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Проанализирована пространственно-временная динамика длины крыла мухоловок-пеструшек, гнездя-
щихся в окрестностях Среднеуральского медеплавильного завода (СУМЗ), за период 1996–2023 гг., со-
провождавшийся значительным сокращением промышленных выбросов. Самки и самцы вблизи СУМЗа 
в среднем мельче, чем на фоновой территории, вероятно, в связи с вытеснением особей худшего качества 
в субоптимальные (загрязненные) местообитания. Размеры годовалых особей меньше, чем старших. Дли-
на крыла самцов возрастает с увеличением меланизации верхней стороны тела. На протяжении периода 
исследований средняя длина крыла и доля старших особей в гнездовом населении увеличивались. Связь 
между размерами особей в родительских парах была незначимой. Чем крупнее были гнездящиеся особи, 
тем раньше они начинали откладку яиц, тем больше яиц и слетков было в их гнездах. 
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Анализ морфологической изменчивости особей 
в природных популяциях птиц дает информацию 
о действующих экологических факторах и процессах 
адаптации к условиям среды [1]. Среди антропоген-
ных факторов выделяется химическое загрязнение 
среды, способное приводить к изменению генети-
ческой и фенотипической структур локальных по-
пуляций [2, 3]. Величина особей у птиц – важный 
показатель, определяющий конкурентоспособность 
особи, выживаемость и репродуктивный успех. Раз-
меры особей оценивают чаще всего по длине крыла 
или цевки [4–6]. Длина крыла коррелирует с длиной 
цевки и массой тела [7, 8].

Отмечено, что загрязнение среды может вли-
ять на размеры птиц, включая уменьшение массы 
тела, длины крыла, увеличение флуктуирующей 
асимметрии (ФА) конечностей и маховых перьев, 
замедление развития особей. Негативные эффекты 
загрязнения чаще проявляются у молодых птиц, чем 
у взрослых [9]. Тем не менее результаты исследова-
ний неоднозначны. У птенцов тугайного соловья 
Cercotrichas galactotes в Тунисе отмечено замедление 

роста (меньшая длина цевки, маховых и рулевых 
перьев) и возрастание ФА с увеличением посту-
пления тяжелых металлов (Pb, Zn) в организм [10]. 
В Китае на территории, загрязненной тяжелыми 
металлами, длина крыла, цевки и масса тела перед 
вылетом из гнезда, а также скорость роста у птен-
цов полевого воробья Passer montanus были мень-
ше, чем на незагрязненной территории. У взрослых 
воробьев только длина и масса тела, а также длина 
среднего пальца (но не длина крыла и цевки) на за-
грязненной территории были меньше, чем в кон-
троле [11, 12]. Длина крыла и масса тела взрослых 
особей домового воробья Passer domesticus в Турции 
отрицательно коррелировали с концентрациями Cu 
и Zn в организме [13]. Вблизи металлургического 
завода в Антверпене (Бельгия) 15-дневные птенцы 
большой синицы Parus major были легче, чем в кон-
троле, но различий между участками в длине цевки 
не отмечено. У взрослых синиц в гнездовой период 
не было различий между участками по длине крыла, 
цевки и массы тела [14], но вне периода размножения 
длина крыла на участке вблизи завода была в сред-
нем меньше, чем вдали от него [15]. Длина крыла 
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и масса тела лазоревки Parus caeruleus в Антверпене  
не различалась между участками, но длина цевки 
была самой большой на участке со средним уровнем 
загрязнения [16]. Негативный эффект воздействия 
загрязнения на размеры птиц не был отмечен вблизи 
медно-никелевого завода в Харьявалте, Финляндия. 
Здесь не было различий между зонами загрязнения 
в средней длине крыла у самок мухоловки-пеструшки 
Ficedula hypoleuca и большой синицы [17]. В другом 
исследовании в Харьявалте не выявлена связь между 
расстоянием до завода и длиной цевки и первосте-
пенных маховых у птенцов мухоловки-пеструшки 
и большой синицы, но отмечено увеличение ФА 
этих показателей [7]. На урбанизированной терри-
тории в США длина цевки птенцов странствующего 
дрозда Turdus migratorius и кошачьего пересмешника 
Dumetella carolinensis не зависела от концентрации 
Pb в крови [18].

Многие авторы анализируют зависимость раз-
меров птиц только от уровня загрязнения среды, 
не учитывая другие экологические факторы. Вместе 
с тем условия среды могут модифицировать влияние 
загрязнения среды на состояние птиц в природе [17, 
19]. Большинство исследований основаны на резуль-
татах лишь нескольких лет наблюдений. Многолетняя 
динамика размерной структуры локальных группи-
ровок птиц в условиях промышленного загрязнения 
практически не изучена. Актуальность многолетних 
исследований очевидна, учитывая происходящие 
климатические изменения и сокращение промыш-
ленных выбросов, происходящее в последние десяти-
летия во многих промышленных регионах мира [20].

