
ЭКОЛОГИЯ, 2012, № 3, с. 196–203

196

Энергетика птиц бурно развивается в послед�
ние десятилетия. Современные инструменталь�
ные методы, а также расчет бюджетов времени и
энергии позволяют успешно проводить энергети�
ческие исследования в природных условиях. Для
ряда видов определена энергия, расходуемая на
разные формы репродуктивного поведения и на
разных стадиях гнездового цикла. Получены ал�
лометрические зависимости, связывающие рас�
ход репродуктивной энергии с массой тела (Доль�
ник, 1992, 1995, 1996; Kendeigh, 1970; Kendeigh
et al., 1977). Энергетический подход к оценке ре�
продуктивных затрат имеет преимущество перед
традиционным учетом количества потомков. Ре�
продуктивные показатели на разных стадиях
гнездования разнородны (гнезда, яйца, птенцы),
также неодинаковы усилия родителей на разных
этапах цикла. Используя только количество ин�
дивидуумов, трудно сравнивать потери на отдель�
ных стадиях гнездования (оставление кладок, ги�
бель эмбрионов, птенцов), затраты у разных пар и
локальных популяций, обитающих в разнообраз�
ных условиях среды. Такое сравнение становится
возможным при использовании энергии – уни�
версального эквивалента биологических процес�
сов (Риклефс, 1979). 

Данные по энергетическим затратам на вос�
производство позволяют анализировать страте�
гии размножения разных видов птиц и разных по�
пуляций одного вида (Дольник, 1995). Энергети�

ческая стоимость потомства определена для
зяблика Fringilla coelebs (Популяционная эколо�
гия зяблика, 1982), ряда водоплавающих и около�
водных видов (Дольник, 1995; Накул, 2006). Од�
нако затраты репродуктивной энергии, оценен�
ные для отдельных пар, в полной мере не
отражают затрат популяции на воспроизводство,
поскольку не учитывают неуспешные попытки
размножения. Кроме того, популяционная из�
менчивость затрат на воспроизводство остается
малоисследованной (Дольник, 1995; Sanz et al.,
1998). Вместе с тем местные условия (погодные,
биотопические, кормовые) влияют на демогра�
фические характеристики (в том числе эффектив�
ность размножения) разных популяций. Увеличе�
ние смертности в локальных популяциях вслед�
ствие дефицита ресурсов характерно для
пессимальных местообитаний (Паевский, 1985).
К ним можно отнести территории, подверженные
промышленному загрязнению. Здесь отмечено
упрощение структуры фитоценозов, снижение
биологической продуктивности на всех трофиче�
ских уровнях и уменьшение экологической емко�
сти местообитаний для большинства видов (Во�
робейчик и др., 1994; Черненькова, 2002; Kozlov
et al., 2009). У птиц, обитающих в подобных усло�
виях, отмечены значительные репродуктивные
потери: уменьшение величины кладки, увеличе�
ние доли брошенных кладок, смертности яиц и
птенцов (Бельский и др., 1995а, б, 2005; Nyholm,
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1994; Eeva, Lehikoinen, 1995, 1996). Это должно
выражаться в повышенных энергетических затра�
тах локальной группировки на воспроизводство.

