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Аннотация. Впервые детально изучены характеристики песенного 
репертуара самцов «томской» популяции мухоловки-пеструшки Ficedula 
hypoleuca – одного из популярных модельных видов птиц. Исследование 
проведено на основе анализа звукозаписей пения 26 самцов с точно 
определённым возрастом. В исследуемой группировке выявлено 132 типа 
песенных фигур, 34 из которых составляют основу группового репертуара. 
Показано наличие разнокачественности особей по размерам репертуара, 
наиболее выраженное в группе годовалых самцов. Выделены основные 
структурные элементы песни, показано отсутствие специализированных 
финишных элементов. Основу песни составляют мотивы, состоящие из двух 
типов песенных фигур. Выявлено увеличение размера репертуара и 
разнообразия песни с возрастом, осуществляемых путём освоения самцами 
сложных конструкций и избавления от избыточной информации. 
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Summary. Bird songs are one of the most difficult acoustic signals in wildlife, the 
main functions of which are to attract a sexual partner and protect the territory. The size 
of the song repertoire and the structure of the song are important indicators reflecting the 
"quality" of the male. They are related to its size, coloration, immune status, and attrac-
tiveness to females. At the same time, the variability of the repertoire with age remains 
an insufficiently studied aspect. The aim of this work was to study the main parameters 
of the repertoire, the structural elements of songs and their age-related changes in the 
“Tomsk” population of the pied flycatcher (Ficedula hypoleuca). 

We collected materials in the period from 2014 to 2020, in the area of natural hab-
itat of the pied flycatcher, located 12 km from the city of Tomsk (56°20'56,1"N, 
84°57'06"E). The study included individuals with precisely known ages. The record-
ings of singing of 26 males were analyzed, divided into three age groups: I - one-year-
olds (n = 10); II - biennial (n = 11); III - males aged three years and older (n = 5). 
None of the birds in the study was harmed. 

Sequences of 75 songs were analyzed for all males. The number of figures and 
their types were counted in the song (see Fig. 1). At the first meeting, each type of 
figure was assigned an individual number and entered into the working directory. 
Song diversity was the ratio of the number of types of figures in a song to the total 
number of figures in it, expressed as a percentage. 

In the study group, 132 types of song figures were identified. The size of the indi-
vidual repertoire ranged from 17 to 64 types of figures. The basis of the song reper-
toire can be considered 34 types of figures, the total share of which in the song se-
quences was 72.8%. They are noted in the repertoire of 88.5–42.3% of males. In our 
study, we relied on 12 types of figures, which are represented in each age group in 
61.5–88.5% of males. With age, the pied flycatcher shows an increase in the size of 
the repertoire, the variety of songs (See Fig. 3), as well as a significant reduction in 
the number of figures in a song from the third year of life (See Table 1).  

The analysis of the general song sequence made it possible to distinguish the fol-
lowing stable structural components of the song: "bimotive", "monomotive", "trill", 
and "connector" starting element (See Fig. 5). The main element of the pied flycatch-
er's song is the bimotive - a construction consisting of two types of figures. The most 
common were bimotives 21→22, 24→62, 1→2, which account for 23.6% of the total 
song sequence. An analysis of the frequency of using these bimotives by birds of dif-
ferent ages showed that the figures in the bimotive 21→22 are similarly represented in 
all age groups (See Table 2). With age, the use of bimotive 24→62 significantly in-
creases, while the use of bimotive 1→2 is steadily decreasing. The patterns of using 
bimotives with age are based on differences in the frequency of their repetition in a 
song. Thus, the male can repeat three popular bimotives (21→22; 24→62; 1→2)  
5–7 times in a row (see Fig. 6). For bimotive 21→22, cases with a 2-fold execution of 
it (29.14%) dominated in young birds, whereas in adults these were cases with a  
3-fold execution (38.82%). Bimotive 24→62, young individuals more often per-
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formed in double (44.4%) and single (41.97%) variants, while adults - in 3 (32.09%) 
and 4-fold (24.62%). For bimotive 1→2, no differences were observed between juve-
niles and adults. Monomotives, repetition of figures of the same type, are a common 
technique in the songs of the pied flycatcher. The most stable are 10 variants of 
monomotives, for which their repetition is the most frequent event observed with a 
probability of 0.37–0.59. Young birds use monomotives consisting of 1-7 figures, 
adults - up to 4 (see Fig. 7). Most often, there is a double execution of monomotives. 
The most complex song structure, which increases the variety of the song of males, is 
trills, consisting of 3-5 figures. The most common variant turned out to be the se-
quence 100→39→63→156 (n = 46). With age, the proportion of birds using such 
constructions increases (I - 36.6%; II - 60%; III - 100%). Between the above-
described constructions, the pied flycatcher often inserts single high-frequency figures 
- connectors. Adult singing uses more connector types than juveniles, which also con-
tributes to increased song diversity with age. In the songs of the pied flycatcher, the 
function of the specialized starting element is performed to a greater extent by figure 
№77. The song began with her 8.3% of the time. At the beginning of the song, it ap-
pears 7.2 times more often than in its subsequent positions. With age, males reduce 
the use of specialized starting elements, starting the song immediately from its main 
variation part. No specialized finishing elements have been identified.  

