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Значение исследований по демографии 

гусеобразных для общей демографии животных 

В.Г.Высоцкий 

Второе издание. Первая публикация в 2008* 

Термин «демография» в соответствии со своим происхождением 

означает перепись народонаселения. Несмотря на нелогичность и се-

мантическое несоответствие, такие словосочетания как «демография 

животных», «демография птиц», «демография растений» и т.п. прочно 

вошли в научную литературу. В современном значении под демогра-

фией животных понимается статистическое изучение природных по-

пуляций с целью получения показателей, так или иначе отражающих 

численность и её изменения. В практических исследованиях, в отли-

чие от теоретических построений, под популяцией понимают населе-

ние животных одного и того же вида, обитающих на некоторой конк-

ретной территории в определённый момент времени. Границы такой 

территории (участка исследования) проводятся, как правило, весьма 

произвольно и в каждом конкретном случае зависят от целей и задач 

исследования, физической возможности выполнения работ, удобства и 

других субъективных причин. В некоторых случаях границы исследу-

емого участка (популяции) совпадают с естественными границами ме-

стообитаний. Высокоподвижные животные (например, птицы) могут 

свободно пересекать условные границы изучаемых популяций, что со-

здаёт дополнительные трудности для демографических исследований. 

В большинстве практических орнитологических работ размеры изуча-

емых популяций очень малы, если их мыслить в географическом мас-

штабе или соотносить с ареалом вида. Строго говоря, демографические 

показатели могут вычисляться именно для той популяции, которую 

изучают. Гораздо реже некоторые показатели могут быть определены 

для регионального уровня. 

Численность животных (в абсолютном или относительном выра-

жении) в определённый момент времени является наиболее фунда-

ментальным популяционным показателем. Существует всего четыре 

процесса, приводящие к изменению во времени численности открытой 

природной популяции. Это процессы гибели, размножения, эми-

грации и иммиграции, которые являются предметом изучения в де-

мографии животных. Часто демография животных ошибочно сводится 

                                       
* Высоцкий В.Г. 2008. Значение исследований по демографии гусеобразных для общей демографии 

животных // Казарка 11, 2: 13-36. 
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только к двум процессам: гибели и размножения. У таких подвижных 

животных, как птицы, эмиграция и иммиграция могут иметь решаю-

щее значение для изменения численности и качественного состава не-

больших популяций. Эмиграция и иммиграция – результат явления 

дисперсии, которое свойственно всем животным. 

Изменения численности популяции во времени можно выразить с 

помощью простого балансового уравнения (Williams et al. 2002), содер-

жащего прибыль и убыль населения: 

                     

где Ni+1 – абсолютная (в особях) численность популяции в момент вре-

мени (i + 1); Ni – численность в предыдущий момент времени (i); Di – 

число особей, умерших за время от (i) до (i + 1); Ei – число особей, эми-

грировавших из популяции за время от (i) до (i + 1); Bi – число особей, 

родившихся в популяции за время от (i) до (i + 1); Ii – число прибыв-

ших в популяцию иммигрантов за время от (i) до (i + 1). Для позвоноч-

ных животных чаще всего за промежуток времени принимают один 

год, хотя может быть взята любая другая единица времени. Для изо-

лированных популяций географического масштаба, или в тех случаях, 

когда процессами эмиграции и иммиграции можно пренебречь, дина-

мика численности определяется процессами гибели и размножения 

(Siriwardena et al. 1999; Williams et al. 2002). Подчеркнём, что для ма-

леньких изучаемых популяций птиц такое упрощение нереалистично. 

По чисто методическим причинам практически всегда в природных 

популяциях оказывается невозможным проследить судьбу каждой осо-

би. Соответственно, невозможно прямым способом подсчитать величи-

ны Di, Еi, Вi, Ii. В большинстве случаев в природе для высокоподвиж-

ных животных практически невозможно отличить иммигранта от ро-

дившийся в популяции особи, а эмигрантов не удаётся отличить от по-

гибших особей. Разными авторами были разработаны специальные 

модели для оценивания демографических параметров, которые отра-

жают слагаемые из указанного уравнения или комбинации этих сла-

гаемых (Cormack 1964, 1968; Jolly 1965, 1982; Seber 1965, 1970; Brow-

nie et al. 1978, 1985; Pollock 1982; Burnham et al. 1987; Pollock et al. 

1990; Lebreton et al. 1992; Pradel 1996; Schwarz, Arnason 1996; White, 

Burnham 1999; Nichols et al. 2000; Nichols, Hines 2002; Cooch, White 

2005; и др.). Демографические параметры широко применяются в са-

мых разных областях экологии и смежных дисциплин (как чисто тео-

ретических, так и практических), часто используются для мониторинга 

природных популяций. В исследованиях высокого уровня через демо-

графические параметры проверяются сложные гипотезы, выясняются 

причины изменения численности и ответственные за это факторы. 

Существенно, что исторически разработкой демографических мето-

дов занимаются математики и профессиональные статистики, специа-
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лизирующиеся в области популяционной экологии. Соответственно,  

указанные методы являются хорошо обоснованными теоретически. Со-

временные демографические модели базируются на ясно сформулиро-

ванных предпосылках, которые реалистичны именно с точки зрения 

биолога. Модели адаптированы для анализа самых разнообразных  

полевых экспериментов по мечению и повторной регистрации живот-

ных из различных систематических групп. Фактически, в наше время 

демография животных является быстро развивающимся специализи-

рованным разделом математической статистики. С.Баклэнд с соавто-

рами (Buckland et al. 2000), К.Шварц и Дж.Себер (Schwarz, Seber 1999) 

описывают наиболее важные результаты и современные направления 

развития демографии животных. Большинство теоретических разра-

боток и практических приложений выполнены в Северной Америке. 

Среди позвоночных наибольшее число демографических исследований 

выполнено на птицах. На гусеобразных Anseriformes собран макси-

мальный по объёму многолетний и наиболее качественный исходный 

материал, выполнены самые сложные демографические исследования 

и получены наиболее надёжные выводы. 

Материал и методы демографических исследований  

Рассмотрим часто применяемые в современных демографических 

исследованиях животных параметры и практические методы их полу-

чения. Особое внимание будет уделено приложениям для гусеобраз-

ных птиц. 

Популяционный рост λi в принципе определяется как отношение 

численности животных в последующий момент времени (i + 1) к чис-

ленности в предыдущий момент времени (i): 

   
    
  
   

Оценка популяционного роста позволяет ответить на вопросы: увели-

чивалась, уменьшалась или была постоянной численность популяции 

за некоторый промежуток времени. На практике определение числен-

ности животных в природе с приемлемой точностью является очень 

сложной задачей. Поэтому были разработаны способы вычисления λi 

непрямым путём, без вычисления численности (Nichols et al. 2000; 

Nichols, Hines 2002; Pradel 1996). 

Смертность (mortality rate) обозначается как Мi и в принципе 

определяется отношением 

   
  
  
   

то есть это пропорция погибших животных за единицу времени от (i) 

до (i + 1) от числа имевшихся Ni в момент времени (i). Здесь и далее 

индекс i означает, что параметр вычисляется для промежутка времени 
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между (i) и (i + 1). Говоря иначе, смертность – это вероятность того, что 

животное погибнет за определённый промежуток времени. Для при-

родных популяций оказывается невозможным вычислить смертность 

через отношение численности в конечный и начальный моменты рас-

сматриваемого промежутка времени, так как практически нельзя под-

считать количество особей в числителе и знаменателе. Оценивание 

смертности производится посредством специальных демографических 

моделей по выборке из индивидуально меченых особей, часть из кото-

рых нашли погибшими. Чаще всего вычисляется годовая смертность 

(annual mortality rate). 

Выживаемость существует в двух формах, отличающихся по своему 

смыслу и содержанию. Выживаемость (survival rate) обозначается 

как Si и в принципе равна отношению 

   
     
  

   

т.е. это пропорция оставшихся в живых особей в момент времени (i + 1) 

от числа имевшихся Ni в момент времени (i). Иначе, это вероятность 

того, что особь проживёт единицу времени. За эту единицу времени 

часть выживших особей может эмигрировать из популяции. Иногда в 

терминологии подчёркивается, что речь идёт именно об истинной (фи-

зической) выживаемости (true survival rate). Оценивание выживаемо-

сти, чаще всего годовой (annual survival rate), производится по демо-

графическим моделям типа Брауни (Brownie et al. 1978,1985; Seber 

1970; White, Burnham 1999; Cooch, White 2005; и др.). Смертность и ис-

тинная выживаемость находятся в простом соотношении: 

        

и вычисляются, как правило, для популяций регионального масштаба. 