Цель настоящей работы – оценить вызванное
промышленным загрязнением изменение энер�
гетических затрат на выращивание одного слетка
в локальных группировках мухоловки�пеструшки
на Среднем Урале. В расчетах использованы соб�
ственные данные по изменению показателей вос�
производства и смертности этого вида в градиен�
те загрязнения среды, а также опубликованные
оценки энергетических затрат на разных стадиях
гнездового цикла (Дольник, 1995; Дольник,
Дольник, 1981; Moreno, Carlson, 1989; Moreno,
Sanz, 1994; Moreno et al., 1997). В природных усло�
виях традиционный расчет затрат на размножаю�
щуюся пару затруднен, так как не все пары, оста�
вившие гнездо по разным причинам, делают но�
вое. При этом невозможно определить, является
ли гнездо повторным у старой пары или же пер�
вым гнездом у поздно размножающейся новой
пары. Использованный нами расчет средней для
локальной группировки “стоимости” слетка поз�
воляет обойти неопределенность, связанную с
невозможностью учесть точное количество птиц,
принимавших участие в размножении. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Многолетние наблюдения за размножением
мухоловки�пеструшки в искусственных гнездо�
вьях были проведены в Нижнесергинском, Пер�
воуральском и Ревдинском районах Свердлов�
ской области. В окрестностях г. Ревды располо�
жен Среднеуральский медеплавильный завод
(СУМЗ) – мощный источник загрязнения среды
полиметаллической пылью и диоксидом серы.
Здесь наблюдается весь спектр переходных ста�
дий от почти ненарушенных лесных сообществ до
крайней степени их деградации на техногенной
пустоши (Воробейчик и др., 1994). Вдоль гради�
ента загрязнения выделены три зоны токсиче�
ской нагрузки: импактная (сильное загрязнение,
до 3 км от завода), буферная (умеренное загрязне�
ние, 3–15 км) и фоновая (загрязнение на уровне
регионального фона, дальше 15 км в западном на�
правлении, противоположном преобладающим
ветрам). При зонировании использованы состоя�
ние лесных фитоценозов, а также содержание тя�
желых металлов в почве (горизонт А1, экстракция
5%�ной HNO3). Концентрация Cu (среднее ± SE,
мкг/г воздушно�сухой массы почвы) составила
86.9 ± 7.6 (n = 32) в фоновой зоне, 862.4 ± 63.9
(n = 42) – в буферной и 3769.6 ± 151.9 (n = 47) – в
импактной; Pb – 67.3 ± 4.9, 283.2 ± 14.1 и 639.1 ±
± 43.2 мкг/г соответственно (Бельский и др.,
2005). 

В каждой зоне заложено по 3–4 площадки с
искусственными гнездовьями (всего 11), заселяв�

шимися в основном мухоловкой�пеструшкой.
Этот вид – перелетный, на местах гнездования на
Среднем Урале появляется в начале мая, имеет
один цикл размножения за сезон. Начало отклад�
ки яиц приходится на вторую половину мая. Мас�
совый вылет птенцов происходит в третьей декаде
июня, в поздних гнездах – вплоть до середины
июля. После вылета из гнезда выводки начинают
кочевать, покидая гнездовые участки. 

Ежегодно в 1989–2008 гг. при регулярных про�
верках занятых гнездовий регистрировали размер
кладки, количество птенцов после вылупления и
перед вылетом. В случае отхода птенцов опреде�
ляли возраст их гибели. Для определения массы
гнездового материала часть гнезд (n = 129) была
взвешена после завершения гнездования (без фе�
калий и остатков корма).

Энергетические затраты животных могут быть
выражены как в абсолютных величинах
(кДж/сут), так и в относительных – единицах ба�
зального метаболизма (БМ) (Дольник, 1995). Ба�
зальный метаболизм – это энергия фундамен�
тальных физиологических процессов самопод�
держания организма в неактивном состоянии
(в темноте), при отсутствии переваривания пи�
щи, без затрат на терморегуляцию и продукцию
(рост, размножение, линька). Представление за�
трат в единицах БМ удобно в случаях экстраполя�
ции с одних видов на другие, поскольку однотип�
ные формы активности (полет, бег и др.) находят�
ся в одинаковой зависимости от величины БМ у
всех птиц (Дольник, 1995). Величина единицы
БМ (BMR) у мухоловки�пеструшки в природных
условиях рассчитана исходя из потребления кис�
лорода 2.92 мл О2/(г массы тела ⋅ ч), определенно�
го методом дважды меченной воды (Moreno, Carl�
son, 1989; Moreno, Sanz, 1994). Поскольку потреб�
ление 1 л О2 сопровождается выделением 20 кДж
энергии (Schmidt�Nielsen, 1990), то при средней
массе тела самок и самцов мухоловки�пеструшки
на Среднем Урале в 13.45 г и 12.59 г величина од�
ной единицы БМ равна соответственно 18.85 и
17.64 кДж/сут (в среднем для обоих полов
18.25 кДж/сут). Интенсивность метаболизма
птиц, по�видимому, не зависит от уровня загряз�
нения местообитаний (Eeva et al., 2003). Поэтому
мы использовали одну и ту же величину БМ для
птиц из всех зон токсической нагрузки. Есть и
другие оценки величины БМ (Гаврилов и др.,
1996; Бушуев, 2009), однако эти авторы не изме�
ряли другие интересующие нас показатели.

