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ВРЕМЕННАЯ ДИНАМИКА ГИБЕЛИ ГНЕЗД БЕЛОБРОВИКА 
И ЕЕ СВЯЗИ С ХАРАКТЕРОМ ВЕСНЫ

М. В. Яковлева

Государственный природный заповедник «Кивач» (ул. Заповедная, 14,  
пос. Кивач, Кондопожский р-н, Республика Карелия, Россия, 186215)

Для открытогнездящихся воробьиных птиц наиболее существенным и  широко 
варьирующим фактором, снижающим продуктивность размножения, является 
разорение гнезд хищниками. Проанализировано разорение гнезд белобровика 
Turdus iliacus в заповеднике «Кивач» (южная Карелия) в 1972–2024 гг. (771 гнездо).  
Большая продолжительность сезона размножения вида и  высокая межгодовая 
изменчивость весенних температур определяют разнообразие условий, в  ко-
торых проходит размножение в  разных гнездах. С  помощью программы MARK 
сравнивались модели ежедневной выживаемости гнезд. Проверены гипотезы:  
постоянной выживаемости гнезд, зависимости ее от  календарных сроков, воз-
раста гнезда (числа дней, прошедших со времени начала откладки), а также ха-
рактеристик весны в год размножения. В качестве характеристик весны исполь-
зованы средняя температура мая и  дата устойчивого перехода среднесуточных 
температур через барьер +5º. Наибольшую поддержку данными получила ад-
дитивная зависимость выживаемости от  календарных сроков и  средней темпе-
ратуры мая; возраст гнезда влияния не  оказывал. Выживаемость гнезд быстро  
возрастала от  начала к  середине сезона; дальнейшие изменения были незна-
чительны. Согласно лучшей модели, для гнезд с началом откладки 10.05 общая  
выживаемость была в 1,7 раза ниже, чем с началом откладки 15.06 (соответственно,  
25,1 и  43,2 %). Высокие майские температуры способствовали лучшей выжива-
емости гнезд. Определение механизмов обнаруженной связи требует допол-
нительных исследований, но  наиболее вероятным представляется увеличение  
численности альтернативных жертв и  улучшение маскировки гнезд от  весны 
к лету, чему способствуют и высокие майские температуры.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: выживаемость гнезд; белобровик Turdus iliacus; весенние 
температуры
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M. V. Yakovleva. THE TEMPORAL DYNAMICS OF REDWING NEST 
FAILURE AND ITS RELATIONSHIP WITH CHARACTERISTICS  
OF THE SPRING

Kivach State Nature Reserve (14 Zapovednaya St., 186215 Kivach Vlg., Kondopozhsky 
District, Karelia, Russia)

In open-nesting passerines, nest predation is the most significant and variable factor 
limiting breeding productivity. Predation on Redwing Turdus iliacus nests in the Kivach 
Nature Reserve (southern Karelia) was analyzed of the 1972–2024 period (771 nests  
in total). Due to the species' long breeding season and high interannual variability of 
spring temperatures, the conditions for breeding at different nests are highly variable. 
The MARK program was used to compare daily nest survival models. The hypotheses 
tested included constant nest survival, its dependence on calendar dates, nest age 
(number of days since the onset of egg laying), and spring characteristics in the breeding 
year. The average May temperature and the date of average daily temperatures steadying 
above +5º were used as the spring characteristics. The data provided the greatest sup-
port for the model of nest survival additive dependence on calendar dates and average 
May temperature, while nest age had no effect. Nest survival increased rapidly from early 
to mid-season; further changes were insignificant. According to the best model, overall 
survival for nests with the onset of egg laying on May 10 was 1.7 times lower than for 
nests with the onset of egg laying on June 15 (25.1 % and 43.2 %, respectively). High May 
temperatures enhanced nest survival. Determining the mechanisms behind the observed 
relationships requires further research, but the most likely explanation is an increase  
in the abundance of alternative prey and improved nest camouflage towards the summer, 
to which high May temperatures contribute.