В популяционных исследованиях чаще приходится иметь дело с 

другой формой выживаемости, которая в англоязычной литературе 

обозначается символами φ или Phi и фигурирует под несколькими 

названиями: local survival rate, area-specific survival rate, site-specific 

survival rate, patch-specific survival rate, minimal survival rate, apparent 

survival rate, current survival rate. В принципе 

   
        

  
   

т.е. пропорция имеющихся в наличии в популяции особей в момент 

времени (i + 1) и числа имевшихся Ni в момент времени (i). Говоря 

иначе, это вероятность того, что особь сохранится в популяции через 

единицу времени (т.е. не погибнет и не эмигрирует). В отечественной 

орнитологической литературе выживаемость в форме φi получила 

название сохраняемость (Высоцкий и др. 1988; Бардин 1990). Тер-

мин был введён для того, чтобы подчеркнуть принципиальное отличие 

от истинной выживаемости. Строго говоря, сохраняемость имеет смысл 
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только для конкретной популяции (участка исследования), тогда как 

истинная выживаемость характеризует население достаточно большо-

го региона. Сохраняемость зависит сложным образом как от формы и 

размеров исследуемой популяции, так и от подвижности животных,  

обуславливающей процесс эмиграции. Соответственно, в отличие от 

истинной выживаемости, сохраняемость зависит от отношения живот-

ных к изучаемой территории. Оценивание сохраняемости производит-

ся по демографическим моделям на основании многократного повтор-

ного отлова индивидуально меченых особей (Cormack 1964, 1968; Jolly 

1965, 1982; Seber 1965; Burnham et al. 1987; Pollock et al. 1990; Lebreton 

et al. 1992). Величина (1 - φi) характеризует убыль населения, т.е. ве-

роятность того, что животное выйдет из состава популяции по причине 

гибели или необратимой эмиграции. 

Истинная выживаемость и сохраняемость находятся в известном 

соотношении. Самоочевидно, что для того, чтобы животное снова ока-

залось в популяции через некоторую единицу времени, необходимо, 

во-первых, физически выжить за эту единицу времени (вероятность 

такого события равна Si). Во-вторых, проявить «верность» популяции, 

т.е. не покинуть её (в случае строго оседлых видов) или возвратиться в 

популяцию (для совершающих миграции животных). Обозначим пока-

затель «верности» символом Fi (fidelity rate, site fidelity, иногда homing 

rate). Это вероятность того, что выжившая особь через единицу време-

ни останется в пределах популяции (или вернётся в популяцию), то 

есть не эмигрирует. Соответственно, вероятность того, что оставшийся 

в живых индивидуум окажется вне популяции (эмигрирует) будет 

равна (1 - Fi). Сохраняемость есть произведение вероятностей того, что 

особь выживет и проявит «верность» популяции: 

           

Если сильно выражен процесс эмиграции, то φi будет гораздо меньше, 

чем Si. Для высокоподвижных животных (например, размножающихся 

популяций перелётных птиц) следует ожидать заметного расхождения 

между φi и Si. Для малоподвижных животных и изолированных попу-

ляций φi и Si будут почти совпадать (при Fi ≈ 1). Говоря иначе, терри-

ториальное поведение может оказывать значительное влияние на  

значение φi. Вычисление параметра Fi возможно в сравнительно не-

многочисленных исследованиях при комбинировании двух разных ти-

пов исходных данных. Непонимание различий между истинной выжи-

ваемостью и сохраняемостью является серьёзной методологической 

ошибкой в популяционных исследованиях. 

Возможность оценивания тех или иных демографических парамет-

ров для природных популяций критическим образом зависит от типа 

исходных данных. Целесообразно выделить три типа исходных дан-

ных. Кроме того, существуют очень разнообразные методы проведения 
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учётов птиц (см. обзор: Gregory et al. 2004), позволяющие получать 

оценки относительной численности. Собственно демографические ме-

тоды гораздо сложнее учётов, основаны на индивидуальном распозна-

вании меченых особей, дают наиболее точные значения абсолютной 

численности и позволяют вычислять ряд других параметров. 

Кратко остановимся на современном и наиболее хорошо обоснован-

ном (Buckland et al. 1993, 2004) методе проведения учётов (distance 

sampling). Исходными данными является количество учтённых объек-

тов и расстояния до них. Обязательно измеряется расстояние по пер-

пендикуляру от каждого объекта до прямой, по которой движется учёт-

чик (для линейных трансектов). Или измеряется расстояние от учёт-

чика до объекта и азимут (при точечных учётах). Далее определяется 

зависимость вероятности обнаружения объекта от расстояния до него и 

вычисляется количество объектов на единицу площади (плотность). 

Интересно заметить, что одним из первых примеров приложения ука-

занной техники было определение плотности утиных гнёзд (Burnham 

et al. 1980). 

Мечение – повторный отлов (I тип данных) в англоязычной ли-

тературе известен под названием capture-recapture и является распро-

странённым способом проведения полевых орнитологических работ. 

Обычно изучают одну популяцию (участок исследования, пробную 

площадку, экспериментальный участок и т.п.), границы которой, как 

правило, выбираются произвольно и должны выдерживаться неиз-

менными. В сложных исследованиях одновременно работают с не-

сколькими популяциями. В течение некоторого промежутка времени 

(сессии отлова) в популяции производится отлов особей, мечение и вы-

пуск их обратно. Каждая пойманная особь получает индивидуальную 

метку (например, кольцо) или регистрируется уже имеющаяся метка. 

Обязательно чередование сессии отловов с периодами, когда отловы не 

проводятся. Длительность сессии должна быть значительно меньше 

промежутка времени между сессиями. Сессии проводятся многократ-

но, желательно через равные промежутки времени. Для орнитологии 

типичны многолетние исследования с проведением сессии отлова один 

раз в году, например, в период размножения. Техника отлова должна 

быть такой, чтобы за время одной и той же сессии каждая особь из од-

ной и той же половозрастной группы имела одинаковые шансы быть 

пойманной. Особи из разных половозрастных групп могут иметь суще-

ственно неодинаковую вероятность отлова в пределах одной и той же 

сессии. В разные сессии может быть разной вероятность поимки особей 

из одной и той же половозрастной группы. Практически невозможно 

поймать всех особей в популяции, соответственно, регистрация мече-

ных и немеченых особей является неполной. Исходным материалом 

для анализа является совокупность индивидуальных историй отловов 
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меченых особей. В индивидуальной истории фиксируется: была или не 

была поймана данная особь для каждой сессии отлова. 

Для анализа рассмотренного типа данных созданы хорошо теоре-

тически обоснованные стохастические модели (Cormack 1964, 1968; 

Jolly 1965, 1982; Pollock 1982; Burnham et al. 1987; Pollock et al. 1990; 

Lebreton et al. 1992; Pradel 1996; Schwarz, Arnason 1996; Nichols et al. 

2000; Nichols, Hines 2002; Cooch, White 2005; и др.), известные теперь 

под именами первоначальных разработчиков (Cormack-Jolly-Seber или 

просто Jolly-Seber models, сокращённо CJS или JS models). Имеется 

много модификаций этих моделей (Williams et al. 2002). В зависимости 

от структуры исходных данных, по моделям можно оценить сохраняе-

мость φi, вероятность поймать присутствующее в популяции животное 

pi, абсолютную численность популяции Ni и некоторые её составляю-

щие, популяционный рост λi, вероятность перемещения особи из одной 

популяции в другую. Вычислить истинную выживаемость Si по этим 

моделям невозможно, так как невозможно отличить гибель животного 

от необратимой эмиграции. Подчеркнём, что определение абсолютной 

численности популяции по моделям Джолли-Себера является самым 

точным (но и наиболее трудоёмким) из всех существующих способов 

(Высоцкий 2001). 

Регистрация погибших меченых животных (II тип данных) в 

английской литературе часто встречается под названиями dead recove-

ry, ring recovery. При первичной регистрации производится индивиду-

альное мечение по возможности большого числа птиц, во второй раз 

регистрируются погибшие по разным причинам меченые особи. По-

гибшие особи составляют малую долю от первично помеченных. Оба 

случая регистрации, как правило, разобщены пространственно. Пер-

вичное мечение обычно проводится раз в году по возможности в сжа-

тые сроки в одном или нескольких местах (в масштабах региона, стра-

ны и т.п.). Сообщения о метках с погибших по разным причинам осо-

бей поступают в центры кольцевания через разных людей и в принци-

пе из любого места, где птицы могут оказаться (с мест зимовок, с трас-

сы пролёта, из гнездовой части ареала). Накопление данных длится 

годами. Исходным материалом для анализа является количество пер-

вично помеченных в каждом году птиц и число найденных впослед-

ствии погибших особей (с датами гибели), о которых сообщили в цент-

ры кольцевания. По моделям типа Брауни (Brownie et al. 1985; Cooch, 

White 2005) оценивают выживаемость Si и относительную частоту воз-

врата меток (recovery или reporting rate), которая существует в двух 

формах (Seber 1970; White, Burnham 1999). Среднее значение выжи-

ваемости используется для расчёта средней ожидаемой продолжи-

тельности жизни (после момента мечения). В оригинальных моделях 

Брауни (Brownie et al. 1978, 1985) частота возврата колец fi от убитых 
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охотниками особей служит относительным показателем интенсивности 

промыслового изъятия. Используя fi, можно сравнивать подвержен-

ность прессу охоты разных половых и возрастных групп птиц. Обычно 

молодые особи промысловых видов птиц более уязвимы для охоты, чем 

взрослые (Williams et al. 2002), то есть молодых птиц в добыче будет 

непропорционально больше, чем имеется в природе. Соответственно, 

взятое из охотничьей статистики простое соотношение добытых взрос-

лых и молодых птиц не будет правильно отражать возрастную струк-

туру популяции. 

