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Разнообразие особей внутри популяции или иной 
группировки определяет особенности ее существо-
вания (Шилов, 1977, 2001). Помимо таких демо-
графических параметров, как соотношение полов 
и возрастных когорт, большую роль играют морфоло-
гические, физиологические, поведенческие и другие 
характеристики особей. Хорошо известно, что особи 
разных морфологических типов могут занимать раз-
ные субниши в общей популяционной нише и в ме-
няющейся среде поочередно получать преимущество, 
сохраняя, в целом, внутрипопуляционный баланс 
между типами (Гриньков, 2000). Физиология и по-
ведение животных более пластичны, чем морфоло-
гические черты, это позволяет особям быстро адап-
тироваться при смене обстановки. Адаптации на по-
пуляционном уровне происходят не только за счет 
широты нормы реакции индивидуумов, но и за счет 
многообразия типов особей по этим характеристикам 
(Шилов и др., 1974; Шилов, 2001). В последние два 
десятилетия наблюдается взрывной рост числа работ, 
посвященных индивидуальным признакам, которые 
могут служить типологическими характеристиками 
животных. Если раньше в исследованиях придавали 
значение увеличению объема выборки как средству 
для повышения точности анализа, то позднее ва-
риабельность результатов и ее причины сами стали 

предметом изучения (Forsman et al., 2015; Murren et 
al., 2015). Этому способствовало совершенствование 
методов работы, благодаря чему разброс в получен-
ных результатах стали рассматривать не только как 
ошибки измерений или случайные «помехи», а как 
отражение естественного разнообразия особей и про-
цессов в природных популяциях (Koolhaas et al., 1999; 
Шилов, 2001; Dingemanse et al., 2002; Both et al., 2003; 
Drent et al., 2003; Sih et al., 2004; Groothuis, Carere, 
2005; Herborn et al., 2010; Houston, 2010; Garamszegi et 
al., 2012; Pusch, Navara, 2018; Васильева, 2021). Воз-
ник особый подход к внутривидовой разнокачествен-
ности поведения особей, когда в фокусе внимания 
оказалась индивидуальность животного (personality), 
или, в иных терминах, темперамент (temperament), 
поведенческий синдром (behavioral syndrome) (Sih 
et al. 2004; Réale et al. 2007; Dingemanse, Wolf, 2010; 
Kluen, Brommer, 2013). В таких работах количествен-
ные характеристики поведения особей, то есть черты 
индивидуальности (personality traits), представлялись 
как континуум, на краях которого расположены два 
контрастных варианта, при этом типологизация 
особей носила относительный характер.

Для количественной оценки ряда поведенческих 
признаков была предложена реакция особи на новиз-
ну — новый объект или новую обстановку. В качестве 
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Индивидуальную решительность при возобновлении кормления птенцов выявляли в тестах с предъ-
явлением незнакомого объекта у гнезд мухоловки-пеструшки (Ficedula hypoleuca) в естественной среде. 
В течение четырех гнездовых сезонов было протестировано 229 особей, из которых 41 — от 2 до 4 раз. 
Повторное тестирование одних и тех же птиц проводили на разных гнездах с интервалами от 3 до 1103 
дней (Med=367). Контролировали число и возраст птенцов, сроки гнездования, пол и возраст особи 
и ее партнера, наличие линьки, интенсивность кормления птенцов и поведение партнера, а также на-
личие одновременной бигамии у самца. Выявлена достоверная повторяемость результатов тестирова-
ния на значительных интервалах времени (R=0.21), что свидетельствует об устойчивости во времени 
индивидуальной реакции (решительности) особи на фоне меняющихся условий естественной среды.
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показателя этой реакции использовали такие при-
знаки, как подвижность — число движений в «откры-
том поле» (Burt, Giltz, 1973; Dingemanse et al., 2002; 
Drent et al., 2003) и решительность — латентное время 
от начала теста до приближения особи к тестовому 
объекту (Dingemanse et al., 2002; Drent et al., 2003; 
Минина и др., 2018), а при тестировании в слож-
ной среде — сумму латентностей при обследовании 
нескольких объектов (Ильина и др., 2010). Распре-
деление особей по этим показателям представляло 
собой непрерывный ряд: особей с большим числом 
движений или с короткими латентностями относи-
ли к «проактивному» (proactive) («быстрому» (fast), 
«решительному» (bold)) типу, а особей с противо-
положными характеристиками — к «реактивному» 
(reactive) («медленному» (slow), «робкому» (shy)). 
Было выявлено, что показатели в тестах на новизну 
положительно коррелируют между собой и с другими 
поведенческими чертами, в первую очередь с такими, 
как агрессивность (Burt, Giltz, 1973; Verbeek et al., 
1996, 1999; Dingemanse, de Goede, 2003) и готовность 
к проявлению риска (risk-taking) (Drent et al., 2003; 
Van Oers et al., 2005).