Thus, the development of the song with age occurs in the direction of increasing 
the size of the repertoire and its diversity due to the development of complex struc-
tures by males and getting rid of redundant information. 

The paper contains 7 Figures, 2 Tables, and 29 References. 
Keywords: Ficedula hypoleuca, song repertoire, types of figures, song structure, 

age variability. 
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Введение 

 
Песни птиц – одни из самых сложных акустических сигналов в живой 

природе. Песня обладает сложной структурой и состоит из набора песен-
ных фигур, где каждая фигура является либо непрерывным звуком, либо 
же состоит из нескольких элементов, паузы между которыми значительно 
меньше, чем паузы между фигурами [1, 2]. У некоторых видов выделяют 
типы песен – одинаковые или незначительно отличающиеся по своей 
структуре песни. Совокупность типов песен, используемых птицей, обра-
зует её индивидуальный песенный репертуар. В тех случаях, когда затруд-
нительно выделить типы песен, для оценки индивидуального репертуара 
оперируют типами песенных фигур.  

Размер репертуара весьма различен у разных видов. Так, одни виды, 
например, болотный воробей Melospiza Georgiana (Latham, 1790), зяблик 
Fringilla coelebs Linnaeus, 1758, большая синица Parus major Linnaeus, 1758, 
обладают маленькими репертуарами, состоящими не более чем из десяти ти-
пов песен [3]. У других – западного соловья Luscinia megarhynchos Brehm, CL, 
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1831 [4], домового крапивника Troglodytes aedon chilensis Lesson, 1830 [5] – 
репертуар может насчитывать сотни типов песен. Размер песенного репертуа-
ра может быть важной характеристикой самца. В экспериментальных иссле-
дованиях на ряде видов показано, что самки предпочитают самцов с большим 
размером репертуара [6–8]. У чёрного чекана Saxicola caprata (Linnaeus, 1766) 
размер репертуара самца положительно связан с успехом размножения [9]. У 
социально моногамных камышовых овсянок Emberiza schoeniclus (Linnaeus, 
1758) самцы с большими репертуарами чаще заводили внебрачное потомство 
[10]. Размер репертуара также имеет взаимосвязь с другими показателями, 
отражающими «качество» самца, – его иммунным статусом [11], размерными 
характеристиками, окраской оперения [12, 13].  

Одним из аспектов, представляющих особый интерес, являются возраст-
ные изменения репертуара. Он тесно связан с вопросом о способности птиц 
к вокальному обучению, поскольку известно, что не все виды способны за-
поминать новые песни во взрослом состоянии. Период, во время которого 
птицы могут пополнять свой песенный репертуар, различен и видоспецифи-
чен. У одних видов он может длиться от нескольких месяцев с момента рож-
дения до конца первого года жизни. Им присущ закрытый тип обучения пе-
нию (close-ended learners), когда способность выучивать новые песни ограни-
чена определёнными сроками. У других видов способность изучать новые 
песни сохраняется в течение всей жизни. Для них характерен открытый тип 
обучения пению (open-ended learners) [3]. Для ряда видов, таких как скворец 
Sturnus vulgaris [14], мухоловка-белошейка Ficedula albicollis (Temminck, 
1815) [15], западный соловей L. megarhynchos (Linnaeus, 1758) [16], луговой 
чекан Saxicola rubetra (Linnaeus, 1758) [17], отмечена тенденция увеличения 
размера репертуара с возрастом. У части видов репертуар увеличивается с 
первого по второй год жизни [18], а у других показано изменение и после вто-
рого года жизни [19–20]. Исследования, где группа взрослых анализируется 
подробней, единичны, что во многом связано с методическими трудностями, в 
частности, с точностью установления возраста птицы.  

Для мухоловки-пеструшки Ficedula hypoleuca (Pallas, 1764), вероятно, 
характерен открытый тип обучения пению: в условиях эксперимента неко-
торые взрослые самцы выучивали новые, неизвестные им типы песенных 
фигур [21]. В исследованиях, проведённых на европейских популяциях  
F. hypoleuca, отмечается увеличение размера песенного репертуара с воз-
растом [22–23], его связь с опытом размножения самца [24] и его окрасоч-
ным морфотипом [13].  

Для томской популяции мухоловки-пеструшки к настоящему времени 
изучены частотные и временные характеристики песни и их возрастная 
изменчивость в условиях различных местообитаний [25]. Структура репер-
туара и закономерности его изменений с возрастом у данного вида изуче-
ны недостаточно.  

Цель данного исследования – изучение основных параметров репертуа-
ра, структурных элементов песен и их возрастных изменений в «томской» 
популяции мухоловки-пеструшки. 
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Материалы и методики исследования 
 

Объект исследования – песенный репертуар мухоловки-пеструшки 
(Ficedula hypoleuca). 
Сбор полевых материалов. 
Сбор звукозаписей проведён с 2014 по 2020 г. в период с первой по тре-

тью декаду мая. Материалы собраны на участке естественного местообита-
ния мухоловки-пеструшки, расположенном в 12 км от г. Томска в окрестно-
стях территории учебно-научной станции «Полигон Коларово» Томского 
государственного университета (56°20'56,1"N, 84°57'06"E), Томский район, 
Томская область. Исследуемый участок расположен на третьей террасе  
р. Томи в смешанном разреженном лесу с преобладанием осины. На данной 
территории с 2001 г. существует развеска искусственных гнездовий типа 
«малый синичник» (n = 310). Плотность гнездования F. hypoleuca в период 
проведения исследований в среднем составила 8 пар/га.  