Далеко не все кольца от убитых птиц возвращаются охотниками в 

центры кольцевания, из-за чего невозможно определить пропорцию и 

количество добытых птиц от числа живущих в природе. На крякве Anas 

platyrhynchos был разработан метод, позволяющий добиться от северо-

американских охотников практически полного возврата колец от уби-

тых ими птиц. Непосредственно перед сезоном охоты производится ме-

чение разных особей двумя типами колец (Nichols et al. 1991). Стан-

дартные кольца образуют контрольную группу, в экспериментальную 

группу входят кольца с надписью, согласно которой за возвращение 

такого кольца будет выплачено денежное вознаграждение. Размер воз-

награждения устанавливается таким образом, что охотники начинают 

возвращать почти 100% колец из экспериментальной группы (Nichols 

et al. 1991). После этого рассчитывается пропорция добываемых птиц 

(harvest rate), исходя из количества помеченных экспериментальными 

кольцами. Сравнение возврата колец из экспериментальной и конт-

рольной групп позволяет определить долю колец, которую охотники не 

возвращают от добытых ими окольцованных птиц. Если имеются до-

полнительные сведения по численности для соответствующего регио-

на, тогда через harvest rate оценивается количество добытых птиц. Су-

ществуют усложнённые схемы анализа данных с использованием вы-

платы вознаграждения за возвращённые кольца (Williams et al. 2002). 

Разработаны модели, в которых используется информация о гео-

графическом распределении находок колец от добытых птиц (Schwarz 

et al. 1988, 1993). Эти модели являются эффективным методом изуче-

ния миграций и применялись, в первую очередь, для гусеобразных. 

Следует подчеркнуть, что модели Брауни (Brownie et al. 1978, 1985) 

изначально были созданы для анализа возвратов колец от разных ви-

дов гусеобразных. Возникновение этих моделей было обусловлено, в 

первую очередь, необходимостью оценки состояния и управления по-

пуляциями охотничье-промысловых птиц. До изобретения моделей 

Брауни для вычисления смертности обычно пользовались методом де-

мографических таблиц (life tables). Именно на материале кольцевания 

разных видов уток было показано, что метод демографических таблиц 

даёт в принципе неверные результаты, так как основан на нереали-
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стичных изначальных предпосылках. Для этого использовались 45 

наборов данных кольцевания североамериканских видов уток разных 

возрастно-половых групп из разных мест и временных периодов (Burn-

ham, Anderson 1979). В современных исследованиях использовать ме-

тод демографических таблиц (в том числе метод Лэка) настоятельно не 

рекомендуется (Lebreton 2001; Williams et al. 2002). 

Полная регистрация как живых, так и мёртвых особей (III 

тип данных) возможна для помеченных радиопередатчиками птиц, 

для сравнительно коротких периодов времени и небольшой террито-

рии. Через определённые промежутки времени (ежедневно, раз в не-

делю и т.п.) по радиосигналу определяют, жива или мертва каждая 

особь. По таким данным вычисляют выживаемость птиц за небольшой 

временной период. Много работ выполнено на утятах, для которых 

вычислялась смертность в первые дни или недели жизни. Визуальные 

метки иногда могут заменить радиопередатчики. В качестве примера 

можно привести экспериментальное исследование, в котором сравни-

валась выживаемость утят кряквы в зависимости от количества пищи 

(Gunnarsson et al. 2005). 

Для анализа разных типов данных существует множество компью-

терных программ, обзор которых и ссылки на интернет-ресурсы даёт 

Уильямс с соавторами (Williams et al. 2002). Одной из наиболее уни-

версальных является программа MARK (Cooch, White 2005; White, 

Burnham 1999). С помощью этих программ исследователь может кон-

струировать практически любое необходимое число моделей для вы-

числения разнообразных демографических параметров в разных фор-

мах. Существенно, что демографические параметры вычисляются со 

своими стандартными ошибками (SE). Стандартные ошибки являются 

мерой точности оценённых значений параметров и позволяют прово-

дить на строгом уровне их статистические сравнения. 

Не всегда рассмотренные типы данных используют в чистом виде, 

в сложных исследованиях одновременно получают и совместно анали-

зируют комбинации данных (часто это данные I и III, I и II типов). 

Совместный анализ данных разных типов позволяет получить наибо-

лее «сильные» результаты, что в полной мере реализовано на различ-

ных видах гусеобразных. Существуют два подхода к совместному мо-

делированию данных I и II типов (Burnham 1993; Barker 1997), кото-

рые включены в программу MARK (White, Burnham 1999). Разработана 

методология совместного анализа учётных материалов с данными I и 

II типов (Besbeas et al. 2002). 

Серьёзные методологические проблемы в демографии животных 

возникают из-за свойств самих индивидуальных меток. Разные типы 

индивидуальных меток имеют, во-первых, неодинаковую или недоста-

точную надёжность и долговечность, во-вторых, могут оказывать нега-



2760 Рус. орнитол. журн. 2013. Том 22. Экспресс-выпуск № 927 
 

тивное влияние на меченых особей. Эти проблемы рассматривались 

для разных систематических групп животных и детально исследова-

лись на гусеобразных. Птицы могут индивидуальные метки частично 

терять, что существенно искажает результаты демографического ана-

лиза. Разработана сложная модель, позволяющая совместно анализи-

ровать разные типы данных с учётом частичной потери меток (Conn et 

al. 2004), которая применялась на белых гусях Chen caerulescens. Раз-

ными авторами было показано, что ошейниковые метки могут снижать 

выживаемость и репродуктивный успех у некоторых видов гусей и ка-

зарок. Краткий обзор данной проблемы и детальное исследование вли-

яния ошейниковых меток на выживаемость и репродуктивный успех 

белых гусей содержится в статье Е.Рида с соавторами (Reed et al. 2005). 

В орнитологии особое внимание уделяется разработке методов 

анализа выживаемости гнёзд. Один из продвинутых вариантов этих 

методов разработан на гусях (Manly, Schmutz 2001). 

Современное демографическое исследование состоит из нескольких 

этапов, которые в сильно упрощённом виде приводятся ниже. Во-пер-

вых, это сбор первичного материала, который может быть как тща-

тельно спланированным процессом, так и пассивным долговременным 

накоплением данных. Для орнитологии типично массовое кольцева-

ние с последующей регистрацией погибших особей или повторным от-

ловом живых птиц. Во-вторых, необходимо создать исходный набор 

демографических моделей (от нескольких штук до нескольких десят-

ков или сотен), в которые включаются или не включаются интересую-

щие исследователя факторы (Lebreton et al. 1992; Burnham, Anderson 

2002). Формулирование моделей является логически наиболее важной 

и ответственной частью исследования. Здесь в полной мере проявляет-

ся искусство выдвижения содержательных гипотез об изучаемом явле-

нии. Исходный набор моделей должен быть сформулирован до начала 

проведения исследований, или, по крайней мере, до начала анализа 

полученных материалов. Например, выживаемость может моделиро-

ваться как зависящая или не зависящая от пола, возраста, времени (го-

да исследования), региона, особенностей окружающей среды, индиви-

дуальных показателей особи и различных комбинаций указанных 

факторов с учётом взаимодействия между ними. Говоря иначе, создан-

ные модели выступают в роли конкурирующих гипотез о влиянии тех 

или иных факторов на те или иные демографические параметры. В 

третьих, с помощью специальной вычислительной техники (Lebreton et 

al. 1992; Burnham, Anderson 2002) решается вопрос об адекватности 

моделей, т.е. соответствии имеющихся данных тем исходным предпо-

сылкам, на которых модели основаны. Если нет адекватности, то при-

менение моделей не имеет смысла. На последнем этапе проводятся 

вычисления для всех моделей и выбирается «наилучшая» (та, которая 
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лучше других описывает данные). Процедура выбора окончательной 

(«наилучшей») модели основана на наиболее современных статистиче-

ских алгоритмах с использованием информационно-теоретического под-

хода (Lebreton et al. 1992; Burnham, Anderson 2002). Обычно «наилуч-

шая» модель имеет минимальное значение информационного крите-

рия. Из окончательной модели берут вычисленные значения демогра-

фических показателей и делают выводы о существенных сторонах изу-

чаемого явления. Например, выводы могут быть следующими: выжи-

ваемость исследованного вида птиц сильно изменялась год от года и 

определялась метеоусловиями на местах зимовок. 

Среди птиц именно на пластинчатоклювых собран самый большой 

многолетний материал для демографических исследований. Число 

окольцованных североамериканских видов уток и гусей превышает 

10 млн. особей, а число возвратов колец от погибших птиц составляет 

более миллиона (Franklin et al. 2002). Больше всего данных собрано по 

крякве. Согласно обзорным работам по выживаемости и смертности 

птиц (Payevsky et al. 1997; Franklin et al. 2002; Liker, Szekely 2005), 

значительное число видов (в относительном выражении) исследовано 

среди пластинчатоклювых, а для некоторых видов уток имеется много 

наборов данных для разных мест и периодов времени. 

Некоторые важные результаты,   

полученные для гусеобразных  

Для разных видов гусеобразных по многолетним данным надёжно 

установлена географическая, временная и связанная с полом измен-

чивость выживаемости (Chu, Hestbeck 1989; Johnson et al. 1992; Kre-

mentz et al. 1997; Schmutz, Ely 1999; Franklin et al. 2002; Sheaffer et al. 

2004; и др.). Представители противоположных полов одного и того же 

вида птиц в разные периоды времени, в разных местах и в зависимо-

сти от условий среды могут иметь заметно неодинаковую выживае-

мость. Это заключение далеко не тривиально, как может показаться с 

первого взгляда. Нередко в явной или неявной форме безосновательно 

полагают, что существует некий видовой уровень выживаемости. Ино-

гда предпринимаются попытки экстраполировать полученные для од-

ной популяции значения выживаемости на другие части ареала. 

