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Сезонная моногамия – тип репродуктивных 
отношений, наиболее характерный для европей-
ских воробьинообразных птиц [9], [24]. Это спра-
ведливо и для представителей семейства славко-
вых (Sylvidae), в том числе для пеночки-веснички 
Phylloscopus trochilus (L.) – вида, обладающего 
обширным гнездовым ареалом и являющегося 
модельным объектом многих популяционно-
экологических исследований. Однако за период 
длительного изучения этого вида был накоплен 

большой объем данных, свидетельствующих о 
том, что при явном доминировании моногамии в 
популяциях пеночки-весничики в разных услови-
ях обитания проявляются случаи полигамии [1], 
[3],  [4], [8], [10], [12], [18], [24], [26], [27], [30]. Кро-
ме того, с применением методов молекулярно-ге-
нетического анализа у пеночки-веснички было 
обнаружено явление экстрапарного отцовства 
[16], [22], указывающее на то, что не только сам-
цы, но и самки в течение гнездового сезона могут 
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Факультативная полигамия и экстрапарное отцовство  
пеночки-веснички в разных частях ареала*

В 2006–2008 и 2015–2017 годах с помощью молекулярно-генетических методов и наблюдений за 
индивидуально мечеными особями были проведены исследования уровня полигинии и экстрапар-
ного отцовства пеночки-веснички Phylloscopus trochilus (L.) на территории европейской части России. 
В районах исследований преобладали сезонные моногамные отношения, типичные для этого вида, 
однако были распространены и случаи «супружеской измены» со стороны самок и/или насильствен-
ной копуляции, фактически являющиеся подтверждением факультативной полиандрии некоторых 
самок и приводящие к экстрапарному происхождению части птенцов. Доля экстрапарного отцовства 
в разных районах исследований составила от 11,8 до 37,5 % (в среднем по всем районам 19,5 %),  
а доля гнезд с потомками, имеющими экстрапарное происхождение, – от 66,7 до 83,3 % (в среднем 
– 72,2 %). Также был установлен факт полигинии некоторых самцов в Карелии. В сезоны исследова-
ний в этом регионе уровень полигамии колебался от 7,7 до 16,7 %, в среднем составляя 11,5 %. 
Многообразие репродуктивных отношений, по-видимому, направлено на максимальную реализацию 
репродуктивного потенциала особей и способствует увеличению генетического разнообразия по-
томства.
Ключевые слова: пеночка-весничка, Phylloscopus trochilus, репродуктивные отношения, семейная структура, полигамия, 
экстрапарное отцовство, ареал
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иметь более одного репродуктивного партнера. 
Приведенные факты свидетельствуют о том, что 
репродуктивные отношения этого вида доволь-
но сложны и вызывают ряд вопросов. Насколько 
распространены случаи отклонения от типичной 
для вида сезонной моногамии у пеночки-веснич-
ки? Каков уровень полигинии и экстрапарного 
отцовства этого вида в разных регионах? В каких 
условиях обитания, в частности в каких частях 
обширного ареала, они проявляются? Все эти 
вопросы требуют дальнейшего изучения. В свя-
зи с этим цель наших исследований заключалась 
в изучении уровня полигинии и экстрапарного 
отцовства пеночки-веснички в разных частях ее 
гнездового ареала.

МЕТОДЫ И МАТЕРИАЛЫ
В 2006–2008 и 2015–2017 годах с помощью 

молекулярно-генетических методов и наблюде-
ний за индивидуально мечеными особями были 
проведены исследования уровня полигинии и 
экстрапарного отцовства пеночки-веснички на 
территории европейской части России: в Мур-
манской области, Карелии, Псковской области и 
Мордовии. Указанные регионы охватывают раз-
ные части гнездового ареала изучаемого вида: 
от северной периферии до южных зон соответ- 
ственно.

На участках исследований проводили отлов 
птиц с целью индивидуального мечения, необ-
ходимого для дальнейших наблюдений, и поиск 
гнезд пеночек-весничек. Отлов осуществляли 
переносными паутинными сетями и специаль-
ными автоматическими ловушками, устанавли-
ваемыми на гнезда, в том числе оригинальной 
конструкции [11]. При мечении птиц кольцевали 
стандартными номерными и цветными пласти-
ковыми кольцами в уникальных комбинациях, 
распознаваемых дистанционно. В течение всего 
репродуктивного сезона проводили регулярные 
наблюдения за взрослыми особями и отслежива-
ли судьбу их гнезд.

