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Аннотация: В ходе многолетнего (1970–2016 гг.) изучения экологии раз-
множения уток на оз. Кротово (Северная Кулунда) обследовано 6654 
гнезда. Зафиксировано 1517 случаев внутривидового и межвидового 
гнездового паразитизма. Даны количественные оценки разных сторон 
гнездового паразитизма: экстенсивности «заражения» гнезд хозяев 
разными видами уток; склонности вида к паразитированию; уровня 
интра- и интерспецифичного паразитизма; избирательности парази-
том видов-хозяев. Проанализированы связи уровней межвидового и 
внутривидового паразитизма с абсолютной и относительной числен-
ностью вида-паразита в сообществе уток. Установлена положительная 
связь общего уровня паразитизма с численностью у хохлатой чернети 
(Aythya fuligula) и у кряквы (Anas platyrhynchos). У более склонного к 
паразитизму красноголового нырка (Ay. ferina) доля паразитических 
яиц в конспецифичных кладках увеличивалась, в интерспецифичных 
уменьшалась, а суммарная доля не зависела от численности. У ныр-
ковых уток гнездовой паразитизм больше распространен у красного-
лового и красноносого (Netta rufina) нырка, а у речных – у серой утки 
(A. strepera). © Петрозаводский государственный университет
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Введение
Гнездовой паразитизм у птиц, и облигат-

ный, и факультативный, хорошо известное 
исследователям явление. Его рассматри-
вают как альтернативную репродуктивную 
тактику, при которой паразитирующая самка 
откладывает яйца в чужие гнезда, не наси-
живает их и заботу о потомстве оставляет хо-
зяину гнезда. Гнездовой паразитизм особен-
но широко распространен среди гусеобраз-
ных птиц (Sorenson, 1992; Geffen, Yom-Tov, 
2001) и за исключением одного южноаме-
риканского вида, черноголовой древесной 

утки (Heteronetta atricapilla), проявляется 
в факультативной форме и может быть как 
внутри-, так и межвидовым. Случаи гнездо-
вого паразитизма зарегистрированы у более 
половины видов этого отряда, обитающих в 
различных регионах, гнездящихся в откры-
тых и в лесных местообитаниях, отдельны-
ми парами и колониально. В одни списки 
включены 76 видов (Geffen, Yom-Tov, 2001), 
в другие – 88 (Нумеров, 2003), и по мере по-
ступления новых данных о малоизученных 
видах, скорее всего, число видов увеличит-
ся. Опубликованы всесторонние обзоры осо-
бенностей гнездового паразитизма у разных 
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видов водоплавающих птиц и гипотез его 
происхождения (Sayler, 1992; Нумеров, 2003; 
Pöysä et al., 2014). Основной акцент делается 
на исследовании либо только внутривидо-
вого гнездового паразитизма, и таких работ 
большинство, либо только межвидового. 
Одновременное изучение внутривидового 
и факультативного межвидового гнездового 
паразитизма позволяет оценить значение 
этих форм поведения в жизни популяций.

Цель нашей работы – дать количествен-
ную оценку внутривидового и межвидового 
гнездового паразитизма у уток, гнездящихся 
на оз. Кротово, а также их межгодовой дина-
мики в зависимости от относительной чис-
ленности каждого вида в утином сообще-
стве.
Материалы 

Материал по гнездовому паразитизму со-
бирался в ходе исследований экологии ути-
ных птиц в сезоны размножения с 1970 по 
2016 г. на оз. Кротово (53°72' с. ш., 77°88' в. 
д.) в Карасукском районе Новосибирской 
области. Озеро Кротово, площадь которо-
го (345–485 га) изменяется в зависимости 
от обводненности, входит в Карасукский 
озерно-займищный район, занимающий ни-
зовья бассейна р. Карасук. Оно относится к 
озерам с внутриозерно-сплавинным типом 
зарастания (Волгин, Сипко, 1982). Сплавина 
и заросли надводной растительности зани-

мают около 60 % площади озера, благодаря 
чему на озере имеются хорошие условия для 
гнездования уток. Основа растительности 
сплавин – тростник (Phragmites communis) и 
папоротник (Dryopteris thelypteris). Подроб-
но место работы описано ранее (Михантьев, 
Селиванова, 2008).

За исключением 6 лет (1976, 1977, 1980, 
2012, 2013, 2014) утиные гнезда учитывали с 
начала мая до конца июля методом сплош-
ного осмотра островов и кромки сплавины 
на постоянных площадках, расположен-
ных по периметру озера, общей площадью 
примерно 28 га. Периодичность повторных 
учетов и проверок гнезд 7–10 дней. Яйца из-
меряли, описывали цвет скорлупы, опреде-
ляли стадию инкубации по водяному тесту 
(Westerskov, 1950; Меднис, Блум, 1976) и ме-
тили водостойким маркером.

На озере найдены гнезда 11 видов гусе-
образных (Михантьев, Селиванова, 2010), 
основные из них – три вида речных уток: 
кряква (Anas platyrhynchos), серая утка (A. strepera), широконоска (A. clypeata), и три 
вида нырковых уток: красноголовый нырок 
(Aythya ferina), хохлатая чернеть (A. fuligula), 
красноносый нырок (Netta rufina). Было об-
следовано 6654 гнезда (табл. 1). В гнездах 
каждого вида уток находили чужие яйца, и 
каждый вид в той или иной степени высту-
пал в роли паразита (табл. 2).