Звукозаписи проведены в сухую безветренную погоду, в первой половине 
дня (с 7:00 до 14:00), когда песенная активность птиц максимальна, с помо-
щью диктофона Olympus LS-12 (Olympus Corp., Япония) с использованием 
выносного параболического микрофона PRO-5 PIP (Telinga Microphones, 
Швеция). Продолжительность записи одного самца не менее 15 мин.  

Для получения данных о возрасте птиц самцов сразу по окончании за-
писи отлавливали ловушками типов «боек», «клапан» либо паутинными 
сетями. В исследование включены только те особи, которых с уверенно-
стью можно было отнести к определенной возрастной группе по данным 
кольцевания. Всего проанализированы записи пения 26 самцов, разделён-
ных на три возрастные группы: I – годовалые (n = 10); II – двухлетние  
(n = 11); III – самцы в возрасте от трех лет и старше (n = 5). Для 25 особей 
известен абсолютный возраст – они были окольцованы птенцами в гнёз-
дах, 1 самец включен в третью группу в возрасте 3+.  

Работа с аудиозаписями. 
Визуализация и анализ записей проведены с использованием редактора 

Cool Edit Pro, версия 2.1 (Adobe, США). Пение самцов мухоловки-
пеструшки состоит из отдельных единичных песен, разделенных паузами 
продолжительностью не менее 1 с. Каждая рекламная песня представляет 
собой набор фигур, являющихся либо одним непрерывным звуком, либо 
несколькими звуками с паузами менее 0,02 с [26] (рис. 1). Для каждого 
самца выбирали период с хорошим качеством записи и непрерываемым 
пением. Анализировали 75 песен, достаточных для анализа репертуара 
данного вида [27]. Из анализа исключали усечённые песни, состоящие из 
1–2 фигур, а также демонстрационные, исполняемые самцом при появле-
нии самки у синичника. 

Типы фигур выявляли визуально по их форме на сонограммах. Каждо-
му новому типу фигуры при первой встрече в процессе анализа присваива-
ли индивидуальный номер. Перечень типов фигур составил рабочий ката-
лог, состоящий из цифровых наименований типов фигур (n = 172). В ис-
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следуемой группировке отмечена только часть из выявленных типов фи-
гур. Проанализировано 1 950 песен (19 396 фигур). Каждую песню отоб-
ражали в виде числовой последовательности, соответствующей номерам 
составляющих её типов фигур (см. рис. 1).  

 

 
 

Рис. 1. Сонограмма песен Ficedula hypoleuca. Цифрами отмечены типы песенных фи-
гур: a – песня самца «a»; b – песня самца «b». По оси абсцисс – время, мс;  

по оси ординат – частота, кГц 
[Fig. 1. Spectrogram of Ficedula hypoleuca songs. The numbers indicate the types of song figures.  

On the X-axis - Time, ms; on the Y-axis - Frequency, kHz] 
 

Для каждой песни подсчитывали число входящих в неё фигур и их ти-
пов. Разнообразием песни называли отношение количества типов фигур в 
песне к общему количеству фигур в ней, выраженное в процентах. Разно-
образие песен также оценивали с применением индексов, используемых в 
практике оценки биоразнообразия: полидоминантности (S) и Шеннона 
(Н`). Расчёт индекса полидоминантности производили по формуле  
S = 1/(∑ pi

2), где pi – доля фигуры типа i в песенной последовательности. 
Расчёт индекса Шеннона производили по формуле H’ = –∑ pi ln pi. Оба ин-
декса максимальны при равной представленности фигур разного типа в 
песенных последовательностях, при этом в расчёт индекса полидоминант-
ности больший вклад вносят доминирующие типы фигур, тогда как в ин-
декс Шеннона – редкие.  

Для создания архивов, а также статистической обработки данных исполь-
зованы Microsoft Excel 2010 (Microsoft, США) и StatSoft STATISTICA 10.0 
(США). При попарных сравнениях возрастных групп использовали  
U-критерий Манна–Уитни (U-test). Для сравнения встречаемости (%) типов 
фигур и других структурных элементов песни использовали критерий Фи-
шера (F). Для оценки статистической значимости различий между распреде-
лениями по частоте проявления признака использовали критерий согласия 
Пирсона (χ2). Различия считали статистически значимыми при p < 0,05. 

 
Результаты исследования и обсуждение 

 
Основные параметры репертуара и его возрастные изменения. В ис-

следуемой выборке проанализированы песенные последовательности  
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26 самцов (1 950 песен; 19 396 фигур). Длительность песни в среднем со-
ставила 2,15 ± 0,03 с, паузы – около 6,61 ± 0,2 с. 