K e y w o rd s: nest survival; Redwing Turdus iliacus; spring temperatures
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Введение

Разорение гнезд  – один из  наиболее зна-
чимых факторов, влияющих на продуктивность 
размножения открытогнездящихся птиц. По-
этому сведения о  масштабах гибели гнезд 
от хищников, ее зависимости от факторов сре-
ды имеют большое значение как с  природо
охранной точки зрения, так и  для понимания 
многих аспектов экологии и эволюции [Conway, 
Martin, 2000; Thompson, 2007]. В  последние 
годы новые подходы и  технические средства 
обеспечили широкие возможности для анализа  
величины гибели гнезд и  причин, ее опре-
деляющих [Dinsmore et al., 2002; Dinsmore, 
Dinsmore, 2007; Weidinger, 2009 и  др.], с  чем 
связано появление массы публикаций, посвя-
щенных этой теме. Но целостная картина пока 
остается неполной и  иногда противоречивой.  
Это касается, в  частности, изменения выжи-
ваемости гнезд во  времени  – как в  ходе сезо-
на размножения, так и  в  течение гнездового  
цикла от  откладки яиц до  вылета [Grant et al., 
2005; Dinsmore, Dinsmore, 2007; Демидова, 
2012; Borgman et al., 2013; Weiser, 2021 и  др.].  

Степень влияния на успех гнездования отдель-
ных факторов зависит от ситуации в конкретной 
точке  – биотопических условий, численности  
и разнообразия хищников и их альтернативных 
жертв, плотности гнездования и  прочего, что 
обусловливает необходимость дальнейшего  
накопления эмпирических данных и их анализа 
[Cox et al., 2012; Шитиков, 2019].

Поскольку степень ущерба от хищников мо-
жет значительно различаться у одного и того же 
вида в разных условиях [Newton, 1998 и др.], пти-
цы, природная обстановка в  сезон размноже-
ния которых широко варьирует, представляют  
в  этом отношении особый интерес. К  их числу  
относится белобровик (Turdus iliacus L.) – бици-
кличный вид с продолжительным сезоном раз-
множения, который являлся объектом долговре-
менных эколого-популяционных исследований  
в заповеднике «Кивач» (южная Карелия). В ходе 
их была дана предварительная оценка уров-
ня разорения гнезд этого вида в  зависимости 
от  сроков размножения, а  также от  их распо-
ложения и стадии гнездового цикла [Яковлева, 
Хохлова, 2008]. Однако использованная в этой 
работе методика Мэйфилда [Mayfield, 1975]  
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позволяет проводить сравнения лишь между  
группами гнезд (например, начатыми в  первой 
и второй половине сезона гнездования или меж-
ду гнездами с кладками и с птенцами). Выжива-
емость же гнезд внутри этих групп считается по-
стоянной, что может приводить к  искаженным 
оценкам [Klett, Johnson, 1982; Grant et al., 2005].

Около 60 % кладок белобровики начинают 
в мае, а пик приходится на первые 10 дней после  
начала размножения в  данном году [Яковлева, 
2020]. Поэтому условия в  начале сезона очень 
важны для успешной репродукции вида. Для 
климата заповедника характерна высокая меж-
годовая изменчивость сроков смены сезонов: 
так, амплитуда времени наступления весны со-
ставляет 65 дней, а  лета  – 45 дней [Скорохо
дова, 2008]. Широкие вариации природной об-
становки весной, в  том числе вариации тем-
ператур, могут влиять и  на  степень разорения 
гнезд. Поэтому в  предлагаемой работе была  
поставлена задача с  помощью современной  
методики, позволяющей моделировать еже-
дневную выживаемость гнезд как функцию 
одного или нескольких факторов [Dinsmore et 
al., 2002; Rotella, 2022], не  только проверить 
сделанные ранее выводы о  характере измен-
чивости степени разорения гнезд белобровика 
во времени, но и оценить влияние на этот пока-
затель характеристик весны.

Материалы и методы

Материал собран в 1982–2024 гг. в Карелии, 
в  заповеднике «Кивач» (координаты центра  – 
62°16′ с. ш., 33°59′ в. д.). Поиск гнезд проводили 
в основном в местообитаниях с высокой плотно-
стью населения вида – в лиственных и смешан-
ных лесах, а также в приопушечных частях ель-
ников. Данные автора дополнены материалами, 
полученными Л. С. Захаровой в  1972–1990  гг. 
(архив заповедника). Найденные гнезда про-
веряли повторно до  вылета птенцов или разо-
рения; гнезда, погибшие по  другим причинам 
(в  основном брошенные родителями кладки), 
не принимались во внимание.