В первое время тестирование для оценки пове-
денческих признаков проводили на животных, со-
державшихся в искусственных условиях в течение 
всей своей жизни (Шилов и др., 1974; Dingemanse 
et al., 2002; Both et al., 2003; Drent et al., 2003; Van 
Oers, 2003; Van Oers et al., 2004; Dingemanse, Wolf, 
2010), либо на свободноживущих, которых кратко-
временно изымали из природы для тестирования, 
а потом выпускали обратно (Dingemanse et al., 2002; 
Van Oers et al., 2008; Kluen, Brommer, 2013). Как пра-
вило, тестирование птиц проводили в стандартных 
лабораторных условиях, применяя в качестве «от-
крытого поля» специально оборудованную вольеру 
или небольшую клетку, и лишь недавно были пред-
приняты попытки к использованию тестов на новиз-
ну в природе. Проведение тестов было приурочено 
к сезону гнездования, когда незнакомый предмет 
прикрепляли к объекту, вызывающему мотивацию 
к проявлению либо брачного (Garamszegi et al., 2014), 
либо родительского поведения (Timm et al., 2015; 
Vrublevska et al., 2015; Ильина и др., 2022). В первом 
случае это была клетка с самкой, предъявляемая 
холостым самцам на их территории, а во втором — 
собственная дуплянка с птенцами.

В отличие от лаборатории, в естественной среде 
значительно труднее стандартизировать проведе-
ние теста, так как внешние и внутренние факторы 
могут сильно влиять на поведение особи, маскируя 
ее индивидуальные черты. Экспериментатор не мо-
жет влиять на природные факторы, но для оценки 
действия этих факторов на поведение особи можно 
проводить тестирование в разных ситуациях и оцени-
вать степень повторяемости результатов. В то время 
как повторные тестирования одних и тех же особей 
в стандартных условиях были проведены на несколь-
ких видах птиц (Dingemanse et al. 2002; Kluen et al., 

2012; Kluen, Brommer, 2013), аналогичные сведения 
о тестах в природе практически отсутствуют. В одной 
из немногих работ по тестированию в естественной 
среде (Vrublevska et al., 2015) авторы сравнивали 
реакцию больших синиц на мячик розового цвета, 
положенный на крышку дуплянки, с аналогичной 
реакцией на желтый мячик и обнаружили значи-
тельную корреляцию между полученными резуль-
татами. Тесты проводили с интервалом в двое суток 
на одном и том же выводке, вероятность повторения 
результатов через большой промежуток времени 
при выкармливании другого выводка осталась не-
известной. Вместе с тем исследования на многих 
видах животных показали, что повторяемость от-
дельных количественных характеристик поведения 
особи может снижаться при увеличении интервала 
между регистрациями (Bell et al., 2009). Cледует при 
этом отметить, что сила связи между разными черта-
ми поведения, которые могут рассматриваться как 
типологические, со временем остается неизменной 
(Garamszegi et al., 2012).