В ходе сбора материала для ДНК-анализа у 
птенцов в возрасте 6–7 дней брали 1–2 растущих 
пера, возобновляемых при постювенальной линь-
ке, то есть через 25–30 дней (с целью миними-
зировать негативное влияние изъятия элементов 
оперения на летные способности молодых птиц). 
У взрослых особей проводили забор крови (до 
10 мкл) из кончика когтя. Образующуюся ранку 
дезинфицировали. Установлено, что подрезанные 
таким образом когти отрастают в течение трех 
недель. Также брали пробы содержимого яиц, 
из которых по каким-либо причинам птенцы не 
вылупились. Пробы фиксировали в SDS-буфере 
или 75 % этаноле и хранили в полевых условиях в 
течение 2–3 недель в прохладном месте. Дальней-
шее хранение проб осуществляли в лаборатории 
в морозильной камере при температуре минус 
20 °С. 

ДНК из проб выделяли с помощью набора 
«ДНК-Экстран-2» (Синтол) в соответствии с при-
лагаемыми протоколами. Полимеразную цепную 
реакцию (ПЦР) для выяснения структуры семей 
у пеночек-весничек проводили с использовани-
ем видоспецифичных микросателлитных прай-
меров Phtr1, Phtr2 и Phtr3 [22] в амплификаторе 
MaxyGene (AxyGene, США), используя реакци-
онную смесь ScreenMix-HS (Евроген, Россия). 
Реакционная смесь (объем 25 мкл) содержала  
5 мкл смеси для ПЦР, 1 пкМ обратного и прямо-
го праймеров и 50 нг ДНК. Температура отжига 
праймеров составляла + 55 °С. Сиквенс прайме-
ров представлен в табл. 1.

Таблица 1
С и к в е н с  и с п о л ь з у е м ы х  п р а й м е р о в

Праймер Сиквенс

Phtrl 5’-CTGGGAGAAGACTCTAAGCCTT-3’
5’-CTACTTTTTAATGTGAGATCCAAACT-3’

Phtr2 5’-CGCAGGCTCAGAAATACTTGA-3’
5’-GCCCACAGCTCAATAGTCTT-3’

Phtr3 5’-ATTTGCATCCAGTCTTCAGTAATT-3
5’-CTCAAAGA AGTGCATAG AGATTTCAT-3’

Полученные ПЦР-продукты разделяли в 
8 % полиакриламидном геле, используя трисаце-
татный буфер. ПЦР-продукты окрашивали бро-
мистым этидием, после чего визуализировали в 
проходящем УФ свете и фотографировали. Фото-
графии электрофореграмм ДНК обрабатывали в 
программе Kodak 1D. Количество экстрапарного 
отцовства определяли в программе PROBMAX 
[20].

Всего с помощью молекулярно-генетического 
анализа исследовано 36 семей, включающих 187 
птенцов (в том числе погибших зародышей).

РЕЗУЛЬТАТЫ
По данным наблюдений за индивидуально ме-

чеными особями, подтвержденным с помощью 
молекулярно-генетических методов (табл. 2), час-
тота полигинии у пеночки-веснички в 2006–2008 
годах в Карелии составила 11,5 % (3 случая на 26 
исследованных самцов). Отмеченные случаи по-
лигинии были социальными – самцы-полигамы 
привлекали по две самки и имели по два гнез-
да со значительно перекрывающимися сроками 
гнездования. 

В других районах исследований в сезоны 
проведения нашей работы фактов социальной 
полигамии, когда бы один самец привлекал бо-
лее одной самки, не отмечали. Посредством мо-
лекулярно-генетического анализа также не было 
выявлено фактов скрытой полигамии самцов, об-
разовавших стабильные репродуктивные пары. 
Единственное подозрение на «скрытую» полиги-
нию вызывали самцы, являющиеся отцами экс-
трапарных потомков в исследованных семьях (см. 
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далее), однако их статус как полигинных на ос-
новании собранных материалов не подтвержден.