В расчетах использованы гнезда мухоловки�
пеструшки, где было отложено хотя бы одно яй�
цо, включая брошенные кладки. Для каждого
гнезда рассчитали энергию, направленную на вы�
ращивание потомства, которая включает строи�
тельство гнезда, синтез и инкубацию яиц, а также
выкармливание птенцов. Первые три статьи рас�
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хода – это затраты только самки, последняя –
обоих родителей. Суммарные затраты локальной
группировки (все гнезда конкретной зоны загряз�

нения) разделили на общее количество слетков. В
результате получили среднюю энергетическую
“стоимость” одного слетка (кДж): 

Cfl

PEnest∑ PEeggNegg∑ PEinc∑ PEflNfl∑ PEdNd∑+ + + +

Nfl∑
��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������,=

где Cfl – общие затраты продуктивной энергии на
одного слетка в конкретной локальной группи�
ровке; PEnest – продуктивная энергия строитель�
ства гнезда; PEegg – продуктивная энергия синтеза
яйца; Negg – количество яиц в кладке; PEinс – про�
дуктивная энергия инкубации кладки; PEfl – про�
дуктивная энергия выкармливания птенца до вы�
лета из гнезда; Nfl – количество слетков в гнезде;
PEd – продуктивная энергия выкармливания
птенца до дня гибели; Nd – количество погибших
птенцов.

Расчет продуктивной энергии размножения у
мухоловки�пеструшки проведен в следующей по�
следовательности:

1. Постройка гнезда. Масса гнезда (Mnest) мухо�
ловки�пеструшки составила (среднее ± SE) 44.3 ±
± 1.8 г (n = 46) в фоновой, 27.3 ± 2.2 г (20) – в бу�
ферной и 35.7 ± 1.7 г (63) – в импактной зонах. За�
траты энергии на постройку 1 г гнезда у воробьи�
ных в среднем равны 0.09 БМ (Дольник, 1995), т.е.
у мухоловки�пеструшки в нашем районе
1.64 кДж. Следовательно, общая продуктивная
энергия строительства гнезда PEnest = 1.64 × Mnest. 

2. Синтез яиц. Количество энергии в яйце му�
холовки�пеструшки рассчитали как произведе�
ние его массы на удельное содержание энергии,
равное 4.98 кДж/г сырой массы, включая скорлу�
пу (Ojanen, 1983). Исходя из среднего объема яиц
в каждой зоне загрязнения (Бельский и др.,
1995а) и их плотности со скорлупой, равной
1.06 г/см3 (Rahn, Paganelli, 1989), определили
среднюю массу яйца: 1.71 ± 0.01 г – в фоновой,
1.76 ± 0.02 г – буферной и 1.66 ± 0.02 г – импактной
зонах. Так как эффективность синтеза яйца состав�
ляет 70% (King, 1973), то продуктивная энергия
формирования одного яйца PEegg равна в среднем
12.16 ± 0.04 кДж в фоновой, 12.49 ± 0.11 кДж – бу�
ферной и 11.80 ± 0.12 кДж – импактной зонах. 