Таблица 1. Число утиных гнезд и смешанных кладок, учтенных на оз. Кротово (1970–2016 гг.)
Table 1. Number of duck nests and  mexed cluthces counted on Lake Krotovo and number of nests with 

parasitic eggs (1970–2016)

Виды Species Число гнезд No. nests
Найдены не 

разоренными found 
not depredated

Содержали 
чужие яйца with 

parasitic eggs
    %Ay. ferina 1815 1487 483 32,5Ay. fuligula 2153 1774 515 29.0N. rufina 49 45 12 26.7A. platyrhynchos 2227 1660 249 15.0A. strepera 323 280 88 31.4A. clypeata 40 40 13 32.5

Другие 47 47 15 31.9

Всего 6654 5333 1375 25.8
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Методы 
Межвидовые смешанные кладки, как 

правило, хорошо определяются по разли-
чиям размеров, формы и окраски яиц. Вну-
тривидовые смешанные кладки определяли 
как по отличию размеров, формы и цвета 
яиц, так и по другим широко применяемым 
критериям (Меднис, 1968; Dugger, Blums, 
2001; Нумеров, 2003). А именно: по появле-
нию более одного яйца в день на стадии от-
кладки яиц; по появлению новых яиц спустя 
два и более дня после начала насиживания; 
по нахождению в гнезде яиц на сильно раз-
личающихся стадиях инкубации; по величи-
не кладки, превышающей 14 яиц; по остав-
шимся в гнезде после ухода выводка яйцам 
с живыми недоразвитыми эмбрионами. На 
смешанную кладку указывали и яйца, раз-
бросанные около гнезда. Вероятно, они 
были отложены около гнезда паразитирую-
щей особью в случае нахождения на гнезде 
самки-хозяйки либо выкатились в ходе кон-
фликта между самками.

Соотношение видов определяли по всем 
учтенным гнездам (см. табл. 1). При расчетах 
показателей гнездового паразитизма не учи-
тывали гнезда, разоренные до их обнаруже-
ния (1321 гн.), поскольку было невозможно 
точно определить наличие в них чужих яиц.

Прежде чем перейти к изложению ре-
зультатов, необходимо дать определения 
применяемых терминов. Экстенсивность 
паразитизма («степень паразитирования») – 

отношение числа гнезд, содержащих чужие 
яйца, к общему числу обследованных гнезд 
этого вида в процентах. Интенсивность па-
разитизма – число яиц или птенцов вида-
паразита в одном гнезде хозяина (Нумеров, 
2003, стр. 9). Склонность вида к гнездовому 
паразитизму можно было бы оценить отно-
сительным числом самок, отложивших яйца 
в чужие гнезда, от общей численности самок 
этого вида, при условии установления при-
надлежности этих яиц конкретной самке. 
Однако это невозможно сделать без приме-
нения генетических и биохимических мето-
дов. Мы предлагаем оценивать склонность 
вида к паразитизму (или уровень гнездово-
го паразитизма) процентным отношением 
числа яиц, отложенных в чужие гнезда свое-
го и других видов, к общему числу яиц это-
го вида. Выбирает ли паразитирующий вид 
гнезда какого-то определенного вида уток, 
оценивали коэффициентом предпочтения. 
Коэффициенты рассчитывали для каждого 
года путем деления долей паразитических 
яиц в кладках своего и других видов соответ-
ственно на доли гнезд этих видов в утином 
сообществе на озере.

Весь многолетний материал занесен в базу 
данных в Microsoft Access, там создавались 
таблицы для расчетов. Статистическая оцен-
ка результатов была проведена с использо-
ванием пакета программ PAST: проверка на 
нормальное распределение, параметриче-
ские и непараметрические анализы. Также 
для статистических анализов и построения 

Таблица 2. Число яиц, отложенных утками в чужие гнезда (оз. Кротово, 1970–2016 гг.)
Table 2. The number of parasitic eggs laid by ducks (in rows) into host species’ nests (in columns) on 

Lake Krotovo, 1970–2016

Вид Всего яиц N Из них паразитических яиц, отложенных в гнезда вида-
хозяина:     %1 2 3 4 5 6 другие суммаA. ferina (1) 12863 1655 235 17 258 61 9 27 2262 17.6A. fuligula (2) 14516 172 1714 6 124 128 15 43 2202 15.2N. rufina (3) 481 53 22 8 43 4 0 3 133 27.7A. platyrhynch.(4) 12095 27 12 1 134 15 2 0 191 1.6A. strepera (5) 2259 12 121 0 31 21 0 1 186 8.2A. clypeata (6) 307 0 8 0 9 0 1 0 18 5.9

Всего 42521 1919 2112 32 599 229 27 74 4992 11.7

Примечание. Жирным шрифтом выделено число паразитических яиц в конспецифичных кладках.
Number of eggs laid intraspecifically mark in bold.
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графиков использовали Microsoft Excel. Все 
средние величины приведены с ошибкой 
(±SE). Для проверки различий средних значе-
ний применяли двухвыборочный t-критерий 
Стьюдента с различными дисперсиями и U-критерий Манна – Уитни. Для измерения 
степени сопряженности уровня паразитизма 
с численностью пользовались коэффициен-
том корреляции Пирсона (r) и коэффициен-
том ранговой корреляции Спирмена (rs).
Результаты 

На гнездовании на оз. Кротово преобла-
дали по численности кряква, красноголовый 
нырок и хохлатая чернеть. Обычна на гнез-
довании серая утка. Остальные виды гнез-
дились единичными парами и не ежегодно. 
Соотношение видов сильно варьировало по 
годам.

За все время исследования зафиксирован 
851 случай внутривидового и 666 случаев 
межвидового гнездового паразитизма, все-
го 1517. С учетом случаев паразитирования в 
одном гнезде нескольких видов уток, гнезд, 
содержащих яйца не только хозяйки гнезда, 
было всего 1375. Из них: 1240 гнезд (23.2 
%) содержали чужие яйца какого-то одного 
вида, 128 (2.4 %) – двух видов и 7 гнезд (0.1 
%) – трех видов уток.

Рассмотрим участие разных видов в про-
цессе гнездового паразитизма как в качестве 
жертв гнездового паразитизма, так и в каче-
стве паразитов.