Цель настоящей работы – анализ пространствен-
но-временной динамики размерной структуры локаль-
ных гнездовых группировок мухоловки-пеструшки 
на участках с разным уровнем загрязнения выбросами 
крупного медеплавильного комбината на Среднем 
Урале. Мы попытались выделить факторы, влияю-
щие на размерную структуру гнездового населения 
этого вида. Проверяли гипотезу о том, что мухолов-
ки-пеструшки в зоне сильного загрязнения имеют 
в среднем меньшую длину крыла по сравнению с пти-
цами на незагрязненной территории. Ожидали, что 
различия в размерах особей между загрязненными 
и фоновыми участками у самцов выражены сильнее, 
чем у самок, ввиду активной конкуренции самцов 
за места гнездования. Учитывая сокращение про-
мышленных выбросов этого предприятия в последние 
десятилетия, ожидали увеличения за время исследова-
ний средней длины крыла гнездящихся возле завода 
птиц. Проверяли гипотезу о корреляции размеров 
партнеров в гнездящихся парах. Оценивали связь 
длины крыла птиц со сроками размножения и вели-

чиной кладки, предполагая, что более крупные особи 
начинают гнездиться раньше и откладывают больше 
яиц по сравнению с мелкими особями.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в окрестностях Сред-
неуральского медеплавильного завода (СУМЗ), 
расположенного близ г. Ревды Свердловской обл. 
(56°51′ с. ш., 59°53′ в. д.), который функциониру-
ет с 1940 г. В составе его атмосферных выбросов 
преобладают окислы серы и пыль, содержащая 
тяжелые металлы (Cu, Pb, Zn, Cd, Fe, Hg и др.) 
и металлоиды (As). В 1980-х годах валовые выбро-
сы СУМЗа достигали 150–225 тыс. т поллютантов 
в год. С начала 1990-х годов выбросы постепенно 
снижались, и после коренной реконструкции, за-
вершившейся в 2009 г., стабилизировались на уров-
не 3–4 тыс. т/год [21].

Материал для данной работы собран  в 1996–
2023 гг. на участках с искусственными гнездовьями 
(ИГ). Участки заложены к западу от СУМЗа в зонах 
сильного загрязнения (импактная, на расстоянии 1– 
2 км от завода), умеренного (буферная, 4–8 км) и в ус-
ловно незагрязненной (фоновой, 16–27 км). В разные 
годы под наблюдением находились 7–11 участков. 
Схема района работ, описание участков и гнездовий 
опубликованы ранее [22]. Мухоловка-пеструшка пре-
обладала среди видов, заселявших ИГ [23].

Мухоловка-пеструшка – мелкий (11–14 г) вид 
насекомоядных птиц, дальний мигрант. Зимует в Аф-
рике к югу от Сахары, прилетает на места гнездования 
на Среднем Урале в конце апреля–начале мая, имеет 
одну кладку за сезон [24]. В районе исследований 
мухоловки-пеструшки откладывают яйца во второй 
половине мая–начале июня, выкармливают птенцов 
во второй половине июня–начале июля.

Гнездовья проверяли с интервалом 3–7 дней, 
начиная со стадии строительства гнезда и до выле-
та птенцов. В каждом гнезде регистрировали дату 
начала кладки, количество отложенных яиц, вылу-
пившихся и вылетевших из гнезда птенцов. Самок 
отлавливали на гнездах во время насиживания кладок 
и выкармливания птенцов, самцов обычно на стадии 
выкармливания птенцов. Самки были отловлены 
в 93% гнезд с законченной кладкой, самцы – в 77% 
гнезд. Использовали ловушки в виде клапана, а 
также клетки с подпружиненной дверцей, иногда 
паутинные сети. Самцы, отловленные на пустых 
ИГ до начала размножения, а также визитеры, по-
могавшие кормить птенцов, не включены в анализ. 
Птиц метили алюминиевыми кольцами, измеряли 
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длину крыла (максимально вытянутого и прижато-
го к линейке) с точностью до 0.5 мм. Длину крыла 
использовали как показатель величины особи. Из-
мерения проводили оба автора. Расхождение между 
учетчиками при повторных промерах одних и тех же 
особей не превышало ошибку измерения.

Возраст птиц, отловленных впервые (1 год, т. е. по-
явившиеся на свет в предыдущем году, 2 года и стар-
ше), определяли по особенностям оперения [25]. 
В анализе использованы 2524 самки и 2056 самцов. 
У 4.3% самок и 4.5% самцов не удалось определить 
возраст. Таких особей не учитывали при анализе 
в случаях, где одним из предикторов был возраст. 
При повторных измерениях одной особи в течение 
одного гнездового сезона в анализ включали среднее 
значение. Особей с обломанными вершинами пер-
востепенных маховых не включали в анализ.