3. Инкубация яиц. Затраты на инкубацию клад�
ки и самоподдержание (DEEinc, кДж/сут) у самок
мухоловки�пеструшки, измеренные методом два�
жды меченной воды, составляют: 

DEEinc = 15.38 + 9.32 × Negg (Moreno, Sanz, 1994).

Затраты на самоподдержание во время инкуба�
ции у самок мухоловок (на примере Empidonax
minimus и E. trailii, Tyrannidae) в среднем равны
1.74 БМ (Дольник, 1995), в нашем случае –
32.7 кДж/сут. Поскольку нас интересует только

энергия инкубации, мы вычли энергию самопод�
держания из DEEinc. Общая продуктивная энер�
гия инкубации кладки PEinс рассчитана исходя из
средней длительности насиживания, равной
14 сут.

4. Выкармливание птенцов. Измерения энерге�
тической стоимости выкармливания птенцов му�
холовки�пеструшки были выполнены в Испании
методом дважды меченной воды (Moreno et al.,
1997). В выводках (4.2–4.6 птенца) в возрасте
13 дней на выкармливание птенца со средней
массой 12.83 г родители расходуют 14.73 кДж/сут
(без затрат на самоподдержание), или 0.87 БМ
(для испанской популяции мухоловки�пеструш�
ки 1 БМ = 16.95 кДж/сут; Moreno et al., 1997). Со�
ответственно затраты на выкармливание одного
птенца на Среднем Урале для нашего случая со�
ставляют 15.86 кДж/сут. Расходы энергии на вы�
кармливание у разных видов зависят от возраста
птенцов у пустельги Falco tinnunculus (Deerenberg
et al., 1995) и скворца Sturnus vulgaris (Ricklefs, Wil�
liams, 1984), но не зависят у большой синицы
(Sanz, Tinbergen, 1999), обыкновенной каменки
Oenanthe oenanthe (Moreno, 1989) и мухоловки�
пеструшки (Moreno et al., 1997). При средней про�
должительности пребывания птенцов в гнезде
15 дней затраты родителей на выкармливание од�
ного птенца до вылета из гнезда PEfl равны
237.8 кДж. Затраты на погибших птенцов PEd рав�
ны произведению 15.86 кДж/сут на возраст их ги�
бели.

При расчете распределения потерь по стадиям
гнездового цикла учитывали, что в результате ги�
бели яиц оказываются напрасными не только за�
траты на их инкубацию, но и их синтез, а в случае
гибели всей кладки также и затраты на постройку
гнезда. Аналогично в потери на стадии выкармли�
вания включены не только затраты на кормление
птенцов до дня их гибели, но и затраты на синтез и
инкубацию яиц, из которых они вылупились. 

Значимость различий между зонами загрязне�
ния оценивали с помощью критериев Краскела�
Уоллиса и Манна�Уитни. Распределения затрат
энергии по стадиям гнездования в разных зонах
сравнивали с использованием критерия χ2. Для
выявления связи между переменными применя�
ли линейную корреляцию Пирсона. Учетной еди�
ницей служили средние показатели для опреде�
ленного года в конкретной зоне загрязнения. За�
висимость затрат энергии от ряда переменных
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оценили с помощью пошаговой линейной ре�
грессии. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мы рассматривали два показателя: 1) общие
затраты энергии локальной группировкой на од�
ного слетка (объединяя траты на выжившее и по�
гибшее потомство); 2) энергетические потери
группировки в расчете на слетка в результате ги�
бели части потомства (брошенные гнезда с клад�
ками, синтез и инкубация яиц с погибшими эм�
брионами, выкармливание птенцов, не дожив�
ших до вылета). 

