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Аннотация. На основе данных многолетних (1968–2000 гг.) исследований размножения околоводных и во-
доплавающих птиц Прибайкалья рассматриваются особенности их гнездования в районах с горно-
пойменным водным режимом. Сильные колебания уровня воды, значительный пресс хищничества и антро-
погенных воздействий часто обусловливают большой (до 70,0 % и более) отход гнёзд. В таких условиях ос-
новой поддержания стабильной численности популяций прибрежных птиц является повторное (компенса-
ционное) их гнездование. В работе рассматриваются особенности разных подходов к выделению повторных 
кладок из общего количества гнёзд, контролируемых до гибели гнезда или вылупления птенцов. Предлага-
ются новые методы обработки полученных материалов, обеспечивающие более корректный расчёт успеш-
ности размножения птиц. 
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Хорошо известно, что в случае гибели 

гнёзд многие виды птиц водно-болотных эко-
систем могут вновь приступать к размножению 
[1], формируя повторные (компенсационные) 
кладки. В то же время работ, в которых специ-
ально рассматривается этот механизм, очень 
немного [1; 2; 7; 8; 18; 19; 38] и до сих пор счи-
тается, что правильно выделить повторные 
кладки из общего количества гнёзд, находя-
щихся под наблюдением, невозможно, либо 
крайне сложно. Однако показано, что их точ-
ное выделение возможно на основе специаль-
ных экспериментальных работ [8; 18; 19; 38]. 
Кольцевание птиц на протяжении всего сезона 
при отсутствии перемещений повторно раз-
множающихся пар на большие расстояния 
также позволяет точно выделять особей, вновь 
приступивших к гнездованию [2; 38]. При этом 
все такие работы отличаются значительной 
трудоёмкостью и требуют много времени, а 
для получения значимых результатов необхо-
димо участие в работе как минимум 3–4 на-
блюдателей. На основе наших исследований 
обосновывается возможность выделения по-
вторных кладок с использованием специаль-
ных методов обработки и статистического ана-
лиза собранных материалов [8; 9; 13; 19; 20].  

Материалы и методы 

Наблюдения, результаты которых стали ос-
новой настоящей статьи, выполнены в 1968–
2000 гг. в трёх различных районах Прибайка-
лья: пойме р. Оки, дельте р. Селенги и устье 
р. Иркут (не менее пяти лет наблюдений в каж-
дом). Детальная их характеристика приведена в 
нескольких специальных работах [8; 15–17; 19] 
и здесь не рассматривается, однако некоторые 
природно-климатические особенности этих 
районов, определяющие появление большого 
числа повторных кладок, требуют дополни-
тельного обсуждения.  

Прежде всего, водный режим этих районов 
относится к горно-пойменному типу и отлича-
ется кратковременными, но сильными весен-
ними паводками и несколькими (от 2 до 7) еже-
годными летними подъёмами уровня воды, 
обусловленными таянием снегов в горах, об-
ложными (не менее 3–4 дней), либо ливневыми 
дождями, а также сгонно-нагонными ветрами 
[8; 9; 13]. Колебания уровня воды – один из 
ведущих лимитирующих факторов в период 
гнездования околоводных и водоплавающих 
птиц [6, 8; 9]: полное затопление гнёзд на 1,5–
2,0 ч чаще всего приводит к их гибели [14; 16], 
поскольку птицы прекращают дальнейшее на-
сиживание кладок.  
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В то же время плотность гнездования птиц 
здесь очень высока и соответствует показате-
лям лучших водно-болотных экосистем Вос-
точной Сибири. Это привлекает сюда как пер-
натых, так и наземных хищников. Кроме того, 
для всех изученных районов характерен высо-
кий уровень антропогенных воздействий (се-
нокошение, выпас скота и присутствие пасту-
шеских собак, весеннее выжигание раститель-
ности, распашка и высокая рекреационная на-
грузка), ведущий к большой гибели гнёзд. В 
результате воздействия этих факторов общий 
отход яиц и птенцов может достигать больших 
значений, а успешность размножения птиц 
снижаться до 9,0–32,0 % (от общего количества 
отложенных яиц), существенно меняясь в раз-
ные годы [8; 9; 13; 14; 15; 16].  

За время работ нами собраны материалы по 
особенностям гнездования 25 видов птиц (под 
наблюдением находились около 20,5 тыс. 
гнёзд) (табл. 1). Большой объём выборки обу-
словлен высокой долей гнезд колониальных 
видов, находящихся под постоянным наблюде-
нием. Кроме того, в условиях дельты р. Селен-
ги и устья р. Иркут многие неколониальные 
виды околоводных и водоплавающих птиц 

формируют крупные локальные гнездовые аг-
регации (от нескольких десятков до сотен 
гнёзд) [11; 19], что значительно облегчает сбор 
массового полевого материала [20]. 