Тесты в естественной обстановке малоинвазивны 
по сравнению с методами, требующими кратковре-
менного изъятия птиц и помещения их в эксперимен-
тальные условия. На наш взгляд, одна из актуальных 
методических задач — проверка воспроизводимости 
индивидуальных результатов тестирования на раз-
ных видах птиц, в первую очередь на тех, которые 
служат в качестве модельных объектов в популяци-
онно-экологических исследованиях. Наша работа 
ставит целью исследовать на мухоловках-пеструшках 
(Ficedula hypoleuca) решительность как устойчивый 
во времени индивидуальный признак, оценивая по-
вторяемость реакции птицы на незнакомый объект 
в последовательных тестах при ее гнездовании на раз-
ных участках с одновременной сменой партнера.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район исследования и характеристика локальной 
популяции. Работа проведена в западном Подмоско-
вье (55.7°N, 36.7°E), на Звенигородской биостан-
ции им. С. Н. Скадовского Московского государ-
ственного университета имени М. В. Ломоносова 
в 2018—2022 гг. Территория биостанции площадью 
более 700 га включает участки хвойного и смешан-
ного леса, где в годы исследования было размещено 
около 500 искусственных гнездовий (дуплянок). 
На протяжении более чем 40 лет во время сезона 
гнездования осуществляются регулярная проверка 
дуплянок, отлов и мечение птиц. Более подробные 
сведения о месте работ и о самой локальной по-
пуляции модельного вида, мухоловки-пеструшки 
(Ficedula hypoleuca), трансконтинентального мигран-
та с моноцикличным в течение сезона размножением, 
а также о методах отлова и мечения птиц приведены 
в наших более ранних публикациях (Керимов и др., 
1994; Ильина и др., 2019).
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Тестирование птиц. Мы проводили тесты на мухо-
ловках-пеструшках в естественной обстановке, не-
посредственно у гнезд с птенцами старшего возраста 
(9—15 сут). В этом возрасте птенцы уже не нуждают-
ся в обогреве и поведение как самцов, так и самок 
в основном связано с кормлением птенцов и реа-
гированием на появление хищников или на другие 
факторы беспокойства. Число птенцов в гнездах 
варьировало от двух до девяти. За сутки до начала 
тестирования на то место, куда планировали ставить 
видеокамеру, на расстоянии 1.5—2.5 м от дуплянки 
с гнездом размещали ее муляж, чтобы приучить птиц 
к проведению видеосъемки. Было выявлено, что по-
сле замены привычного муляжа на камеру птицы все 
равно сначала демонстрировали страх перед ней. Мы 
решили проверить, можно ли использовать реакцию 
мухоловок на видеокамеру как один из тестов на нео
фобию (тест 1). Через три часа после установки виде-
окамеры на переднюю стенку дуплянки под летком 
прикрепляли лист белой бумаги формата А5 (тест 2) 
по аналогии с методом, апробированным Гарамсеги 
с соавторами (Garamszegi et al., 2014) на самцах мухо-
ловки-белошейки (Ficedula albicollis) в предгнездовой 
период. После установки объекта экспериментатор 
включал видеокамеру и уходил, момент включения 
видеокамеры считали началом тестирования. В каж-
дом из тестов регистрировали время, через которое 
птица с кормом проникла внутрь дуплянки (возоб-
новление кормления). Во время установки экспе-
риментальных объектов, как правило, было видно 
или слышно беспокоящихся хозяев гнезд. После 
ухода человека они успокаивались и через некоторое 
время прилетали с кормом к гнезду. Акустический 
и визуальный контроль за присутствием птиц в бли-
жайших окрестностях гнезда позволил расценивать 
случаи с большой задержкой прилета как реакцию 
на потенциально опасный объект, а не как следствие 
долгой отлучки за пределы гнездового участка. По-
ведение птицы во время теста квалифицировали как 
проявление решительности. Время произошедшего 
события регистрировали по видеозаписи в минутах 
и секундах, после чего последние переводили в доли 
минут с точностью до десятичного знака. По видео-
записи, которая шла между тестами на протяжении 
приблизительно трех часов, считали число прилетов 
каждого из родителей с кормом и оценивали средний 
интервал между прилетами в режиме обычного корм-
ления. Для видеосъемки использовали видеокамеры 
моделей Sony SR‑80E и Panasonic HC—V750EE, от-
снятый материал просматривали при помощи про-
граммы VLC media player.

В течение всего периода исследований были про-
ведены тесты на мухоловках-пеструшках из 150 гнезд. 
В 25 гнездах птенцов выкармливали одиночные роди-
тели (6 самцов и 19 самок), а в 135 — семейные пары. 
Всего протестировано 229 особей, для них получено 
293 измерения, из них 109 — для 28 самцов и 13 самок, 
протестированных от двух до четырех раз (средне-
взвешенный размер кластера — 2.363). Все повторные 

