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За последние десятилетия накоплены многочисленные факты смещения сроков гнездования птиц
на фоне потепления климата. Большинство исследований отмечает корреляцию сроков начала
кладки в популяции с температурой определенного периода, однако причины и механизм этой свя-
зи остаются неустановленными. Индивидуально-ориентированные генетические исследования,
несмотря на значительные успехи, слишком сложны и трудоемки, а их разрешающая способность
пока недостаточна для доказательства направленных генетических изменений, связанных с потеп-
лением климата. Мы реализовали популяционный подход к анализу дат начала кладки в 6054 гнез-
дах большинства массовых видов, найденных в слабоизученном естественном регионе за период с
1974 по 2016 год. В поисках максимальной климатической зависимости мы проверили влияние трех
погодных показателей, различные даты воздействия и ответную реакцию каждой доли популяции,
последовательно вступающей в размножение. Обнаружено, что максимальный ответ связан с фено-
логическим показателем, основанным на сумме активных температур. Наибольшее влияние прихо-
дилось на день 35%-го квантиля начала кладок в сезоне, который совпадал с днем популяционной
моды. Отличия фенологической обстановки от нормы в начале гнездования сохранялись и в даль-
нейшем, что могло служить надежным источником информации о сроках будущего сезонного
изобилия. Это должно усиливать эффективность отбора на оптимальную дату по результатам раз-
множения, тем самым объясняя механизм реакции на климат. Даты гнездования и даты достижения
необходимых фенологических условий мы разложили на компоненты, связанные с многолетним
трендом и ежегодными колебаниями. Сравнивая эти ряды данных, мы получили независимую
оценку влияния условий на ежегодные отклонения и многолетнее смещение дат гнездования. Еже-
годные отклонения в среде вызывали пропорциональный ответ: ближние мигранты компенсирова-
ли изменение среды примерно наполовину, дальние мигранты – на треть, причем восточные мень-
ше, чем западные. При экстремальных фенологических отклонениях ответ некоторых видов был
меньше пропорционального и указывал на достижение предела фенотипической пластичности. В
годы, разделенные длительным интервалом, но сходные по фенологии весны, даты начала кладки
смещались на существенно более ранние сроки. Смещение весенней фенологии за весь период на-
блюдений превысило 12 дней и вызвало такое же смещение сроков гнездования у ближних мигран-
тов, но дальние мигранты компенсировали его менее чем на 2/3. Многолетнее смещение сроков
превысило их стандартное отклонение в популяциях в среднем в 2.7 раза. Описанные явления вы-
ходят за пределы фенотипической пластичности и предполагают существенные эволюционные из-
менения дат начала кладки.
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Влияние современного потепления климата
на особенности жизненного цикла птиц в при-
родных популяциях стало уже очевидным, но мы
все еще не знаем механизмов, лежащих за этими
изменениями. Растущий поток публикаций по-
священ ответным изменениям в популяциях (об-
зоры и метаанализы: Crick, Sparks, 1999; Both et al.,
2004; Lehikoinen et al., 2004; Jonzen et al., 2006; Dunn,

Winkler, 2010; Lehikoinen, Sparks, 2010; Dunn, Møller,
2014; Pearce-Higgins, Green, 2014; Usui et al., 2017).
Хотя их общие тенденции ясны, разнородность
ответных реакций чрезвычайно велика и нуждает-
ся в объяснении (Møller, Merilä, 2004; Visser et al.,
2010; Knudsen et al., 2011). Кроме того, при интер-
претации наблюдаемых закономерностей воз-
никли методологические разногласия, которые
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препятствуют формированию общего представ-
ления (Møller, Merilä, 2004; Gordo, 2007).

Исследования на разных континентах показали,
что весеннее развитие растений и беспозвоноч-
ных смещается на ранние сроки быстрее, чем
прилет и гнездование птиц (Parmesan, Yohe,
2003), из-за чего вылет птенцов обычно запазды-
вает по отношению к сезонному пику обилия
кормовых ресурсов (Pearce-Higgins, Green, 2014).
В ряде случаев несоответствие между обилием
жертв и потребностями птиц приводило к суще-
ственным отрицательным последствиям для по-
пуляций (Visser et al., 2006). Однако в других по-
пуляциях этот эффект подтвердить не удалось:
размножение не отставало от пика обилия жертв
(Charmantier et al., 2008), либо отставание не сказы-
валось на благополучии популяции (Halupka et al.,
2008). Несмотря на то, что большинство популя-
ций отвечает на потепление климата смещением
весенних фаз годового цикла на более ранние
сроки (Both et al., 2004), величина смещения раз-
личается между датами прилета и гнездования,
между зонами и регионами, между таксонами и
экологическими группами, в зависимости от из-
бранного климатического фактора, метода иссле-
дования и принятых допущений (Pearce-Higgins,
Green, 2014).