Для корректного использования в  анализе  
фактора «возраст гнезда» (числа дней, про-
шедших с  начала откладки) использованы 
данные только по  гнездам (n  = 771), где этот
показатель был определен уже со дня находки 
[Rotella, 2022]. Для гнезд, найденных с полной 
кладкой, степень насиженности определяли 
методом просвечивания яиц [Lokemoen, Koford, 
1996]. Медиана интервала между проверками 
составила четыре дня. Успешным считали гнез-
до, из  которого вылетел хотя  бы один птенец. 
Птенцы белобровика обычно покидают гнездо  

на 12-й день, а при беспокойстве могут выско-
чить уже на  9–11-й день [Захарова, Хохлова, 
1987]. Если по достижении птенцами 8–11 дней 
гнездо обнаруживали пустым и при этом отсут-
ствовали признаки их успешного вылета (бес-
покоящиеся взрослые птицы, не  вынесенный 
помет), его считали разоренным.

Данные за  все годы были суммированы. 
Первым днем гнездового сезона считали наи-
более раннюю дату, когда было найдено гнез-
до белобровика с содержимым (5.05), послед-
ним – дату наиболее поздней проверки гнезда  
(31.07). Таким образом, общая продолжи-
тельность периода наблюдений составила  
88 дней. Температурные данные получены 
на  метеостанции заповедника. В  качестве ха-
рактеристик весны в  данном году взяты сред-
няя температура мая и дата устойчивого пере-
хода среднесуточных температур воздуха через 
барьер +5 °C. Последний показатель отражает 
сроки перехода биоты весной к  активному  
состоянию, влияя на сроки развития феноявле-
ний [Шульц, 1981].

При анализе использован информационно-
теоретический метод [Burnham, Anderson, 
2002] для одновременной оценки относи-
тельной поддержки конкурирующих моделей,  
описывающих зависимость ежедневной выжи-
ваемости гнезд от  представляющих интерес  
переменных. Вычисления проведены с  помо-
щью соответствующего модуля программы  
MARK (версия 9.0) [Dinsmore et al., 2002; 
Rotella, 2022]; в русскоязычной литературе его 
использование довольно подробно описано 
Д. А. Шитиковым [2019]. Для сравнения моде-
лей, объясняющих ежедневную выживаемость 
гнезд, использован информационный критерий 
Акаике, скорректированный для малых выбо-
рок (AIC

c
), и их нормализованный вес w

i
 – веро-

ятность того, что модель является лучшей сре-
ди рассмотренных [Burnham, Anderson, 2002]. 
Лучшими считались модель с минимальным по-
казателем AIC

c
 или отличающиеся от нее не бо-

лее чем на 2 единицы AIC
c
. Эффекты перемен-

ных в модели считались значимыми, когда 95 % 
доверительный интервал для коэффициента (β) 
при переменной не включал нуль [Arnold, 2010].

Рассмотрены гипотезы: постоянной су-
точной сохраняемости гнезд, ее зависимо-
сти от календарных сроков (параметр «ДАТА»), 
возраста гнезда (параметр «ВОЗРАСТ»), а так-
же средней температуры мая в  данном году 
(«ТЕМПЕРАТУРА») и  даты устойчивого перехо-
да через порог +5° («ПЕРЕХОД»). Средние тем-
пературы мая в годы исследований варьирова-
ли от 4,4 до 12,5°; даты переходы через барьер 
+5° изменялись от  15.04 (день перехода = 1) 
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до  27.05 (день перехода = 43) [Скороходова, 
2006, 2008, с дополнениями].

Вначале проанализировано влияние на  со-
храняемость гнезд зависимых от времени пере
менных  – даты и  возраста гнезда. Поскольку 
ежедневная выживаемость в  течение сезо-
на может не  только монотонно возрастать или 
снижаться, но и проходить через максимум или 
минимум, а  также расти или снижаться с  воз-
растом гнезда в  зависимости от  стадии гнез-
дового цикла  – откладки, насиживания или 
выкармливания [Grant et al., 2005; Dinsmore, 
Dinsmore, 2007; Borgman et al., 2013; Шитиков, 
2019 и  др.], были рассмотрены не  только ли-
нейная, но  и  квадратичная зависимость выжи-
ваемости от  сроков, линейная, квадратичная 
и  кубическая зависимость от  возраста гнез-
да. «Квадратичной» моделью назван полином, 
включающий параметр в первой и второй сте-
пени, «кубической»  – в  первой, второй и  тре-
тьей степени. Затем к  лучшим моделям, полу-
ченным на данном этапе, добавлены параметры  
«ТЕМПЕРАТУРА» или «ПЕРЕХОД».