тесты проведены на разных гнездовых участках с ин-
тервалами от 3 до 1103 дней (Med = 367). Ни одна 
из пар не была встречена на другом гнезде в том же 
составе; два самца и три самки, помимо тестирования 
совместно с партнером, участвовали в другом тесте 
как кормильцы-одиночки. Все повторные тестиро-
вания самок были межсезонными. Повторные тесты 
девяти самцов-полигамов (бигамов) были проведе-
ны в один и тот же гнездовой сезон, причем шесть 
из этих самцов были протестированы еще и в составе 
моногамных пар в другие 1 или 2 сезона. Число пар 
измерений одной и той же птицы в соседние сезо-
ны равнялось 54, а пар измерений с еще большими 
интервалами — 14. Фактор бигамии, а также фактор 
наличия партнера мы учитывали при анализе дан-
ных. Контролировали также число и возраст птенцов 
(сут), сроки гнездования (порядковый номер дня 
тестирования, отсчитываемый от 1 мая), пол особи, 
отсутствие или наличие линьки и ее интенсивность 
в баллах (Bairlein, 1995), интенсивность кормления 
птенцов как самой особью, так и ее партнером (сред-
ний за три часа видеозаписей интервал между при-
летами с кормом), латентное время партнера в том же 
тесте, а также возраст особи и ее партнера. Птиц 
разделяли на две возрастных когорты — годовалые 
особи и особи в возрасте двух лет и старше. Возраст 
оценивали по степени заостренности центральных 
рулевых (Высоцкий, 1989), а также по рисунку на дис-
тальных больших верхних кроющих маховых перьях 
и степени их обношенности (Lundberg, Alatalo, 1992).

Статистические методы. Попарные сравнения 
между показателями тестов и контролем проводи-
ли при помощи критерия Уилкоксона в программе 
StatSoft Statistica 12.0. Для оценки повторяемости 
показателей тестирования результаты обрабатывали 
с применением смешанных моделей (LMM) в стати-
стической среде R v. 4.2.2 (R Core Team, 2022). LMM 
были построены при помощи функции ‘rptR’ из одно-
именного пакета (Stoffel et al., 2017). В качестве за-
висимой переменной в LMM выступали логарифми-
рованные показатели одного из двух поведенческих 
тестов (теста 1 и теста 2 в отдельности). Случайным 
фактором в LMM являлся индивидуальный номер 
кольца птицы (ID), а фиксированным эффектом слу-
жил один фактор из следующего набора: пол особи, 
возраст особи и ее партнера (годовалая или старше), 
сроки наблюдения (число дней, прошедшее с 1 мая), 
число и возраст птенцов в выводке, линька (наличие/
отсутствие или ее балл), год, интенсивность кормле-
ния птенцов особью или ее партнером, полигамность 
в текущем сезоне (для самцов), показатель партнера 
в том же поведенческом тесте, который выступает 
в качестве зависимой переменной в данной модели. 
Повторяемость, оцененная при помощи LMM с уче-
том фиксированных факторов, представляет собой 
т.н. скорректированную повторяемость (adjusted 
repeatability) (Nakagawa, Schielzeth, 2010).

Соответствие распределения остатков моделей, 
деленных на их скорректированную стандартную 
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ошибку (studentized residuals), Гауссовому мы прове-
ряли при помощи функции ‘check_normality’ из паке-
та ‘performance’ (Lüdecke et al., 2020). Статистическая 
значимость повторяемости (значение p) была вы-
числена при помощи 10000 пермутаций. Для оценки 
асимптотических доверительных интервалов повто-
ряемости (95 % CI) использовали 10000 параметриче-
ских бутстрэпов. Коэффициенты детерминации (R2) 
для LMM вычисляли по методу Nakagawa, Schielzeth 
(2013), используя функцию ‘r2’ из пакета ‘performance’ 
(Lüdecke et al., 2020). LMM для оценки R2 были по-
строены при помощи функции ‘lmer’ из пакета ‘lme4’ 
(Bates et al., 2015). Мы использовали два различных 
варианта коэффициентов детерминации — марги-
нальный (marginal R2) и условный (conditional R2). 
Первый показатель демонстрирует ту долю вариации, 
которая объясняется одними только фиксирован-
ными факторами, а второй показывает долю вариа-
ции, которую объясняет полная смешанная модель. 
Сравнивая величины обоих коэффициентов детер-
минации, можно оценить, какая часть дисперсии 
зависимой переменной связана со случайным фак-
тором (ID птицы), а не с фиксированным эффектом. 
Для оценки уровня значимости (p) фиксированных 
факторов в LMM была использована аппроксима-
ция числа степеней свободы (df) при помощи метода 
Саттервайта (Satterthwaite’s approximation), реализо-
ванного в пакете ‘lmerTest’ (Kuznetsova et al., 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Реакция на новые объекты. Время, через которое 
особь возобновляла принос корма птенцам после 
установки незнакомого объекта, значимо превы-
шало средний интервал между прилетами в режиме 
обычного кормления. Это прослеживалось после 
появления как видеокамеры, тест 1 (критерий Уил-
коксона Z=6.91, n=280, p<0.001), так и листа белой 
бумаги, тест 2 (критерий Уилкоксона, Z=9.88, n=281, 
p<0.001), причем в последнем случае, когда новый 
объект фигурировал непосредственно на самой ду-
плянке, задержка со входом в дуплянку (тест 2) была 
выше, чем в первом, когда объект был установлен 
на расстоянии (тест 1) (критерий Уилкоксона, Z=3.53, 
n=278, p<0.001). 