Сроки гнездования тесно связаны с приспо-
собленностью, причем не только потому, что
успех размножения зависит от совпадения вы-
кармливания птенцов с сезонным обилием корма
(Visser et al., 2006; Charmantier et al., 2008), но и по
многим другим причинам (Dunn, Winkler, 2010).
Среди них внутривидовая конкуренция за ресурсы,
выгода от продолжительного гнездования и пери-
ода развития птенцов, обеспеченность кормом и
риск гибели родителей, физиологическое состоя-
ние самки, оптимальное сочетание с предыдущей
и последующей фазой годового цикла (Charmant-
ier, Gienapp, 2014). Поэтому сроки начала гнездо-
вания наследуются, регулируются в зависимости
от внешних факторов в пределах широкой нормы
реакции и подлежат отбору (Charmantier, Gienapp,
2014).

Сталкиваясь с давлением отбора, – как в слу-
чае с текущим изменением климата, – популяции
имеют три варианта ответа. Во-первых, они могут
достичь соответствия новым условиям посред-
ством фенотипической пластичности, не затра-
гивающей генетическую конституцию. Во-вто-
рых, они могут адаптироваться к изменившимся
условиям путем генетических изменений в про-
цессе эволюции. В-третьих, они могут избежать
влияния, расселяясь в другие места обитания,
пригодность которых повысилась под воздей-
ствием климата (Gienapp et al., 2008). Комбина-
ция этих способов в природе также возможна, ес-
ли не более вероятна (Davis, Shaw, 2001). Даже ес-

ли эволюционных изменений пока нет, то рано
или поздно они должны произойти, поскольку
норма реакции имеет предел, а изменение клима-
та – не имеет, и нам важно знать, какие эволюци-
онные перспективы возможны при столь быст-
рых изменениях климата.

В идеале для убедительного доказательства
эволюционных изменений нужны долговремен-
ные наблюдения за меченой популяцией, данные
по степени родства особей, разнообразию их фе-
нотипов, индивидуальной приспособленности и
степени наследуемости в одной и той же популя-
ции, чтобы измерить силу отбора и связать его
факторы с изменением климата (Møller, Merilä,
2004; Merilä, Hendry, 2014). Однако подобные ис-
следования чрезвычайно трудоемки, нередко при-
водят к выявлению ложных трендов, дают сме-
щенные оценки с большой статистической ошиб-
кой (Charmantier, Gienapp, 2014). В частности,
рано разоренные кладки выпадают из-под кон-
троля, поскольку идентификация родителей у
гнезда более вероятна в конце гнездования, чем в
начале. Исследование индивидуальных феноти-
пов требует нескольких оценок реакции каждой
особи. В случае с датой гнездования это означает
многолетнее слежение за мечеными особями с
уверенностью, что каждый раз регистрируется
именно первая попытка гнездования.

По мнению популяционных генетиков (Gienapp
et al., 2008), исследования без генетического ана-
лиза не могут дать удовлетворительного ответа.
Однако приводимые авторами условия анализа,
по-видимому, также не могут претендовать на это
в обозримом будущем. Анализ литературы с це-
лью отделить действие фенотипической пластич-
ности от микроэволюционных изменений, спро-
воцированных изменением климата, привел ав-
торов (Charmantier, Gienapp, 2014) к заключению,
что до сих пор ни одно исследование не представи-
ло прямого доказательства эволюционной реак-
ции. Более того, не было найдено убедительных
подтверждений, что фенотипической изменчиво-
сти недостаточно для адекватного ответа на экс-
тремальные фенологические изменения среды
(Charmantier et al., 2008; Dunn, Winkler, 2010).

На современном этапе начального знания о ге-
нетике популяций индивидуальный подход можно
с успехом заменить на популяционный (Merilä,
Hendry, 2014), потому что в смежные годы, раз-
личные по условиям, ответ популяции хорошо
характеризует норму реакции всех генотипов.
При этом межгодовые различия необходимо отде-
лять от тренда – тогда можно, по крайней мере,
установить, достаточно ли пластических измене-
ний для объяснения тренда (Charmantier, Gienapp,
2014). Однако всегда могут существовать и другие
факторы, объясняющие тренд, например антро-
погенные. Когда найдена тесная корреляция
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между явлениями, особенно в нескольких неза-
висимых, пространственно разделенных популя-
циях, то это хорошо подкрепляет причинность.
Экспериментальная манипуляция независимым
фактором, конечно, была бы предпочтительнее,
но такие эксперименты либо невозможны, либо
их релевантность в отношении природной обста-
новки останется под вопросом (Merilä, Hendry,
2014).