Кряква. На оз. Кротово это доминирую-
щий вид уток. Число ее гнезд, найденных 
в разные годы, колебалось от 10 до 129, в 
среднем было 54.3 ± 4.8 гнезда. В связи с 
колебаниями численности всех видов уток 
изменялась и доля кряквы в утином сообще-
стве: от 10.6 до 77.5 %, среднегодовая доля 
равна 37.1 ± 2.5 %.

Суммарная экстенсивность паразитизма 
в гнездах кряквы составила 15.0 %. Чаще 
других в ее гнезда откладывали яйца крас-
ноголовые нырки (8.1 %) и хохлатые чернети 
(4.1 %). Около 3 % кладок содержали яйца 
малочисленных видов: красноносого нырка, 
серой утки и широконоски. Внутривидовой 
паразитизм у кряквы выявлен в 2.4 % гнезд. 
Иногда в одном гнезде находили чужие 
яйца двух и трех видов уток. В 11 случаях это 
были яйца красноголового нырка и хохла-
той чернети, в 3 случаях – красноголового и 
красноносого нырка, в 4 случаях – хохлатой 
чернети и кряквы. Дважды в гнездах кряквы 
отмечено совместное паразитирование хох-
латой чернети и серой утки, хохлатой черне-

ти и широконоски. По одному гнезду кряк-
вы содержали чужие яйца трех видов уток: 
красноголового нырка, хохлатой чернети и 
широконоски; красноголового нырка, хохла-
той чернети и серой утки. В среднем в одной 
смешанной кладке кряквы было 2.4 яйца, не 
принадлежащих хозяйке гнезда.

В качестве гнездового паразита крякву 
регистрировали редко. Ее яйца нашли всего 
в 75 гнездах (1.4 % от общего числа утиных 
гнезд), из которых в 40 гнездах (53.3 %) уста-
новлен внутривидовой паразитизм. Яйца 
кряквы отмечены в 16 гнездах красноголо-
вого нырка, в 11 – хохлатой чернети, в 6 – се-
рой утки (21.3, 14.7 и 8 % соответственно). А 
также в одном гнезде красноносого нырка и 
в одном гнезде широконоски (по 1.3 %).

По сравнению с другими видами уток 
доля яиц кряквы, отложенных в чужие гнез-
да, мала (см. табл. 2). Она изменялась по 
годам от 0 до 6.7 %, составив в среднем 1.5 
± 0.3 %. Интенсивность гнездового парази-
тизма кряквы во внутривидовых и межвидо-
вых смешанных кладках была от 1 до 10 яиц. 
Большая часть этих кладок (81.3 %) содержа-
ли не более 4 чужих яиц кряквы.

Красноголовый нырок – на оз. Кротово 
многочисленный вид. В среднем в год учи-
тывали 44.3 ± 4.7 (от 2 до 140) гнезда. Доля 
гнезд красноголового нырка от общего чис-
ла утиных гнезд изменялась по годам от 4.5 
до 57.5 % (26.6 ± 1.9 %).

Суммарная экстенсивность паразитизма 
в гнездах красноголового нырка была высо-
кой (32.5 %) за счет высокой экстенсивности 
внутривидового паразитизма (26.6 %). В ряде 
случаев установлено паразитирование крас-
ноголового нырка вместе с хохлатой черне-
тью (15 гнезд), красноносым нырком (9 гн.), 
кряквой (3 гн.), серой уткой (1 гн.), хохлатой 
чернетью и красноносым нырком (1 гн.). 
Яйца хохлатой чернети были найдены в 4.8 
% гнезд красноголового нырка. Кроме случа-
ев совместного паразитирования хохлатой 
чернети с красноголовым нырком, зафикси-
рованы 3 случая с красноносым нырком и 1 
с кряквой. В 27 (2.8 %) гнездах красноголово-
го нырка были яйца красноносого нырка, в 
16 (1.1 %) – кряквы и в 6 (0.4 %) – серой утки. 
В среднем в одной смешанной кладке крас-
ноголового нырка было 4.0 чужих яйца.

В качестве гнездового паразита красного-
ловый нырок определен в 691 гнезде (13.0 
% от общего числа утиных гнезд), больше 
половины (57.3 %) из которых были гнезда 
своего вида. Остальные – других видов уток, 
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а именно: кряквы (19.4 %), хохлатой черне-
ти (15.3 %), серой утки (4.6 %), красноносо-
го нырка (1.0 %), широконоски (0.9 %) и др. 
(1.4 %).

В абсолютном выражении сумма яиц 
красноголового нырка, отложенных в чу-
жие гнезда, больше, чем у остальных видов 
(табл. 2). Его яйца ежегодно регистрировали 
в чужих гнездах. Доля таких яиц изменялась 
по годам от 2.7 до 39.4 % и в среднем состав-
ляла 17.2 ± 1.3 %. Интенсивность гнездового 
паразитизма была от 1 до 20 яиц, но в боль-
шинстве случаев (76.0 %) от 1 до 4 яиц.

Хохлатая чернеть. Как и у предыдущих 
видов, у хохлатой чернети происходили ко-
лебания численности популяции, что отраз-
илось на числе ежегодно найденных гнезд 
(от 2 до 130). Средний показатель равен 51.3 
± 5.6 гнезда. Доля гнезд этих нырков в со-
обществе утиных колебалась от 9.1 до 47.4 
% (29.4 ± 1.7 %) в результате изменения чис-
ленности всех видов уток.