Повторяемость результатов тестирования на одном 
и том же гнезде. Между показателями тестирования 
обнаружена значимая связь. Чем быстрее птица реша-
лась проникнуть внутрь дуплянки в первом тесте, тем 
быстрее она решалась сделать это и во втором тесте 
(R= 0.43, SE = 0.049, CI = [0.328, 0.522], p = 1e‑04 
[Permutation], а при введении в модель второго слу-
чайного фактора в виде индивидуального номера 
кольца птицы, чтобы учесть наличие повторных те-
стирований одной и той же особи, R=0.34, SE = 0.088, 
CI = [0.149, 0.488], p = 1e‑04 [Permutation]).

Повторяемость результатов тестирования на раз-
ных гнездах и анализ фиксированных эффектов. 

Индивидуальные показатели реакции на видеокамеру 
(тест 1) относительно сильно варьировали у одной 
и той же птицы в разных циклах гнездования, про-
верка их повторяемости не позволила считать эту 
повторяемость значимой (p>0.05). В то же время 
анализ показателей в тесте с листом бумаги (тест 
2) выявил иную картину: повторяемость результа-
тов в тесте 2 оказалась безусловной (R=0.21, CI= [0, 
0.447], p<0.05), то есть она была значимой как без 
учета фиксированных факторов, так и при учете 
каждого из них (табл. 1). По результатам бутстрэп-
анализа показателей теста 2, несмотря на левосто-
роннюю асимметрию гистограммы (рис. 1), которая 
хорошо визуализирует полученную нами достоверную 
повторяемость результатов тестирования, частота 
значений с нулевой повторяемостью не доминиро-
вала над суммой остальных частот. Для сравнения, 
ранее было выявлено, что такой физиологический 
показатель, как независимый от массы тела уровень 
базального метаболизма (BMR), не продемонстриро-
вал у тропических птиц межсезонной повторяемости 
(Bushuev et al., 2021) и визуализация этого феномена 
имела иной, чем в нашем исследовании, характер: 
значение частот на гистограмме, соответствующее 
величине R, не было выражено в виде пика, а частота 
нулевых значений была на порядок выше, чем любая 
другая из частот.

Поочередное включение в Смешанную линейную 
модель (LMM) в качестве фиксированных факторов 
некоторых переменных приводило к ее существен-
ному улучшению (табл. 1, столбец Conditional R2), 
в частности, фактор «Балл линьки» улучшал модель 
на 16.2 %, а фактор «Интенсивность кормления птен-
цов» — на 51.4 %. Оба фактора имели положительную 
связь с показателями тестирования (соответственно 

Рис. 1. Результаты бутстрэп-анализа результатов теста 2:
R — повторяемость, CI — доверительный интервал.
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t=2.23 и t=6.26), то есть птицы с более высоким бал-
лом линьки и с более длинными интервалами между 
кормлениями птенцов (величина, обратная частоте 
кормления) позже возобновляли кормление. Зна-
чимыми также оказались такие факторы, как пол 
и возраст особи, а также наличие или отсутствие 
партнера и показатели тестирования последнего 
(табл. 1), но вклад каждого из них не превышал 10 %, 
то есть был менее весомым, чем у двух первых упомя-
нутых выше. Птицы в возрасте двух лет или старше 
возобновляли кормление быстрее, чем годовалые 
особи (t= –2.15), а родители-одиночки — быстрее, 
чем при наличии партнера (t=2.42). Связь с показа-
телями тестирования партнера была положитель-
ной (t=1.995). При наличии во время тестирования 
большого количества действующих факторов вклад 
в модель случайного фактора «идентификатор осо-
би» (ID) был наиболее существенным по сравнению 
со вкладами фиксированных факторов (табл. 1, стол-
бец Marginal R2).