В дельте р. Селенги ежегодно на специаль-
но заложенных площадках (не менее 1,0 га ка-
ждая), охватывающих все основные местооби-
тания (пропорционально их соотношению в 
угодьях), в течение всего гнездового сезона 
проводился поиск гнёзд околоводных и водо-
плавающих птиц. Общее количество площадок 
с ежегодной учётной площадью ~ 5,0 км² в раз-
ные годы наблюдений колебалось от 18 до 45 
(без учёта колоний, обрабатываемых отдель-
но). В поиске гнёзд принимали участие от 9 до 
18 студентов иркутских вузов. В устье р. Иркут 
полностью обрабатывался контрольный уча-
сток площадью 6,0 км². В поиске гнёзд прини-
мали участие от 18 до 25 школьников Област-
ной станции юных натуралистов и 5 студентов 
иркутских вузов. В пойме р. Оки при невысо-
кой плотности населения птиц основная часть 
гнёзд была найдена на небольших (площадью 
до 1,0 га) островах в зоне подпора Окинского 
отрога Братского водохранилища.  

Таблица 1 
Объём материалов, использованных для определения хода размножения и его успешности  

среди различных видов околоводных и водоплавающих птиц Прибайкалья 

№ 
п/п Вид Кол-во обследо-

ванных гнёзд 
№  
п/п Вид Кол-во обследо-

ванных гнёзд  

1 Серая цапля  
Ardea cinerea 1 739 14 Бекас  

Gallinago gallinago 127 

2 Кряква  
Anas platyrhynchos 437 15 Лесной дупель  

Gallinago megala 45 

3 Шилохвость  
Anas acuta 194 16 Азиатский бекасовидный веретенник 

Limnodromus semipalmatus 625 

4 Чирок-свистунок  
Anas crecca 46 17 Малая чайка  

Larus minutus 1 882 

5 Серая утка  
Anas strepera 20 18 Озёрная чайка  

Larus ridibundus 2 720 

6 Чирок-трескунок  
Anas querquedula 77 19 Хохотунья  

Larus cachinnans 1 595 

7 Широконоска  
Anas clypeata 305 20 Сизая чайка  

Larus canus 1 467 

8 Красноголовая чернеть 
Aythya ferina 486 21 Чёрная крачка  

Chlidonias niger 21 

9 Хохлатая чернеть  
Aythya fuligula  124 22 Белокрылая крачка  

Chlidonias leucopterus 5 471 

10 Лысуха  
Fulica atra 392 23 Белощёкая крачка  

Chlidonias hybrida 367 

11 Чибис  
Vanellus vanellus 190 24 Речная крачка  

Sterna hirundo 497 

12 Поручейник  
Tringa stagnatilis 239 25 Чеграва  

Hydroprogne caspia 1 307 

13 Турухтан  
Philomachus pugnax 48 Всего 20 421 гнёзд 
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Во всех случаях повторные кладки обнару-
живались во время контрольных осмотров 
гнёзд, находящихся под постоянным наблюде-
нием. При резких изменениях экологической 
ситуации, приводящей к массовой гибели гнёзд 
за короткий период (резкие повышения уровня 
воды), проводилось дополнительное обследо-
вание территории, не залитой водой. Обнару-
жение поздних колоний или поздних кладок в 
колониях не вызывало затруднений, поскольку 
при высокой интенсивности работ они легко 
обнаруживались путём визуальных наблюде-
ний. Все найденные гнёзда метились пронуме-
рованными колышками, которые устанавлива-
лись в 3–4 м от гнезда, с наклоном в его сторо-
ну. Яйца метились несмывающейся краской 
(КЦ-52) полосками (чайки и кулики) или рим-
скими цифрами (пастушки и утки) на узком 
конце яйца, количество или значение которых 
соответствовало порядку их откладки, опреде-
ляемому флотационным методом [41]. Кон-
троль гнёзд проводился через 3 дня и, как ис-
ключение, в периоды ненастной погоды через  
4 дня вплоть до конкретного финального со-
стояния: гибели кладки по различным причи-
нам, либо вылупления и выращивания птенцов. 

Анализ собранных материалов проведён с 
использованием стандартных статистических 
методов [5; 36]. При оценке формы распределе-
ния кривых, характеризующих ход сезонного 
размножения птиц, использовались коэффици-
енты асимметрии (A) и эксцесса (E). Анализ 
справочных материалов показал, что расчёт 
этих показателей по методикам, предложенным 
разными авторами, даёт существенно разли-
чающиеся результаты, хотя коэффициенты 
имеют одно и то же название [4; 5, 23–25]. В 
связи с этим мы применяли алгоритмы расчёта 
этих показателей, предложенные Н. А. Плохин-
ским [23], и основанные на центральных момен-
тах распределения 3 и 4 порядков, поскольку 
визуальный анализ графиков и рассчитанные 
показатели данных параметров хорошо согла-
суются друг с другом. 

Основные сложности в использовании этих 
показателей связаны с необходимостью полу-
чения очень больших выборок (n = 100) [5]. 
Это требование можно выполнить только при 
работе с многочисленными колониальными 
видами птиц. В остальных случаях размер вы-
борки был существенно меньше, но всегда дос-
таточен для анализа успешности размножения 
птиц [22]. Поскольку для многих видов полу-
чение такого большого материала за один се-
зон размножения невозможно, мы были выну-
ждены иногда использовать и выборки не-

большого объёма. Основная сложность здесь 
заключается в том, что ошибки данных коэф-
фициентов рассчитываются на основе размеров 
выборки, а оценка их достоверности – на осно-
ве специальных таблиц с использованием объ-
ёма выборки [39]. Поэтому в ряде случаев нами 
были получены недостоверные показатели, хо-
тя характер графиков указывал на возможность 
использования данных коэффициентов для 
анализа сезонного хода размножения птиц. 