Расчеты показали значимое изменение общих
затрат продуктивной энергии на одного слетка
мухоловки�пеструшки в градиенте загрязнения
(см. таблицу, тест Краскела�Уоллиса H = 24.66,
df = 2, n = 57, p < 0.001). В зоне сильного загрязне�
ния общие затраты на каждого слетка возрастают
в 1.2 раза по сравнению с фоновой (тест Манна�
Уитни U = 29, df = 38, p < 0.001) и буферной
(U = 48, df = 36, p < 0.001) зонами. Эти показатели
в буферной и фоновой зонах не различаются
(U = 128, df = 37, p = 0.13). Влияние промышлен�
ного загрязнения среды более четко проявляется
в энергетических потерях. Общая величина по�
терь на слетка значимо различается в разных зо�
нах загрязнения (H = 31.41, df = 2, n = 57,
p < 0.001). Потери в буферной зоне в 1.6 раза, а в
импактной – в 4.1 раза больше, чем в фоновой
(см. таблицу, соответственно U = 100, df = 37,
p = 0.019 и U = 12, df = 38, p < 0.001). Различие

между буферной и импактной зонами составляет
2.5 раза (U = 36, df = 36, p < 0.001). 

Анализ распределения затрат продуктивной
энергии по стадиям гнездового цикла показал,
что наибольшие траты связаны с выкармливани�
ем птенцов (см. таблицу). Примерно вдвое мень�
ше энергии расходуется на инкубацию кладки.
Наименьшей энергии требуют синтез яиц и стро�
ительство гнезд. В условиях сильного загрязне�
ния по сравнению с контролем возрастают отно�
сительные затраты на постройку гнезд (в 1.9 раза)
и синтез яиц (в 1.4 раза). Доля энергии, расходуе�
мой на выкармливание птенцов, уменьшается не�
значительно (в 1.1 раза). Тем не менее распределе�
ния затрат энергии по стадиям гнездования в фо�
новой и импактной зонах не различались:
χ2 = 2.77, df = 3, p = 0.43.

Распределение энергетических потерь по ста�
диям гнездового цикла отличается от распределе�
ния общих затрат (см. таблицу): в фоновой зоне –
χ2 = 10.27, df = 2, p = 0.006, в буферной –
χ2 = 22.97, p < 0.001, в импактной – χ2 = 24.09,
p < 0.001. В то время как общие затраты на инку�
бацию составляют не более 30 % энергии на выра�
щивание потомства, потери на этой стадии дости�
гают 40–50% общих потерь. На фоновой террито�
рии потери на стадии выкармливания птенцов
больше, чем в период инкубации, в буферной зо�
не они примерно равны. В импактной зоне энер�
гия, теряемая за счет отхода яиц, относительно
больше, чем вследствие гибели птенцов. Потери,
обусловленные оставлением самками гнезд на
стадии откладки яиц, в импактной зоне также
больше, чем на остальных участках (см. таблицу).

Затраты продуктивной энергии на одного слетка в локальных группировках мухоловки�пеструшки из разных зон
загрязнения на Среднем Урале, распределение общих затрат и энергетических потерь по стадиям гнездового
цикла (среднее ± SE)

Показатель, стадия гнездового цикла 
Зона загрязнения (количество лет наблюдений)

фоновая (20) буферная (18) импактная (19)