Время, через которое возобновлялось кормление 
(тест 2), как было отмечено выше, в большинстве слу-
чаев было больше, чем средний интервал между при-
летами с кормом, поэтому отношение между этими 
показателями можно было рассматривать в качестве 
относительной силы реакции особи на новый объект. 
Мы оценили повторяемость логарифмов отношения 
первого показателя ко второму. Ее величина была 
близка к статистически значимой (R=0.187, CI= [0, 
0.426], p=0.06), а при последовательном включении 

в модель таких факторов, как «пол особи», «возраст 
особи», «возраст партнера», «балл линьки», величи-
ны повторяемости варьировали от 0.199 до 0.232 при 
уровне значимости p<0.05.

Раздельный анализ межсезонной и внутрисезон-
ной повторяемости результатов теста 2 продемон-
стрировал, что обе эти величины становятся зна-
чимыми при включении в модель дополнительных 
факторов. При сравнении показателей, полученных 
в разные годы, это фиксированный фактор «число 
птенцов», а для показателей внутри одного сезо-
на — «балл линьки» (соответственно R=0.211, CI= [0, 
0.486], p=0.04 и R=0.622, CI= [0, 0.937], p=0.0488). 
Без учета этих факторов оба значения повторяемо-
сти не отличались значимо от нуля (соответственно 
R=0.177, CI= [0, 0.443], p=0.0996 и R=0.382, CI= [0, 
0.807], p=0.131).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Наличие достоверной связи средней силы между 
показателями в двух последовательных тестах, про-
веденных на одном и том же гнезде, продемонстри-
ровало относительную устойчивость реакции особи 
на различные показатели новизны на фоне действия 
большого числа факторов, оказывающих дополни-
тельное влияние. Вместе с тем между тестами были 
обнаружены существенные различия по значени-
ям повторяемости результатов, полученных после 

Таблица 1. Анализ повторяемости результатов теста с  листом бумаги (теста 2) при помощи линейной 
смешанной модели

Фиксированный фактор Повторяемость для случай-
ного фактора — (ID)

Характеристики смешанной 
модели

R CI P [Permut] Conditional R2 Marginal R2 p
Отсутствует 0.210 [0, 0.447] 0.046 0.21 0
Пол особи 0.201 [0, 0.462] 0.041 0.203 0.023 0.014
Срок наблюдения 0.213 [0, 0.457] 0.026 0.213 0.001 0.699
Возраст птенцов 0.206 [0, 0.448] 0.029 0.207 0 0.771
Число птенцов 0.244 [0, 0.483] 0.014 0.25 0.008 0.126
Возраст особи 0.219 [0, 0.472] 0.027 0.232 0.016 0.033
Есть/нет линька 0.212 [0, 0.474] 0.035 0.231 0.025 0.0099
Балл линьки 0.229 [0, 0.489] 0.029 0.244 0.019 0.027
Календарный год 0.215 [0, 0.457] 0.026 0.215 0 0.842
Есть/нет партнер 0.184 [0, 0.43] 0.039 0.200 0.020 0.016
Возраст партнера 0.228 [0, 0.488] 0.024 0.231 0.004 0.289
Показатель партнера в том же тесте 1) 0.211 [0, 0.476] 0.037 0.223 0.015 0.047
Интенсивность кормления птенцов (ИКП)1) 0.225 [0, 0.471] 0.044 0.318 0.12 <0.001
ИКП партнером1) 0.199 [0, 0.469] 0.042 0.199 0.001 0.696
Есть/нет вторая семья 0.165 [0, 0.417] 0.05 0.165 0 0.843