В связи с ограниченными размерами выбо-
рок по некоторым редким и малочисленным 
видам прибрежных птиц, отличающимся свое-
образной экологией, ход их размножения ана-
лизировался по графикам, построенным на ос-
нове ежедневных сведений (массовые виды) 
или данным, объединённым по триадам. В ос-
нову построения всех графиков положена дата 
откладки первого яйца в каждом контролируе-
мом гнезде. На графиках суммировались либо 
фактическое количество найденных гнёзд (мно-
гочисленные виды), либо доля гнёзд, найденных 
в конкретные периоды наблюдений (малочис-
ленные виды). На основе многолетних данных, 
полученных от большого количества различных 
видов околоводных и водоплавающих птиц в 
различных природных ситуациях, разработан 
подход к выделению повторных кладок в годы с 
большой гибелью гнёзд в результате влияния 
различных лимитирующих факторов. 

Результаты 

Итоги многолетних наблюдений показыва-
ют, что ход размножения птиц в сезоны с раз-
личным воздействием лимитирующих факто-
ров может существенно отличаться. Многочис-
ленные анализы хода размножения, выполнен-
ные на основе собственных материалов и лите-
ратурных данных, показывают, что в норме 
только график хода размножения серой цапли 
имеет хорошо различимые пики, вероятнее 
всего, связанные с неодновременным гнездо-
ванием птиц разного возраста [3; 7; 35]. В то же 
время форма общей кривой сезонного хода 
размножения птиц в годы с отсутствием гибели 
гнёзд хорошо отличается у колониальных и 
неколониальных видов (рис. 1). У первых в 
большинстве случаев хорошо выделяется по-
ложительный эксцесс, т. е. сезонный ход раз-
множения имеет островершинное распределе-
ние. Вследствие этого даже небольшие откло-
нения от нормального распределения дают хо-
тя и незначительные, но достоверные значения 
асимметрии. В качестве примера можно ис-
пользовать такие данные для трёх видов коло-
ниальных птиц (см. табл. 1). 
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Хохотунья является одним из наиболее 
массовых видов чаек дельты р. Селенги. Об-
щий ход её размножения в течение одного се-
зона практически никогда не соответствует 
нормальному распределению (χ2 = 14,1 > 11,07 
χ2

5; 0,05). Основная причина этого – хорошо вы-
раженный эксцесс, который в данном случае 
является отрицательным (E = -0,54, P < 0,01), 
т. е. максимальная точка эмпирического рас-
пределения находится ниже, чем при нормаль-
ном распределении (см. рис. 1, левый ряд). 
Этот факт связан с тем, что данная кривая объ-
единяет материалы по нескольким колониям, 
отличающимся по срокам массового размно-
жения. У другого вида – малой чайки – ход раз-
множения также отличается от нормального 
распределения (χ2 = 49,24 > 7,81χ2

3; 0,05). В то же 
время для этого вида характерен положитель-
ный эксцесс (E = 1,25, P < 0,01), т. е. вершина 
эмпирического распределения находится выше, 
чем при нормальном распределении, а также 
достоверная положительная асимметрия 
(A = 0,97, P < 0,01), когда увеличивается правый 
край распределения (см. рис. 1, левый ряд). 

Наконец, для кривой хода размножения че-
гравы, также имеющей распределение, отли-
чающееся от нормального (χ2 = 14,31 > 5,99χ2

2;0.05), 
характерен резко выраженный положительный 
эксцесс (E = 2,1, P < 0,01) и небольшая, но дос-
товерная отрицательная асимметрия (A = -0,39, 
P < 0,05). В таком случае увеличивается левый 
край распределения: этот вариант нетипичен 
для размножения птиц. Как и в предыдущих 
случаях – это результат объединения материа-
лов по нескольким колониям, отличающимся 
по срокам массового размножения птиц.  

Размер отдельных колоний достаточно ве-
лик (не менее 50 пар), и при несовпадении сро-
ков размножения в разных колониях все рас-
пределение часто несколько растягивается (хо-
хотунья) и нередко отмечается небольшая пра-
восторонняя или левосторонняя асимметрия. В 
то же время общая величина выборок колони-
альных птиц, объединяющих по несколько ко-
лоний, обычно не меньше 100 пар. Поэтому 
даже такие незначительные отклонения часто 
оказываются достоверными (рис. 1, левый ряд). 

Кривая общего хода сезонного размноже-
ния неколониальных видов птиц (поручейник, 
азиатский бекасовидный веретенник, широко-
носка и хохлатая чернеть) в годы с отсутствием 
гибели гнёзд не отличается от нормального 
распределения (χ2 = 0,07–4,55 < 3,84–7,81χ2

1-3; 0,05). 
Форма эмпирических распределений у этих 
видов различна, однако все установленные от-

клонения недостоверны (см. рис. 1, левый ряд). 
Присутствие выраженных и достоверных экс-
цессов у всех видов колониальных птиц, дан-
ные по которым отличаются большими объё-
мами выборок, связано с явно существующим 
отбором на синхронизацию размножения [10; 
12]. Она в большей степени выражена в от-
дельных колониях, по сравнению с кривой 
размножения всей популяции, включающей 
несколько колоний [8; 10; 12; 15]. 