Параметры частоты встречаемости экстрапар-
ного отцовства в районах исследований, когда во 
внешне «моногамных» парах самцы не были от-
цами некоторых птенцов, представлены в табл. 
3 и 4. Согласно полученным данным (см. табл. 
3), во многих семьях самки совершали «внебрач-
ные» копуляции, хотя пары сохранялись как ми-
нимум до вылета птенцов из гнезда или его ра-
зорения. Общая доля экстрапарного отцовства в 
исследованных выборках варьировала от 11,8 до 
37,5 % (см. табл. 4).

Таблица 3
Д о л я  с е м е й  с  э к с т р а п а р н ы м  п о т о м с т в о м 

( Э П П )  о т  ч и с л а  в с е х  и с с л е д о в а н н ы х  с е м е й

Регион и сезоны  
исследований

Число 
семей

Число 
семей  
с ЭПП

Доля 
семей 

с ЭПП, 
%

Мурманская обл., 2016 6 5 83,3

Карелия, 2006–2008 19 13 68,4

Псковская обл., 2017 3 2 66,7

Мордовия, 2016–2017 8 6 75,0

Итого 36 26 72,2

Таблица 4
Д о л я  э к с т р а п а р н ы х  п о т о м к о в  ( Э П П )  о т 

ч и с л а  в с е х  и с с л е д о в а н н ы х  п о т о м к о в

Регион и сезоны  
исследований

Число 
потом-

ков

Число 
ЭПП в 

выборке

Число 
ЭПП в 
гнезде 
(преде-

лы)

Доля 
ЭПП, 

%

Мурманская обл., 2016 32 12 1 – 4 37,5

Карелия, 2006–2008 98 15 1 – 2 15,3

Псковская обл., 2017 17 2 1 11,8

Мордовия, 2016–2017 38 7 1 – 2 18,4

Итого 185 36 1 – 4 19,5

ОБСУЖДЕНИЕ
Данные по частоте полигинии у пеночки-

веснички в южной Карелии, подтвержденные с 
помощью молекулярно-генетического анализа 
(11,5 %), в целом соответствуют полученным 
с помощью наблюдений за мечеными птицами 
результатам многолетних исследований в Юго-

Восточном Приладожье. Согласно этим мате-
риалам, уровень полигинии у птиц изучаемо-
го вида в разные годы составляет от 5 до 17 %  
(в среднем 9,9 %, 36 полигамов из 364 проконт-
ролированных самцов) [4]. Следует отметить, что 
число самцов-полигамов, отмеченных за сезон, 
обычно невелико – в 2006–2008 годах, когда про-
водили исследования в Карелии, лишь по одному 
самцу из числа контролируемых были полигин-
ными (см. табл. 2). Сравнительно низкая частота 
встречаемости социальной полигамии, вероятно, 
явилась причиной того, что это явление не было 
отмечено нами в других регионах. Тем не менее 
факультативная полигиния у пеночки-веснички 
зарегистрирована и в других частях ареала [1], 
[3], [8], [10], [12], [18], [22], [24], [26], [27], [30]. 
Л. Хаартман [24], анализируя это явление у ев-
ропейских  воробьинообразных, констатировал, 
что 44 % видов являются факультативными по-
лигамами, а у 5 % полигиния обычна.

Полагают [2], [4], [22], что у пеночки-веснички 
способствовать возникновению полигинии мо-
гут такие факторы, как оптимальная температура 
среды; достаточное обилие корма; способность 
к повторному гнездованию после неудачи пер-
вого; высокая плотность населения; меньшее, по 
сравнению с самками, участие самцов в заботе 
о потомстве; терпимость самок к присутствию 
друг друга в условиях повышенной плотности 
населения и их способность самостоятельно вы-
кормить выводок.