Другая важнейшая трудность – поиск фактора
среды, посредством которого потепление влияет
на изменение сроков гнездования. Вопросы из-
мерения явления, несмотря на призывы (Møller,
Merilä, 2004; Gordo, 2007; Charmantier, Gienapp,
2014), часто оставались без внимания: какому из-
менению в среде соответствует тренд смещения,
какова реакция на сезонные изменения без учета
тренда, насколько велик сезонный градиент
условий и отклонения от него, как измеряли тем-
пературу, как измеряли зависимую переменную,
какой масштаб считали значимым – информация
об этом зачастую просто не приводится авторами.
Даже температура среды, усредненная за различ-
ные интервалы, приводила к принципиальным
различиям в интерпретации фенотипического
разнообразия реакций (Charmantier, Gienapp,
2014). Тем более это относится к влиянию таких
масштабных явлений, как Североатлантические
колебания (NAO), или использование многоме-
сячной средней температуры при сравнении раз-
личных популяций и видов (Møller, Merilä,
2004). Использование слишком “тонкой” шка-
лы может не уловить нужный момент и также
ограничивает возможность сравнения. Неудач-
ный выбор независимой переменной всегда за-
нижает оценку фенотипической пластичности
(Charmantier, Gienapp, 2014).

Полевые наблюдения по срокам гнездования
происходят главным образом из Западной Европы,
меньше из Восточных США и Австралии (Pearce-
Higgins, Green, 2014). Несмотря на разные мате-
рики, они в большинстве относятся к регионам со
сглаженной сезонностью климата, с высокой
плотностью народонаселения и представлены ви-
дами, заселяющими искусственные гнездовья.
Неясно, насколько полученные здесь выводы, и
без того противоречивые (Knudsen et al., 2011;
Pearce-Higgins, Green, 2014), можно распростра-
нить на условия более континентального климата
и меньшей антропогенной нагрузки.

Надеясь пролить свет на часть нерешенных
проблем, мы приводим данные по срокам гнездо-
вания птиц, уникальные для обширного, слабо
исследованного региона. Он не только удален на
тысячи километров от других мест со сравнимы-
ми данными, но и отличается от них малой насе-
ленностью, отсутствием антропогенной трансфор-
мации, выраженной континентальностью климата,

а также набором видов, гнездящихся естественным
образом и обладающих контрастными стратегиями
и путями миграций.

Для решения поставленных задач применен
следующий подход. Чтобы определить популяци-
онный ответ на условия сезона, мы выделили по-
пуляционную среднюю дату первой попытки
гнездования как зависимую переменную. В каче-
стве независимого фактора использовали фено-
логический показатель, рассчитанный на основе
суммы эффективных температур к ожидаемой дате
гнездования. Многолетний тренд изменения фе-
нологических условий к этой дате мы считали ха-
рактеристикой потепления климата, а ежегодные
отклонения от него – фенологическими отклоне-
ниями погодных условий сезона. Соответственно,
многолетний тренд сроков гнездования характе-
ризовал реакцию популяции на направленные
изменения климата, а отклонения от него мы
считали проявлением фенотипической пластич-
ности в ответ на погодные условия сезона. Полу-
ченные оценки использовали для проверки пред-
положения, что если многолетнее смещение дат
гнездования объясняется не только фенотипиче-
ской пластичностью, но и генетическим измене-
нием фенологической реакции, то (1) многолетнее
смещение гнездования должно быть больше, чем
ожидаемый результат ежегодных отклонений; (2) в
фенологически сходные годы, удаленные во вре-
мени, даты гнездования должны существенно
различаться только под влиянием тренда; (3) еже-
годная реакция на отклонение погоды должна
иметь ограниченный диапазон и отставать от из-
менений среды при экстремальных отклонениях.

МЕТОДЫ
Материалы собраны на экологической станции

Мирное (62°20′ с.ш., 89°00′ в.д.) с 1974 по 2016 год.
Возраст гнезд определяли по наблюдаемым датам
откладки яиц или возрасту птенцов с точностью
до ±1 дня. Около 7% гнезд наблюдалось только в
период насиживания; их возраст, определенный в
интервале ±5 дней, по возможности уточняли по
состоянию других гнезд в день находки. Всего да-
тировано 6054 гнезда.