Общеизвестно, что из-за процессов старения у человека и некото-

рых других млекопитающих выживаемость заметно снижается по до-

стижении больших возрастов. Часто подразумевают, что у птиц суще-

ствует такая же закономерность. Уникальное для орнитологии иссле-

дование процесса старения в природных популяциях выполнено на 

красноголовом нырке Aythya ferina, для которого было показано, что 

особи предельных возрастов выживают не хуже, чем средневозрастные 

(Nichols et al. 1997). 
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Временная изменчивость природных явлений составляет предмет 

специального изучения. Не всем известно, что наблюдаемая времен-

ная вариация некоторого процесса часто имеет две составляющие. Од-

на составляющая определяется естественными причинами и пред-

ставляет наибольший интерес. Вторая (искусственная) составляющая 

возникает из-за действий самого исследователя при сборе наблюдений 

или выборочных данных и может по размаху быть сопоставима с есте-

ственной изменчивостью процесса. Специальные методы анализа мно-

голетних данных по численности кряквы (Buckland et al. 2004), выжи-

ваемости уток и других видов птиц (Gould, Nichols 1998; Franklin et al. 

2002) являются хорошим примером вычисления и устранения искус-

ственной компоненты временной изменчивости. 

С помощью кольцевания на 16 североамериканских видах гусеоб-

разных были документированы и проанализированы данные по мак-

симальной продолжительности жизни в природе (Krementz et al. 1989). 

Было показано, что максимальная продолжительность жизни слож-

ным образом зависит от числа изначально окольцованных птиц, про-

должительности исследования, вероятности обнаружения помеченной 

особи, значения годовой выживаемости, физиологического предела 

максимальной продолжительности жизни (если таковой действитель-

но существует). Рекордное значение продолжительности жизни во 

многом зависит от случайности и может быть просто ошибкой в запи-

сях при хранении информации в центрах кольцевания. По макси-

мальной продолжительности жизни в принципе и только в некоторых 

случаях можно рассчитать годовую выживаемость, но результат будет 

ненадёжным (Krementz et al. 1989). Лучше всего годовую выживае-

мость получать по моделям типа Брауни (Brownie et al. 1985). По ука-

занным причинам максимальная продолжительность жизни является 

малоинформативным и ненадёжным показателем. Тем не менее, ре-

корды долгожительства по-своему очень любопытны и их часто приво-

дят в различных сводках и с энтузиазмом переписывают из одного об-

зора в другой как некую важную биологическую характеристику. 

Показатели верности птиц некоторой территории разрабатывались 

и чаще всего применялись на американских и европейских утках и ка-

зарках (Anderson, Sterling 1974; Нерр et al. 1987; Diefenbach et al. 1988; 

Lokemoen et al. 1990; Hestbeck et al. 1991; Szymczak, Rextad 1991; 

Blums et al. 1996, 2002, 2003; Nichols, Kaiser 1999; Robertson, Cooke 

1999; Flint et al. 2000; Anderson et al. 2001; Lindberg et al. 2001; Arnold 

et al. 2002). Современный подход состоит в том, что верность изучаемой 

территории Fi можно оценить, используя соотношение 

           

Для этого получают и совместно анализируют данные двух типов: «ме-

чения – повторного отлова» и возвратов колец от погибших особей. Гу-
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сеобразные являются практически уникальной группой птиц, для ко-

торой реально получение сразу двух указанных типов данных. Уста-

новлено, что самки уток проявляют высокую верность территории  

предыдущего размножения. Например, вероятность того, что самка 

красноголового нырка вернётся в то же место, где размножалась на 

первом году жизни (Blums et al. 2002), составляет 0.88. Это означает, 

что 88% всех выживших самок размножаются там же, где и в прошлом 

году, а 12% эмигрируют на другую территорию. 

Сравнительно недавно начали разрабатываться модели, позволя-

ющие количественно характеризовать перемещения птиц из одного 

географического региона в другой на основе визуальной регистрации 

меток (цветных колец, ошейников и т.п.). Например, для канадской 

казарки Branta canadensis с помощью одной из современных моделей 

(Pradel 2005) рассчитана вероятность изменения одного района зимов-

ки на другой. 

Гипотезы аддитивной (additive hunting mortality) и компенсаторной 

смертности (compensatory hunting mortality) по причине охоты были 

изначально сформулированы для кряквы (Anderson, Burnham 1976). 

Рассмотрим два источника гибели животных в природе: в результате 

охоты и по всем остальным причинам. При чисто аддитивной гипотезе 

оба источника смертности действуют независимо и общая смертность 

является просто результатом их суммирования. Охотники, соответ-

ственно, увеличивают общую смертность на величину промыслового 

изъятия, увеличение охотничьего изъятия приводит к снижению вы-

живаемости. При гипотезе о чисто компенсаторной смертности общая 

смертность не увеличивается из-за охотничьего изъятия. На основании 

зависящих от плотности (density dependent) механизмов после оконча-

ния сезона охоты снижается смертность среди оставшихся в популяции 

особей. Говоря иначе, среди оставшихся особей погибнет меньше на 

столько, на сколько было убито охотниками. После окончания охотни-

чьего сезона повышение выживаемости оставшихся особей компенси-

рует число изъятых из-за охоты. Практически это будет означать, что 

охотничья эксплуатация (до некоторого предела) не будет сопровож-

даться снижением численности популяции. Речь идёт о численности 

после закрытия сезона охоты через некоторый достаточный промежу-

ток времени. Следует ожидать, что возникновение явления компенса-

торной смертности будет зависеть от уровня численности (Williams et 

al. 2002). При высокой численности и, соответственно, плотности попу-

ляции, можно ожидать наличие компенсаторной смертности. 

Для решения вопроса о том, является ли смертность в результате 

охоты аддитивной или компенсаторной, на базе моделей Брауни были 

разработаны (Burnham et al. 1984; Burnham, Anderson 1984; Barker et 

al. 1991; Rexstad 1992) и продолжают разрабатываться (Otis, White 
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2004; Schaub, Lebreton 2004) специальные тесты, которые изначально 

применялись на разных видах гусеобразных. Существование компен-

саторной смертности было установлено для ряда североамериканских 

популяций кряквы. Разумеется, наличие явления аддитивной или 

компенсаторной смертности у некоторого промыслового вида должно 

проверяться для каждого конкретного региона и промежутка времени. 

Было бы совершенно необоснованным, например, для России прини-

мать гипотезу о компенсаторной смертности только на основании того, 

что явление было обнаружено у некоторых североамериканских уток. 

На крякве в Северной Америке был разработан метод адаптивного 

регулирования охоты (adaptive harvest management), основанный на 

применении демографических моделей к результатам кольцевания и 

данным учётов численности (Cowardin, Johnson 1979; Johnson et al. 

1997; Williams et al. 2002). Целью адаптивного регулирования являет-

ся долговременное устойчивое охотничье изъятие из природы макси-

мального числа животных. Адаптивное регулирование охоты основано 

на двух фундаментальных вопросах: (1) является ли эффект охоты ад-

дитивным или компенсаторным по отношению к естественным причи-

нам гибели, (2) в какой степени успешность размножения зависит от 

плотности популяции. 

Для получения ответов на эти вопросы более 50 лет в Северной 

Америке собираются и анализируются следующие данные: (1) числен-

ность – по учётам в начале каждого сезона размножения, (2) годовая 

выживаемость, величина охотничьего изъятия и уязвимость по отно-

шению к охоте взрослых и молодых птиц – по возвратам колец, (3) ре-

продуктивный успех – по соотношению молодых и взрослых птиц. Ди-

намика численности описывается на полученных данных через раз-

личные альтернативные модели. Среди этих моделей выбирается та, 

которая наилучшим образом описывает численность по результатам 

мониторинга. Предсказания по этой модели каждый год сравниваются 

с учётными данными. При необходимости производится корректиров-

ка или выбор другой наилучшей модели. С помощью наилучшей мо-

дели производится выбор способа регулирования охоты. В каждом году 

и для каждого региона применяется та или иная стратегия регуляции 

охоты (ограничение сроков охоты и/или продолжительности охотничь-

его сезона). 

Большой практический интерес представляет также вопрос об об-

ратной связи между регулирующими охоту законодательными актами 

и количеством реально добытых птиц. На примере выбранной для 

этих исследований американской чёрной кряквы Anas rubriceps на 

возвратах колец разработан и апробирован сложный метод предсказа-

ния того, как регуляция законодательства в действительности влияет 

на объём добычи (Conroy et al. 2005). 
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Обсуждение  

Итак, именно на гусеобразных птицах развивались многие совре-

менные подходы к анализу демографических данных и продолжают 

разрабатываться новейшие методики. На этой же группе птиц было 

показано, что некоторые традиционные методы дают в принципе не-

верные результаты и не могут использоваться в современных исследо-

ваниях. Полученные на гусеобразных результаты имеют исключитель-

ное значение как для фундаментальных исследований, так и для ре-

шения чисто прикладных задач, связанных с природопользованием и 

охраной природы. Многие демографические исследования на гусеоб-

разных служат образцом и примером для применения на других груп-

пах птиц и позвоночных животных. 