С помощью молекулярно-генетического ана-
лиза у пеночки-веснички также были выявлены 
случаи экстрапарного отцовства, когда во внешне 
«моногамных» парах самцы не были отцами всех 
птенцов (см. табл. 3, 4). Такое могло произойти в 
результате «добровольных» или «принудитель-
ных» внепарных копуляций, которые периоди-
чески отмечают у птиц [4], [14], [15], [17], [19], 
[25], [28], [31], [32], [33], [34]. По обобщенным дан-
ным [23], более чем у 70 % видов хотя бы часть 
птенцов в гнезде не являются потомками самца 
– хозяина гнезда. Согласно нашим данным и дан-
ным других исследователей [16], [22], значитель-
ная доля экстрапарного отцовства в поселениях 
пеночки-веснички характерна для разных частей 
ее гнездового ареала. Логично предположить, что 
в конечном итоге экстрапарные копуляции самки 
ведут к увеличению генетической гетерогеннос-
ти ее потомства, о чем говорили и ранее [21].

Если доказанные случаи копуляции самки бо-
лее чем с одним самцом идентифицировать как 
факты полиандрии, будет очевидно, что частота 
выявленной полигамии самцов (от полного от-
сутствия до 5–17 %) намного уступала частоте 
выявленной полигамии самок (68–83 % скрытой 
полиандрии). Последнее, по-видимому, может 
быть обусловлено численным преобладанием 
взрослых самцов, отмеченным во всех районах 
исследований [5], [6], [7], новые данные. При 

Таблица 2
П а р а м е т р ы  п о л и г и н и и  п е н о ч к и - в е с н и ч к и  

в  К а р е л и и  в  2 0 0 6 – 2 0 0 8  г о д а х 

Параметр 2006 2007 2008 2006 – 
2008

Число исследованных 
самцов 7 13 6 26

Число полигинных самцов 1 1 1 3

Частота полигинии, % 14,3 7,7 16,7 11,5
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этом, конечно, следует учитывать тот факт, что 
в ходе работы могли быть упущены некоторые 
случаи полигинии, когда она не была социаль-
ной (то есть когда самец не образовывал более 
одной стабильной репродуктивной пары, но при 
этом мог периодически спариваться с более чем 
одной самкой). 

Таким образом, репродуктивные отношения 
пеночки-веснички в районах исследований оказа-
лись весьма разнообразны. Все разнообразие этих 
взаимоотношений, по-видимому, направлено на 
максимальную реализацию репродуктивного 
потенциала особей популяции и служит увели-
чению генетической гетерогенности потомства.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В районах исследований в поселениях пено-

чек-весничек преобладали сезонные моногамные 
отношения, однако были распространены и слу-
чаи «супружеской измены» со стороны самок и/
или насильственной копуляции, фактически 
являющиеся подтверждением факультативной 
полиандрии некоторых самок и приводящие к 
экстрапарному происхождению части птенцов. 
Также был установлен факт полигинии отде-
льных самцов. 

Таким образом, репродуктивные отношения 
пеночки-веснички оказались довольно сложны и 
не ограничены сезонной моногамией, что харак-
терно для разных частей гнездового ареала этого 
вида. Усложнение репродуктивных отношений в 
популяции, по-видимому, направлено на макси-
мальную реализацию репродуктивного потенци-
ала особей, в конечном итоге ведет к увеличению 
генетической гетерогенности потомства и, следо-
вательно, поставляет материал для отбора.
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FACULTATIVE POLYGAMY AND EXTRAPAIR PATERNITY OF WILLOW WARBLERS  
IN DIFFERENT PARTS OF THE SPECIES’ RANGE

We studied the level of polygyny and extrapair paternity in Willow Warblers Phylloscopus trochilus (L.) with the help of molecu-
lar genetic techniques and observations of marked birds during 2006–2008 and 2015–2017 on the territory of  European Russia. 
Seasonal monogamy, typical for this species, prevailed in the study areas. However, there were common cases of extra-pair copu-
lations, which were a confirmation of the facultative polyandry of some females. The frequency of extrapair paternity in different 
regions was 11,8–37,5 % (on average 19,5 %), and the share of nests with extrapair nestlings was 66,7–83,3 % (on average 72,2 %). 
We registered polygyny in some males in Karelia and in the north-western part of Russia. The level of polygamy in this region 
ranged from 7,7 to 16,7 %, averaging 11,5 %, during the research. Apparently, the diversity of reproductive relationships is aimed 
at maximizing the reproductive potential of individuals and contributes to the genetic diversity of the offspring.
Key words: Willow Warbler, Phylloscopus trochilus, reproductive relationships, family structure, polygamy, extrapair paternity, 
species range
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