В годы с резкими и неоднократными коле-
баниями уровня воды, когда зарегистрирован 
высокий процент гибели гнёзд, наблюдается 
повторное (компенсационное) размножение. В 
таких случаях резко удлиняется правый край 
распределения (положительная асимметрия) 
(см. рис. 1, правый ряд). Общий ход размноже-
ния птиц часто имеет бимодальное или даже 
мультимодальное распределение, т. е. проявля-
ется несколько (два и более) чётко выраженных 
пиков (см. рис. 1, правый ряд). В таких случаях 
распределение всегда достоверно отличается от 
нормального (χ2 = 7,26–306,11 > 5,99–21,03χ2

7-12; 0,05) 
и имеет хорошо выраженную асимметрию, а 
часто и эксцесс (см. рис. 1, правый ряд).  

В зависимости от масштабов гибели гнёзд и 
особенностей её распределения по сезону раз-
множения формы кривых, характеризующих 
ход последнего, отличаются высоким разнооб-
разием (см. рис. 1). Они в значительной степе-
ни корректируются временем гибели кладок и 
особенностями их восстановления в каждом 
конкретном случае. Результаты специальных 
экспериментальных работ показали, что птицы 
восстанавливают только кладки, погибшие в 
первой половине периода насиживания. Кроме 
того, величина промежутка между гибелью 
кладки и её восстановлением зависит от про-
должительности инкубации. Чем выше уровень 
насиженности яиц, тем больше времени необ-
ходимо паре для восстановления утерянной 
кладки [9; 20; 27–29; 31; 32; 34; 37; 38; 40]. 
Птицы, потерявшие гнёзда во второй половине 
периода инкубации, как правило, повторных 
кладок не имеют. 

Частая гибель гнёзд в первой половине ин-
кубации кладок ведёт к тому, что часть пар 
может делать несколько попыток их восста-
новления. Достоверно установлены до восьми 
попыток гнездования в течение одного сезона 
размножения у отдельных пар чибиса и три-пять 
попыток у серебристой Larus argentatus, сизой, 
озёрной и малой чаек, белокрылой, белощёкой и 
речной крачек, большого и азиатского бекасо-
видного веретенников, а также у некоторых ви-
дов гусей [8; 9; 20; 27; 34; 37; 38; 40].  



Ю. И. МЕЛЬНИКОВ 

Известия Иркутского государственного университета 

46 

Кривые общего хода размножения у всех 
видов птиц в сезоны с высокой гибелью гнёзд 
имеют достоверную правостороннюю асиммет-
рию (A = 0,51–1,39 у разных видов, P < 0,05) 
(см. рис. 1, правый ряд). Исключением являют-
ся случаи, когда повторный пик размножения 
превышает первый, обычно основной, период 
массового гнездования птиц. Такая ситуация 
встречается в сезоны с очень большой гибелью 
гнёзд, приходящейся на время массового гнез-
дования птиц. Пары, потерявшие первые клад-
ки до середины периода насиживания, а в та-
ком случае к ним относятся практически все 
птицы основного периода размножения, при-
ступают к повторному гнездованию. С учётом 
птиц, еще не приступивших к размножению, 
повторный пик гнездового периода превышает 
первый пик откладки яиц. Обе кривые взаимно 
компенсируют друг друга и асимметрия в рас-
пределении данных не проявляется или являет-
ся очень слабой и недостоверной. В то же вре-
мя общий ход размножения птиц даёт на гра-
фике чёткую картину повторного размножения. 
Хороший пример такой ситуации, отмеченной в 
один из гнездовых сезонов, представляет размно-
жение поручейника (см. рис. 1, правый ряд).  

В целом среди всего многообразия случаев, 
связанных с особенностями гнездования око-
ловодных и водоплавающих птиц, хорошо вы-
деляются три основные ситуации: А – сезоны с 
отсутствием гибели или незначительным отхо-
дом кладок; Б – сезоны с однократной, но 
сильной гибелью кладок; В – сезоны с умерен-
ной, но неоднократной гибелью кладок [8; 9; 
13; 20]. Каждая из них характеризуется своеоб-
разной формой кривой размножения птиц, от-
ражающей особенности хода конкретного 
гнездового сезона. Такие особенности рас-
смотрены нами на примере модельных видов 
основных экологических групп птиц, осваи-
вающих прибрежные экосистемы. 

К основным группам прибрежных птиц от-
носятся чайки и речные (благородные) утки. В 
ситуации, когда гибель гнёзд отсутствует или 
невысока, как уже нами отмечалось выше, ход 
размножения малой чайки, как колониального 
вида, имеет хорошо выраженный и достоверный 
эксцесс (E = 1,25, P < 0,01), а также правосто-
роннюю асимметрию (A = 0,97, P < 0,01). Одна-
ко, основываясь на такой асимметрии, нельзя 
выделить повторные кладки, а форма кривой 
указывает на их отсутствие в такой ситуации. 
Соответственно, для широконоски её форма соот-
ветствует нормальному распределению (рис. 2, А). 