От начала откладки до достижения птенцами  
11 дней, когда они обычно покидают гнездо, 

проходит около 27 дней [Захарова, Хохлова, 
1987]. Выживаемость за  весь период гнездо-
вания рассчитана как произведение ежеднев-
ной выживемости за  27 последовательных 
дней.

Результаты

Из 771 гнезда 296 разорили хищники. 
Ежедневная выживаемость гнезд в  моде-
ли, в  которых этот параметр предполагался  
постоянным, составила 0,962 (95 % довери-
тельный интервал 0,958–0,966). Среди мо-
делей, включавших параметры, зависящие 
от  времени,  – календарную дату и  возраст 
гнезда, наибольшей поддержкой пользова-
лись линейная и  квадратичная зависимости 
от даты (табл. 1). Модели зависимости выжи-
ваемости от  «возраста» гнезда поддержива-
лась данными значительно хуже, хотя и лучше, 
чем «константная» модель. Поскольку 95 % 
доверительный интервал для коэффициента 
при параметре «Возраст» включал 0, влияние  
этого фактора следует считать недока-
занным.

Таблица 1. Результаты выбора моделей ежедневной сохраняемости гнезд белобровика

Table 1. Results of the models selection for the redwing daily nest survival

Модель
Model

AIC
c

ΔAIC
c

Вес/Weight
w

i

k
Отклонение

Deviance

ДАТА + ТЕМПЕРАТУРА
DATE + TEMPERATURE

1747,546 0,000 0,360 3 1741,543

ДАТА2 + ТЕМПЕРАТУРА
DATE2 + TEMPERATURE

1747,860 0,314 0,308 4 1739,855

ДАТА + ПЕРЕХОД
DATE + TRANSITION 

1750,124 2,578 0,099 3 1744,121

ДАТА2 + ПЕРЕХОД
DATE + TRANSITION

1750,313 2,767 0,090 4 1742,308

ДАТА
DATE

1750,705 3,159 0,074 2 1746,703

ДАТА2

DATE2 1750,849 3,303 0,069 3 1744,846

ВОЗРАСТ
AGE

1765,538 17,992 0,000 2 1761,536

ВОЗРАСТ 2

AGE2 1766,975 19,429 0,000 3 1760,971

ВОЗРАСТ 3

AGE3 1768,164 20,618 0,000 4 1760,159

Постоянная выживаемость
Constant survival

1771,266 23,720 0,000 1 1769,266

Примечание. AIC
c
 – информационный критерий Акаике, скорректированный для малых выборок; ΔAIC

c
 – разница между 

AIC
c
 данной модели и лучшей в данном наборе; w

i
 – нормализованный вес модели; k – число параметров.

Note. AICc  – Akaike information criterion corrected for small samples; ΔAIC
c
  – the difference between the AIC

c
 of this model 

and the best one in this set; w
i
 – normalized model weight; k – number of parameters.
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Добавление к  лучшим моделям параме-
тров, характеризующих весну в  данном году, 
улучшало их качество. Наиболее низкий AIC

c 

имели модели зависимости от  времени (ли-
нейной и  квадратичной) и  майских темпера-
тур. Они имели практически одинаковую под-
держку данными. Согласно «линейной» мо-
дели, выживаемость гнезд быстро возраста-
ла в  начале сезона размножения и  медлен-
нее  – во  второй его половине; примерно та-
кую  же картину дает усреднение обеих мо-
делей (рис.  1). Но  в  «квадратичной» модели 
95 % доверительный интервал при параметре 
«Дата 2» включал 0, и, следовательно, влияние 
этого параметра маловероятно (табл.  2). Для 
параметра «ТЕМПЕРАТУРА» коэффициенты 
в  лучших моделях были положительны и  зна-
чимо отличались от  0. В  годы с  теплым маем 
выживаемость гнезд была выше, чем для лет 
с холодными веснами; различия особенно вы-
ражены для ранних гнезд (рис. 2).