Следует подчеркнуть, что демография животных относится к очень 

быстроразвивающимся областям знания. Например, только для мето-

дов типа «мечение – повторный отлов» ежегодно появляется 100-150 

журнальных статей, содержащих новейшие разработки сложного уров-

ня (Cooch, White 2005). Арсенал современных методов чрезвычайно бо-

гат и может удовлетворить практически любую потребность полевого 

исследования. Практическое применение явно не успевает за появле-

нием новых методов. Быстрое развитие новых методов приводит к уско-

ренному старению уже существующих методов. Рассмотренные в дан-

ной статье современные методы лет через 15-20 вполне могут перейти 

в категорию устаревших. 

Субъективные факторы – традиция и недостаточная осведомлён-

ность – препятствуют внедрению современных демографических мето-

дов в отечественную орнитологию. Кратко рассмотрим лишь один важ-

ный вопрос о применении очень популярного показателя – «процента 

возврата». Этот показатель традиционно использовался для оценки 

верности птиц месту предыдущего гнездования (рождения, зимовки, 

миграционной остановки и т.п.). На «проценте возврата» основано ста-

ринное представление о том, что все птицы возвращаются к местам 

своего рождения (натальная филопатрия) или предыдущего размно-

жения (гнездовой консерватизм). Неадекватность «процента возврата» 

как статистического показателя достаточно давно была показана раз-

ными авторами (Pollock et al. 1990; Бардин 1993; Lebreton et al. 1993; 

Martin et al. 1995; Cooch, White 2005). A.В.Бардин (1993) подробно раз-

бирает ошибки, обусловленные применением «процента возврата» в  

отечественной орнитологии. Существующий парадокс заключается 

в том, что представление о филопатрии (верности птиц «родине») осно-

вано на неверном методе («проценте возврата»). 

Применение корректных (в современном понимании) демографи-

ческих показателей может привести к получению принципиально но-

вого знания и к изменению традиционных представлений в орнитоло-
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гии. Сохраняемость φi является современной хорошо теоретически 

обоснованной альтернативой «проценту возврата». В отличие от «про-

цента возврата», сохраняемость содержит в себе поправку на неполно-

ту контроля и может сильно не совпадать с «процентом возврата». Со-

ответственно, выводы могут существенно различаться в зависимости от 

того, какой из этих двух показателей применялся. Показатель верно-

сти территории Fi является мерой филопатрии и позволяет дать строго 

количественные ответы на вопросы: какая часть из выживших птиц 

вернулась в изучаемую популяцию и какая часть от числа выживших 

оказалась вне популяции. Для многих случаев может оказаться, что 

вернулась в популяцию меньшая часть из выживших особей. Посред-

ством современных методов исследователь может вычислить показа-

тель верности птиц именно той территории, которую сам же произ-

вольно выбрал для изучения. Не имеет особого смысла приписывать 

этой территории функцию «родины». По существу, явление филопат-

рии есть частный случай проявления явления дисперсии (точнее, фи-

лопатрия – это дисперсия на малые дистанции). Дисперсия на средние 

и большие дистанции наиболее трудна для изучения. Используя пока-

затель верности территории и две градации дальности дисперсии осо-

бей можно точно указать, какая часть животных Fi переместилась на 

малые дистанции (т.е. осталась на изучаемой территории) и какая  

часть (1 - Fi) переместилась на средние и большие дистанции. 

Большинство демографических работ на гусеобразных с использо-

ванием прогрессивных методик выполнено в Северной Америке. В об-

ласти разработки и применения демографических методов европей-

ская орнитология исторически всегда заметно отставала от американ-

ской. В пределах постсоветского пространства наиболее весомые демо-

графические работы на утках выполнены в Латвии (Blums et al. 1996, 

2002, 2003; Nichols et al. 1997), что не в последнюю очередь обусловле-

но применением американских методик. В обзоре современного состо-

яния отечественных исследований водоплавающих (Сыроечковский, 

Рогачева 2001) нет упоминаний о работах по демографии. Несомненно, 

значительный прогресс в российской орнитологии может быть достиг-

нут за счёт внедрения современных демографических методов. 
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Остров Кярпясенсаари – один из многочисленных островов Ладож-

ских шхер, дугообразной полосой шириной 8-10 км опоясывающих по-

бережье в северо-западной глубоководной части Ладожского озера. 

Остров входит в охранную зону природного парка «Ладожские шхеры». 

Длина его 4.23 км, ширина – 2 км. К северу от Кярпясенсаари лежит 

превосходящий его по размерам остров Кухка, отнесённый к буферной 

зоне парка, к югу – несколько более мелких островов (Сависалонсаари, 

Руокосалонсаари, Миеккасаари и др.), входящих в заповедную зону, к 

востоку – также более мелкие острова (Каувонсаари, Кюнсаари), отно-

сящиеся к охранной зоне парка. 

В рамках экспедиции петербургского юннатского клуба «Шаги в 

природу» мы с 20 июня по 10 июля 2013 проводили изучение видового 

состава птиц в разных частях острова Кярпясенсаари. Наша стоянка 

находилась в восточной части острова (61°21.511' с.ш., 30°21.416' в.д.). 

На острове представлен характерный сельговый ландшафт (рис. 1 и 

2). Среди древесной растительности преобладает сосна Pinus sylvestris. 
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Рис. 1. Побережье южной части острова Кярпясенсаари. 2 июля 2013. 

 

 

Рис. 2. Юго-восточная часть острова Кярпясенсаари. 2 июля 2013. 

 

Ель Picea spp. встречается в виде подроста в сосняках, образуя не-

большие участки насаждений в восточной и северо-западной частях 

острова (рис. 3). На северо-западе острова ель росла вместе с берёзой 

Betula pendula, реже B. pubescens, рябиной Sorbus aucuparia и осиной 

Populus tremula. Юго-западная часть занята молодым сосняком. Осина 
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встречается более часто, чем берёза. В подросте по всему острову растёт 

можжевельник Juniperus communis. На севере Кярпясенсаари в бухте 

на побережье (со стороны острова Кухка) растёт ольха чёрная Alnus 

glutinosa (на заболоченном участке). Там же много вывернутой сосны, 

молодой березняк с осиной. Здесь был сильный пожар, много почер-

невших деревьев. Каменистые части покрывают мхи и лишайники. В 

центральной части Кярпясенсаари есть внутреннее озеро (рис. 4). 

 

 

Рис. 3. Ельник в восточной части  
острова Кярпясенсаари. 28 июня 2013. 

 

Всего на Кярпясенсаари мы отметили 47 видов птиц, из них 39 по-

стоянно держались на острове, а 8 – периодически залетали. Нашли 

38 гнёзд 14 видов птиц, из них 9 – жилые. 

Anas platyrhynchos. Гнездится. Найдено гнездо кряквы с кладкой в 

восточной части острова. 

Anas penelope. Видели у восточного берега острова. На Валаамском 

архипелаге, расположенном примерно в 30 км восточнее, свиязь обыч-

ный пролётный и гнездящийся вид, но в конце июня – начале июля 

численность резко снижается (Медведев, Сазонов 1994; Михалёва, Би-

рина 1997). 

Somateria mollissima. Пара обыкновенных гаг держалась у восточ-

ного берега Кярпясенсаари. С конца 1980-х годов отмечается гнездо-

вание гаги на Валаамском и Западном архипелагах Ладожского озера 

(Медведев, Сазонов 1994; Михалёва, Бирина 1996, 1997). На 2000 год 
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ладожская популяция обыкновенной гаги на этих архипелагах оцени-

валась более чем в 20 пар (Кондратьев, Лапшин 2004). Возможно, гаги 

расширяют район своего распространения на севере Ладоги. 

Mergus merganser. Большого крохаля видели у северо-восточного 

берега острова. 

Pandion haliaetus. Скопу наблюдали над проливом между острова-

ми Кярпясенсаари и Кухка. 

Accipiter gentilis. Видели на севере острова. 

Accipiter nisus. Отмечен также на севере Кярпясенсаари. 

Buteo buteo. В северной части острова наблюдали пару канюков,  

летящих в сторону острова Кухка. 

 

 

Рис. 4. Внутреннее озеро на острове Кярпясенсаари. 2 июля 2013. 

 

Lyrurus tetrix. Обычный вид. В восточной части острова находили 

порхалища и зимний помёт, вспугивали самцов и самок. 

Tetrao urogallus. При обследовании юго-восточной части острова 

подняли глухарку. 

Actitis hypoleucos. Многочислен. На восточном побережье недалеко 

от лагеря мы нашли яйца перевозчика, расклёванные, по-видимому, 

серой вороной. У юго-восточного берега острова найден мёртвый пте-

нец этого кулика. 

Gallinago gallinago. Токование в центральной части острова. 

Scolopax rusticola. Вальдшнепы регулярно тянули через восточную 

часть острова. 

Larus argentatus. Залетающих к острову серебристых чаек видели у 

северо-восточного берега. При посещении луд к северо-востоку от Кяр-

пясенсаари встречали колонии с птенцами. 
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Larus canus. Сизых чаек постоянно встречали вдоль всего побере-

жья острова. На лудах к северо-востоку от острова Кухка осматривали 

колонии с яйцами и птенцами. 

Hydroprogne caspia. Залетающих одиночных особей регистрирова-

ли у восточного и южного берегов острова. На одной из луд к северо-

востоку от острова Кухка, в проливе между островами Ма-Рускеасаари I 

и Петьяясаари I обнаружили гнездо чегравы в точке с координатами 

61°22.660' с.ш., 30°21.975' в.д. 21 июня в нём находился один малень-

кий птенец, 4 июля мы его окольцевали. Пара чеграв гнездилась оди-

ночно среди небольшой (5-6 пар) колонии сизых чаек. На соседних лу-

дах гнездились также речные и полярные крачки. По всей видимости, 

чегравы именно от этого гнезда и залетали к острову Кярпясенсаари. 