Зависимая переменная
Индивидуальное начало репродуктивного сезо-

на выражается датой первой попытки гнездова-
ния, тогда как даты последующих попыток зависят
от успешности первой. При непогоде самки могут
задерживать откладку первого яйца даже при го-
товом гнезде, но откладка последующих яиц, как
правило, идет с физиологически обусловленным
околосуточным интервалом. Поэтому момент
наибольшей зависимости популяции от сезонных
изменений в среде должен приходиться на сред-
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нюю дату начала размножения – начала откладки
при первой попытке гнездования. Уверенность
наблюдателя в том, что найденное гнездо являет-
ся первой попыткой гнездования для его хозяев,
уменьшается в течение сезона из-за существен-
ного числа повторных попыток и наличия вторых
кладок у ряда видов. Даты гнездования имеют
асимметричное, часто бимодальное распределе-
ние по сезону, так что и среднее, и медианное
значение запаздывают по сравнению с истинной
средней датой начала размножения популяции в
различной степени у разных видов и в зависимо-
сти от величины выборки. Невозможность полу-
чить популяционную оценку этого показателя,
важного для многих сравнительных исследований,
создает проблему даже для большой выборки (Cor-
nulier et al., 2009). Мы решали ее сравнением кор-
реляции дат начала кладки с условиями сезона,
постепенно сдвигая непараметрическую оценку
даты от 10 до 90 процентилей. При достаточной
выборке максимальная корреляция с погодой
должна быть у такой оценки, которая в наиболь-
шей степени учитывает истинные первые, а не
повторные кладки.

Независимая переменная

У большинства птиц начало размножения
определяется иерархией гормональных процессов,
которые запускаются фотопериодической реак-
цией – реакцией на увеличение светового дня
сверх некоторого порога, – после чего организм
восприимчив к другим внешним сигналам, спо-
собным ускорить или задержать начало гнездова-
ния (Dawson, 2008). В умеренных широтах с доста-
точным увлажнением температурные показатели
оказывают наибольшее влияние на ежегодную
коррекцию даты начала размножения, хотя влия-
ние других факторов также не исключается (Ber-
thold, 1996; Dunn, Winkler, 2010; Pearce-Higgins,
Green, 2014). Поэтому для конструирования неза-
висимой переменной мы использовали архив сред-
несуточных температур на метеостанции в 19 км к
северу от места наблюдений (https://rp5.ru). Мы
рассчитали погодные показатели по средней тем-
пературе за периоды от 5 до 30 дней накануне
гнездования, а также ряд фенологических показа-
телей, учитывающих сумму активных температур
с начала года до заданной даты. Фенологию среды
выражали отклонением (в днях) от многолетнего
среднего значения: определяли, какой дате соот-
ветствует сумма температур, накопленная к дан-
ному сроку, и вычитали ее из календарной даты.
Например, если к 20 мая накоплена сумма, харак-
терная для 25 мая, то фенологический показатель
равен –5 дням и означает, что к 20 мая весна идет
с опережением на 5 дней. По мере разогревания
земной поверхности весенние изменения охваты-
вают все новые биологически значимые процес-

сы, с более высоким стартовым порогом (Tuh-
kanen, 1980). Учитывая это, мы вывели единый
усредненный фенологический показатель, в ко-
тором в качестве “активных” использованы сум-
мы температур, превышающих 0, 5 и 10°C.

Механизм зависимости начала кладки от условий
Даже располагая полными сведениями о по-

годных условиях каждого дня и датах начала
кладки в каждом гнезде за многие годы, мы не мо-
жем адекватно оценить зависимость между ними,
пока не ответим на два вопроса, касающиеся ме-
ханизма их связи в течение весны. Во-первых, на-
до определить, в какой момент погодные условия
оказывают наибольшее влияние на начало раз-
множения, – найти эффективную дату воздей-
ствия. Во-вторых, нужно выбрать реактивную
часть популяции, которая наиболее закономерно
реагирует на это влияние. В итоге мы должны
отобрать для сравнения по два значения за каж-
дый год: дату гнездования, которую выбирает ре-
активная часть популяции, и погодный (феноло-
гический) показатель на эффективную дату.