Рис.  1. Сезонная динамика ежедневной сохраняемости гнезда согласно линейной модели (А) и  усредне-
нию линейной и  квадратичной моделей (Б). Точечными линиями обозначен 95 % доверительный интервал.  
День 1 = 5 мая

Fig. 1. Seasonal dynamics of nest survival rate according to linear model (А) and the result of averaging of the linear 
and quadratic models (Б). The dotted lines indicate the 95 % confidence interval. Day 1 = May 5

Таблица 2. Коэффициенты (β) для параметров двух 
лучших моделей суточной выживаемости гнезд:  
β

0
 + β

1
* (ДАТА) + β

2
* (ТЕМПЕРАТУРА) и β

0
 + β

1
* (ДАТА) + 

β
2
* (ДАТА2) + β

3
 (ТЕМПЕРАТУРА)

Table 2. Coefficients β for the parameters of the two 
best models of daily nest survival: β

0
 + β

1
* (DATE) + β

2
* 

(TEMPERATURE) and β
0
 + β

1
* (DATE) + β

2
* (DATE2) + β

3
 

(TEMPERATURE)

ДАТА + ТЕМПЕРАТУРА / DATE + TEMPERATURE

β
0

1,946 (1,290–2,603) 

β
1

0,016 (0,010–0,023) 

β
2

0,078 (0,011–0,146) 

ДАТА2+ТЕМПЕРАТУРА / DATE2 + TEMPERATURE

β
0

1,685 (0,925–2,445) 

β
1

0,034 (0,007–0,062) 

β
2

–0,0002 (–0,001–0,0001) 

β
3

0,077 (0,010–0,145) 

Примечание. В  скобках  – 95 % доверительные интервалы 
для β.

Note. In brackets – 95 % confidence intervals for β. 

Рис.  2. Динамика ежедневной выживаемо-
сти гнезд в течение сезона в годы с наиболее 
холодными (средняя температура мая +4,4°, 
сплошная линия) и  наиболее теплыми (тем-
пература мая +12,5°, штриховая линия) вес-
нами

Fig. 2. Dynamics of daily survival rate of nests 
during the season in years with the coldest (the 
average May temperature +4,4°, solid line) and 
the warmest (May temperature +12,5°, dashed 
line) springs
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Обсуждение

Изменение степени разорения в  ходе  
сезона. Белобровик в Карелии имеет два нор-
мальных цикла размножения в сезоне, а период  
возможного начала откладки составляет более 
2,5 месяца (28.04–17.07) [Захарова, Хохлова, 
1987; Яковлева, Сухов, 2020]. Суточная сохраня-
емость гнезд быстро растет от начала к середи-
не сезона, но в дальнейшем изменяется слабо.  
Согласно линейной модели ее зависимости 
от  календарных сроков (рис.  1, А), для гнезд 
с началом откладки 10.05 общая выживаемость 
в  течение гнездового цикла была в  1,7 раза 
ниже, чем с началом откладки 15.06 (соответ
ственно, 25,1 и 43,2 %). Эта тенденция подтверж-
дает результаты, полученные ранее по  методу 
Мэйфилда: успешность размножения белобро-
вика в «Киваче» для гнезд, начатых в более позд-
ние сроки, была выше, чем для ранних кладок 
[Яковлева, Хохлова, 2008]. Но в других областях 
наблюдали иной характер сезонной динамики 
выживаемости гнезд: в Норвегии она снижалась 
[Bjerke et al., 1985], а в Центральной Сибири ве-
роятность гибели гнезд дроздов, в  том числе  
белобровика, значительно повышалась не толь-
ко в  начале, но  и  в  конце сезона размножения  
[Демидова, 2012].