Суммарная экстенсивность паразитизма в 
ее гнездах составила 29.0 %, из которых 22.7 
% содержали конспецифичные яйца. В их 
числе 37 случаев паразитирования хохлатой 
чернети вместе с красноголовым нырком, 4 
– с кряквой, 2 – с серой уткой, 1 – с широко-
ноской и 1 – с красноносым и красноголовым 
нырками. Яйца красноголового нырка отме-
чены в 106 (6.0 %) гнездах хохлатой чернети. 
Из них в 65 гнездах были чужие яйца только 
этого вида, а в остальных, кроме упомяну-
того паразитирования с хохлатой чернетью, 
было по одному случаю с красноносым ныр-
ком, с серой уткой и с широконоской. В 34 
(1.9 %) гнездах были яйца серой утки. Экс-
тенсивность паразитизма остальными вида-
ми составила менее процента. Одно гнездо 
хохлатой чернети со смешанной кладкой в 
среднем содержало 4.1 чужих яйца.

Хохлатая чернеть в свою очередь сама 
часто откладывала яйца в чужие гнезда. Ее 
яйца обнаружены в 616 гнездах разных ви-
дов уток (11.6 % от общего числа гнезд). Кон-
специфичные смешанные кладки составили 
65.4 %. Примерно с одинаковой частотой 
хохлатая чернеть откладывала яйца в гнез-
да красноголового нырка и кряквы — 11.7 и 
11.0 % соответственно. Относительно часто 
хохлатая чернеть откладывала яйца в гнезда 
серой утки, численность которой в 5–6 раз 
ниже, чем у хохлатой чернети, красноголо-
вого нырка и кряквы. Ее яйца обнаружены в 
49 (8.0 %) гнездах серой утки. Еще 24 случая 
паразитирования хохлатой чернети зафик-

сированы в гнездах красноносого нырка (0.5 
%), широконоски (1.3 %) и других малочис-
ленных видов уток (2 %).

Доля яиц, отложенных в чужие гнезда, из-
менялась по годам от 0 до 38.2 % и в среднем 
была 13.4 ± 1.3 %. Интенсивность гнездового 
паразитизма хохлатой чернети колеблется 
от 1 до 22 яиц в одном гнезде, чаще всего 
(73.9 %) не более 4 яиц.

Серая утка гнездится на оз. Кротово посто-
янно, но численность ее не бывает высокой. 
Ежегодно наблюдали от 1 до 26 (в среднем 
7.9 ± 1.1) гнезд. Доля серой утки в утином со-
обществе в разные годы изменялась от 0.9 
до 10.4 % гнезд. Среднегодовой показатель 
– 4.8 ± 0.4 %.

Суммарная экстенсивность паразитизма 
в гнездах серой утки была высокой (31.4 %). 
В 17.5 % гнезд были яйца хохлатой чернети, 
в 11.4 % – красноголового нырка. В неболь-
шом числе гнезд обнаружены яйца кряквы 
(2.1 %) и красноносого нырка (1.0 %). Вну-
тривидовой гнездовой паразитизм отмечен 
в 3.2 % случаев. Зафиксировано 10 фактов 
совместного паразитирования двумя и бо-
лее видами уток. Пять гнезд содержали яйца 
красноголового нырка и хохлатой чернети, 
по одному гнезду – хохлатой чернети и кряк-
вы; хохлатой чернети и серой утки; хохлатой 
чернети и шилохвости; красноголового ныр-
ка и серой утки. В одном гнезде нашли чу-
жие яйца трех видов: красноголового нырка, 
хохлатой чернети и серой утки. В одной сме-
шанной кладке серой утки в среднем было 
2.6 чужих яица.

Паразитизм серой уткой зарегистрирован 
65 раз (1.2 % от числа всех утиных гнезд на 
озере). Чаще всего она подкладывала яйца в 
гнезда хохлатой чернети – 52.3 % от всех слу-
чаев ее паразитизма, реже в гнезда кряквы 
(24.6 %). Единичные встречи яиц серой утки 
были зарегистрированы в конспецифичных 
гнездах (13.8 %) и в гнездах красноголового 
нырка (9.2 %).

В условиях озера Кротово, в отличие от 
кряквы, красноголового нырка и хохлатой 
чернети, серая утка подкладывала меньше 
яиц в конспецифичные, чем в интерспеци-
фичные кладки. Несмотря на низкую числен-
ность этой утки, ее яиц в чужих гнездах заре-
гистрировано столько же, сколько и у кряквы 
(см. табл. 2). Доля яиц, отложенных в чужие 
гнезда, колебалась по годам от 0 до 57.1 %, 
составив в среднем 9.4 ± 2.1 %. Интенсив-
ность паразитизма была от 1 до 12 яиц, но 
81.8 % гнезд содержали не более 4 ее яиц.
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Красноносый нырок гнездится на озере 
не ежегодно и в небольшом числе (макси-
мум 6 гнезд). Максимальное значение доли 
его гнезд в утином сообществе 4.5 %, а сред-
негодовое – 0.7 ± 0.2 %.

В 26.7 % кладок красноносого нырка были 
чужие яйца либо конспецифичных особей 
(4.4 %), либо уток других видов. Яйца крас-
ноголового нырка были обнаружены в 6 
гнездах (13.3 %), яйца хохлатой чернети – в 
двух (4.4 %), вместе яйца этих двух видов – в 
одном гнезде (2.2 %). В одном гнезде были 
яйца кряквы. В среднем в одной смешанной 
кладке красноносого нырка было 2.7 чужих 
яйца.

Паразитизм красноносого нырка в чужих 
гнездах зарегистрирован 56 раз. В большин-
стве случаев (48.2 %) это были гнезда крас-
ноголового нырка. Также яйца красноносого 
нырка были в 16 гнездах кряквы (28.6 %), в 
7 гнездах хохлатой чернети (12.5 %), в двух 
гнездах серой утки (3.6 %) и в двух гнездах 
других редко гнездящихся на озере видов 
(3.6 %). Конспецифичный гнездовой пара-
зитизм красноносого нырка был отмечен 
дважды (3.6 %).

