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Исследовали тревожное поведение взрослых мухоловок-пеструшек, воспитывающих вы-
водки птенцов из ранних и поздних, отложенных взамен разоренных кладок, и его влияние
на формирование электрической активности головного мозга птенцов. Показано, что ро-
дители поздних выводков исполняют видоспецифический сигнал тревоги более продол-
жительное время по сравнению с родителями ранних выводков. Количественный анализ
спектральных характеристик ЭЭГ 7-суточных птенцов показал, что у птенцов из ранних и
поздних выводков они различаются в большей части выделенных частотных диапазонов,
что может свидетельствовать о влиянии повышенной тревожности родителей на созрева-
ние ЭЭГ.
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Забота о потомстве является фундамен-
тальным свойством эндотермных животных.
У экзотермных животных – рыб, амфибий и
рептилий – нередко имеет место охрана и за-
бота о кладке, в редких случаях и забота о вы-
лупившихся личинках, кроме того, для кро-
кодилов описаны элементы коммуникации с
потомством (Combrink et al., 2016, Farmer,
2018). У млекопитающих и человека поведе-
ние родителей при взаимоотношении с
потомством усложняется настолько, что ста-
новится решающим фактором раннего онто-
генеза, влияющим не только на выживание,
но и на особенности развития потомства.
Так, качество материнской заботы во многом
способно как модифицировать раннее пове-
дение потомства, так и оказывать влияние на
поведение и способность к обучению в зре-
лом возрасте (Шишелова, Раевский, 2018).
У птиц, другого класса эндотермных позво-
ночных, ведущим фактором, влияющим на
развитие птенцов в раннем онтогенезе, ока-

зывается акустическая коммуникация между
матерью и потомством. Акустическая комму-
никация на последних сроках эмбрионально-
го развития выводковых птиц способствует
синхронному вылуплению из яиц и нормаль-
ному поведению птенцов после вылупления
(Голубева, 2006). Окружающая среда оказы-
вает существенное влияние на поведение
взрослых птиц при выкармливании, в резуль-
тате может меняться стратегия выкармлива-
ния, позволяющая выжить слабым птенцам
(Caro et al., 2016). Остается неизвестным, мо-
гут ли индивидуальные особенности поведе-
ния родителей более тонко, чем влияние на
выживание, модулировать процессы разви-
тия потомства. Цель нашей работы заключа-
лась в выяснении вопроса о том, могут ли ва-
риации поведения родителей оказывать вли-
яние на формирование ЭЭГ птенцов в
период их раннего онтогенеза.

У мухоловки-пеструшки наблюдается вы-
сокий уровень гибели выводков в результате
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разорения гнезд хищниками (Артемьев, 2008,
Голубева и др., 2017). Из-за этого формирова-
ние кладок и вылупление птенцов происхо-
дят не синхронно, а волнообразно. Вылупле-
ние птенцов из кладок первой волны проис-
ходит, как правило, в начале июня. Во второй
половине июня происходит вылупление
птенцов из повторных кладок, отложенных
после гибели яиц, отложенных в мае. В конце
июня – начале июля может иметь место тре-
тья волна вылуплений птенцов из кладок, от-
ложенных взамен погибших птенцов (Голу-
бева и др., 2017). Поведение родителей позд-
них выводков, потерявших первые выводки в
результате хищничества, может отличаться от
поведения родителей ранних кладок. Задача
настоящей работы состояла в изучении тре-
вожного поведения родителей ранних и позд-
них выводков и его влияния на формирова-
ние электрической активности головного
мозга птенцов. Исследовалось исполнение
родителями видоспецифического сигнала
тревоги (ВСТ). Этот сигнал состоит из рит-
мически повторяемых акустических посылок
с энергетическим максимумом 5 кГц. Частота
следования посылок может изменяться в пре-
делах 1.5–2 раза в секунду.

МЕТОДИКА
Эксперименты проводили в соответствии

с международными правилами работы с ла-
бораторными животными по протоколу,
утвержденному этической комиссией ИВНД
и НФ РАН. Исследовали тревожное поведе-
ние родителей ранних и поздних выводков;
вылупление первых проходило в период 3–
16 июня, вторых – 7–13 июля. Анализирова-
ли продолжительность издавания ВСТ взрос-
лыми птицами при появлении около гнезда
экспериментатора. Экспериментатор распо-
лагался на расстоянии 10 м от гнезда. Фикси-
ровали время начала и окончания звучания
ВСТ и количество птиц, исполняющих сиг-
нал тревоги. Регистрацию поведения родите-
лей проводили при возрастном интервале
птенцов 7–9 сут. Исследовано тревожное по-
ведение родителей 20 ранних и 15 поздних
выводков.