Одним из базовых показателей песни мухоловки-пеструшки является 
количество фигур в ней. В среднем песня включала около 10 фигур при 
значительном разбросе её длины у разных особей (табл. 1). У самцов пер-
вого (I) и второго (II) года жизни средняя длина песни близка по значению 
и статистически не различается, тогда как у особей с 3-го года жизни 
наблюдается снижение длины песни более чем на 2 фигуры (U-test,  
p < 0,001). Уменьшение количества фигур в песне с возрастом показано и 
для европейских популяций мухоловки-пеструшки [24, 28].  

 
Т а б л и ц а  1  [Table 1] 

Параметры репертуара Ficedula hypoleuca в разных возрастных группах 
[Parameters of the Ficedula hypoleuca repertoire in different age groups] 

 

Параметры 
[Parameters] 

Возрастная группа, год  
[Age group, year] Всего 

[Total] 
n = 26 ♂ 

I II III 
1,  

n = 11 ♂ 
2, 

n = 10 ♂ 
3+, 

n = 5 ♂ 
Количество фигур в песне  
(M ± mM; lim) 
[Number of figures per song (M ± mM; lim)] 

10,31 ±  
0,13 

(3–28) 

10,57 ±  
0,15 

(3–27) 

7,89 ±  
0,16 

(3–22) 

9,95 ±  
0,09 

(3–28) 
Количество типов фигур в песне  
(M ± mM; lim)  
[Number of figure types in a song (M ± mM; lim)] 

4,73 ±  
0,07 

(1–14) 

5,08 ±  
0,08 

(1–16) 

4,03 ±  
0,1 

(1–11) 

4,73 ±  
0,05 

(1–16) 

Размер репертуара (M ± mM; lim)  
[Repertoire size (M ± mM; lim)] 

31,18 ±  
3,97 

(17–50) 

43,2 ±  
2,62 

(33–57) 

45,2 ±  
7,65 

(25–64) 

38,5 ±  
2,65 

(17–64) 

Разнообразие песни, % (M ± mM; lim) 
[Song variety, % (M ± mM; lim)] 

46,96 ±  
0,48 

(16,7–100)

49,37 ±  
0,48 

(14,9–88,9)

51,49 ±  
0,83 

(22,2–100)

48,76 ±  
0,31 

(14,9–100) 

Индекс Шеннона, H’ (M ± mM; lim) 
[Shannon index, H’(M ± mM; lim)] 

2,58 ±  
0,10 

(2,04–3,01)

2,94 ±  
0,10 

(2,36–3,46)

2,98 ±  
0,29 

(2,18–3,56)

2,79 ± 
0,08 

(2,04–
3,56) 

Индекс полидоминантности,  
S (M ± mM; lim) 
[Inverse Simpson index, S (M ± mM; lim)] 

9,77 ±  
1,02 

(5,16–
17,98) 

13,57 ±  
1,59 

(6,95–
21,64) 

15,64 ±  
3,90 

(5,41–
24,09) 

12,36 ± 
1,10 

(5,16–
24,09) 

Примечание. M – среднее арифметическое; mM – стандартная ошибка средней арифме-
тической; lim – пределы изменения величины.  
[Note. M - Arithmetic mean; mM - Standard error of the mean; lim - Limits of change of the value]. 

 
Количество в песне типов фигур у птиц всех возрастных групп варьи-

рует в широких пределах, несколько сокращаясь в возрастной группе III. 
Средние значения максимальны в группе II, и, несмотря на близкие значе-
ния в разных группах, различия между ними значимы (U-test I–II, p < 0,05; 
U-test II–III, p < 0,001; U-test I–III, p < 0,05). Таким образом, число типов фи-
гур в песне и её длина хорошо согласуются между собой. 
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Песенный репертуар мухоловки-пеструшки отличается высоким разно-
образием: в исследуемой группе выявлено 132 типа песенных фигур. Раз-
мер репертуара самцов изменяется в широких пределах: от 17 до 64 типов 
фигур, при этом в разных возрастных группах этот диапазон различен. Так, 
наиболее вариабелен он у молодых птиц (I) и старших (III), однако в пре-
делах диапазона у первой группы он сдвинут к его началу, в то время как у 
третьей – к максимальным значениям. Вместе с тем в каждой возрастной 
группе отмечается внутригрупповая дифференциация по размерам репер-
туара, особенно заметная у молодых птиц (рис. 2). Среди них можно выде-
лить две категории самцов: с минимальным репертуаром (17–28 типов фи-
гур) и с размером репертуаров (36–50 типов фигур), не уступающим взрос-
лым птицам. Вероятно, это отражает генетическую разнокачественность 
группы, в основе которой лежит представление, что не все особи в одина-
ковой степени способны к вокальному обучению.  

При оценке усреднённых значений размера репертуара для каждой воз-
растной группы наблюдается отчётливая тенденция увеличения его с воз-
растом (см. табл. 1). Между годовалыми (I) и двухлетними (II) птицами эти 
различия лежат на пороге значимости (U-test I–II, p = 0,053; U-test II–III,  
p = 0,1). Наиболее заметны различия (U-test I–(II+III), p = 0,03) между объ-
единённой группой взрослых (II+III) и молодых птиц (I), что логично свя-
зано с рассматриваемым ниже ростом разнообразия отдельной песни. По-
добное показано в работе Д.В. Поповой с соавт. для звенигородской попу-
ляции [22], где отмечен рост размера репертуара с 1-го по 3-й год жизни с 
дальнейшим его снижением. 