Известно, что в промежутке между последователь-
ными линьками маховые перья птиц могут изнаши-
ваться, особенно в период гнездования, сопровожда-
ющийся высокой летной активностью [26, 27]. Таким 
образом, различия особей по длине крыла могут быть 
связаны не только с величиной тела, но и с днем 
гнездового цикла, когда птицы были измерены. 
Для расчета износа (укорочения) крыла у мухоло-
вок-пеструшек в гнездовой период проанализировали 
собственные повторные измерения особей в течение 
одного сезона одним и тем же учетчиком (166 самок 
и 98 самцов). Укорочение крыла между двумя измере-
ниями отмечено у 34% самок и 17% самцов. В связи 
с тем, что птиц измеряли только во время гнездового 
периода, различия в дне гнездового цикла между 
особями обычно не превышали один месяц у самок 
(от начала насиживания до вылета птенцов) и две не-
дели у самцов (период выкармливания птенцов). Вы-
борки в разных зонах не были смещены относительно 
дня гнездового цикла в момент измерений. Меди-
аны возраста птенцов в день отлова составляли 9– 
11 дней у самок в разных зонах и 12 дней у самцов 
во всех зонах. Учитывая сжатый период измерений 
с точки зрения фенологии, а также небольшую долю 
особей с износом крыла, мы не стали применять 
поправки к измеренным значениям длины крыла. 
Применение поправок вряд ли повлияло бы на ре-
зультаты, поскольку величина износа маховых пе-
рьев у воробьиных, как правило, не превышает 1% 
исходной длины крыла в месяц [27].

Для сравнения распределений длины крыла птиц 
в разных зонах загрязнения использовали критерий 
Краскелла-Уоллиса и медианный тест. Различия длины 
крыла птиц между зонами загрязнения и возрастными 
группами анализировали с помощью двухфакторного 

дисперсионного анализа отдельно у самок и самцов. 
Значимость различий между группами определяли с по-
мощью критерия Тьюки. Величину эффекта загрязне-
ния оценивали по d Коэна (Cohen’s d) с помощью он-
лайн-калькулятора https://www.campbell-collaboration.
org/calculator/d-means-sds. При дальнейшем анализе 
изменчивости длины крыла применяли общие ли-
нейные модели. Показатели самок и самцов ана-
лизировали раздельно. Категориальные предик-
торы включали зону загрязнения (импактная (1), 
буферная (2), фоновая (3)), возраст птицы  
(1 год (1), 2 года и старше (2)), период (до сильно-
го сокращения выбросов: 1996–2009 гг. (1) и после 
сокращения выбросов: 2010–2023 гг. (2)), биотоп 
(лиственный (1), хвойный (2)) и взаимодействия 
переменных. Для самцов учитывали балл окраски 
по семибалльной шкале Дроста [28]. Непрерывными 
предикторами были десятичный логарифм плотности 
гнездования на конкретной площадке в каждый год 
и средняя температура воздуха первой половины мая 
(период занятия гнездовых территорий). Плотность 
гнездования (пар/га) рассчитывали как отношение 
количества гнезд с полной кладкой (т. е. с начав-
шимся насиживанием) к площади участка. Площадь 
прямоугольного участка определяли как площадь 
прямоугольника с добавлением периферийной по-
лосы шириной 50 м. Площадь участков с линейной 
развеской определяли по длине линии с периферией 
50 м во всех направлениях [29].

Данные погоды на ближайшей метеостанции 
в г. Ревде предоставлены Свердловским центром 
по гидрометеорологии и мониторингу окружающей 
среды (1989–2019 гг.), а также получены на сайте www.
pogodaiklimat.ru (2020–2023 гг.).

В ходе оптимизации моделей из них удаляли одну 
за другой незначимые переменные в порядке убывания 
уровня значимости. В окончательных моделях остав-
лены переменные и взаимодействия с p < 0.1, а также 
переменные, входящие в значимые взаимодействия.

Многолетнюю динамику размеров особей мухо-
ловки-пеструшки анализировали с помощью общих 
линейных моделей, используя в качестве зависимой 
переменной среднюю для года и зоны загрязнения 
длину крыла, а в качестве предикторов год, пол, зону 
и их взаимодействия. Доля взрослых особей не вклю-
чена в анализ ввиду ее корреляции с годом.

Связь между длиной крыла самок и самцов в гнез-
довых парах, длиной крыла птиц и сроками начала 
кладки, количеством яиц и слетков в гнезде оцени-
вали с помощью линейной корреляции Пирсона. 
Поскольку сроки размножения различаются между 
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медианный тест χ2 = 13.58, df = 2, p = 0.0011. Эффект 
зоны загрязнения у самцов более выражен, чем у са-
мок: у самцов доверительный интервал величины 
эффекта не включает ноль во всех возрастных груп-
пах, а у самок эффект значим только в объединенной 
группе особей (см. табл. 1).