Затраты продуктивной энергии на одного слетка, кДж/сезон

Общие затраты 384.1 ± 5.5 395.8 ± 9.0 465.0 ± 21.3**

Энергетические потери 28.5 ± 5.2 46.2 ± 8.7* 116.7 ± 20.1**

Распределение общих затрат по стадиям гнездового цикла, %

Строительство гнезда 3.7 ± 0.1 2.7 ± 0.1 7.2 ± 1.0

Синтез яиц 3.8 ± 0.1 4.2 ± 0.1 5.5 ± 0.5

Инкубация яиц 28.2 ± 0.3 29.8 ± 0.6 28.8 ± 0.9

Выкармливание птенцов 64.3 ± 0.5 63.3 ± 0.7 58.5 ± 0.9

Распределение энергетических потерь по стадиям гнездового цикла, %

Строительство гнезд и откладка яиц 5.6 ± 1.4 2.3 ± 0.8 10.5 ± 3.3

Инкубация яиц 42.6 ± 3.3 51.2 ± 6.1 51.0 ± 4.9

Выкармливание птенцов 51.8 ± 3.7 46.5 ± 6.2 38.5 ± 5.8

Примечание. * – отличия от фонового показателя значимы при p < 0.05 (тест Манна�Уитни); ** – p < 0.001.
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Изменение структуры потерь в градиенте загряз�
нения статистически значимо (χ2 = 8.24, df = 2,
p = 0.016). 

Если структуру потерь рассчитать по погиб�
шим индивидуумам (яйцам, птенцам), то она бу�
дет отличаться от приведенной выше. В фоновой
зоне на стадиях откладки приходится 19.7%
потерь, инкубации – 50.7%, выкармливания
птенцов – 29.6%. В то же время относительные
потери энергии наиболее велики на последней
стадии (см. таблицу). На других участках доля
энергетических потерь за счет гибели птенцов
также больше, чем при расчете по количеству по�
томков. 

Анализ межгодовой изменчивости общих
энергетических затрат на слетка за 20 лет наблю�
дений показал значительное увеличение их ам�
плитуды в зоне сильного загрязнения по сравне�
нию с остальными участками (см. рисунок). Мак�
симальные величины затрат достигали
804.6 кДж/сезон в импактной, 524.9 кДж/сезон –
в буферной и 476.2 кДж/сезон – в фоновой зонах
при сходном на всех участках нижнем их пределе
(348–387 кДж/сезон). Коэффициент вариации
(±SE) этого показателя в импактной зоне (20.0 ±
± 3.5%) также больше, чем в буферной (9.6 ±
± 1.7%) и фоновой (6.3 ± 1.0%). Межгодовая ди�
намика общих затрат была сходной в фоновой и
буферной зонах: коэффициент линейной корре�
ляции r = 0.83 ± 0.14, p < 0.001. Не связаны друг с
другом затраты в импактной и буферной зонах
(r = 0.03 ± 0.26), а также в импактной и фоновой
(r = –0.004 ± 0.243). Цикличность в динамике
энергетических затрат птиц не проявляется
(см. рисунок).

По многолетним данным для каждой зоны за�
грязнения была проанализирована зависимость
общих энергетических затрат и потерь на слетка
мухоловки�пеструшки от 1) величины кладки,

2) сроков размножения (медианы даты начала
кладки) и 3) средней температуры мая и июня –
периода массового гнездования. Учетной едини�
цей служили средние показатели для конкретного
года в каждой зоне загрязнения. Поскольку вели�
чина кладки тесно связана с датой ее начала (коэф�
фициент линейной корреляции r = –0.65, n = 56,
p < 0.001), сроки размножения были исключены
из модели. Множественный регрессионный ана�
лиз с пошаговым включением переменных пока�
зал, что в фоновой зоне величина общих затрат
энергии на слетка отрицательно зависела от тем�
пературы мая и июня (стандартизованный коэф�
фициент регрессии β = –0.48 ± 0.21, p = 0.03), а
также (на уровне тенденции) от величины кладки
(β = 0.44 ± 0.21, p = 0.053). Эти факторы объясня�
ли соответственно 24% и 21% дисперсии зависи�
мой переменной (квадрат частной корреляции).
В буферной зоне затраты птиц на уровне тенден�
ции связаны только с температурой гнездового
сезона (β = –0.44 ± 0.22, p = 0.067, 19% диспер�
сии). В импактной зоне на затраты птиц также
влияла средняя температура мая и июня (β =
= 0.49 ± 0.21, p = 0.033, 26% дисперсии). Величи�
на энергетических потерь в фоновой зоне отрица�
тельно зависела от температуры мая и июня (β =
= –0.48 ± 0.21, p = 0.036, 23% дисперсии), а также
на уровне тенденции от величины кладки (β =
= 0.41 ± 0.21, p = 0.069). В импактной зоне вели�
чина потерь положительно связана с температу�
рой сезона (β = 0.49 ± 0.21, p = 0.033, 25% диспер�
сии).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Распределение затрат продуктивной энергии
по стадиям гнездового цикла характеризуется
наибольшим расходом энергии родителями в пе�
риод выкармливания птенцов (см. таблицу). Это
объясняется максимальной двигательной актив�
ностью взрослых птиц в данный период. Относи�
тельное уменьшение затрат на выкармливание
птенцов в импактной зоне по сравнению с фоно�
вой связано с сокращением количества птенцов в
гнезде. Напротив, расходы на синтез яиц и осо�
бенно на постройку гнезд в зоне сильного загряз�
нения больше, чем в фоновой. Такое перераспре�
деление затрат энергии – результат увеличения
доли брошенных незаконченных кладок с 5.2 ±
± 0.7% (n = 911 гнезд) на фоновой территории до
18.5 ± 2.3% (n = 276) в импактной (Бельский,
2010). Этот факт объясняет изменение структуры
энергетических потерь в условиях загрязнения за
счет увеличения затрат на строительство гнезд и
синтез яиц. 