Среднее разнообразие песни (отношение количества типов песенных 
фигур в песне к общему числу фигур в ней) составляет около 50%, т.е. 
один тип фигуры используется в песне в среднем 2 раза. Характерен ли-
нейный рост разнообразия песни от первого к третьему году жизни 
(рис. 3). Ко второму году происходит увеличение количества типов фигур 
(U-test I–II, p < 0,001) в песне при сохранении общего числа фигур в ней  
(U-test I–II, p = 0,32). В третьей возрастной группе разнообразие продолжает 
расти (U-test II–III; p < 0,001), несмотря на снижение как числа типов фигур, так 
и общего их числа в песне (см. табл. 1). Это обеспечивается непропорциональ-
ным сокращением числа типов фигур относительно общего числа фигур в 
песне. Таким образом, разнообразие песни с возрастом увеличивается разными 
способами: увеличением числа используемых фигур и их типов и непропорци-
ональным сокращением этих компонентов в песне. Разнообразие песен взрос-
лых самцов является важным показателем при выборе партнёра самкой [6]. 

Оценка общего разнообразия песен с помощью индекса Шеннона (см. 
табл. 1), чувствительного к присутствию редких типов фигур в них, пока-
зала значимое увеличение разнообразия песенных последовательностей 
при переходе от годовалого (I) к двухлетнему (II) возрасту (U-test I–II,  
p = 0,02), а также между годовалыми самцами и объединённой группой 
взрослых (II+III) – (U-test I–(II+III), p = 0,02). Таким образом, наблюдаемое с 
возрастом увеличение разнообразия песенной последовательности у мухо-
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ловки-пеструшки связано с более равномерным использованием в индиви-
дуальных репертуарах популяционного набора типов фигур. 

При сравнении исследуемых групп по индексу полидоминантности 
значимых различий не выявлено (U-test I–II, p = 0,1; U-test II–III, p = 0,58;  
U-test I–III, p = 0,37). В работе А.П. Вабищевич при анализе данного индекса 
показано, что взрослые самцы отличаются более высоким песенным раз-
нообразием в сравнении с годовалыми [27].  
 

 
 

Рис. 2. Распределение самцов Ficedula hypoleuca по размеру репертуара  
и разнообразию песен 

[Fig. 2. Distribution of male Ficedula hypoleuca by repertoire size and versatility of songs]  
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Рис. 3. Разнообразие песен самцов Ficedula hypoleuca разных возрастных групп 
[Fig. 3. Versatility of songs of male Ficedula hypoleuca from different age groups]  
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Основные типы фигур песенного репертуара. Из 132 выделенных ти-
пов песенных фигур в исследуемой популяции основой группового песен-
ного репертуара можно считать 34 типа, суммарная доля которых в песен-
ных последовательностях составила 72,8% от проанализированных фигур. 
Использование каждой из данных фигур составило от 8,1 до 1,01%. Эти 
фигуры отмечены в репертуаре 88,5–42,3% самцов (n = 26). Для 98 типов 
фигур отмечено крайне редкое (0,98–0,01%) включение их в пение, при 
этом их используют в репертуаре не более 42,3% самцов. Обращает на себя 
внимание, что из 34 типов выделяются 12 типов фигур (№ 22, 21, 24, 1, 62, 
17, 102, 39, 77, 100, 4, 46), которые встречаются у 61,5–88,5% самцов. 
Именно эти фигуры наиболее представлены в песнях половины и более 
самцов разных возрастных групп. Анализ их использования позволил вы-
делить 3 устойчивых варианта стратегий их употребления (рис. 4, A–C). 
Наиболее представленные в песенной последовательности четыре типа 
фигур (№ 22, 21, 24, 1) используются птицами разного возраста относи-
тельно стабильно, несмотря на то, что только использование фигуры № 22 
строго не значимо между всеми возрастными группами. Тогда как для фигур 
№ 21 (FII–III = 2,51; p < 0,01), № 24 (FII–III = 2,51; p < 0,01), № 1  
(FI–II = 2,03; p < 0,05) различия достигают порога значимости при больших 
выборках сравниваемых фигур в группах (I – 8 509, II – 7 930, III – 2 957). Для 
фигур № 62, 17, 102 наблюдается выраженное увеличение их использования с 
возрастом. Выявленные различия высоко значимы (F-критерий; p < 0,01). От-
чётливым снижением доли использования в разных возрастных группах вы-
деляются фигуры № 39, 77, 100 (F-критерий; p < 0,01). Особый интерес может 
представлять изучение особенностей использования птицами этих фигур как 
структурных элементов песенных последовательностей.  