Анализ общих линейных моделей подтвердил 
влияние зоны загрязнения и возраста самок на длину 
крыла (табл. 2). Незначимое взаимодействие этих 
предикторов свидетельствует о сходном изменении 
между зонами размеров особей в обеих возрастных 
группах. Эффекты периода и плотности гнездования 
незначимы, но их взаимодействие значимо. В первом 
периоде возрастание плотности гнездования сопро-
вождалось увеличением средней длины крыла особей, 
а во втором периоде размеры птиц не изменялись 
с ростом плотности гнездования (рис. 1а). Значимо 
было и взаимодействие зоны и плотности гнездо-
вания. В фоновой и импактной зонах увеличение 
плотности гнездования происходило за счет более 
крупных самок (размеры птиц в среднем возраста-
ли), а в буферной зоне средняя длина крыла птиц 
не была связана с плотностью гнездового населения  
(рис. 1б). Величина самок не зависела от биотопа 
и температуры воздуха первой половины мая (табл. 2)

Длина крыла самцов зависела от зоны и возраста 
(см. табл. 2). Размеры самцов связаны с окраской 
верхней стороны тела. Чем светлее окраска (больше 

годами, даты начала кладок стандартизовали для 
каждого года: ((x – SD)/mean), где x – номер дня 
откладки первого яйца (1 мая = 1), mean – среднее 
за год, SD – стандартное отклонение. У бигамных 
самцов учтены только первые гнезда. Расчеты про-
водили в программах JMP.10.0.0 и Statistica 10.

РЕЗУЛЬТАТЫ

У самок средняя длина крыла в фоновой зоне 
больше, чем в импактной и буферной (табл. 1). 
Распределения длины крыла различались в раз-
ных зонах (критерий Краскелла-Уоллиса H = 33.55,  
n = 2524, p < 0.001). Доля крупных особей (с раз-
мерами, превышающими медиану объединенной 
выборки) в фоновой зоне (45.8%) больше, чем в бу-
ферной (38.8%) и импактной (37.2%), медианный тест  
χ2 = 14.29, df = 2, p = 0.001. Годовалые особи мельче 
старших. Длина крыла годовалых самок не разли-
чалась между зонами, а размеры старших особей 
в буферной зоне меньше, чем в фоновой.

У самцов средняя длина крыла в фоновой и бу-
ферной зонах больше, чем в импактной (см. табл. 1). 
Величина особей с определенным возрастом (и го-
довалых, и старших) в фоновой зоне больше, чем 
в импактной. Распределения длины крыла различа-
лись между зонами (H = 28.72, n = 2056, p < 0.001). 
Доля крупных особей в фоновой (45.1%) и буферной 
(40.6%) зонах больше, чем в импактной (34.9%), 

Таблица 1. Длина крыла (мм) особей мухоловки-пеструшки, гнездящихся в  разных зонах загрязнения в  окрестностях 
СУМЗа

Возраст

Зона
Величина 
эффекта  
(95% ДИ)

импактная буферная фоновая

n среднее ± SE
(min–max) n среднее ± SE

(min–max) n среднее ± SE
(min–max)

Самки
Все особи * 522 79.81 ± 0.06a

(76.0–84.0)
356 79.85 ± 0.07a

(75.5–84.0)
1646 80.19 ± 0.04b

(75.0–85.0)
–0.26

(–0.36;–0.16)
1 год 228 79.22 ± 0.08c

(76.0–83.0)
81 79.17 ± 0.16c

(75.5–83.0)
350 79.39 ± 0.07c

(76.0–83.5)
–0.13

(–0.30; 0.04)
≥2 года 285 80.34 ± 0.08ab

(77.0–84.0)
246 80.11 ± 0.08b

(77.0–84.0)
1224 80.45 ± 0.04a

(75.5–85.0)
–0.08

(–0.21; 0.05)
Самцы

Все особи * 398 81.67 ± 0.08a

(77.0–87.0)
288 82.02 ± 0.09b

(76.5–88.0)
1370 82.16 ± 0.04b

(76.0–86.5)
–0.32

(–0.43;–0.21)
1 год 96 80.36 ± 0.15e

(77.0–83.5)
38 81.26 ± 0.28ed

(78.0–85.5)
177 80.98 ± 0.11d

(76.0–85.0)
–0.44

(–0.67; –0.18)
≥2 года 299 82.09 ± 0.09bc

(78.0–87.0)
227 82.26 ± 0.09ab

(78.5–88.0)
1133 82.37 ± 0.04a

(77.0–86.5)
–0.20

(–0.32;–0.07)
* Включая особей с неопределенным возрастом. Величины, помеченные разными буквами, различаются между собой 