Общие энергетические затраты на слетка му�
холовки�пеструшки растут с увеличением загряз�
нения, что связано с возрастанием величины
энергетических потерь. Важно, что если не учи�
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тывать гибель гнезд, яиц и птенцов, то затраты на
слетка оказываются сходными на всех сравнивае�
мых участках: 345–353 кДж/сезон. По�видимому,
эта величина, приблизительно равная 19 БМ, со�
ответствует видоспецифичному нижнему пределу
“стоимости” одного слетка в условиях Среднего
Урала. Полученная величина больше, чем “стои�
мость” потомка у зяблика, равная 9.1 БМ (Доль�
ник, 1992). Отличия между видами, очевидно,
связаны с особенностями их экологии. Виды, до�
бывающие подвижную добычу, в том числе в по�
лете (мухоловки), расходуют на кормежку больше
энергии, чем собиратели (зяблик). 

Вывод об увеличении затрат энергии на вос�
производство птиц в зоне техногенного воздей�
ствия не был неожиданным и согласуется с полу�
ченными ранее данными о смертности потомства
в условиях химического загрязнения среды (Ny�
holm, 1994; Eeva et al., 1995, 1996; Бельский и др.,
1995а, б, 2005). Использованный нами перевод
разнородных показателей в энергетический экви�
валент обеспечил корректное сравнение репро�
дуктивных усилий и позволил выявить тонкие
различия между локальными группировками.
Так, средние репродуктивные показатели (вели�
чины кладки и выводка) мухоловки�пеструшки
(Бельский и др., 1995а, б, 2005) и средние затраты
на слетка в буферной зоне не отличаются от фо�
новых. Однако величина энергетических потерь в
буферной зоне значимо больше, чем в фоновой.
Это наглядно иллюстрирует увеличение смертно�
сти потомства мухоловки�пеструшки при рас�
смотренных нами промежуточных уровнях ток�
сической нагрузки. 

Новизна предлагаемого подхода заключается и
в более корректном сравнении потерь на разных
стадиях гнездования. По традиции орнитологи,
выражая отход яиц и птенцов в единицах или про�
центах от количества отложенных яиц (Паевский,
1985), невольно уравнивают затраты родителей на
заботу о яйцах и птенцах. Использованный нами
подход направлен на учет всей энергии, вкладыва�
емой в потомка с начала гнездования. Для яйца с
погибшим эмбрионом это затраты на синтез и ин�
кубацию, для погибшего птенца – дополнительно
затраты на выкармливание до дня гибели. Таким
образом, учет прогрессирующего увеличения
“стоимости” потомка по мере его развития позво�
ляет более адекватно отразить динамику репродук�
тивных потерь в течение всего гнездового цикла.