Влияние календарных сроков на  выживае-
мость гнезд может отражать изменения чис-
ленности хищников и их альтернативных жертв, 
причем временные вариации разорения гнезд 
зависят от  видового состава основных хищ-
ников [Grant et al., 2005; Thompson, 2007; Cox 
et al., 2012]. В  районе исследования видовой  
состав разорителей гнезд белобровика очень 
разнообразен, но  основной ущерб наносили  
куньи, прежде всего лесная куница Martes 
martes, хищные птицы (осоед Pernis apivorus, 
перепелятник Accipiter nisus, канюк Buteo 
buteo), сойка Garrulus glandarius. Более поло-
вины гнезд разоряли хищники, опирающиеся 
в поиске добычи на зрение, прежде всего хищ-
ные птицы [Яковлева, 2025]. Следовательно, 
большое значение для успешности размноже-
ния имеет степень маскировки гнезд. Распо-
ложение гнезд белобровика в Карелии широко 
варьирует [Хохлова, Яковлева, 2009]. Обычно  
они размещаются на  небольшой высоте, 
на опорах разнообразного типа – хвойных и ли-
ственных породах, ветровале, пнях, корневых 
выворотнях или на земле. В «Киваче» белобро-
вики приступают к  гнездованию еще до  или 
в самом начале развертывания листьев на де-
ревьях и  кустарниках; травянистая раститель-
ность в  это время также еще почти отсутству-
ет. В  ходе сезона размножения значительно  

улучшается маскировка гнезд, устроенных 
на  земле или в  сплетении ветвей листвен-
ных кустарников. Это влияет на  выбор птица-
ми места их расположения [Зимин, 1974 и др.], 
и  доля наземных гнезд белобровика к  концу  
сезона резко возрастает. Заметность гнезд, 
построенных на  других опорах, изменяет-
ся слабее, но  тоже может снижаться по  мере 
распускания листвы на  окружающих деревьях. 
Рост выживаемости гнезд белобровика в тече-
ние сезона согласуется с результатами иссле-
дований, в  которых обнаружено увеличение  
этого показателя по мере развития раститель-
ности и  улучшения укрытости гнезд [Martin, 
Roper, 1988; Hoover, Brittingham, 1998; Borgman 
et al., 2013 и др.].

Свой вклад в  изменение выживаемости 
гнезд по  календарным срокам могут вносить 
также колебания численности хищников и  их 
жертв [Grant et al., 2005; Thompson, 2007; Cox 
et al., 2012]. Снижение численности хищни-
ков в  «Киваче» от  мая к  июлю маловероятно, 
поскольку и  у  птиц, и  у  млекопитающих в  это  
время сезон размножения, когда они ведут 
оседлый образ жизни. Наоборот, происходит 
рост пищевых потребностей хищников по мере 
появления и  роста потомства. Но  в  течение  
сезона возможно изменение численности их 
альтернативных жертв, что может изменить  
поисковую стратегию хищника [Newton, 1998] 
и  повлиять на  пресс хищничества, посколь-
ку ни  для одного из  видов яйца и  гнездовые 
птенцы не  являлись преобладающим летним 
кормом. Например, очень уязвимы нелетные 
или плохо летающие птенцы, обычно появля-
ющиеся в  массе с  конца мая. Переключение 
на другой корм несомненно в отношении осо-
еда, который разорил в  «Киваче» более трети 
гнезд с птенцами в мае – второй декаде июня  
[Яковлева, 2025]. Известно, что этот вид вы-
кармливает птенцов главным образом личин-
ками перепончатокрылых, но в предгнездовой 
и в начале гнездового сезона, когда этого кор-
ма недостаточно, в  его рационе чаще встре-
чаются позвоночные [Itämies, Mikkola, 1972]. 
На  ущерб гнездам птиц, наносимый куньи-
ми, влияет обилие их основного корма – мел-
ких млекопитающих: отмечали, что разорение 
птичьих гнезд горностаем и  куницей снижа-
лось в годы обилия мелких грызунов [Newton, 
1998 и др.]. В Карелии расселение молодняка 
рыжей полевки Clethrionomys glareolus  – наи-
более многочисленного вида мышевидных 
грызунов заповедника – начинается в среднем 
со  второй половины июня [Ивантер, 2020],  
из-за чего пресс хищничества на птичьи гнезда  
может снижаться.
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С ростом числа гнезд видов-жертв отме-
чали как случаи увеличения их гибели вслед-
ствие переключения хищников на  разорение, 
так и снижение пресса разорителей, когда рост 
числа жертв превышает потребности хищников 
[Newton, 1998; Sofaer et al., 2014]. В  «Киваче»  
однозначная связь изменений численности 
гнезд белобровика в течение сезона со степе-
нью их гибели отсутствовала. Доля разоренных 
гнезд была максимальна в  начале  – середине 
мая, когда птицы только приступали к размно-
жению, быстро снижалась к началу июня, когда 
не только число жилых гнезд белобровика было 
максимально, но  и  приступали к  размноже-
нию поздно гнездящиеся виды. Однако в июле, 
когда число размножающихся пар снижается 
не  только у  белобровика, но  и  у  подавляюще-
го большинства видов птиц в Карелии [Зимин, 
1988], она все еще оставалась низкой.