при p < 0.05 (1-факторный ANOVA для объединенной группы особей и 2-факторный ANOVA для особей с определенным 
возрастом).
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балл по шкале Дроста), тем короче крыло (табл. 3). 
Наименьшая в среднем длина крыла у самцов  
7-й морфы, наибольшая – в группе особей 2–5-й 
морф, в которой различия длины крыла у разных 
фенотипов незначимы. Самцы 6-й морфы зани-
мают промежуточное положение по длине крыла. 
Связь длины крыла самцов с их окраской прояв-
ляется у старших птиц, а у годовалых – только при 
сравнении самцов 3-й морфы с самцами 5–7-й морф  
(см. Приложение, табл. S1). Эффекты периода и плот-
ности гнездования незначимы, но их взаимодействие 
значимо. В первом периоде возрастание плотно-
сти гнездования связано с увеличением средних 
размеров особей, а во втором периоде длина крыла 
птиц не изменялась с ростом плотности гнездования  
(см. Приложение, рис. S1). Размеры самцов не за-
висели от биотопа и температуры воздуха первой 
половины мая.

Анализ многолетней динамики длины крыла 
мухоловок-пеструшек показал значимое влия-

ние года, зоны загрязнения и пола. Модель с эти-
ми предикторами объясняла 80.3% дисперсии  
(n = 165, F = 70.03, p < 0.001). На протяжении пе-
риода исследований отмечено увеличение разме-
ров гнездящихся особей обоих полов во всех зонах  
(рис. 2). Взаимодействия предикторов незначи-
мы (табл. 4). У самок и самцов, гнездящихся в им-
пактной зоне, доля годовалых особей больше, чем 
в буферной и фоновой (см. Приложение, рис. S2).  
Анализ многолетней динамики возрастного состава 
гнездящихся мухоловок выявил увеличение доли 
старших особей у обоих полов на протяжении пе-
риода исследований во всех зонах (см. Приложе-
ние, рис. S3). Коэффициент линейной корреляции 
доли старших особей с номером года составил: у са-
мок – r = 0.62 ± 0.15 (SE), n = 28 (зоны объединены),  
p < 0.001, у самцов – r = 0.63 ± 0.15, n = 28,  
p < 0.001 (зоны объединены). Модель динамики дли-
ны крыла мухоловок с предиктором «доля старших 
особей» вместо «года» также хорошо соответствует 
данным, объясняя 83.3% дисперсии.

Таблица 2. Общие линейные модели для изменчивости длины крыла особей мухоловки-пеструшки, гнездящихся 
в окрестностях СУМЗа

Источник изменчивости
Самки Самцы

df F p df F p
Зона 2 3.97 0.019 2 5.78 0.003
Возраст 1 276.50 <0.001 1 152.73 <0.001
Период 1 0.04 0.835 1 0.71 0.401
Биотоп 1 ns 1 ns
Балл окраски 5 NA 5 7.25 <0.001
Плотность гнезд (log10) 1 1.24 0.266 1 1.02 0.313

Температура (1–15 мая) 1 ns 1 ns
Зона × возраст 2 ns 2 ns
Зона × плотность гнезд 2 4.30 0.014 2 ns
Период × плотность гнезд 1 7.95 0.005 1 4.81 0.028
Период × возраст 1 ns 1 ns
Остаточная 2400 1934

Примечание. Представлены переменные, вошедшие в окончательные модели; ns – эффект незначим; NA – переменная 
не включена в анализ.

Таблица 3. Длина крыла (мм) самцов мухоловки-пеструшки разных цветовых морф

Балл окраски по шкале 
Дроста n Среднее ± SE (SD) Min Max

2 10 83.00 ± 0.34 (1.08)ab 81.0 84.5
3 278 82.37 ± 0.09 (1.42)a 78.5 86.5
4 362 82.39 ± 0.08 (1.43)a 79.0 86.5
5 724 82.17 ± 0.06 (1.56)a 76.0 88.0
6 518 81.70 ± 0.07 (1.51)b 77.0 86.0
7 131 80.96 ± 0.14 (1.55)c 76.0 84.5

Примечание. Объединены особи разных возрастов и с неопределенным возрастом. Величины, помеченные разными 
буквами, различаются между собой при p < 0.05 (однофакторный ANOVA, критерий Тьюки).
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Рис. 1. Связь длины крыла самок мухоловки-пеструшки с плотностью гнездования в разные периоды (а: 1 – 1996–2009 гг., 
2 – 2010–2023 гг.) и в разных зонах загрязнения (б: И – импактная, Б – буферная, Ф – фоновая). Закрашенные области – 
95%-ный ДИ.