Структурные элементы песен и их возрастные изменения. 
Важнейшим элементом разнообразия песни является объединение фи-

гур в более сложные песенные конструкции и их комбинаторика. Анализ 
общей песенной последовательности позволил выделить следующие 
устойчивые структурные компоненты песни (рис. 5):  

1) «бимотив» – песенная конструкция, состоящая из двух типов фигур;  
2) «мономотив» – повторение фигуры одного типа; 
3) «трель» – сложная песенная конструкция из 3 и более типов песен-

ных фигур; 
4) «связка» – типы фигур, вставляемые между различными песенными 

конструкциями; 
5) стартовый элемент – бимотив, мономотив, отдельные типы фигур, 

исполняемые в начале песни. 
Выделенные структурные элементы песни являются теми блоками, 

комбинирование которых формирует «акустический портрет» самца, т.е. 
комбинирование осуществляется не на уровне отдельных фигур, а целых 
конструкций. Далее вариабельность песен самцов и их возрастную измен-
чивость рассматривали на примере самых популярных вариантов таких 
структурных элементов. Такой подход позволяет рассматривать в песнях 



Структура песенных репертуаров томской популяции мухоловки-пеструшки 

56 

данного вида как «инерционные» (стереотипные), так и «инновационные» 
(вариабельные) её компоненты [29]. 

 

 
 

Рис. 4. Стратегии использования массовых типов фигур мухоловкой-пеструшкой  
с возрастом: А – стабильность; B – рост; C – сокращение 

[Fig. 4. Strategies for using mass types of figures by the pied flycatcher as they age: 
A - Stability; B - Growth; C - Contraction] 
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Рис. 5. Распространённые структурные компоненты песен Ficedula hypoleuca: 
a – мономотив; b – бимотивы; c – трель; d – отдельные фигуры 

(связки, стартовые элементы) 
[Fig. 5. Common structural components of Ficedula hypoleuca songs: 

a - Monomotive, b - Bimotives, c - Trill, d - Individual figures (ligaments, starting elements)] 

 
Комбинация фигур двух типов (бимотив). Чередование в нём фигур 

разной частоты – «низкой» (примерно в диапазоне 3–4 кГц) и «высокой» 
(4–6 кГц) (см. рис. 1) обеспечивает то самое узнаваемое человеком пение 
мухоловки-пеструшки, интерпретируемое как «клю-ЧИК, клю-ЧИК, кру-
ТИ, вер-ТИ…», несмотря на разнообразие сочетаемых в песнях типов фи-
гур, выявляемых при зрительном анализе их спектрограмм.  

Самые распространённые бимотивы в песенной последовательности 
образованы сочетанием типов фигур из числа наиболее часто используе-
мых самцами всех возрастных групп: 21→22; 24→62, 1→2. Самым попу-
лярным оказался бимотив 21→22, отмеченный в репертуаре 20 (77%) сам-
цов. Бимотив 24→62 использовали 17 (65,4%) самцов, а бимотив 1→2 – 
11 самцов (42,3%). На долю этих конструкций приходится 23,6% общей 
песенной последовательности. 

Анализ частоты использования данных бимотивов птицами разного 
возраста показал, что фигуры в составе бимотива 21→22 сходно представ-
лены во всех возрастных группах (табл. 2), относительно среднепопуляци-
онного уровня (14,66%). Его использование молодыми птицами (I) не от-
личается от популяционного (F-критерий, p > 0,05), птицы двухлетнего 
возраста (II) используют данный бимотив несколько чаще (F = 1,88;  
p < 0,05), а самцы старшей группы (III) – на 1,5% реже (F = 2,46; p < 0,01).  
С возрастом значимо увеличивается (FI–II = 9,76, p < 0,01; FII–III = 0,05,  
p > 0,05; FI–III = 7,19, p < 0,01) использование бимотива 24→62, в то время 
как употребление бимотива 1→2 устойчиво снижается (FI–II = 5,12,  
p < 0,01; FII–III = 15,06, p < 0,01; FI–III = 18,95, p < 0,01). Интересно, что дан-
ные конструктивные элементы бимотивов используются птицами разного 
возраста с теми же закономерностями, что и типы фигур в структуре ре-
пертуаров. Это обстоятельство подчёркивает важность бимотивов как ба-
зовых компонентов песни мухоловки-пеструшки.  
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Таблица  2  [T a ble  2 ]   
Использование бимотивов в песенных последовательностях Ficedula hypoleuca 

[Use of bimotives in Ficedula hypoleuca song sequences] 

 

Мотив из двух типов 
фигур 

[Motif of two types  
of figures] 

Возрастная группа, количество фигур  
в песенной последовательности 

[Age group, number of figures in song sequence] 
Всего фигур  
[Total figures]  
n = 19 396 I II III 

1, n = 8509  2, n = 7930  3+, n = 2957 
21→22 

n = 20 ♂ 
1 226 
14,4% 

1 234 
15,6% 

384 
13,0% 

2 844  
14,66% 

24→62 
n = 17 ♂ 

292 
3,43% 

534 
6,73% 

200 
6,76% 

1026  
5,28% 

1→2 
n = 11 ♂ 

426 
5,12% 

278 
3,51% 

2 
0,07% 

716  
3,69% 

 

Бимотив, являясь базовым компонентом песни, используется чаще все-
го с разной кратностью повторения. Так, три популярных бимотива 
(21→22; 24→62; 1→2) самец может повторять 5–7 раз подряд (рис. 6). 
Значимые различия (χ2