Примечание. 1) — В модели использованы десятичные логарифмы факторов.
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одновременной смены гнездового участка и партнера. 
В тесте с установкой нового объекта в виде треноги 
с видеокамерой (тест 1) повторяемость результа-
тов фактически не отличалась от нулевых значений. 
На наш взгляд, причиной этому послужили недоста-
точно жесткие стандарты проведения эксперимента: 
в зависимости от характеристики ближайшего окру-
жения дуплянки дистанция, на которой можно было 
установить треногу с видеокамерой, варьировала 
от 1.5 до 2.5 м. Различались также углы установки 
треноги по отношению к плоскости передней стенки 
дуплянки и степень маскировки растительностью. 
Не исключено также, что предварительная экспо-
зиция муляжа снижала эффект новизны при уста-
новке видеокамеры, что усиливало относительное 
влияние других факторов. Из этого можно сделать 
вывод, что, к сожалению, практически невозможно 
безоговорочно использовать в качестве побочно-
го тестирования на индивидуальность материалы 
видеосъемки, проводимой с какими-либо други-
ми целями, например при изучении питания птиц. 
В отличие от теста 1 (реакция на видеокамеру), по-
вторяемость результатов в тесте 2 (реакция на лист 
белой бумаги) оказалась достоверной, из чего можно 
заключить, что размещение на разных дуплянках 
одинаковым образом одного и того же незнакомо-
го объекта может служить адекватным тестом для 
типологизации поведения птиц-дуплогнездников 
в естественной обстановке. Оптимальным показа-
телем оказалось время, которое прошло с момента 
включения видеокамеры до первого проникнове-
ния птицы внутрь дуплянки (тест 2). Наряду с ра-
ботами других исследователей (Bell et al., 2009), мы 
обнаружили тенденцию к снижению повторяемости 
индивидуальных показателей тестирования с увели-
чением интервала между экспериментами, однако 
пока что результаты внутрисезонных и межсезонных 
сравнений мы рассматриваем как предварительные. 
Во-первых, по причине небольшого размера выборки 
невозможно исследовать градиент изменений более 
подробно, сравнив повторяемость в соседние сезоны 
и повторяемость с интервалами в два и более года. 
Во-вторых, удивителен факт относительно высокой 
внутрисезонной повторяемости, так как она основа-
на исключительно на показателях самцов-бигамов. 
Можно было бы ожидать различий в их поведении 
при выкармливании птенцов в первых и вторых 

гнездах, однако сходство в результатах последова-
тельных тестов самцов-бигамов, хотя и обусловлено 
действием фиксированного фактора — линьки, ука-
зывает на относительно устойчивое проявление их 
индивидуальности в разных контекстах. Несомненно, 
необходим дальнейший анализ этого явления с при-
влечением более обширного материала.

Повторяемость тестов по оценке решительности 
у диких птиц ранее была выявлена только в экспери-
ментах на больших синицах, которые на протяжении 
нескольких лет жили в неволе с птенцового возрас-
та (Van Oers et al., 2004). Ее величина была равной 
0.26, что сопоставимо с результатами наших тестов 
2 (R=0.21), в которых доля межсезонных повторов 
составляет 89 %. Основываясь на представлении 
о целостности фенотипа и скоррелированности черт 
поведения (Verbeek et al., 1996, 1999; Dingemanse et al., 
2002; Dingemanse, de Goede, 2003; Drent et al., 2003; 
Garamszegi et al., 2012;), хотя такой подход при работе 
на аквариумных рыбах продемонстрировал негатив-
ные стороны (Beckmann, Biro, 2013), мы сравнили 
повторяемость наших результатов в тесте на реши-
тельность (тест 2) с повторяемостью тестов на другую 
черту, включаемую в типологическую характеристи-
ку, а именно на так называемую исследовательскую 
активность (exploratory behaviour). В качестве реги-
стрируемого показателя этой активности в работах 
на птицах выступало число локомоций в «открытом 
поле» (exploration score, activity score). Сравниваемые 
результаты были получены рядом авторов в долго-
срочных экспериментах на одних и тех же особях 
больших синиц (Parus major), лазоревок (Cyanistes 
caeruleus) и зябликов (Fringilla coelebs) (Dingemanse et 
al., 2002; Quinn, Cresswell 2005; Kluen, Brommer, 2013). 
Птиц в этих экспериментах периодически изымали 
на короткое время из природы, тестировали в “от-
крытом поле” их локомоторную активность, после 
чего отпускали (табл. 2). Судя по величинам повто-
ряемости (R), у всех видов, за исключением одной 
из групп лазоревок, сила связи между результатами 
тестирования в разные годы варьировала между сла-
бым и средним уровнями (по аналогии со шкалами 
связей, используемыми в психосоциальных иссле-
дованиях (Котеров и др., 2019)). Полученная нами 
величина (R=0.21) сходна с полученными значения-
ми или даже превышает некоторые из них, несмотря 
на то что тесты на мухоловках-пеструшках были 