Связь между размерами особей в родительских парах 
была незначимой: коэффициент линейной корреляции 
длины крыла самок и самцов составил r = 0.043 ± 0.023,  
n = 1842, p = 0.064. Чем крупнее были гнездящиеся осо-
би, тем раньше они начинали откладку яиц (рис. 3). Ко-

эффициент линейной корреляции длины крыла со стан-
дартизованной датой откладки первого яйца у самок 
составил   r = –0.101 ± 0.020, n = 2476, p < 0.001, у самцов  
– r = –0.111 ± 0.022, n = 1998, p < 0.001. Чем круп-
нее были самки, тем больше яиц было в их гнездах  
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(см. Приложение, рис. S4). Коэффициент кор-
реляции длины крыла самок с величиной пол-
ной кладки составил r = 0.143 ± 0.020, n = 2484, 
 p < 0.001. Количество слетков на гнездо возрастало 
с увеличением размеров родителей во всех зонах (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Средние размеры особей мухоловки-пеструшки 
уменьшались с приближением к СУМЗу, особенно 
у самцов. Изменения размерной структуры локаль-
ных группировок на загрязненных территориях могут 
быть вызваны разными причинами (токсическое 
действие на организм в период роста, изменение 
местообитаний, внутривидовые взаимодействия). 
У оседлых птиц, группировки которых ежегодно 
пополняются особями местного происхождения, 
размеры взрослых особей определяются условиями 
в период их роста. Поступление поллютантов в орга-
низм может влиять на физиологические процессы, 
замедлять рост и развитие птенцов [30, 31]. Так, у по-
левого воробья в Китае на загрязненной территории 
размеры и птенцов, и взрослых особей меньше, чем 
в незагрязненном районе [11]. Но в большинстве 
случаев нет явной связи между морфологическими 
характеристиками птенцов и взрослых птиц. Так, 
вблизи металлургического завода в Финляндии птен-

цы большой синицы были мельче, чем на фоновой 
территории, но у взрослых самок таких различий 
не было [30, 32, 33]. Отсутствие однозначного соот-
ветствия между характеристиками птенцов и взрос-
лых птиц связано с большой смертностью молодых 
особей в первый год жизни. У мелких воробьиных 
птиц до вступления в размножение доживают около 
трети слетков [34]. Кроме того, многие молодые 
особи даже у оседлых видов покидают район рожде-
ния в первый год жизни [35]. Для перелетных видов 
характерно значительное ежегодное обновление 
гнездового населения. Так, у мухоловки-пеструшки 
обычно не более 10% особей возвращаются в район 
рождения и не более 50% взрослых особей возвра-
щаются в район предыдущего гнездования [29].

Одна из гипотез, выдвинутых для объяснения 
фенотипических различий особей в разных место-
обитаниях, – гипотеза выбора подходящей среды 
обитания [36]. Согласно этой гипотезе, особи ак-
тивно выбирают местообитания, наиболее полно 
соответствующие их морфологическим, физиоло-
гическим и поведенческим особенностям. Выбор 
территорий с наиболее подходящими условиями 
позволяет увеличить приспособленность особей. 
Например, птицы выбирают местообитания, где раз-
меры потенциальных жертв соответствуют размерам 

Рис. 2. Многолетняя динамика длины крыла самок (1) и самцов (2) мухоловки-пеструшки, гнездящихся в импактной (а), 
буферной (б) и фоновой (в) зонах. Круги и треугольники – среднее за год в конкретной зоне. 
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Таблица 4. Общие линейные модели многолетней динамики длины крыла особей мухоловки-пеструшки в окрестностях 
СУМЗа

Источник изменчивости df Коэффициент
регрессии ± SE F p

Год 1 0.037 ± 0.009 17.90 < 0.0001
Зона
     Зона [2-1]
     Зона [3-2]

2
0.316 ± 0.100
0.245 ± 0.099

16.14 < 0.0001

Пол [самки]* 1 –0.880 ± 0.070 156.84 < 0.0001
Пол × Зона 2 ns 1.07 0.345
Год × Пол 1 ns 0.03 0.867
Год × Зона 2 ns 2.24 0.110
Остаточная 155

Примечание. В анализе использованы средние значения для каждого года и зоны; ns – эффект незначим; * в квадратных 
скобках указана группа, сравниваемая с общим средним.

клюва конкретных особей [36], а беспозвоночные 
выбирают микроместообитания с фоном, на котором 
они менее заметны для хищников [37]. С этой точки 
зрения могут быть объяснены различия размеров 
особей птиц в разных биотопах. Крупные самцы 
мухоловки-пеструшки гнездятся преимущественно 
в лиственном лесу, тогда как мелкие самцы чаще 
встречаются в хвойном биотопе [38, 39]. Размеры 
птиц соответствуют величине насекомых – потен-
циальных жертв, которые в хвойном лесу мельче, 
чем в лиственном [38].

Для проверки этой гипотезы необходимо оценить 
вклад конкретных фенотипов в воспроизводство 
локальной группировки, например возврат их по-
томков в район рождения [40]. Ввиду малой доли 
птенцов, возвращающихся в район наших исследо-
ваний, мы можем лишь сравнить количество слетков 
на гнездо у особей разных размеров. Если гипотеза 
верна, то в фоновой зоне (предпочитаемой крупными 
особями) количество слетков на гнездо у крупных 
особей должно быть больше, чем у мелких, тогда как 
в импактной зоне (предпочитаемой мелкими особя-

Рис. 3. Связь даты начала кладки с размерами самок (1) и самцов (2) мухоловки-пеструшки в импактной (а), буферной (б) 
и фоновой (в) зонах. 
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Рис. 4. Связь количества слетков на гнездо (включая неуспешные) с размерами самок (1) и самцов (2) мухоловки-пеструшки 
в импактной (а), буферной (б) и фоновой (в) зонах.