Несмотря на  повышенное разорение в  на-
чале сезона, белобровики приступают к  гнез-
дованию одними из  первых среди перелетных 
птиц заповедника. Очевидно, для птиц важнее 
иметь шанс предпринять наибольшее число 
попыток размножения за сезон, чем повышен-
ный риск неудачи в начале сезона.

Весенние температуры. Из двух исследо-
ванных характеристик весны – средней темпе-
ратуры мая и  даты устойчивого перехода че-
рез барьер +5 °C – более важное значение для 
сохраняемости гнезд имели майские темпе-
ратуры. В  годы с  холодными веснами сохра-
няемость была ниже, прежде всего для ранних  
гнезд (см. табл. 1–2, рис. 2). Температуры мо-
гут вызывать рост степени разорения гнезд 
хищниками, поскольку в  холодную погоду на-
сиживающая самка вынуждена чаще сходить 
с гнезда для кормежки, а с увеличением часто-
ты прилетов к гнезду растет риск его обнаруже-
ния хищниками [Conway, Martin, 2000]. С  дру-
гой стороны, воздействие температур может 
быть обусловлено теми  же механизмами, что 
и  влияние календарных дат, поскольку низкие 
температуры задерживают развитие весенних  
фенологических явлений в растительном и жи-
вотном мире [Шульц, 1981; Соколов, 2010].
Для птиц годовая изменчивость сроков значи-
тельно ниже, чем для растений; при этом разли-
чаются и периоды, условия которых оказывают  
влияние на фенологию этих групп [Скороходова, 
2006; Ovaskainen et al., 2013]. Так, например, 
начало распускания почек березы повислой 
(Betula pendula) в  одни годы наблюдали рань-
ше начала кладок белобровика (до  12  дней), 
в  другие  – позднее (до  19 дней) [Скоро
ходова, 2006]. В  результате в  разные годы  
в  период начала и  даже пика размножения  

белобровика фенологическая ситуация, по край
ней мере степень развития растительности, мо-
жет сильно различаться. Задержка разви-
тия растительности может обусловить плохую  
маскировку гнезд многих видов и  повышен-
ную их уязвимость для хищников. Так, гнезда  
луговых птиц гибли чаще в  годы с  более хо-
лодной и  сухой погодой в  мае, что связыва-
ют с медленным развитием травяного покрова  
в  эти весны и  вследствие этого повышенным 
разорением плохо укрытых гнезд врановыми  
птицами [Grudinskaya et al., 2022].

Пресс хищников на  птиц, рано начинающих 
размножение, в поздние холодные весны может  
быть выше из-за ограниченного спектра пище-
вых объектов и  медленного увеличения кормо
вой базы разорителей. Например, у  рыжей по-
левки  – массового корма многих наземных 
хищников  – в  Карелии в  годы с  ранней теплой 
и  дружной весной размножение начиналось 
на 2–3 недели раньше, чем при позднем насту-
плении весенних явлений [Ивантер, 2020]. Тем-
пературы влияют на сроки развития насекомых 
[Соколов, 2010], служащих кормом для осоеда.

В последние десятилетия весенние темпе-
ратуры в  «Киваче», как и  во  многих регионах, 
растут; при этом весенние фенодаты для рас-
тений и  беспозвоночных сдвигаются на  ран-
ние сроки более существенно, чем сроки раз-
множения птиц [Скороходова, Щербаков, 2011; 
Ovaskainen et al., 2013; Яковлева, 2020]. Одна-
ко говорить однозначно о том, что условия для 
размножения белобровика становятся более  
благоприятными без проведения соответ-
ствующих сравнений нельзя, поскольку пере-
стройка климата сопровождается и  изменени-
ями биоты заповедника  – например, появился  
и  стал обычным видом разорителей гнезд  
осоед [Яковлева, Сухов, 2020].