Более четверти от общего количества яиц 
красноносого нырка отложены в чужие гнез-
да (табл. 2). Особо следует отметить, что даже 
в годы, когда гнезд этого нырка не находили, 
яйца, принадлежащие ему, регистрировали 
в гнездах разных видов уток. Доля яиц, от-
ложенных в чужие гнезда, изменялась по го-
дам от 0 до 100 % (в среднем 29.6 ± 6.4 %). 
Интенсивность паразитизма была от 1 до 10 
яиц, 90.7 % гнезд содержали не более 4 яиц 
этого вида уток.

Широконоска, как и красноносый нырок, 
малочисленный и не ежегодно гнездящийся 
на озере вид. Находили ее в ходе 24 сезо-
нов размножения и максимум 5 гнезд. Доля 
гнезд широконоски в утином сообществе 
достигала 8.3 %, среднегодовая доля равна 
0.7 ± 0.2 %.

Всего мы нашли 40 гнезд широконоски, 
из них 13 (32.5 %) содержали чужие яйца: 
хохлатой чернети (12.5 %), красноголового 
нырка (10 %) и вместе этих двух видов (5 %). 
В одно (2.5 %) гнездо подложили яйца хох-
латая чернеть и кряква и в одно – широконо-
ска. В смешанной кладке широконоски было 
в среднем 2.1 чужих яйца.

Яйца широконоски были обнаружены все-
го в 9 чужих гнездах: в четырех гнездах хох-
латой чернети, в четырех кряквы и в одном 
своего вида. Доля яиц, отложенных в чужие 

гнезда, колебалась по годам от 0 до 28.6 %, 
составив в среднем 7.1 ± 3.1 %. Интенсив-
ность паразитизма была от 1 до 5 яиц, 88.9 
% гнезд содержали от 1 до 4 паразитических 
яиц этого вида.

Таким образом, собранные нами факти-
ческие данные свидетельствуют о разном 
уровне гнездового паразитизма у уток. Ныр-
ковые утки откладывают яиц в чужие гнез-
да в среднем на порядок больше, чем реч-
ные. Полученное распределение по уровню 
гнездового паразитизма (т. е. по ежегодной 
доле яиц, отложенных в чужие гнезда) со-
ответствует нормальному у красноголового 
нырка (χ² = 1.2, р = 0.27), хохлатой чернети 
(χ² = 0.4, р = 0.53), красноносого нырка (χ² = 
2.3, р = 0.12) и кряквы (χ² = 2.9, р = 0.1), но 
не подтверждается для серой утки и широ-
коноски (р < 0.05). Поскольку соответствие 
нормальному распределению – это необхо-
димое требование для применения параме-
трического критерия Стьюдента, мы допол-
нительно сравнили выборки непараметри-
ческим критерием. Средние уровни парази-
тизма красноголового нырка (17.2 ± 1.3 %) и 
красноносого нырка (29.6 ± 6.4 %) значимо 
не различались и были достоверно выше (t 
> 2.05, р < 0.04), чем у остальных видов. Хох-
латая чернеть (13.4 ± 1.3 %) и серая утка (9.4 
± 2.1 %) по этому показателю достоверно (t > 
3.57, р < 0.001) опережали крякву (1.5 ± 0.3 
%). Среднегодовая доля паразитических яиц 
широконоски (7.1 ± 3.1 %) достоверно (t > 
2.85, р < 0.008) отличалась только от нырко-
вых уток. Сравнение выборок U-критерием 
Манна – Уитни подтвердило достоверность 
этих различий, а также выявило значимое 
различие между серой уткой и хохлатой чер-
нетью (z = –3.3, р < 0.0008), серой уткой и ши-
роконоской (z = –2.3, р < 0.019).

Преобладающие по численности на озе-
ре кряквы, красноголовые нырки и хохлатые 
чернети достоверно чаще подкладывали 
яйца в гнезда своего вида (табл. 3). Немного-
численные виды (красноносый нырок, серая 
утка) чаще подкладывали яйца другим ви-
дам уток, что можно объяснить недостатком 
конспецифичных гнезд. Различия уровней 
конспецифичного и интерспецифичного па-
разитизма у широконоски не выявлено. Рас-
пределения данных отдельно по уровням 
внутривидового и межвидового гнездового 
паразитизма соответствуют нормальному 
только у красноголового нырка и хохлатой 
чернети (χ² < 3.4, р > 0.07) и не подтвержда-
ются для остальных видов. 
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Корреляционный анализ между уровнем 
гнездового паразитизма и числом гнезд 
каждого вида на озере по годам выявил не-
сколько достоверных зависимостей у массо-
вых видов уток (табл. 4). У красноголового 
нырка доля паразитических яиц во внутри-
видовых кладках увеличивалась, в межви-
довых уменьшалась, а суммарная доля не 
зависела от численности. У хохлатой чернети 

общая доля паразитических яиц достоверно 
возрастала с увеличением числа ее гнезд 
на озере, причем главным образом за счет 
внутривидового паразитизма. У кряквы про-
слеживалась тенденция повышения уровня 
и внутривидового, и межвидового парази-
тизма с увеличением числа гнезд. Уровень 
гнездового паразитизма серой утки не зави-
сел от численности.