Для следующей ситуации характерна одно-
кратная, но значительная в количественном 
выражении гибель гнёзд. У колониального ви-
да хорошо выделяется повторный пик размно-
жения, а распределение демонстрирует хорошо 
выраженную правостороннюю асимметрию 
(А = 1,15, P < 0,01). Выделение компенсацион-
ных кладок в такой ситуации не вызывает за-
труднений. В то же время у широконоски фор-
ма кривой хода размножения имеет более 
сложный вид и состоит из нескольких пиков, 
некоторые из которых являются неявными, а 
асимметрия – недостоверной. Основная причи-
на этого, как уже указывалось выше, – неболь-
шой размер выборки. В таких случаях выделе-
ние повторных кладок может быть затруднено. 
Однако, несомненно, что кладки, появившиеся 
после 14 июня, т. е. во второй половине гнез-
дового сезона, можно смело идентифициро-
вать, как повторные. Резкий всплеск репродук-
тивной активности хорошо увязывается с пе-
риодом массовой гибели гнёзд (см. рис. 2, Б).  

Ситуация, характеризующаяся неоднократ-
ными случаями гибели гнёзд малой чайки на 
протяжении одного гнездового сезона, харак-
теризуется сглаженной кривой с невыражен-
ными пиками (см. рис. 2, В). Это обусловлено 
наложением друг на друга нескольких кривых, 
полученных в разных колониях и скрывающих 
дискретный ход размножения в них. В то же 
время она имеет хорошо выраженную право-
стороннюю асимметрию (А = 1,33, P < 0,01) и 
положительный эксцесс (Е = 3,04, P < 0,01). 
Выделение повторных кладок возможно, но 
несколько затруднено. В такой же ситуации 
широконоска имеет очень сложную кривую 
формирования кладок с несколькими вспле-
сками (пиками). Кривая хода размножения 
имеет хорошо выраженную положительную 
асимметрию (А = 0,78, P < 0,05) и отрицатель-
ный эксцесс (Е = -1,26, P < 0,05). Выделение 
повторных кладок не представляет затрудне-
ний, но часть кладок, появившихся с 24 мая по 
11 июня, можно отнести как к первому, так и 
ко второму пику размножения (см. рис. 2, В). 

Виды следующей пары – кулик (азиатский 
бекасовидный веретенник) и нырковая утка 
(хохлатая чернеть) – в ситуации, характери-
зующейся отсутствием или незначительной 
долей погибших гнёзд, имеют нормальное рас-
пределение кривой хода размножения. Однако 
для хохлатой чернети это справедливо только в 
случае удаления двух поздних кладок, явно 
являющихся повторными (см. рис. 1, левый 
ряд; рис. 3, А). В случае их учёта распределе-
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ние хода размножения у данного вида имеет 
хорошо выраженную правостороннюю асим-
метрию (А = 1,33, P < 0,05) (рис. 3, А). 

Вторая ситуация (однократная гибель, но с 
высокой долей погибших гнёзд) у азиатского 
бекасовидного веретенника, часто гнездящего-
ся крупными группами (локальными агрега-
циями) [11; 19], однако не являющегося коло-
ниальным видом, характеризуется возможно-
стью однозначного выделения повторных кла-
док по форме кривой размножения. Эта кривая 
имеет хорошо выраженную положительную 
асимметрию (А = 0,53, P < 0,05) и отрицатель-
ный эксцесс (Е = -0,69, P < 0,05). То же харак-
терно для хохлатой чернети, однако здесь си-
туация более сложная, поскольку возникают 
затруднения в идентификации гнёзд, наблю-
давшихся с 30 мая по 11 июня. Они могут быть 
отнесены как к первым, так и к повторным 
кладкам. Скорее всего, это указывает на при-
сутствие некоторого количества повторных 

кладок в небольшом намечающемся пике хода 
размножения. Форма кривой размножения 
имеет хорошо выраженную положительную 
асимметрию (А = 0,92, P < 0,05) (см. рис. 3).  

Последняя ситуация, характеризующаяся 
неоднократной гибелью гнёзд этих видов, по-
зволяет однозначно выделить часть повторных 
кладок (наиболее поздних). У обоих видов ре-
гистрируется приблизительно одинаковая по-
ложительная асимметрия в сезонном ходе раз-
множения: азиатский бекасовидный веретен-
ник – А = 1,45, P < 0,01, хохлатая чернеть – 
А = 1,31, P < 0,05. Несомненно, оба вида в пер-
вом (основном) периоде размножения имеют 
некоторое количество повторных кладок, одно-
значно выделить которые не удаётся. Однако 
кладки, начатые у первого вида с 4 по 10 июня, 
а у второго – с 2 по 20 июня, явно в основном 
сформированы птицами, приступившими к 
гнездованию повторно (см. рис. 3, В). 

 
Рис. 2. Особенности хода размножения колониального (малая чайка Larus minutus) и неколониального 

(широконоска Anas clypeata) видов птиц при различной интенсивности гибели кладок. А – отсутствие гибе-
ли или незначительный отход кладок; Б – однократная, но сильная гибель кладок; В – умеренная, но неод-
нократная гибель кладок. Показатели, используемые для характеристики общего хода размножения птиц, 
описаны в тексте 
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Рис. 3. Особенности хода размножения вида, обычно гнездящегося локальными группами (азиатский 

бекасовидный веретенник Limnodromus semipalmatus) и неколониального вида птиц (хохлатая чернеть 
Aythya fuligula) при различной интенсивности гибели кладок.  