(0,01; df = 6) = 23,11) между распределениями отмечены 
для бимотива 21→22, где у молодых птиц доминировали случаи с 2-
кратным его исполнением (29,14%), тогда как у взрослых – с 3-кратным 
(38,82%). Максимальные различия между возрастными группами наблю-
дались при исполнении бимотива 24→62 (χ2

(0,01; df = 6) = 45,45, p < 0,01), ко-
торый молодые особи исполняли чаще всего в удвоенном (44,4%) и одинар-
ном (41,97%) вариантах, тогда как взрослые – в 3-кратном (32,09%) и  
4-кратном (24,62%). Для бимотива 1→2 различий между молодыми (I) и сум-
марной группой взрослых (II+III) особей не наблюдалось (χ2

(0,05; df = 6) = 4,35;  
p > 0,05). Таким образом, в основе закономерностей использования бимо-
тивов с возрастом лежат различия в кратности их повторения в песне.  

Повторение фигур одного типа (мономотив), является распростра-
нённым приёмом в песнях мухоловки-пеструшки. Такие повторы отмече-
ны для 64,4% типов фигур (n = 85). Однако устойчиво выделяются вариан-
ты повторного исполнения 10 типов фигур (№ 17, 116, 40, 65, 3, 19, 72, 108, 
107, 49), для которых их повторение является самым частым событием, 
наблюдавшимся с вероятностью 0,37–0,59. Анализ их включения в песню 
показал, что они могут исполняться от 1 до 7 раз молодыми птицами и до 
4 раз – взрослыми, при этом чаще всего у всех птиц отмечается двукратное 
исполнение мономотивов (рис. 7). Сравнение распределений кратности 
исполнения данных мономотивов в песне показало, что различия между 
возрастными группами значимы (χ2

(0,01; df = 5) = 32,15; p < 0,01) и связаны с 
ограничением частоты исполнения мономотивов двухлетними (II) и стар-
шими (III) самцами.  

Трель. Кроме бимотивов и мономотивов, достаточно устойчиво в песне 
мухоловки-пеструшки представлены последовательности из 3–5 фигур, 
именуемые нами трелями. Такая конструкция состоит из разных по частоте 
фигур. Самым распространённым вариантом трели (n = 46) оказалась кон-
струкция, состоящая из 4 фигур (100→39→63→156). В различных комби-
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нациях данных типов фигур выявлено 20 вариантов их использования в 
песнях. Ядром данных вариантов является тип фигуры № 63 (n = 266).  

 

 
 

Рис. 6. Кратность исполнения популярных бимотивов  
в песнях Ficedula hypoleuca разного возраста 

[Fig. 6. The multiplicity of performance of popular bimotives in the songs  
of the Ficedula hypoleuca of different ages] 
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Рис. 7. Распределение количества повторов фигур  
в песнях Ficedula hypoleuca разного возраста 

[Fig. 7. Distribution of the number of repetitions of figures in the songs  
of the Ficedula hypoleuca of different ages] 

 
Интересно проследить использование трелей птицами разного возраста. 

Минимальное использование трели отмечается у самцов в группе I (36,6%). 
С возрастом доля птиц, использующих такие конструкции, увеличивается  
(II – 60%; III – 100%). Различия между молодыми и группой взрослых 
(II+III) статистически значимые (F = 1,91; p < 0,05).Таким образом, можно 
полагать, что такие конструкции являются «инновационным» компонентом 
[29], значительно разнообразящим пение самцов, столь привлекательное для 
самок [6]. 

Связка. Выделение ещё одного типа элементов песни – связки обосно-
вано тем, что между выявленными бимотивами, мономотивами и трелями 
мухоловка-пеструшка часто вставляет одиночные фигуры (№ 4, 120, 46, 44, 
16, 33). Отличительной их чертой является то, что они относятся к высоко-
частотным типам песенных фигур мухоловки-пеструшки и, как правило, 
используются как вставки между различными конструктивными элемента-
ми песни. Их доля в общей песенной последовательности в целом низка 
(1,61–0,17%). Вероятно, они участвуют в обеспечении «принципа кон-
трастности», согласно которому самец стремится чередовать резко отли-
чающиеся по своим физическим параметрам конструктивные элементы 
песни [29]. Поскольку обычно би- и мономотивы лежат в сходном частот-
ном диапазоне, связки также выступают в роли «разделителя», обеспечи-
вающего смену частот в песне.  

Использование связок в песенной последовательности самцов разного 
возраста различается: молодые особи (I) используют их в 8,45% случаев, в 
группе двухлетних (II) их доля возрастает до 9,33% (F = 1,98; p < 0,05), а в 
группе старших (III), напротив, снижается до 6,39% (F = 1,98; p < 0,01). 
Учитывая, что аналогичным образом изменяется количество фигур в 
песне, можно предполагать, что использование связок как разделительного 
компонента в ней оказывается зависимым и от её длины. Вместе с тем в 
пении взрослых птиц (II+III) чаще (F = 2,2; p < 0,05) задействовано боль-
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шее число их типов, чем у молодых, что также способствует увеличению 
разнообразия песни.  