Таблица 3. Относительное число паразитических яиц отдельных видов уток в конспецифичных 
(1) и интерспецифичных (2) кладках от общего числа яиц, отложенных видом, оз. Кротово, 1970–

2016 гг., M ± SE
Table 3. Proportions of all (%) eggs laid parasitically in the nests of conspecifics (1) and other duck 

species (2), Lake Krotovo, 1970–2016, M ± SE 

Паразитирующий вид 
Parasitic Species

1 2
t-критерий 

t-test
U-критерий U-test

% % t p z pA. ferina 11.2 ± 1.0 6.0 ± 0.9 3.8 0.0003 –4.1 <10-4A. fuligula 10.1 ± 1.0 3.3 ± 0.5 6.0 <10-5 –4.5 <10-5N. rufina 1.5 ± 1.1 28.1 ± 6.5 4.0 0.0005 –4.2 <10-4A. platyrhynchos 1.1 ± 0.3 0.4 ± 0.1 2.5 0.016 –1.9 0.048A. strepera 0.6 ± 0.2 9.0 ± 2.1 3.8 0.0004 –4.7 <10-5A. clypeata 0.24 ± 0.19 6.9 ± 3.1 2.04 0.053 –1.8 0.07

Таблица 4. Оценка сопряженности доли паразитических яиц отдельных видов уток в 
конспецифичных (1), интерспецифичных (2) смешанных кладках и их суммы (3) с числом их гнезд 

на оз. Кротово, 1970–2016 гг.
Table 4. Correlation coefficients for the proportion of parasitic eggs (considered in comparative relation 

to all eggs) laid intraspecifically (1), laid interspecifically (2), and total (3) versus nest numbers of this 
species on Lake Krotovo, 1970–2016 

  r / rs   
Паразитирующий вид 
Parasitic species   1   2   3   nA. ferina 0.45**/0.51*** -0.32*/-0.30 0.18/0.29 41A. fuligula 0.52***/0.56*** 0.25/0.31 0.60***/0.65*** 41A. platyrhynchos 0.21/0.46** 0.30/0.59*** 0.28/0.49** 41A. strepera 0.20/0.31 -0.18/0.15 -0.12/0.26 41

Примечание. * – P < 0.05; ** – P < 0.01; *** – P < 0.001
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Для дальнейшего анализа у каждого вида 
выбраны только те годы, когда зафиксиро-
ваны случаи паразитизма. Процент пара-
зитических яиц в конспецифичных кладках 
рассчитывали по годам от общей суммы яиц 
в чужих гнездах. Проанализировали изме-
нение доли таких яиц у четырех массовых 
видов уток при изменении доли гнезд каж-
дого вида относительно общего числа гнезд 
на озере. Установили, что при увеличении 

доли гнезд красноголового нырка достовер-
но возрастала и доля его паразитических 
яиц во внутривидовых смешанных кладках 
(рисунок; r = 0.61, rs = 0.66, p < 0.001, n = 41). 
Немного слабее корреляция у серой утки (r = 
0.48, rs = 0.43, p < 0.05, n = 27). У хохлатой чер-
нети эта тенденция недостоверна (r = 0.27, rs 
= 0.20, p < 0.1, n = 39), а у кряквы – отсутству-
ет (рис.).

Рис.  Соотношение доли паразитических яиц, отложенных в гнезда своего вида, и доли гнезд этого 
вида в утином сообществе у а – красноголового нырка, б – кряквы, в – хохлатой чернети, г – серой утки 

(оз Кротово, 1970–2016 гг.): ∆ – отмечены значения, когда вид не паразитировал. По оси Х процент 
гнезд данного вида от общего числа утиных гнезд в год. По оси Y доля внутривидовых от общего числа 

паразитических яиц данного вида
Fig. Relationship of the proportion of intraspecific parasitic eggs with the proportion of each species in the 
duck community: а – pochard, б – mallard, в – tufted duck, г – gadwall (Lake Krotovo, 1970–2016): ∆ – no 
parasitism of this species was observed. The X axis shows the percentage of nests of a given species of the 
total number of duck nests by years. The Y axis shows the proportion of intraspecific parasitic eggs and the 

total number of those of a given species
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Остается вопрос: действует ли парази-
тирующий вид избирательно, откладывая 
яйца в чужие гнезда? С целью ответа на него 
были рассчитаны коэффициенты предпочте-
ния. Например, в 2016 году красноголовые 
нырки отложили 143 паразитических яйца: 
87.4 % – своему виду, 6.3 % – крякве, по 2.8 % 
– хохлатой чернети и красноносому нырку и 
0.7 % – остальным видам уток. Найдено 200 
гнезд: 57.5 % – гнезда красноголового ныр-
ка, 21 % – кряквы, 14 % – хохлатой чернети, 
2 % – красноносого нырка и 5.5 % – гнезда 
остальных видов. Коэффициент предпочте-
ния конспецифичных гнезд – 1.5, гнезд кряк-
вы – 0.3, хохлатой чернети – 0.2, красноносо-
го нырка – 1.4 и остальных видов – 0.1.

Используя для расчета коэффициентов 
предпочтения массив данных за все годы, 
мы получили следующие результаты. Самки 
красноголового нырка (z < –4.7, р < 10-5), хох-
латой чернети (z < –4.5, р < 10-4) и кряквы (z < 
–2.2, р < 0.03) предпочитали паразитировать 
в гнездах своего вида, между гнездами дру-
гих видов они не делали различий (табл. 5). 
Серая утка предпочитала гнезда своего вида 
и хохлатой чернети (z < –2.1, р < 0.03). По при-
чине малочисленности красноносых нырков 
и широконосок нельзя дать достоверного 
заключения, гнезда каких видов они пред-
почитают, но тенденция выбора гнезд свое-
го вида прослеживается и у них (см. табл. 5).

Таблица 5. Коэффициенты предпочтения видом-паразитом гнезд вида-хозяина (M ± SE), оз. Крото-
во, 1970–2016 гг.