А – отсутствие гибели или незначительный отход кладок; Б – однократная, но сильная гибель кладок; 
В – умеренная, но неоднократная гибель кладок. Показатели, используемые для характеристики общего хо-
да размножения птиц, описаны в тексте 

 
Обсуждение 

Анализ собранных материалов однозначно 
указывает, что объём выборки по каждому ви-
ду в конкретный полный сезон размножения 
имеет большое значение для правильного вы-
деления повторных кладок. Это означает, что 
исследования должны проводиться на протя-
жении всего гнездового сезона, так, чтобы доля 
найденных повторных кладок отражала их ис-
тинное количество в природе. Необходимый 
размер выборки определяется количеством 
гнёзд, находящихся под постоянным наблюде-
нием и обеспечивающих правильное определе-
ние успешности размножения птиц, с учётом их 
распределения по основным типам местооби-
таний.  

Публикаций, указывающих размер выбор-
ки, достаточный для правильного анализа соб-
ранных данных, очень мало. Фактически, толь-
ко В. А. Паевский [22] в специальной работе по 
изучению успешности размножения воробьи-
ных птиц показал достаточность для такого 
анализа данных по 20–22 гнёздам. Наши спе-
циальные работы по многолетнему изучению 

успешности размножения околоводных и во-
доплавающих птиц подтверждают возмож-
ность использования выборок такого объёма. В 
ряде случаев приходится использовать и мень-
шие выборки, но не менее 17 гнёзд.  

Полноценный анализ особенностей сезон-
ного размножения птиц требует использова-
ния значительно большего объёма материала: 
для неколониальных видов птиц – 30 гнёзд, 
колониальных – 100 гнёзд. Чем сложнее среда 
обитания и выше разнообразие гнездовых био-
топов, тем больше должен быть размер выбор-
ки, используемой для расчётов успешности 
гнездового периода. Однако определяющую 
роль имеют возможности физического контро-
ля гнёзд одним человеком, которые связаны 
исключительно с индивидуальными данными 
исследователя. Корректируются расчёты и об-
щей численностью изучаемых видов птиц. 
Один исследователь может собрать необходи-
мый для анализа материал только на участках 
массового гнездования птиц, которых в Вос-
точной Сибири очень мало. Несомненно, пол-
ноценный материал можно получить только 
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большому коллективу исполнителей, что под-
черкивает важность организации таких работ с 
привлечением большого количества добросове-
стных работников, находящихся под постоянным 
контролем. 

Важной в организации таких исследований 
является и их длительность – не менее пяти 
лет. При большой продолжительности наблю-
дений удаётся выявить наиболее типичные си-
туации, характерные для изучаемой местности, 
что исключает неверную интерпретацию полу-
ченных данных. Кроме того, многолетние на-
блюдения позволяют выявить редкие, но пе-
риодически повторяющиеся ситуации, имею-
щие заметную роль в динамике численности 
популяций птиц [12; 13]. Основой таких работ 
является использование современных апроби-
рованных методик, неоднократно применяв-
шихся в практике многолетних исследований 
экологии размножения птиц [6–9; 13–17; 19–
22; 26; 28; 29; 32–34; 36–38; 40; 41]. 

Связь формы кривой хода размножения 
птиц с показателем гибели гнёзд отражается её 
характерными изменениями, наблюдаемыми в 
случае неоднократной массовой гибели кладок 
через небольшие интервалы времени на протя-
жении сезона размножения. В таких случаях 
правый край распределения сильно увеличива-
ется, и хорошо выделяются несколько харак-
терных пиков хода яйцекладки, согласующихся 
по времени появления с периодами массовой 
гибели гнезд [13; 20]. Высокая повторяемость 
этой формы кривой размножения у многих ви-
дов птиц, испытывающих воздействие одина-
ковых факторов приблизительно в один пери-
од, указывает на её неслучайность и обуслов-
ленность периодами гибели первых кладок.  

Хорошо известно, что повторные кладки по 
величине меньше первых, что нередко прояв-
ляется даже у видов с ограниченной и детер-
минированной их величиной [8; 18; 19]. Одна-
ко этот показатель среди повторных кладок 
часто бывает существенно меньше, чем в пер-
вых и поздних гнёздах: утки – 2–5 яиц, лысуха – 
2–4, кулики 1–3, чайки – 1 яйцо. Во время де-
тального изучения экологии размножения бе-
локрылой крачки с использованием цветного 
мечения нами выявлено, что средняя величина 
первых кладок составляет 2,78±0,05 яйца, по-
вторных – 2,56±0,06 и третьих – 1,47±0,16 яйца 
(P < 0,05–0,001, n = 312) [8]. Тем не менее, дан-
ный признак не может являться основным при 
анализе хода сезона размножения птиц. Мень-
шую величину кладки имеют и молодые пти-
цы, впервые приступающие к размножению, а 

также взрослые особи, гнездящиеся позже в 
сезоне [21; 22]. Поэтому при выделении по-
вторно размножающихся птиц величина клад-
ки может быть только дополнительным кос-
венным признаком. 