Гнездование этого вида на Ладожском озере впервые было обнаружено 

в 1986 году на острове Палинсаари (Валаамский архипелаг), где че-

гравы продолжали гнездиться и в последующие годы (Кучко и др. 1988; 

Бирина 1994; Медведев, Сазонов 1994; Михалёва, Бирина 1997). 

Sterna hirundo. Видели вдоль всего побережья острова. На лудах к 

северо-востоку от острова Кухка осматривали колонии речных крачек с 

яйцами и птенцами. 

Sterna paradisaea. Полярных крачек видели у восточного берега 

острова Кярпясенсаари. Среди гнездящихся речных крачек на лудах к 

северо-востоку от острова Кухка отмечено несколько гнездящихся пар 

полярных крачек. 

Columba palumbus. Гнездящийся вид. В центральной части острова 

найдено пустое гнездо вяхиря этого года. 

Cuculus canorus. Обычна. Голоса самки и самца регулярно слыша-

ли в восточной и центральной части острова. 

Caprimulgus europaeus. По-видимому, гнездящийся вид. Козодой 

постоянно держался в районе нашего лагеря, каждую ночь мы наблю-

дали его токование. 

Dendrocopos major. Обычный гнездящийся вид. В восточной и цент-

ральной частях острова были найдены два дупла большого пёстрого 

дятла с птенцами (21 и 29 июня). 

Anthus trivialis. Лесной конёк встречается в южной части острова. 

На соседнем острове Каувонсаари 1 июля нашли гнездо конька с 3 яй-

цами, самка насиживала (рис. 5). 

Motacilla alba. Обычна, чаще встречается на берегу. На восточной 

оконечности острова встречены слётки белой трясогузки. 

Corvus cornix. Обычна, чаще встречается в восточной части острова. 

Troglodytes troglodytes. Гнездящийся вид острова. В центральной и 

юго-восточной частях нами найдены два старых гнезда. Крапивник 

отмечен также в восточной части острова в ельнике. 

Sylvia atricapilla. Встречается на северо-западе острова. 
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Рис. 5. Гнездо лесного конька Anthus trivialis.  
Остров Каувонсаари, 1 июля 2013. 

 

Sylvia borin. Обычный, очевидно, гнездящийся вид. Отмечен в во-

сточной части острова, где найдены «набросы» гнёзд. 

Sylvia communis. По-видимому, гнездится. Встречается на севере и 

северо-западе острова по опушке леса. 

Sylvia curruca. Обычный гнездящийся вид. Встречается в северной 

части острова в молодых березняках. Там были найдены два гнезда 

(пустых), располагавшиеся на можжевельниках. На соседнем острове 

Руокосалонсаари (к югу от изучаемого) также нашли пустое гнездо. 

Phylloscopus trochilus. Встречается в восточной части острова. 

Phylloscopus sibilatrix. Встречается в южной части острова. 

Ficedula hypoleuca. Наблюдалась в южной и юго-западной частях. 

Muscicapa striata. Обычный гнездящийся вид. Мы нашли два гнез-

да, одно – 28 июня в восточной части острова (с кладкой из 4 яиц), дру-

гое – 3 июля в северо-западной (с 5 птенцами, готовыми к вылету). Оба 

гнезда располагались на высоких трухлявых пнях. На соседних остро-

вах Кухка и Руокосалонсаари были найдены ещё 2 гнезда серой мухо-

ловки с 6 и 4 яйцами (рис. 6). 

Erithacus rubecula. Обычный гнездящийся вид. Встречается чаще в 

восточной части острова. В центральной части острова было найдено 

пустое гнездо зарянки с выстилкой из перьев крохаля, располагавшее-

ся на упавшем дереве. 

Turdus pilaris. Обычный гнездящийся вид. Пустое гнездо рябинни-

ка найдено в центральной части острова. На соседнем острове Кухка 

нашли разорённое гнездо с 5 пробитыми яйцами и жилое гнездо с 2 

яйцами и 3 птенцами. Видели и слышали в разных частях острова. 
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Turdus merula. Обычный гнездящийся вид. Отмечен в восточной 

части острова, в ельнике, и в северной части. Нашли пустое гнездо в 

центральной части острова. 

Turdus iliacus. Обычный, по-видимому, гнездящийся вид. Встреча-

ется в восточной и юго-западной части острова. Интересно, что пение 

белобровика на востоке острова отличалось от пения на его западе. 

 

 

Рис. 6. Гнездо серой мухоловки Muscicapa striata  
на вершине соснового пня. 30 июня 2013. 

 

Turdus philomelos. Певчий дрозд – многочисленный гнездящийся 

вид. В разных частях острова мы находили как старые (10 гнёзд), так и 

жилые. 2 июля в гнезде в центральной части острова шло вылупление 

(1 яйцо, 3 птенца). Чаще всего гнёзда певчего дрозда располагались на 

кустах можжевельника на высоте 1.2-2.5 м. На острове Кухка 26 июня 

было найдено гнездо на сосне с насиживающей самкой (2 яйца). На 

маленьком острове Киесаари (с юго-западной стороны) 24 июня было 

найдено два жилых гнезда – с 5 птенцами и с 2 птенцами, готовыми к 

вылету. 

Turdus viscivorus. Дерябу видели в восточной части острова. 

Parus montanus. Обычный гнездящийся вид. Наблюдались вывод-

ки пухляка в юго-восточной части острова. 

Parus cristatus. Обычна. Небольшие группы хохлатых синиц отме-

чены в восточной части острова. 

Parus major. Обычный гнездящийся вид. Чаще встречается в во-

сточной и юго-восточной частях острова. Отмечены выводки. 

Fringilla coelebs. Многочисленный гнездящийся вид. 
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Fringilla montifringilla. В северной части Кярпясенсаари постоянно 

пел один самец юрка. Нерегулярное гнездование этого вида отмечено 

для Валаамского архипелага (Михалёва, Бирина 1997). В 1998 году 

юрки в значительном числе гнездились на островах залива Лехмалах-

ти (Бояринова, Кавокин 1998). 

Spinus spinus. Обычный гнездящийся вид. Отмечены выводки в во-

сточной части острова. 

Carpodacus erythrinus. Гнездящийся вид. Встречается по опушкам 

леса в южной, северной и северо-западной частях острова. Нашли пу-

стое гнездо чечевицы в северной части острова. 

Поскольку длительность экспедиций со школьниками ограничена 

по времени, мы смогли встретить далеко не все виды птиц, обитающих 

на Кярпясенсаари. Для сравнения укажем, что на Валаамском архи-

пелаге всего зарегистрировано 220 видов птиц, включая пролётных 

(Михалёва 1997). Автор надеется, что эти исследования будут продол-

жены в последующих экспедициях в этот район Ладожских шхер. 

Автор выражает искреннюю благодарность Е.Н.Рясной и С.В.Байдиной за помощь 

в организации и проведении нашей экспедиции, а также другим её участникам: А.В.Мяс-

никовой, А.Бриллиантовой, М.Градобоевой, А.Рязанцевой, Е.Курышеву, Н.Курышеву, 

И.Ожиговой, Г.Савон, А.Юргенсон за участие в сборе данных. 
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Яков Александрович Слащёв прожил очень яркую, но очень недол-

гую жизнь. О нем написаны статьи, книги и снято уже несколько те-

левизионных документальных фильмов. Поэтому нам нет необходимо-

сти подробно пересказывать его биографию. Кадровый потомственный 

военный, родившийся и получивший образование в Санкт-Петербурге, 

участник Великой и Гражданской войн, один из активнейших руково-

дителей Белого движения на юге России, герой обороны Крыма, эми-

грант и «возвращенец», трагически погибший от руки своего ученика. 

 

 

Яков Александрович Слащёв (1885–1929).  
1918 год. Из Википедии. 

 

Биография Я.А.Слащёва продолжает приковывать к себе внимание 

людей самых разных политических взглядов, нередко диаметрально 

противоположных. Мнения о нём сильно разнятся от очень положи-

тельных и восторженных до самых негативных. Но кто бы и как бы к 
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нему не относился, он был, безусловно, яркой личностью, способной на 

нестандартные, даже экстравагантные поступки, всю жизнь идя напе-

рекор общественному мнению. Он был очень талантливым человеком. 

Большинство публикаций о Слащёве посвящено военной службе. 

Нас же интересует его увлечение птицами. Об этом есть всего несколько 

фрагментарных, но очень любопытных свидетельств. Ещё в годы учё-

бы молодой Яша был не похож на окружающих. Биограф Слащёва 

Андрей Сергеевич Кручинин пишет: «И если он чем-то выделялся в 

это время на общем фоне своих однополчан, так тем, что, по рассказу 

одного из них, “редко участвовал в кутежах, водки не пил, а любил 

сладкое, принося с собой в офицерское собрание плитки шоколада. То-

варищи добродушно над ним подтрунивали, называя его красной де-

вицей”» (Кручинин 2003, с. 487). Однако на фронтах Великой войны 

Яков Александрович умудрился пять раз быть раненым, получить не-

сколько наград за мужество и храбрость и быстро дорасти до полков-

ника. Генералом «красна девица» стал в 33 года. 