Регистрацию фоновой ЭЭГ проводили в
светлое время суток у 6 птенцов мухоловки-
пеструшки в возрасте 7 дней. Три птенца были
взяты из ранних кладок, вылупление которых
проходило в начале июня, три – из поздних
кладок, вылупившихся в июле. Все птенцы

были из выводков, которые выкармливались
двумя родителями. Птенцов в эксперименте
кормили каждые 30 мин стандартными пор-
циями корма. Вживление регистрирующих
электродов проводили под нембуталовым
наркозом (100 мг/кг, внутрибрюшинно). Се-
ребряные электроды помещали в симметрич-
ные области правого и левого каудомедиаль-
ного нидопаллиума (высший интегративный
центр слуховой системы птиц). Референтный
электрод располагался субдурально над сред-
ней линией мозга, электрод заземления – над
поверхностью мозжечка. Для фильтрации и
усиления сигналов использовали усилитель
L-Amp (ООО “Л Кард”, Россия), полоса про-
пускания составляла 1–250 Гц. При анализе
ЭЭГ для удаления шумовой составляющей
сигналы предварительно подвергали обра-
ботке с использованием метода разложения
на эмпирические моды (Грубов и др., 2012).
Для частотно-временного анализа сигналов
ЭЭГ использовали непрерывное вейвлетное
преобразование (Павлов и др., 2012). Вычис-
ляли энергию вейвлетного спектра во фраг-
ментах ЭЭГ длительностью 8 с. Проводили
анализ вейвлетных спектров мощности в диа-
пазонах 1–2, 2–3, 3–5, 5–12 и 12–20 Гц.

Статистическая обработка полученных ре-
зультатов проведена с использованием фак-
торного анализа ANOVA, одновариантного
анализа ANOVA и последующего LSD-теста
(статистический пакет Statistica 8).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Анализ продолжительности исполнения

ВСТ показал, что в ранних выводках продол-
жительность исполнения сигнала тревоги
двумя родителями составляла в среднем 291 с
(SE = 43, n = 16), в случае одного родителя его
продолжительность была несколько меньше
и составляла 249 с (SE = 44.7, n = 15). В позд-
них выводках продолжительность исполне-
ния сигнала тревоги 2 родителями составляла
453 с (SE = 59.2, n = 6), одним родителем –
152 с (SE = 40.3, n = 9). Статистический ана-
лиз показал значимость фактора количества
родителей, исполняющих ВСТ (р = 0.001812)
и комбинации факторов количества родите-
лей и ранних или поздних выводков (р =
= 0.015799). LSD-test показал, что продолжи-
тельность исполнения ВСТ двумя родителя-
ми в поздних выводках была достоверно вы-
ше по сравнению как с продолжительностью
исполнения ВСТ одним родителем в поздних
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выводках (р = 0.042209), так и с продолжи-
тельностью исполнения сигнала тревоги двумя
родителями в ранних выводках (р = 0.000999)
(рис. 1).

Учитывая тот факт, что повторные кладки
откладываются как правило взамен разорен-
ных хищниками, можно полагать, что такая
повышенная тревожность родителей вызвана
именно этим событием.

Статистический анализ вейвлетных спек-
тров мощности показал значимое различие
между ЭЭГ исследованных 7-дневных птен-
цов из ранних и поздних выводков (F = 10.05,
p < 0.01). Для ЭЭГ птенцов из ранних вывод-
ков были характерны максимальные показа-
тели мощности в частотных диапазонах 3–
5 Гц (0.53944 SE = 0.0162) и 5–12 Гц (0.53391
SE = 0.01325). Для птенцов из поздних вывод-
ков максимальные показатели мощности бы-
ли отмечены в частотных диапазонах 1–2 Гц
(0.47621 SE = 0.01478) и 2–3 Гц (0.49561 SE =
= 0.01653). Количественный анализ, прове-
денный для каждого из частотных диапазо-
нов, выявил значимую разницу спектраль-
ных характеристик ЭЭГ птенцов из ранних и
поздних выводков практически во всех ча-
стотных диапазонах (рис. 2). При этом в ЭЭГ
птенцов из поздних выводков показатели
спектров мощности в диапазоне 1–2 Гц были

значимо выше, а в диапазонах 3–5, 5–12 и
12–20 Гц значимо ниже, чем в ЭЭГ “ранних”
птенцов.