Table 5. The quotient of the share of parasitic eggs in host nest (considered in comparative relation to 
all parasitic eggs of parasitic species) to the proportion of nests of host species within the breeding duck 

community on Krotovo Lake, 1970–2016 (M ± SE)

Вид-паразит  
Parasitic species 

Вид-хозяин  Host species  A. ferina A. fuligula N. rufina A. platyrh. A. strepera A. clypeataA. ferina 2.4 ± 0.2 0.3 ± 0.1 0.6 ± 0.3 0.4 ±0.1 0.8 ± 0.2 0.7 ± 0.3A. fuligula 0.4 ±0.1 2.4 ± 0.2 0.4 ± 0.2 0.2 ± 0.1 1.0 ± 0.2 0.3 ± 0.2N. rufina 0.8 ± 0.3 0.9 ± 0.3 9.9 ± 6.2 0.7 ± 0.2 0.6 ± 0.4 –A. platyrhynchos 0.6 ±0.2 0.4 ±0.2 0.6 ± 0.4 1.9 ± 0.3 0.7 ± 0.4 1.2 ± 0.9A. strepera 0.3 ±0.1 1.6 ± 0.2 – 0.7 ± 0.2 1.7 ± 0.6 –A. clypeata – 1.1 ± 0.6 – 1.3 ± 0.6 – 2.3 ± 1.5
Примечание. Жирным шрифтом выделены коэффициенты предпочтения конспецифичных гнезд.  
Intraspecific quotients mark in bold. 

Обсуждение 
Наши многолетние наблюдения свиде-

тельствуют о широком распространении у 
уток гнездового паразитизма, как внутри-, 
так и межвидового, что согласуется со све-
дениями, имеющимися в литературе (Нуме-
ров, 2003). Уровни паразитизма значитель-
но различаются у речных и нырковых уток. 
Их оценки, полученные нашими методами, 
возможно, занижены, но они мало отлича-
ются от результатов работ с применением 
более точных биохимических и генетических 
методов. Эти работы, как правило, краткос-
рочные, 1–3 года, выполнены на небольшом 
материале, 25–40 гнезд, в местах скученного 
гнездования уток. Так, в кладках красноголо-
вого нырка в плотных островных поселени-

ях на искусственных рыборазводных прудах 
37.5–39 % яиц содержались во внутривидо-
вых смешанных кладках (Petrželková et al., 
2013; Šťovíček et al., 2013). В гнездах кряк-
вы, по данным Я. Крейсингера с соавторами 
(Kreisinger et al., 2010), выводилось до 10 % 
утят других самок кряквы. У серой утки в те-
чение одного гнездового сезона не выявле-
но случаев интраспецифичного гнездового 
паразитизма (Peters et al., 2003).

Многие исследователи связывают уро-
вень внутривидового гнездового паразитиз-
ма у водоплавающих птиц с численностью 
или плотностью гнездования. Большинство 
этих исследований посвящены видам, гнез-
дящимся либо в дуплах, либо колониально 
(Нумеров, 2003; Eadie et al., 1998; Waldeck et 
al., 2004; Roy et al., 2009; Deng et al., 2011). 
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Есть сообщения о существовании такой связи 
у красноголового нырка и хохлатой чернети 
(Яновский, Богдановская, 1982; Sukhanova, 
1996), у кряквы и серой утки (Duebbert et 
al., 1983; Hines, Mitchell, 1984). В ряде работ 
содержатся сведения об усилении межви-
дового гнездового паразитизма у уток с ро-
стом численности и плотности гнездования 
(Lokemoen, 1991; Musil, Neužilova, 2009). 
Наши данные подтверждают достоверную 
зависимость уровня внутривидового пара-
зитизма от численности у красноголового 
нырка, хохлатой чернети и кряквы, а общего 
уровня паразитизма только у двух послед-
них.

Факультативный межвидовой гнездовой 
паразитизм у выводковых видов птиц эво-
люционно поддерживается теми же меха-
низмами, что и внутривидовой гнездовой 
паразитизм. В частности, обеспечивается 
более широкий выбор гнезд потенциальных 
хозяев в течение более длительного перио-
да (Lyon, Eadie, 1991; Beauchamp, 1998). Мы 
установили, что в условиях оз. Кротово у ма-
лочисленных видов преобладает межвидо-
вой паразитизм, а у массовых – внутривидо-
вой. Эта закономерность отмечалась в других 
регионах. При падении численности отдель-
ных видов уток повышался уровнь межвидо-
вого паразитизма (Lebedeva, Markitan, 2001; 
Musil, Neužilova, 2009). Преимущественно 
внутривидовой паразитизм регистрировался 
у массовых видов уток (Hines, Mitchell, 1984; 
Amat, 1993; Пыжьянов, Березовская, 2010).

Самки кряквы, менее других склонные к 
гнездовому паразитизму, вероятно, в соот-
ветствии с гипотезой «Лучше хоть что-то» 
(Best-of-a-bad-job) (Lyon, Eadie, 2008), откла-
дывают яйца в чужие гнезда тогда, когда у 
них нет возможности гнездиться самостоя-
тельно. Причиной этого могут быть ряд сре-
довых и физиологических факторов, напри-
мер нехватка территорий и мест для устрой-
ства гнезд, состояние организма, возраст и 
недостаток опыта, потеря гнезда, отсутствие 
постоянного селезня. На оз. Кротово под-
кладывание яиц кряквой в чужие гнезда 
отмечалось не ежегодно. Чаще преобла-
дал внутривидовой паразитизм, но как при 
низкой доле гнезд кряквы в утином сообще-
стве, так и при высокой были годы, когда 
больше паразитических яиц откладывалось 
в гнезда других видов. Кряква – высоко тер-
риториальный вид (Михантьев, 1980). На оз. 
Кротово плотность ее гнездования не дости-
гала значений, приводящих к такому повы-
шению уровня гнездового паразитизма (до 

20.6 % внутривидовых смешанных кладок), 
как было показано на примере переуплот-
ненного гнездования крякв в искусственно 
созданных условиях с подкормкой, электри-
ческой изгородью, защищающей от назем-
ных хищников, и искусственными гнездами 
(Titman, Lowther, 1975).