ми) соотношение должно быть противоположным. 
Полученные данные не поддерживают эту гипотезу. 
Во всех зонах загрязнения количество слетков 
на гнездо возрастает с увеличением размеров особей  
(см. рис. 4). Таким образом, приспособленность, оце-
ниваемая по количеству слетков, больше у крупных 
особей независимо от зоны загрязнения.

Существует гипотеза, связывающая различия 
между группами птиц из разных местообитаний 
с территориальным поведением и социальным до-
минированием [41, 42]. В ходе конкуренции за ме-
ста для гнездования более крупные и агрессивные 
особи, имеющие преимущество в территориаль-
ных конфликтах [24], вытесняют субдоминантных 
особей в местообитания худшего качества. Мухо-
ловка-пеструшка предпочитает спелые и средне-
возрастные лиственные и смешанные древостои 
с дуплистыми деревьями, необходимыми для гнез-
дования, тогда как хвойные леса заселяются хуже 
[24, 29]. Исследования в Швеции [38, 43] показали, 
что у мухоловок-пеструшек, гнездящихся в хвойном 
лесу, длина крыла в среднем меньше по сравнению 
с лиственным лесом, что объясняют вытеснением 
мелких особей в менее кормный хвойный биотоп. 
К субоптимальным местообитаниям можно отнести 

и территории, загрязнение которых привело к угне-
тению древесного и травяно-кустарничкового ярусов 
[21]. О малой привлекательности импактной терри-
тории для мухоловок говорит и низкая плотность 
гнездования этого вида вблизи СУМЗа в период 
высоких выбросов в 1990-х – начале 2000-х гг. [23].

Конкуренция за места гнездования у самцов более 
выражена, чем у самок. Если гипотеза социально-
го доминирования верна, то изменение размерной 
структуры локальных группировок вдоль градиента 
загрязнения должно проявляться у самцов сильнее, 
чем у самок. Полученные нами данные соответству-
ют этой гипотезе: негативный эффект загрязнения 
у самцов выражен сильнее, чем у самок. Конкуренция 
за гнездовые территории может приводить к измене-
нию возрастного состава птиц вследствие вытеснения 
молодых птиц в субоптимальные местообитания. 
Молодые особи уступают в конкуренции за места 
гнездования старшим особям вследствие меньших 
размеров, более позднего прибытия в район гнездо-
вания [24] и недостатка опыта. В районе наших иссле-
дований доля годовалых особей и у самцов, и у самок 
в импактной зоне больше, чем в фоновой (см. При-
ложение, рис. S2). В поддержку гипотезы социально-
го доминирования свидетельствуют более поздние 
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в среднем сроки гнездования мухоловок-пеструшек 
в импактной зоне по сравнению с фоновой [44, 45]. 
Затраты времени на поиск свободных участков приво-
дят к запаздыванию размножения особей, уступивших 
в территориальных конфликтах.

Анализ многолетней динамики длины крыла пока-
зал увеличение средних размеров гнездящихся особей 
у обоих полов на протяжении периода исследований. 
Судя по отсутствию значимых взаимодействий (см. 
табл. 3), временна́я динамика размеров птиц не раз-
личалась между полами и зонами загрязнения. Много-
летняя динамика длины крыла мухоловки-пеструшки, 
очевидно, связана с изменением возрастного соста-
ва гнездящихся птиц. Доля особей в возрасте 2 года 
и старше увеличивалась на протяжении периода ис-
следований. При этом модели динамики длины кры-
ла, в которых в качестве предиктора выступают год 
или доля старших особей, дают сходные результаты. 
Изменение возрастного состава мухоловок, гнездя-
щихся вблизи СУМЗа, вероятно, связано с восстано-
вительными процессами в экосистеме, начавшимися 
после существенного сокращения промышленных 
выбросов. За 30-летний период с конца 1980-х гг. 
вблизи СУМЗа уменьшились кислотность лесной 
подстилки, концентрации меди в почве [46], увели-
чилось проективное покрытие злаков [21], видовое 
богатство растений анемохоров и мирмекохоров  [47], 
обилие и разнообразие почвенных беспозвоноч-
ных  [48]. Возросшая плотность гнездования мухо-
ловки-пеструшки в импактной зоне [23] свидетель-
ствует об улучшении условий для птиц. Увеличение 
привлекательности этих местообитаний для мухоло-
вок проявляется в возрастании доли старших особей 
в гнездовом населении и как результат в увеличении 
средних размеров особей.