Таблица 2. Повторяемость результатов тестирования в “открытом поле” свободноживущих птиц нескольких 
видов, кратковременно изымаемых из природы для проведения эксперимента

Вид Сезон Величины повторяемости, R Источник
Большая синица, Parus major Ноябрь ‒ март 0.27—0.48 Dingemanse et al., 2002
Лазоревка, Cyanistes caeruleus Зима 0.18—0.46 Kluen, Brommer, 2013
Лазоревка, Cyanistes caeruleus Гнездование 0—0.24 Kluen, Brommer, 2013
Зяблик,
Fringilla coelebs

Гнездование 0.39 Quinn, Cresswell 2005
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проведены не в “открытом поле”, а под непосред-
ственным влиянием факторов внешней среды. Важно, 
что небольшое количество внутрисезонных повторов 
(11 %), которые могут увеличивать повторяемость 
всех результатов в целом, характеризуют поведение 
одной и той же особи на разных участках и в при-
сутствии разных партнеров. В отличие от проведен-
ных в условиях неволи работ, в которых результаты 
тестов не зависели ни от пола, ни от возраста птиц 
(Dingemanse et al., 2002; Drent et al., 2003; Van Oers, 
2003), мы обнаружили, что в природной среде эти 
характеристики особи достоверно влияли на про-
явление индивидуальности, хотя и не маскировали 
ее существенно. Отмечено, что действие некоторых 
факторов имело противоположную направленность. 
Наиболее сильное влияние на поведение мухоловок 
оказывали наличие линьки оперения и интенсивность 
кормления птенцов. Первый фактор отрицательно 
связан с проявлением решительности, а второй — 
положительно. Хорошо известно, что смена пера 
требует повышенного расхода энергии и, следова-
тельно, конкурирует с другими энергетическими 
затратами, в частности с такими, как затраты на са-
моподдержание и родительское поведение (Дольник, 
1995). Выявлено, что у самцов мухоловки-пеструшки, 
совмещающих линьку с гнездованием, сила иммун-
ного ответа на новый антиген обусловлена типом 
их брачной окраски. В то же время повышение им-
мунного ответа самцов сопровождается снижением 
уровня родительской заботы (Керимов и др., 2012; 
Kerimov et al., 2018). Возможно, пребывание в со-
стоянии линьки, ослабляя родительскую мотивацию, 
снижает решительность птиц при взаимодействии 
с незнакомым объектом, но небольшой объем ма-
териала не позволяет определить, в какой мере эта 
причина приводит к выявленному нами эффекту. 
Интенсивность кормления птенцов перед тестиро-
ванием и решительность проникнуть в гнездо после 
появления возле него незнакомого объекта сходным 
образом зависят от родительской мотивации особи. 
Вместе с тем, судя по полученным коэффициен-
там детерминации смешанных моделей, даже са-
мый сильнодействующий фактор (“интенсивность 
кормления птенцов”) оказывает на модель меньшее 
влияние, чем случайный фактор (ID) (табл. 1). Зна-
чительная роль последнего фактора, являющегося 
маркером индивида, показывает, что выявленная 
в работе долгосрочная повторяемость результатов 
тестирования птиц свидетельствует об устойчивом 
проявлении индивидуальных черт поведения особи 
на фоне действия разнообразных внешних и вну-
тренних (связанных с ее мотивационным и физио-
логическим состоянием) естественных условий.
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Individual resoluteness during the resumption of feeding of nestlings was examined in tests involving 
the presentation of an unfamiliar object near the nests of the pied flycatcher (Ficedula hypoleuca) in a 
natural environment. Over the course of five breeding seasons, 229 individuals were tested, 41 of which 
were tested 2 to 4 times. Repeat testing of the same birds was conducted at different nests with intervals 
ranging from 3 to 1103 days (Med=367). We took into account the number and age of nestlings, nesting 
periods, the sex and age of the individual and its partner, the presence of molting, the intensity of nestling 
feeding, the behavior of the partner, as well as the presence of simultaneous bigamy in the male. We 
revealed a significant repeatability of test results over substantial time intervals (R=0.21), indicating the 
individual’s stability over time in response (boldness) to changing conditions in the natural environment.
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