Признаком, указывающим на присутствие 
повторных кладок в конкретном гнездовом се-
зоне, является позднее и растянутое размноже-
ние птиц, сочетающееся с высокой гибелью 
гнёзд от различных факторов (не менее 15,0–
20,0 %). В таких случаях косвенным признаком 
повторного размножения у птиц служит появ-
ление стай чаек и крачек, а также пар среди 
уток и куликов. Кроме того, у уток наблюдает-
ся всплеск половой активности селезней, вы-
ражающийся в массовом преследовании сам-
цами отдельных самок (до 18 селезней, гоняю-
щих одну самку).  

Кривая общего хода размножения птиц на 
протяжении сезона достоверно отличается от 
нормального распределения и легко выявляет-
ся её достоверная правосторонняя асимметрия. 
Конкретные повторные гнёзда достаточно лег-
ко выделяются на графиках динамики яйце-
кладки по количеству пиков позднего размно-
жения, совпадающих с количеством случаев 
массовой гибели гнёзд на протяжении всего 
гнездового сезона у околоводных и водопла-
вающих птиц. Присутствие временных интер-
валов (не менее 3–4 дней) между очередными 
пиками размножения, в которых не формиру-
ются новые кладки, всегда является важным 
признаком для выделения повторных кладок 
(см. рис. 1, 2, 3). 

При наличии достоверной правосторонней 
асимметрии на графике хода размножения 
птиц, но имеющихся затруднениях в выявле-
нии повторных кладок (пики повторного раз-
множения выделяются плохо и между ними 
отсутствуют перерывы в размножении) можно 
использовать статистическую обработку мате-
риала. Поскольку для всех видов птиц при от-
сутствии повторных кладок характерно нор-
мальное распределение общего хода размно-
жения (у колониальных видов птиц иногда мо-
гут наблюдаться достоверный эксцесс и недос-
товерная правосторонняя асимметрия), на гра-
фиках динамики яйцекладки отсекается наибо-
лее чёткая часть первого пика размножения.  

Далее к этому пику последовательно при-
соединяются последующие кладки, появив-
шиеся в интервалы времени, положенные в ос-
нову графика (для многочисленных видов дни, 
а для малочисленных триады) до тех пор, пока 
распределение не станет отличаться от нор-
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мального. Необходимо отметить нежелатель-
ность использования в качестве анализируемо-
го интервала времени пентаду. Графики, по-
строенные по пентадам, сильно искажают кри-
вые хода размножения птиц, что часто делает 
дальнейший их анализ невозможным. Все 
кладки, находящиеся правее этой точки, счи-
таются (и фактически являются) повторными. 
В таких случаях новое распределение часто 
будет иметь достоверную, но очень небольшую 
правостороннюю асимметрию (это зависит 
только от объёма используемой для расчётов 
выборки).  

Выделение при расчёте успешности раз-
множения птиц повторных кладок, особенно 
при большом количестве последних, значи-
тельно уточняет данный показатель. Необхо-
димо иметь в виду, что оценки общей успеш-
ности размножения птиц нередко оказываются 
сильно заниженными, если повторные кладки 
не выделяются из общего количества гнёзд, 
используемого для расчёта. В таком случае 
фактически происходит завышение численно-
сти гнездящихся пар, так как за их количество 
принимается общее число гнёзд, находящихся 
на контроле. В действительности же повторная 
кладка замещает погибшую у одной и той же 
пары размножающихся птиц, т. е. при неиз-

менном числе гнездящихся пар наблюдается 
повышенное количество кладок, в среднем 
приходящихся на одну размножающуюся пару 
или самку. Это увеличивает энергетические 
затраты птиц на размножение, но повышает его 
эффективность (табл. 2). Именно в этом заклю-
чается основное значение повторного размно-
жения птиц, как физиологической и экологиче-
ской адаптации. 

Необходимо иметь в виду, что в любом из 
вышеперечисленных случаев выделение по-
вторных кладок не будет абсолютно точным. 
Однако подавляющее количество поздних гнёзд 
будет относиться именно к замещающим клад-
кам, что было доказано нами в ходе специаль-
ных работ по изучению экологии околоводных 
и водоплавающих птиц [8; 9; 13; 14; 16; 17; 19; 
20]. В некоторых случаях такие работы прово-
дились на ограниченной по площади, но очень 
продуктивной территории (устье р. Иркут), что 
привлекало на эти участки для гнездования 
большое количество птиц разных видов. Незна-
чительные перемещения для повторного гнез-
дования позволяли точно выяснять количество 
птиц, вновь приступивших к размножению, сле-
довательно, правильно рассчитывать общую 
успешность их размножения (см. табл. 2). 

 
Таблица 2 

Общая успешность размножения широконоски Anas clypeata в Прибайкалье (1973–1977, 1983–1987 гг.) 