Влияние возраста гнезда. Многими ис-
следованиями обнаружена зависимость со-
храняемости гнезд от  их возраста или стадии 
гнездового цикла, однако характер этой связи 
мог сильно различаться; показано и отсутствие  
такого влияния [Weiser, 2021]. Так, у белоброви-
ка в  Центральной Сибири отмечено повышен-
ное разорение незаконченных кладок, тогда 
как на  стадиях насиживания и  выкармливания  
ежедневная выживаемость гнезд была при-
мерно одинакова [Демидова, 2011]. В  Псков-
ской области гнезда белобровика значительно  
чаще разоряли в период откладки и насижива-
ния, чем в  период выкармливания [Головань, 
2006]. В  «Киваче» моделирование в  програм-
ме MARK не  подтвердило влияния параметра 
«Возраст» на ежедневную выживаемость гнезд 
белобровика.
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На степени разорения гнезд на разных эта-
пах размножения может сказываться измене-
ние поведения родителей в течение гнездового  
цикла. После вылупления гнезда могут стано-
виться более заметными для хищников из-за 
криков птенцов, усиления запахов и  увеличе-
ния активности родителей, приносящих им корм 
[Briskie et al., 1999; Martin et al., 2000]. Кроме 
того, разные хищники могут предпочитать в ка-
честве корма либо яйца, либо птенцов, что от-
ражается на степени гибели гнезд от хищников  
на  разных стадиях [Cox et al., 2012; Шитиков, 
2019]. Например, повышенное разорение хищ-
ными птицами и  змеями уменьшает выживае-
мость гнезд на стадии птенцов [Cox et al., 2012]. 
Большинство гнезд лесных птиц в  «Киваче»  
гибло от  хищников, поедающих как яйца, так 
и  птенцов. Но  довольно часто их разоряли  
канюк и перепелятник, которых относят к видам, 
не разоряющим кладки [Maag et al., 2022; Яков-
лева, 2025]. Поэтому не  вполне понятно, поче-
му разоряемость гнезд не  росла после вылу-
пления. Возможно, это связано с более частым  
разорением кладок обычной в заповеднике бел-
кой (Sciurus vulgaris), которая ни  разу не  была 
зарегистрирована у  гнезд с  птенцами. Однако 
это предположение нуждается в проверке.

Возможны и другие механизмы, способству-
ющие более высокому разорению гнезд на ран-
них стадиях гнездового цикла. Так, предпо-
лагается, что более уязвимые гнезда  – хуже  
замаскированные, устроенные в  более до-
ступных для хищников местах, разоряются 
уже на  ранних этапах цикла гнездования, т. е. 
во  время откладки и  инкубации, а  оставшие-
ся, расположенные более удачно, реже обна-
руживаются хищниками [Martin, Roper, 1988; 
Martin et al., 2000]. Кроме того, взрослые птицы 
обычно более активно защищают птенцов, чем 
кладки [Bjerke et al., 1985]. Благодаря активной 
защите гнезд певчим T. philomelos и  черным 
T. merula дроздами их гнезда погибали реже, 
чем у овсянок и славок, из-за нападения соек, 
которых птицам, очевидно, в большинстве слу-
чаев удавалось прогнать [Weidinger, 2009]. 
Правда, белобровик имеет более мелкие раз-
меры, чем певчий и черный дрозды, и похище-
ние сойками его птенцов в  заповеднике было 
довольно обычно [Яковлева, 2025].

Заключение

Проведенный анализ выживаемости гнезд 
с  использованием программы MARK пока-
зал увеличение выживаемости гнезд бело-
бровика в  ходе сезона размножения и  в  годы 
с  теплой весной. Очевидно, что обнаруженная  

зависимость от  дат и, скорее всего, от  весен-
них температур лишь отражает вариации дру-
гих факторов. Но о конкретных механизмах это-
го влияния в настоящее время можно говорить 
лишь предположительно из-за недостатка дан-
ных о  численности и  видовом составе хищни-
ков в  разные годы, способах поиска ими кор-
ма и обнаружения гнезд. Наиболее вероятным  
представляется увеличение численности альтер
нативных жертв и  улучшение маскировки гнезд 
от  весны к  лету, чему способствуют и  высокие 
майские температуры, ускоряющие развитие 
растительности.

Выражаю искреннюю признательность ано­
нимным рецензентам за  конструктивную кри­
тику, способствовавшую улучшению структуры 
рукописи.
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