Исследование электрофизиологических
коррелятов разных поведенческих состояний
взрослых птиц показало, что низкоамплитуд-
ная ЭЭГ-активность с частотой выше 10–12 Гц
сопровождает активное бодрствование, а вы-
сокоамплитудная активность с частотой ме-
нее 5 Гц характерна для их медленноволново-
го сна (Jones et al., 2010, Szymczak et al., 1992).
Исследование ЭЭГ у старших птенцов мухо-
ловки-пеструшки (11 суток) показало, что
двигательная активность птенцов сопровож-
далась увеличением спектральной мощности
в частотных диапазонах 5–10 и 12–20 Гц
(Корнеева и др., 2014). Различные диапазоны
максимальной спектральной мощности сви-
детельствуют о разнице в функциональных
состояниях птенцов из ранних и повторных
выводков, при этом большая выраженность
низкочастотной области спектра в ЭЭГ у
птенцов из повторных выводков может гово-
рить об их менее активном функциональном
состоянии. Значимо более низкая спектраль-
ная мощность в частотных диапазонах 5–10 и
12–20 Гц у птенцов из поздних кладок свиде-

Рис. 1. Продолжительности исполнения ВСТ
родителями ранних и поздних выводков двумя
родителями (темные столбики) и одним родите-
лем (светлые столбики). * p < 0.05.
Fig. 1. Duration of alarm call by both parents (dark
columns) and single parent (light columns) to early
and late broods. * – p < 0.05.
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Рис. 2. Средние значения мощности вейвлетных
спектров ЭЭГ каудомедиального нидопаллиума
(отн. ед. ± станд. ошибка) у птенцов из ранних
(темные столбики) и поздних (светлые столби-
ки) кладок. * – p < 0.05.
Fig. 2. Power of wavelet spectra (Mean±SE) of EEG
from caudomedial nidopallium in nestlings from
early (dark columns) and late (light columns)
broods. * – p < 0.05.
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тельствует о более низкой двигательной ак-
тивности этих птенцов.

Из литературных источников известно,
что ритмическая стимуляция модулирует
электрические колебания головного мозга,
увеличивая их синхронизацию со структурой
стимулов (Keitel, Quigley, 2014). Обнаружен-
ное нами более частое исполнение ритмич-
ного, повторяемого с частотой 1–2 Гц ВСТ
родителями поздних выводков может спо-
собствовать увеличению в биоэлектрической
активности мозга таких птенцов ритмиче-
ской компоненты, соответствующей частоте
ВСТ, которая соответствует частотному диа-
пазону 1–2 Гц. В норме такое усвоение ритма
внешнего стимула сохраняется достаточно
недолго. Однако мы полагаем, что длитель-
ная ритмическая стимуляция в ходе раннего
онтогенеза биологически значимым акусти-
ческим сигналом, вызывающим снижение
двигательной активности птенцов, может
оказывать модулирующее влияние на про-
цессы раннего развития и, как следствие,
приводить к достаточно стойким изменени-
ям ЭЭГ птенцов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Птенцы из повторных кладок, отложенных

взамен разоренных хищниками, получают по-
вышенную экспозицию видоспецифического
сигнала тревоги, вызывающего снижение дви-
гательной активности. Для фоновой ЭЭГ та-
ких птенцов характерны более низкие пока-
затели спектральной мощности в высокоча-
стотных диапазонах.

Исследования выполнены за счет средств
Российского фонда фундаментальных иссле-
дований, проект № 20-013-00176.
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КОРНЕЕВА и др.

PARENTS’ ANXIETY LEVEL DURING THE DEVELOPMENT
OF DEFENSE BEHAVIOR IN OFFSPRING AFFECTS EEG PARAMETERS 

IN PIED FLYCATCHER NESTLINGS
E. V. Korneevaa,#, L. I. Alexandrova, and T. B. Golubevab

a Institute of Higher Nervous Activity and Neurophysiology, Moscow, Russia
b Department of Vertebrate Zoology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russia

#e-mail: eko.ihna@mail.ru

We studied the alarm behavior of adult pied f lycatchers raising broods hatched from the early
clutches and from the late clutches, laid after initial clutches were destroyed by predators. The study
was focused on the effect of variations of parents’ alarm behavior on the maturation of electric ac-
tivity of nestlings’ brain. Parents of the later broods have been shown to emit alarm calls longer than
parents of the early broods. Analysis of EEG spectral characteristics in 7-day-old nestlings showed
that EEG parameters in the nestlings from early broods differed from those in the nestlings from
later broods – differences spanned through most of the selected frequency ranges. These differences
indicate the possible influence of increased parents’ anxiety level on EEG maturation.

Keywords: electroencephalography, EEG, spectral analysis, nestlings, pied f lycatcher, anxiety,
alarm call
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