Успешность вылупления, % Успешность выращива-
ния, % Успешность размножения, % 

рассчитанная ком-
бинированным спосо-

бом∗∗  

рассчитанная ком-
бинированным спосо-

бом∗∗ Год 

Кол-во 
отло-

женных 
яиц 

рассчитан-
ная обыч-
ным спосо-

бом∗ 
без учёта 
пов-торных 
кладок 

с учётом 
повторных 
кладок 

рассчитан-
ная обыч-
ным спо-
собом∗ 

рассчитанная 
комбиниро-

ванным спосо-
бом∗∗ 

рассчитан-
ная обыч-
ным спосо-

бом∗ 
без учёта 
повторных 
кладок 

с учётом 
повторных 
кладок 

Дельта р. Селенги 
1973 150 16,7±3,1 6,9±0,6 10,8±0,8 84,2±8,0 85,4±0,8 14,7±2,9 5,3±0,7 9,2±0,7 
1974 224 43,8±3,3 39,9±0,7 42,7±0,6 92,3±2,7 92,9±0,6 40,4±3,3 31,9±0,6 39,7±0,5 
1975 162 63,0±3,8 48,0±0,8 61,5±0,8 80,4±3,9 79,0±0,6 50,6±3,9 37,9±0,7 48,6±0,7 
1976 204 42,2±3,5 29,1±0,7 40,4±0,7 88,4±3,5 88,1±0,5 37,3±3,4 25,6±0,6 35,6±0,7 
1977 196 64,1±3,4 48,4±0,7 56,7±0,7 91,6±2,6 92,0±0,4 58,7±3,5 46,1±0,6 52,2±0,7 
Всего 936 46,0±1,6 34,5±0,3 42,4±0,3 87,4±1,1 87,5±0,3 40,3±1,6 29,4±0,3 37,3±0,3 

Устье р. Иркут 
1983 198 67,7±3,3 27,4±0,9 40,1±1,0 69,4±4,0 69,6±0,6 47,0±3,6 19,0±0,7 27,9±0,7 
1984 448 81,5±1,8 39,4±0,7 76,3±0,7 50,1±2,6 51,2±0,4 40,9±2,3 20,2±0,4 39,1±0,5 
1985 345 63,5±2,6 14,7±0,6 63,5±0,9 84,9±2,4 84,9±0,4 53,9±2,7 12,5±0,5 53,9±0,8 
1986 515 82,3±1,7 53,2±0,6 60,6±0,6 72,9±2,2 73,6±0,3 60,0±2,2 39,2±0,5 44,3±0,5 
1987 275 70,2±2,8 30,6±0,8 91,1±0,5 87,1±2,4 87,1±0,4 61,1±2,9 26,6±0,7 79,3±0,6 
Всего 1781 75,0±2,2 35,9±0,7 67,5±0,7 71,3±2,6 71,8±0,4 52,7±2,6 25,1±0,5 48,4±0,6 
Примечание: ∗Расчёт по доле успешных кладок (яиц) или выводков (птенцов) от числа всех найденных и находящихся 
на постоянном контроле. 
 ∗∗Метод, предложенный H. F. Mayfield [36] и впоследствии модифицированный В. А. Паевским [22] 
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Анализ собранного материала показывает, 
что включение в расчёты оценок успешности 
размножения конкретных популяций около-
водных и водоплавающих птиц доли повтор-
ных кладок значительно уточняет данный по-
казатель их воспроизводства (см. табл. 2). Сле-
довательно, несмотря на большие трудозатра-
ты, такой подход является наиболее эффектив-
ным, поскольку позволяет получать истинные 
или очень близкие к ним значения основных 
параметров наиболее важных популяционных 
показателей успешности размножения птиц. 

Выводы 

1. Основным подходом для выделения по-
вторных кладок являются долговременные ис-
следования птиц с использованием современ-
ных методик и подходов. 

2. Эффективное выделение повторных кла-
док требует работы с большими размерами вы-
борок и является очень трудоёмким процессом. 

3. Значительные трудозатраты, связанные с 
исследованиями общей успешности размноже-
ния птиц на основе выделения повторных 
(компенсационных) кладок, полностью оправ-
дываются заметно более высокой точностью 
расчётных популяционных показателей. 
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Compensatory reproduction of shore birds and waterfowl:  
allocation of the repeat clutches based on the field materials  
Yu. I. Mel’nikov 
Baikal Museum ISC SB RAS, Listvyanka  

Abstract. On the basis of long-term researches (1968–2000) of reproduction of shorebirds and a waterfowl of Pri-
baikalye features of their nesting in conditions of a mountain – inundated water mode are considered. Its characteris-
tic differences are brief, but high spring level waters and some summer flash floods (from 2 up to 7), sometimes 
looking like catastrophic flooding. Besides for many areas of Pribaikalye high number of ground and feathery preda-
tors, and also a high level of anthropogenous influences is characteristic. In result on the most productive water-



ПОВТОРНЫЕ КЛАДКИ ОКОЛОВОДНЫХ И ВОДОПЛАВАЮЩИХ ПТИЦ 

Серия «Биология. Экология» 2011 Т. 4, № 3 

53

marsh ecosystems it is marked very high (up to 70,0 % and more) loss of nests. In such conditions, a basis of main-
tenance of a necessary level of reproduction of coastal birds frequently is repeated (compensatory) their nesting. 
During too time, till now there are no techniques of allocation repeated clutches from total amount of nests. In this 
work features of allocation such clutches, controllable up to loss of a nest or hatch nestlings are considered. New 
methods of processing of the collected material, providing more correct calculation of success of reproduction of 
birds are offered. 

Key words: shore birds and a waterfowl, loss of nests, repeated reproduction, allocation of compensatory clutches. 
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