Нырковые утки паразитируют в чужих 
гнездах чаще речных. Такое поведение 
можно объяснить как упомянутой выше ги-
потезой «Лучше хоть что-то», так и гипоте-
зой «Повышения плодовитости» (Fecundity enhancement) (Lyon, Eadie, 2008). Соглас-
но последней, утка, откладывая несколько 
первых яиц в чужие гнезда, а уже потом в 
собственную кладку, повышает свою при-
способленность. В характере межгодовой 
динамики уровня гнездового паразитизма 
у красноголового нырка и хохлатой чернети 
имеются различия. У красноголового нырка 
высокий общий уровень паразитизма на-
блюдался при любой численности. В годы, 
когда доля его гнезд на озере снижалась, 
повышался уровень межвидового парази-
тизма, и наоборот. У хохлатой чернети при 
снижении доли ее гнезд в утином сообще-
стве не происходило повышения уровня 
межвидового паразитизма по сравнению с 
уровнем внутривидового. Вероятно, эти раз-
личия обусловлены сроками размножения 
этих видов. Красноголовый нырок – рано 
гнездящийся вид. У него сезон откладки яиц 
перекрывается с размножением и рано-, и 
поздногнездящихся видов. Поэтому он име-
ет возможность в течение более длительного 
периода использовать гнезда других видов. 
Хохлатая чернеть – поздноразмножающий-
ся вид. Сроки ее гнездования практически 
совпадают с размножением серой утки. Это 
и обусловило высокую частоту паразитизма 
хохлатой чернети в гнездах этого вида.
Заключение

Все рассмотренные нами виды уток при-
нимают двойное участие в явлении гнездо-
вого паразитизма. Во-первых, в их гнезда 
подкладывают яйца как конспецифичные 
особи, так и самки других видов. Во-вторых, 
каждый вид участвует в качестве паразита 
как во внутривидовых смешанных кладках, 
так и в межвидовых. Преобладающие по 
численности на озере кряквы, красноголо-
вые нырки и хохлатые чернети достоверно 
чаще подкладывали яйца в гнезда своего 
вида. Немногочисленные виды (серая утка, 
красноносый нырок) – в гнезда других видов 
уток. Тем не менее, с учетом процентного со-
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отношения числа утиных гнезд на озере, все 
виды предпочитали гнезда конспецифичных 
особей.

Уровень гнездового паразитизма нырко-
вых уток выше, чем у речных. Высокий об-
щий уровень паразитизма красноголового 
нырка не зависел от численности этого вида 
на озере. При снижении доли его гнезд он в 
равной мере паразитировал на кладках дру-
гих видов уток. При увеличении – на клад-
ках своего вида. Не меньшую склонность к 
гнездовому паразитизму проявил красноно-
сый нырок. У хохлатой чернети общий уро-
вень гнездового паразитизма был в среднем 
ниже, чем у красноголового и красноносого 
нырка. С увеличением на озере числа гнезд 

хохлатой чернети он достоверно увеличи-
вался, главным образом за счет паразити-
ческих яиц во внутривидовых смешанных 
кладках.

Из речных уток, ежегодно гнездящихся на 
озере, серая утка по уровню гнездового па-
разитизма была на первом месте. Несмотря 
на низкую численность этой утки, при увели-
чении доли ее гнезд в утином сообществе 
достоверно увеличивалась доля яиц, подло-
женных в кладки конспецифичных особей. 
В условиях оз. Кротово кряква менее других 
видов была склонна к паразитизму. Однако 
и у нее прослеживалась тенденция повыше-
ния уровня и внутривидового, и межвидово-
го паразитизма с увеличением числа гнезд.
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IntraspecIfIc and InterspecIfIc nest 
parasItIsm In ducks In the south of 

Western sIberIa (northern kulunda)

Key words: 
intraspecific nest 
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interspecific nest 
parasitism 
diving ducks 
dabling ducks 
population dynamics 
Western Siberia

Summary: Intraspecific and interspecific nest parasitism is wide spread in 
ducks. However, these phenomena were studied severally. The present study 
aims to quantify the frequency of both kinds of parasitic shedding of eggs 
and to find out how it depends on the relative abundance of each species 
in the breeding duck community. We examined these phenomena among 
waterfowl nesting on Lake Krotovo, Western Siberia. The study was carried 
out from 1970 until 2016. Complete searches for duck nests were conducted 
at 7–10 days intervals from early May to late July. A total of 6654 duck nests 
were found and monitored. On each nest visit all eggs were censused and 
labelled with indelible felt pens. Eggs were identified according to their color, 
size, shape, or stage of development. The parasitism degree was defined as 
the ration between the number of nests containing “foreign” eggs and the 
total number of studied nests of a particular species. To assess the results, 
we used Student’s t-test, Mann-Witney U test. To establish the contingency 
of the parasitism level and the number of a species, Pirson correlation and 
Spearmen correlation analysis were applied. It was shown that all the species 
nested on Lake Krotovo took part in both interspecific and intraspecific nest 
parasitism. Relative abundance of each species varied from year to year. 
In the most abundant duck species (Mallard, Pochard, Tufted Duck), the 
proportion of intraspecific parasitic eggs (e.g. laid in the nests of the same 
species) was significantly greater than that of interspecific eggs (e.g. laid in 
the nests of another species). In the least abundant duck species, conversely, 
the proportion of interspecific parasitic eggs was greater. The common level 
of parasitic egg-laying in Pochard did not significantly depend on its number 
on the Lake. Pochard and Gadwall more often parasitized on the clutches of 
another species, when the proportion of its nests on the Lake decreased, and 
more often parasitized intraspecifically, when the relative representation of 
this species in the breeding duck community increased (r = 0.61; p < 0.001, 
n = 41). The common level of parasitic egg-laying in Tufted Duck significantly 
depended on its number on the Lake (r = 0.60; p < 0.001, n = 41), mainly due 
to intraspecific nest parasitism. Mallard in the conditions of Krotovo was the 
least inclined to parasitize. However, there was a tendency to increase the 
level of both intraspecific and interspecific nest parasitism with an increase of 
mallard abundance (rs = 0.49; p < 0.01, n = 41).
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