взрослых птиц и слетков в данном случае не 
было связано с тем, подходит ли данная терри-
тория для гнездования на следующий год. По-
сле вылета птенцов из гнезда взрослые птицы 
совместно с выводком начинают перемещать-
ся и вскоре могут перелететь на другую терри-
торию, богатую кормом, но менее подходящую 
для размножения, таким образом, отдаляясь от 
первоначального гнездового участка. Напри-
мер, пеночки ищут корм в кронах деревьев, но 
перед началом размножения они должны также  

оценивать наличие мест для постройки гнезда 
на земле или в выворотнях стволов деревьев, что 
становится неактуально в послегнездовой сезон. 
Таким образом, возможно, что период нахожде-
ния выводка на гнездовом участке недостаточно 
продолжительный, чтобы можно было связать 
его присутствие на любой территории с ее каче-
ством и общим успехом гнездования здесь. 

С другой стороны, после размножения взро-
слые и молодые птицы старше 29–33 суток на-
чинают послебрачную и ювенальную миграции 
[Миграции..., 2020], направленные на расселе-
ние и поиск территории, на которой они прове-
дут период наиболее интенсивной линьки. Од-
нако для пеночки-трещотки характерна лишь 
частичная послебрачная или ювенальная линь-
ка в данный период, а у зеленой пеночки про-
исходит частичная линька только у взрослых 
птиц, тогда как полная линька протекает на 
зимовке или на путях миграции [Миграции..., 
2020]. Период частичной линьки пеночки мо-
гут совмещать с послегнездовыми кочевками и 
началом отлета на зимовку. Если в данный пе-
риод не происходит длительной остановки, то 
запоминания территории, возможно, вовсе не 
происходит. Более точные данные о длитель-
ности остановок в гнездовом ареале и также о 
возможном возврате птиц на эти территории 
могли бы дать сведения с геолокаторов, одна-
ко их использование для столь маленьких птиц 
сильно ограничено [Tøttrup et al., 2018; Burgess 
et al., 2022]. Из-за скрытного образа жизни в 
послегнездовое время наблюдение за околь-
цованными птицами также не дает достаточно 
информации об их перемещениях [Лапшин, 
2004, 2020; Миграции..., 2020]. 

Сравнение с близкородственными видами 
все же позволяет сделать некоторые предпо-
ложения. В отличие от пеночки-трещотки и зе-
леной пеночки на северо-западе России у пе-
ночки-теньковки есть период остановки между 
ювенальной миграцией и отлетом на зимовку, 
когда птицы перестают перемещаться и оста-
навливаются на линьку. Этот период является 
наиболее подходящим для заблаговременно-
го выбора территории, на которую можно вер-
нуться на следующий год, если такой выбор 
имеет место. Однако имитация присутствия 
слетков и взрослых птиц подвидов Ph. collybita 
tristis и Ph. collybita abietinus в послегнездовой 
сезон также не оказала никакого влияния на по-
селение пеночек-теньковок в следующем году.

Другой причиной отрицательного результа- 
та привлечения пеночки-трещотки и зеленой 
пеночки в конце сезона размножения мог-
ло стать то, что их численность в Ю-В Прила- 
дожье была низкой в годы исследований и что  
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не происходит притока на данную территорию 
новых особей из более северных регионов в 
послегнездовой период [Миграции..., 2020]. 
Тем не менее нельзя сказать того же о пеноч-
ке-теньковке, так как этот вид является относи-
тельно многочисленным здесь в период мигра-
ции, в том числе за счет притока новых птиц из 
других регионов [Миграции..., 2020]. 

Таким образом, причина отсутствия выбора 
мест размножения в конце сезона, вероятно, 
связана со скорым перемещением пеночек из 
гнездовых стаций в другие. С другой стороны, 
подобное поведение у данных видов может от-
сутствовать вовсе, несмотря на его кажущую-
ся адаптивность. Большинство исследований, 
показавших возможность выбора территории 
для гнездования в предшествующий год, про-
ведены на американских видах птиц [Nocera  
et al., 2006; Betts et al., 2008; Kelly, Schmidt, 
2017], и лишь одна работа посвящена европей-
скому виду воробьиных – мухоловке-пеструш-
ке Ficedula hypoleuca (Pallas, 1764) [Tolvanen  
et al., 2020]. Также имитация присутствия взро-
слых птиц или их слетков привлекала конспе-
цификов на территорию независимо от ее ка-
чества [Nocera et al., 2006; Betts et al., 2008], 
но это не удалось продемонстрировать на трех 
видах пеночек в Ю-В Приладожье. Очевидно, 
что наши знания в данной области в настоящий 
момент значительно ограничены, чтобы делать 
однозначные выводы о том, насколько широко 
распространено это явление среди птиц. 

Заключение

Имитирование успешного размножения 
путем проигрывания записей призывных сиг-
налов слетков, имитации присутствия гнездя-
щейся пары или холостых самцов с разной ак-
тивностью и репертуаром пения никак не вли-
яли на количество пеночек, поселившихся на 
площадках на следующий год. Таким образом, 
нам не удалось доказать, что выбор гнездо-
вого участка, на котором успешно гнездились 
конспецифики, в конце сезона размножения 
является адаптивной стратегией поведения 
для пеночек в Юго-Восточном Приладожье. 
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