Стартовый элемент. По каждой фигуре произведена оценка частоты её 
нахождения в стартовой позиции. Из 1 950 проанализированных песен в 
15,8% их начало связано с фигурой 21. Учитывая, что фигура № 21 являет-
ся частью самого популярного бимотива в популяции – 21→22, можно го-
ворить, что во многих случаях песня начинается без специализированного 
начала сразу с основного элемента – бимотива. Из 1 422 случаев его нали-
чия в общей песенной последовательности в начале песни он отмечается в 
21,73% случаев. С другого популярного мономотива – 17→17 песня начи-
нается в 6,5% случаев. Из 212 случаев его присутствия в песенной после-
довательности в 56,13% он находится в начале песни, что говорит о более 
выраженной его специализации как стартового элемента песни. 

Функцию специализированного стартового элемента в большей степени 
выполняет фигура № 77. С данной фигуры песня начиналась в 8,3% случа-
ев. В начале песни она встречается в 7,2 раза чаще (F-критерий; p < 0,01), 
чем в последующих её позициях (в среднем – 1,1%). Из 370 случаев при-
сутствия её в групповой песенной последовательности в 43% случаев она 
находилась в начале песни. Интересно, что фигура № 77 иногда использу-
ется самцами в период длительных пауз между песнями, исполняя её как 
однократно, так и несколько раз подряд. По всей вероятности, этот звук в 
данном случае выполняет иные функции в коммуникации птиц. Не слу-
чайно чаще (F = 4,5; p < 0,01) в начале песни с частотой 3,2% встречается 
также фигура № 100. Её исполнение в начале песни наблюдается в 19,14% 
из 324 случаев её использования в песенной последовательности.  

С возрастом использование стартовых элементов заметно меняется. Для 
двухфигурных конструкций выявлено отчётливое увеличение их доли в 
начале песни: для бимотива 21→22 оно оказалось двукратным (I – 14,85%; 
II – 25,45%; III – 31,47%) и значимым (F-критерий, p < 0,05). Для мономо-
тива 17→17 увеличение ещё более выражено – в 4,6 раза (FI–III; p < 0,01) 
между группой молодых (I – 0,1%) и взрослых (II – 7,9%; III – 14,1%) сам-
цов. В отношении монофигурных конструкций (№ 77, 100), напротив, вы-
явлено устойчивое снижение (F№ 77, I–III = 5,7; F№ 100, I–III = 4,8; p < 0,01) их 
участия в этой роли в 3,5–7 раза от I к III возрастной группе (№ 77: I – 
13,9%; II – 5,2%; III – 4,0%. № 100: I – 5,7%; II – 1,9%; III – 0,8%). Таким 
образом, с возрастом самцы чаще начинают песню сразу с основной вари-
ационной её части, что в целом не сказывается на её разнообразии.  

Финишный элемент. На основе проведённого анализа можно утвер-
ждать, что у мухоловки-пеструшки, в отличие от некоторых видов, нет вы-
раженного заключительного элемента песни. Самцы этого вида могут лег-
ко прерывать песню в любой её части и начинать исполнять следующую. 

Подводя общий итог, можно сказать, что развитие песни мухоловки-
пеструшки с возрастом проходит поэтапно. Вокализация годовалых самцов 
(I) характеризуется меньшим размером репертуара, низким разнообразием 
песен и средней её длиной. Они часто начинают песню со специализиро-
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ванных монофигурных стартовых элементов. Используют длинные моно-
мотивы с кратностью повторения 3 раза и более. Задействуют минималь-
ное число типов связок в репертуаре. На втором году жизни (II) у самцов 
происходит увеличение размера репертуара и разнообразия песни за счёт 
освоения сложных песенных конструкций (трелей) при сохранении общей 
длины песни. В отношении использования популярных бимотивов наблю-
даются разнонаправленные закономерности их использования (стабиль-
ность, рост, сокращение), которые продолжаются с возрастом. С третьего 
года жизни (III) у самцов происходит значимое сокращение длины песни, 
но при этом продолжается увеличение размера репертуара и за счёт этого – 
рост разнообразия песни. Таким образом, с возрастом самцы усложняют 
песню, а также стремятся сократить число избыточной информации в ней. 

 
Заключение 

 
Размер группового песенного репертуара мухоловки-пеструшки составил 

132 типа песенных фигур, индивидуального – от 17 до 64. Основу репертуа-
ра составляют 34 типа фигур, на которые приходится 72,8% случаев их ис-
пользования в песенной последовательности, только 12 из них встречаются 
у половины и более самцов в каждой возрастной группе. Выявлена диффе-
ренциация птиц по размерам репертуара, максимально выраженная в группе 
молодых самцов, обусловленная, по всей вероятности, генетически. 

Выделены устойчивые компоненты в структуре песни: бимотивы, моно-
мотивы, трели, связки, стартовые элементы. Базовыми элементами песни 
являются бимотивы, которые лежат в основе видоспецифичности и узнавае-
мости песни вида. Развитие песни с возрастом происходит в направлении 
увеличения размера репертуара и её разнообразия за счёт освоения самцами 
сложных конструкций и избавления от избыточной информации. 
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