Остальные наши результаты согласуются с дан-
ными других исследователей. Известно, что длина 
крыла самцов мухоловки-пеструшки уменьшается 
по мере посветления их окраски [8, 49, 50]. Мы от-
метили эту закономерность у старших птиц, тогда 
как данные по годовалым птицам недостаточны для 
окончательного вывода. В выборке, объединяющей 
особей независимо от возраста, размерные различия 
фенотипических групп могут быть связаны с воз-
растным соотношением составляющих их особей. 
Годовалые особи мельче старших, при этом они пре-
обладают среди самцов 7-й морфы (56% в нашей 
выборке). По мере потемнения окраски самцов доля 
годовалых птиц уменьшается, а средняя величина 
особей увеличивается. В то же время анализ более 
однородной группы (только старших самцов) по-
казал значимую связь между типом окраски и дли-
ной крыла. Известно, что самцы разной окраски 

различаются по физиологическим, поведенческим 
характеристикам и репродуктивным стратегиям 
[51–53], но связь окраски и размеров самцов пока 
не поддается объяснению.

Мы не обнаружили связи между размерами осо-
бей в брачных парах, хотя ранее была отмечена по-
ложительная корреляция длины крыла партнеров 
в парах светлых самцов (5–7 типов окраски) [50]. 
На выбор самками партнеров влияет множество 
факторов, в том числе качество территории и места 
для устройства гнезда, а не только размеры и окраска 
самца [54–56]. Размеры и масса тела особей не имели 
значения при формировании пар у мухоловок в Ис-
пании [57]. При выборе партнера самки учитывали 
возраст, окраску самца и качество территории. Под-
бор особей по размерам представляется маловеро-
ятным в условиях дефицита времени перед началом 
гнездового сезона.

Размеры особей влияли на их репродуктивные 
показатели. Более крупные особи раньше приступали 
к гнездованию, откладывали больше яиц и выращи-
вали больше птенцов. Вывод о связи репродуктив-
ных показателей с размерами особей согласуется 
с данными других исследований [58], хотя эта связь 
проявляется по-разному в разных популяциях [50]. 
По-видимому, связь успеха размножения с размера-
ми птиц отражает возрастные особенности особей. 
Взрослые птицы крупнее годовалых и благодаря 
большему опыту и лучшему состоянию более продук-
тивны по сравнению с молодыми особями [29, 59].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В ходе исследования выделены основные факто-
ры, влияющие на размерную структуру локальных 
гнездовых группировок мухоловки-пеструшки на тер-
риториях с разным уровнем техногенного загрязне-
ния. Уменьшение средних размеров особей в зоне 
сильного загрязнения по сравнению с фоновой, 
более выраженное у самцов по сравнению с самками, 
свидетельствует в пользу гипотезы социального до-
минирования. Полученные результаты показывают, 
что размерная структура локальных группировок 
птиц может изменяться в условиях промышленного 
загрязнения, но это изменение у перелетных птиц 
отражает, по-видимому, не прямое действие поллю-
тантов, а опосредованное их действие, связанное с из-
менением среды обитания. Подтверждена гипотеза 
об увеличении средних размеров особей в условиях 
сокращения промышленных выбросов и начавшегося 
восстановления природной экосистемы. Отсутствие 
корреляции размеров партнеров в гнездящихся парах 
свидетельствует о том, что величина самцов не является 
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определяющим фактором при выборе самками брач-
ного партнера. Гипотеза о связи сроков гнездования 
и репродуктивных показателей с размерами птиц 
подтвердилась. Полученные данные подчеркивают 
необходимость учитывать комплекс факторов сре-
ды, половозрастную и фенотипическую структу-
ры локальных группировок, плотность населения, 
а также характер связи с территорией при анализе 
изменчивости морфологических показателей птиц.
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WING LENGTH VARIATION IN PIED FLYCATCHERS  
FICEDULA HYPOLEUCA (PALL.) BREEDING IN THE VICINITY  

OF THE MIDDLE URAL COPPER SMELTER
E. A. Bel’skiia, *, A. G. Lyakhova

aInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Russia 620144 Yekaterinburg
* e-mail: belskii@ipae.uran.ru

Abstract – The spatiotemporal variation in the wing length of pied flycatchers breeding near the Middle Ural copper 
smelter (MUCS) and in the background area were analyzed in 1996–2023, a period of significant reduction in industrial 
emissions. Females and males were on average smaller near MUCS than in the background area probably due to the 
forcing the low-quality individuals into suboptimal (polluted) habitats. Yearlings had shorter wings than older birds. WL 
of males increased with increasing melanization of the upper body. Mean WL and proportion of old individuals among 
breeding birds increased over the study period. The body size of partners in breeding pairs did not correlate. The larger 
breeding birds, the earlier they started egglaying and the more eggs and fledglings produced.

Keywords: size structure, long-term dynamics, industrial pollution, reduction of industrial emissions, Middle Urals