Увеличение вариабельности энергетической
“стоимости” слетка в зоне сильного загрязнения
может свидетельствовать о дестабилизации усло�
вий среды в условиях техногенного воздействия.
Возрастание средней величины и изменчивости
затрат на воспроизводство позволяет характери�
зовать импактные территории как пессимальные
для ряда видов птиц. 

Анализ связи затрат на размножение мухолов�
ки�пеструшки с рядом переменных показал, что
основное влияние на энергетическую “стои�
мость” слетка оказывает погода. Отрицательная
корреляция средних затрат с температурой гнез�
дового периода на фоновой территории отражает
влияние температуры воздуха на физиологиче�
ские процессы в организме птиц и состояние кор�
мовой базы. С понижением температуры и вы�
званным им снижением активности беспозво�
ночных (кормовых объектов) увеличиваются
затраты на кормодобывание. Это приводит к воз�
растанию затрат и потерь энергии при размноже�
нии в холодные годы. Противоположная связь в
импактной зоне (увеличение затрат и потерь в
теплые сезоны), по�видимому, отражает локаль�
ную специфику фенологических явлений. С од�
ной стороны, для загрязненных участков харак�
терны более ранние по сравнению с фоновой тер�
риторией сход снега весной и начало вегетации
(Kozlov et al., 2007). Раннее начало вегетации
должно приводить к сдвигам фенологии насеко�
мых�фитофагов, составляющих основу рациона
мухоловки�пеструшки. В то же время сроки нача�
ла размножения мухоловки�пеструшки в импакт�
ной зоне отстают от контрольных – в разные годы
разность составляла от 1 до 12 дней, в среднем
5.8 ± 0.7 дня (Бельский, 2010). В естественных
условиях период максимальной потребности на�
секомоядных птиц в корме приурочен к пику чис�
ленности фитофагов. Видимо, на загрязненной
территории период размножения мухоловки�
пеструшки запаздывает по отношению к пику
обилия корма. В теплые годы развитие личинок
фитофагов ускоряется, и временной разрыв меж�
ду потребностями птиц в корме и его доступно�
стью увеличивается. В результате репродуктив�
ные потери мухоловки�пеструшки в зоне сильно�
го загрязнения возрастают. Подобное нарушение
синхронности развития кормовой базы и сроков
размножения перелетных птиц в условиях потеп�
ления климата привело к снижению успеха раз�
множения и численности некоторых видов воро�
бьиных в Западной Европе (Visser et al., 2006; Both
et al., 2010).

Положительная связь репродуктивных затрат с
величиной кладки в фоновой зоне согласуется с
известным фактом, что наиболее продуктивными
(по числу слетков) у птиц обычно оказываются
кладки не максимального, а модального (или не�
сколько большего) размера. С увеличением вели�
чины кладки выше оптимального уровня повы�
шается смертность птенцов, особенно при небла�
гоприятных условиях среды (Klomp, 1970;
Паевский, 1985; Зимин, 1988). 

Таким образом, повышенная энергетическая
“стоимость” потомства у мухоловки�пеструшки
на загрязненных территориях отражает общие не�
благоприятные условия существования и ограни�
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чивает возможности самоподдержания локаль�
ных группировок этого вида. Низкая эффектив�
ность воспроизводства мухоловки�пеструшки в
импактных зонах (Бельский и др., 1995б, 2005)
свидетельствует о том, что длительное существо�
вание поселений этого вида в нарушенных место�
обитаниях невозможно без постоянного попол�
нения извне.

Авторы благодарят Е.Л. Воробейчика и ре�
цензентов за внимательное прочтение рукописи
и ценные замечания. Работа выполнена при
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Программы развития ведущих научных школ
(НШ�5325.2012.4) и Президиума УрО РАН (12�
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