Крым, 1920 год, гражданская война. Осаждённый красными полу-

остров продолжает удерживаться белыми войсками под командовани-

ем генерала Слащёва. Вот как описывает окружение Я.А.Слащёва в 

своих «Записках» Главнокомандующий Вооруженными силами Юга 

России генерал Пётр Николаевич Врангель. 

«В тот же день генерал Слащёв с женой был у моей жены с визи-

том. На следующий день мы поехали отдавать визит. Слащёв жил в 

своём вагоне на вокзале. В вагоне царил невероятный беспорядок.  

Стол, уставленный бутылками и закусками, на диванах – разбросан-

ная одежда, карты, оружие. Среди этого беспорядка Слащёв в фанта-

стическом белом ментике, расшитом жёлтыми шнурами и отороченном 

мехом, окружённый всевозможными птицами. Тут были и журавль, и 

ворон, и ласточка, и скворец. Они прыгали по столу и дивану, вспар-

хивали на плечи и на голову своего хозяина» (Врангель 2003). 

Едва ли не языческо-оккультная фантасмагория! Интересно, что в 

армии Древнего Рима была должность гаруспика – гадателя по полёту 

птиц или по их внутренностям, к сему предсказателю перед походом и 

сражением обязательно обращались военачальники. (Черкасов-Геор-

гиевский 2004). 

Белоэмигрант Михаил Николаевич Горбов (1898-1961) в воспоми-

наниях, опубликованных журналом «Звезда» в 2003 году, рассказывает 

про попугая, с которым не расставался Я.А.Слащёв: «За его непонят-

ную храбрость он получил название Слащёв-Крымский. Этот стран-

ный человек всегда был одет в белую, им придуманную форму – что-то 

вроде белой черкески. На голове – странная, белая же кубанка, на ле-

вом плече – белый попугай. Его адъютантом была большой красоты 

девушка, в чине поручика, и всегда в мужской форме. [...] И много раз 
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я сам его видел впереди своего конвоя с попугаем на левой руке, весь в 

белом, с развевающимся русским флагом, он объезжал наш фронт да-

леко впереди наших окопов» (Горбов 2003). 

Этот штабной попугай запечатлён на фотографии штаба Слащёва. 

Попугай сидит на спинке стула (не в клетке!) между вторым и третьим 

человеком слева, позади и выше их. 

 

 

Генерал-лейтенант Слащёв (третий справа), справа от него начальник штаба – генерал-майор Дубяго 
(друг Слащёва) и начальник оперативного отдела – полковник Орлов. Слева от Слащёва –  

его жена ординарец Нечволодова (была дважды ранена в боях и лично спасла Слащёва от гибели).  
Крым, Севастополь, 1920 год. Фото с сайта: http://lj.rossia.org/users/kazagrandy/365644.html?thread=1117516 

 

Про этого же попугая есть также воспоминания сотрудника воен-

ной британской миссии в Крыму (Фильм «Генералы против генералов, 

серия 3. Генерал Слащёв», 2012. 24-я минута фильма): 

«Представитель английской миссии с удивлением рассказывал о 

своей встречи с генералом. Разговор происходил в штабном вагоне 

Слащёва. Весь пол салона был усыпан ореховой скорлупой, а в глаза 

бросалась большая клетка. Слащёв вышел к англичанину с попугаем 

на плече и во время обсуждения стратегических вопросов не переста-

вал с попугаем советоваться». 

Когда Красная Армия под командованием Михаила Васильевича 

Фрунзе взяла штурмом Перекоп и прорвалась в Крым, наш герой в ок-

тябре 1920 года одним из последних кораблей покинул Родину. В эми-

грации в Константинополе он влачил жалкое существование, жил на 

гране нищеты в районе Скутери, по улице Де-Руни в доме Мустафа 

http://lj.rossia.org/users/kazagrandy/365644.html?thread=1117516
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Эфенди, дом 15/17, занимался огородничеством и разведением индеек 

и прочей живности. 

 

 

Генерал Я.А.Слащёв кормит индюшат.  
Константинополь, 1921 год.  

Фото с сайта: http://topwar.ru/12833-general-yasha.html 

 

Уже в эмиграции конфликт Слащёва с генералом Врангелем, на-

чавшийся ещё в Крыму, ещё более обострился, и спустя несколько ме-

сяцев Яков Александрович решается на необыкновенный шаг – он 

секретно возвращается на Родину. Встречать его в Севастополь при-

бывает из Москвы на специальном поезде лично сам Феликс Эдмундо-

вич Дзержинский. Слащёв пишет мемуары и начинает работать пре-

подавателем тактики в военном училище комсостава «Выстрел». У себя 

дома он снова держит птиц, пока проникшая в квартиру кошка не пе-

редушила всех его пернатых питомцев (Мельник 2005). Яков Александ-

рович учит военному делу красноармейцев, но 11 января 1929 года у 

себя в квартире его убивает один из его учеников, Лазарь Львович Ко-

ленберг, брат которого был казнён в Николаеве во время Гражданской 

войны по приказу Слащёва. Так обрывается жизнь этого незаурядного 

человека, крупного военачальника и большого любителя птиц. А сре-

ди его учеников в школе «Выстрел» тем временем учились такие бу-

дущие маршалы Победы в Великой Отечественной войне, как Алек-

сандр Михайлович Василевский, Леонид Александрович Говоров и 

Родион Яковлевич Малиновский. Любили Слащёва и в Белой армии – 

подчинённые за глаза называли его генералом Яшей. 

Яков Слащёв стал прототипом Романа Хлудова – героя знаменитой 

пьесы Михаила Афанасьевича Булгакова «Бег». Е.А.Митруль, один из 

корреспондентов М.А.Булгакова, которая помогала ему собирать ма-

териал для этого произведения, пишет 14 мая 1929 года в одном из пи-

http://topwar.ru/12833-general-yasha.html
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сем Михаилу Афанасьевичу, что когда Слащёв исполнял обязанности 

коменданта в Николаеве во время Гражданской войны, он «распоря-

дился поставить часовых у входа в городской аквариум и выделить 

средства на содержание зверей и птиц…» (http://bogdanclub.info/…). 

По мнению же историка и писателя Владимира Георгиевича Чер-

касова-Георгиевского, «на самом же деле Слащёв птиц сильно любил, 

причём родной полосы: журавля, ворона, ласточку, скворца,– посему 

начал приручать их ещё на фронте. Эта появившаяся у него от чрез-

мерного напряжения страсть, скорее всего, и загнала генерала снова 

на родину» (Черкасов-Георгиевский 2004). 

Якову Александровичу Слащёву на момент гибели шёл всего лишь 

44-й год. Тело его было кремировано и где находится урна с прахом – 

неизвестно. 
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Формы репродуктивного поведения  

обыкновенного зимородка Alcedo atthis 

Ю.В.Котюков 

Второе издание. Первая публикация в 1991* 

В течение 15 лет (1976-1990) изучали популяцию обыкновенного 

зимородка Alcedo atthis, гнездящуюся в обрывистых берегах реки Пры 

у южной границы Окского заповедника. Наблюдениями за гнездова-

нием 411 самок и 357 самцов установлено наличие 5 основных форм 

репродуктивного поведения, отличающихся друг от друга соотношени-

ем числа особей разного пола в гнездящихся группах. 

Моногамия, при которой сохраняющаяся на протяжении всего се-

зона пара имеет от 1 до 3 кладок и 0-3 выводка (224 случая). 

Бигиния, при которой самец, гнездящийся одновременно или по-

следовательно с 2 самками, имеет 2-5 кладок и до 4 выводков (83 слу-

чая). Самки одного самца, гнездясь синхронно, откладывали по 1-3 

кладки или, гнездясь последовательно, по 1-2 кладки, что и определя-

ло число кладок самца. 

Тригиния (6 случаев). Самец имеет от 3 (3 самки последовательно 

откладывают по кладке) до 6 кладок и 2-6 выводков. 

Тетрагиния (1 случай). При этом 3 самки одного самца почти од-

новременно отложили свои первые кладки и вывели птенцов. Одна из 

самок на гнездовании больше не отмечена, другая самка отложила 

вторую кладку в паре с другим самцом, третья самка отложила в паре 

с прежним самцом вторую и третьи кладки. Четвёртая самка, зани-

мавшая соседнюю территорию, отложила свою вторую кладку в паре с 

самцом, гнездившимся до этого с тремя самками. Таким образом, са-

мец имел в течение сезона 6 кладок и 4 выводка. 

Биандрия, при которой самка гнездится последовательно с 2 сам-

цами (43 случая). Можно различать естественную биандрию, когда 

самка оставляет нормально развивающийся выводок на попечение 

самца и откладывает вторую кладку в паре с другим самцом, и вы-

нужденную биандрию. При этом самка меняет самца лишь после ги-

бели кладки или выводка. 

На тех участках ареала, где сезон гнездования зимородка более 

растянут (например, в Западной Европе), известны случаи четырёх-

кратного нормального гнездования. Там у зимородка можно предпола-

                                       
* Котюков Ю.В. 1991. Репродуктивное поведение обыкновенного зимородка // Материалы 10-й Все-

союз. орнитол. конф. Минск, 1, 2: 313-314. 
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гать существование и других форм репродуктивного поведения – раз-

множение в более крупных семейных группах. 

Не выявлено преобладающего влияния той или иной формы ре-

продуктивного поведения. Существование нескольких циклов гнездо-

вания способствует появлению полигамных групп, особенно биандрии. 

Между числом самок, гнездящихся дважды и трижды, и числом поли-

гамных самок и самцов имеется тесная связь (r соответственно равно 

0.85 и 0.84). Как правило, в гнездящейся популяции самки преобла-

дают (разница между числом самок и числом самцов в отдельные годы 

от 2 до 12), в среднем ежегодно самок на 3.6 особи больше, чем самцов. 

Между числом самок и числом случаев полигинии существует сильная 

положительная корреляция (r = 0.80). Все это, казалось бы, подтвер-

ждает мнение некоторых исследователей о том, что полигамия у зимо-

родка – следствие преобладания в популяциях самок. В действитель-

ности же соотношение полов близко к 1:1, так как ежегодно некоторое 

число самцов хотя и занимает гнездовые участки, но к размножению 

не приступает. 

  
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Гнездование сапсана Falco peregrinus  

в бассейне Большой Роговой  

(юг Большеземельской тундры) 

Р.Н.Воронин 

Второе издание. Первая публикация в 1988* 

Сапсан Falco peregrinus – редкий гнездящийся вид бассейна реки 

Большая Роговая, но его биология здесь слабо изучена. Имеющиеся в 

литературе сведения о его распространении и биологии касаются в ос-

новном других районов Большеземельской тундры (Успенский 1965; 

Воронин 1977; Минеев 1980; Воронин и др. 1983). 

Материал собран в июне-июле 1981-1984 годов в среднем течении 

Большой Роговой, где ежегодно гнездилось две пары сапсанов (под 

наблюдением находилась территория тундры примерно в 50 км2). 

В 1981 году одно гнездо сапсана было на крутом склоне глубокого 

оврага, прилегающего к реке Сяттейвис, а другое – на склоне обрыви-

                                       
* Воронин Р.Н. 1988. Гнездование сапсана (Falco peregrinus) в бассейне р. Большая Роговая  

(юг Большеземельской тундры) // Экология и поведение птиц. М.: 67-70. 
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стого берега Большой Роговой. Расстояние между гнёздами 8 км. В 

1982 году одна пара гнездилась вновь на реке Сяттейвис (в 400 м от 

прошлогоднего места), а второе гнездо было обнаружено на склоне ко-

ренного берега ручья Воркатывис. На реке Большая Роговая сапсаны 

в этот год не гнездились (по-видимому, отсюда они переместились в 

1982 году на ручей Воркатывис, поскольку их гнездо располагалось в 

2 км от прошлогоднего места). В 1983-1984 годах гнёзда сапсанов 

находились: одно на ручье Воркатывис (на одном и том же месте), а 

другое – на Большой Роговой. Расстояние между ними – 6 км. 

Размеры обследованных гнёзд сапсанов в бассейне Большой Рого-

вой таковы, см: диаметр лотка 18-21, его глубина 5.3-6.5. Гнёзда пред-

ставляли собой ямку в земле, выстланную небольшим количеством су-

хой травы. В 1983 году одна пара (на ручье Воркатывис) отложила яйца 

в старом гнезде зимняка Buteo lagopus. 

Откладка яиц у сапсана в бассейне Большой Роговой начинается в 

первой половине июня. 13 июня 1982 сапсаны уже насиживали яйца. 

В 1984 году 9 июня в гнезде сапсана на Большой Роговой было 1 яйцо, 

а 13 июня в том же гнезде –3 яйца. В другом гнезде на ручье Воркаты-

вис 17 июня 1984 птицы уже насиживали кладку. Примерно такие же 

сроки откладки яиц у сапсанов наблюдаются и в сопредельных регио-

нах (Данилов и др. 1984). 

В бассейне Большой Роговой в 1981-1984 годах в обследованных 

кладках (n = 8) было от 1 до 4 яиц (в среднем 2/2). 

Интересно, что в 1982-1984 годах общее количество отложенных 

яиц двумя парами было одинаковое – 5. Величина кладки у пар по го-

дам изменялась также незначительно. В то же время у обеих пар еже-

годно отмечался эмбриональный отход (яйца, в которых эмбрион не 

развивался). Наличие в кладках сапсанов яиц-«болтунов» характерно 

и для других районов его гнездования (Спангенберг, Леонович 1958; 

Данилов и др. 1984). 

Величина кладки яиц у сапсана в бассейне Большой Роговой сход-

на с таковой птиц, гнездящихся на сопредельной территории. С.М. 

Успенский (1965) отмечал, что в 1957 году на Югорском полуострове в 

кладках сапсанов было по 2-3 яйца. На полуострове Канин в этот же 

год в их кладках было также по 2-3 яйца (Спангенберг, Леонович 

1958). На Ямале в разные годы в гнёздах сапсанов находили от 1 до 4 

яиц (Осмоловская 1948; Данилов и др. 1984). 

Средние размеры яиц сапсана, гнездящегося в бассейне Большой 

Роговой, были следующими (n = 14), мм: длина 55.6±0.34 (S.E.), S.D. = 

1.28, CV = 2.4; ширина, соответственно, 42.4±0.40, S.D. = 1.51, CV =3.5. 

Сапсаны насиживают яйца более месяца. Так, в гнезде на Большой 

Роговой в 1984 году от момента откладки первого яйца (8-9 июня) до 

проклёва первого птенца (12 июля) прошло 34 дня, а от откладки по-
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следнего яйца (в кладке было 3 яйца) до появления первого птенца – 

30 дней. Так как у хищных птиц насиживание начинается с первого 

отложенного яйца, то общий срок насиживания у данной пары соста-

вил 34 дня. 

Птенцы у сапсана в бассейне реки Большая Роговая появляются в 

первой половине июля. В 1981 году в гнезде, расположенном на реке 

Сяттейвис, первый птенец появился 14 июля. В 1982 году только что 

вылупившийся птенец (скорлупа от яйца ещё лежала в гнезде) отме-

чен 12 июля в 17 ч. Птенец был почти слепой (веки были полуоткры-

ты, просматривалась лишь узкая щель). Во втором яйце в это же время 

начинался проклёв. Разница между появлением двух птенцов в дан-

ном гнезде составила около суток. В 1984 году птенцы у сапсана по-

явились в первой половине июля. 10 июля в гнезде на ручье Воркаты-

вис находились птенцы примерно 3-4-дневного возраста. В другом 

гнезде начало проклёва отмечено 12 июля. Подобные различия в сро-

ках появления птенцов в отдельных кладках сапсана характерны и 

для других районов. Так, на Канине 30 июня 1957 в гнезде сапсана 

были уже птенцы (Спангенберг, Леонович 1958). На острове Вайгач в 

1960 году вылупление птенцов наблюдалось в 5-20 числах июля (Кар-

пович, Коханов 1967). В 1974 году на Ямале первые птенцы у сапсанов 

появились 18 июля (Данилов и др. 1984). 

Таким образом, в среднем течении Большой Роговой в 1981-1984 

годах отмечено стабильное гнездование двух пар сапсанов. Птицы 

ежегодно предпочитали использовать одни и те же гнездовые террито-

рии. На реке Сяттейвис гнездовую территорию сапсанов в 1982 году 

занял кречет Falco rusticolus. 

В связи с сельскохозяйственным освоением тундры, изменением 

мест, пригодных для гнездования, возрастает опасность исчезновения 

сапсанов в данном районе. Поэтому было бы полезно организовать за-

казник с целью сохранения редких птиц в бассейне реки Большая Ро-

говая, ведь здесь, кроме сапсана и кречета, встречаются также беркут 

Aquila chrysaetos, орлан-белохвост Haliaeetus albicilla и пискулька An-

ser erythropus, занесённые в Красные книги МСОП, СССР и РСФСР. 
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Лебедь-кликун Cygnus cygnus  

в Павлодарской области в 1970-1980 годах 

А.О.Соломатин 

Второе издание. Первая публикация в 1991* 

В лесостепи и степи правобережья Иртыша и в степной зоне лево-

бережья к югу от канала Иртыш–Караганда, согласно обследования в 

1983 году, кликун Cygnus cygnus гнездится. Левобережье к северу от 

канала занимает лебедь-шипун Cygnus olor. Эта граница лишь отча-

сти перекрывается кликуном в районе Иртышска, а шипун залетает к 

востоку от села Железинка. Распашка земель привела к высыханию 

многих тростниковых озёр, поэтому численность лебедей в крае пада-

ет, а на севере, в Иртышском районе, происходит замена кликуна ши-

пуном. По сведениям охотоведа А.А.Абросимова, в 1970-х годах в Ир-

тышском и Краснокутском районах доминировали кликуны. На озере 

Шиганак в 1979 году держалось 7 особей и пара с выводком, на водоё-

мах совхоза «Коскольский» – 8 пар, а в 1983 году там были одни шипу-

ны. Сейчас в области гнездится по несколько пар каждого вида лебедя. 

В 1983 году мне было известно о гнездовании кликуна на озёрах Ку-

нек, в 70 км западнее Иртышска – 3 пары, в окрестностях сёл Озёрное 

и Антоновка Железинского района – 7, близ села Песчаного Качирско-

го района – 3, вблизи села Орловка Щербактинского района – 1; в 1976 

году в 15 км севернее гор Желтау – 1. В Железинском районе в 1985 

году по одному гнезду кликуна обнаружено близ села Михайловка 

(озёра Малое Белое, Джалманды, Тетен) и в Качирском районе возле 

села Калиновка на озере Аманколь. 
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