Предположим, у нас есть выборка из 10 гнезд
за каждый год по виду, для которого характерен
один цикл размножения за сезон. Ранжируем гнез-
да по порядку появления кладок с 1-го по 10-е и
определим для каждого номера межгодовую кор-
реляцию с условиями сезона, измеренными для
некоторой постоянной календарной даты вблизи
среднего срока размножения. Первичный выбор
этой даты не так важен, поскольку погодные усло-
вия соседних дней скоррелированы во времени, а
фенологические условия скоррелированы еще
сильнее. Теперь, найдя порядковый номер наи-
более “реактивных” гнезд, мы вправе считать да-
ту начала кладки в гнездах с этим номером луч-
шей оценкой средней даты начала размножения в
популяции, так как предыдущие гнезда представ-
лены более редкими индивидуальными отклоне-
ниями от оптимальной даты, а последующие,
кроме того, могут оказаться повторными попыт-
ками. Далее, мы можем определить зависимость
начала размножения от внешних условий в раз-
личные календарные даты, чтобы найти критиче-
ский период с наибольшим влиянием.

Чтобы провести такой анализ на реальной вы-
борке, мы отсортировали гнезда каждого вида по
годам, ранжированным по фенологии весны, а в
пределах года – по случайному числу. Получен-
ную последовательность разбили на блоки по 10
(не меньше 9) гнезд так, что годы с большой вы-
боркой разделились на случайные подвыборки.
Годы, в которые найдено меньше 10 гнезд, объ-
единяли с другими по сходству условий. Гнезда с
началом кладки более чем через 20 дней после са-
мого раннего гнезда в блоке удаляли из анализа как
вероятные вторые или повторные кладки. Виды с
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единичными находками гнезд также исключили
из анализа. По отобранным гнездам рассчитали
среднюю дату начала кладки вида, ожидаемую
при средней фенологии (с помощью GLM-анали-
за по видам и фенологии среды на дату откладки),
а начало размножения в каждом гнезде выразили
отклонением от средней видовой даты. Это поз-
волило объединить данные по различным видам с
выборкой меньше 100 гнезд в гильдии со сходной
миграционной стратегией и обрабатывать их
дальше как один вид. Затем, поскольку некото-
рые гнезда были исключены, процедуру разделе-
ния данных на блоки по 10 гнезд повторили.
В каждом блоке гнезда упорядочили по дате от-
кладки и присвоили им номера с 1-го по 10-й (в
блоках по 9 гнезд один случайный номер считали
пропущенным). В итоге получены 533 блока,
представляющих 13 массовых видов и 4 сборных
гильдии, объединившие еще 34 вида. Эти блоки
использовали далее для установления связи меж-
ду реактивным гнездом и эффективной датой.

Смещение сроков гнездования
Выборка по гнездам близка к нормальному

распределению в отношении фенологии, но по
времени она смещена в сторону последних лет.
Поэтому мы отказались от взвешивания перемен-
ных в анализе, а использовали только точечные
оценки сроков начала откладки и фенологии среды,
по одной для каждого года. С помощью линейной
регрессии сравнивали три ряда ежегодных дан-
ных: x – отклонение начала откладки от среднего
срока, y – год наблюдения и z – отклонение фе-
нологии среды от нормы в эффективную дату.
Получали оценки трех коэффициентов регрес-
сии: bzy – многолетний тренд изменения среды,
bxy – многолетний тренд смещения сроков от-
кладки, и bxz – ежегодную фенологическую реак-
цию как регрессию между остатками двух первых
регрессий, т.е. между независимыми ежегодными
отклонениями дат откладки и фенологии среды
от их многолетних трендов.

Виды разделили на 4 группы по преобладаю-
щей миграционной стратегии и предполагаемым
местам зимовки локальных гнездовых популяций
(Hoyo et al., 2016). К резидентам отнесены 7 осед-
лых и кочующих видов, не покидающих конти-
нентальных районов Сибири. К ближним ми-
грантам отнесены 10 видов, зимующих в умерен-
ном поясе Европы, Кавказа и Центральной Азии, а
также овсянка-ремез (Emberiza rustica), проводящая
зиму в Восточном Китае и Японии. Дальние ми-
гранты, улетающие за пределы умеренного пояса,
разделены на западных и восточных (14 и 16 видов
соответственно) в зависимости от того, с какой
стороны они облетают Тибет. Различия коэффи-
циентов регрессии между группами оценивали с
помощью ANOVA и LSD тестов.

Сравнение трендов за нейтральные
и экстремальные годы

Если бы на большой выборке была возмож-
ность сравнить два удаленных года с одинаковой
фенологией весны, то отсутствие различий в да-
тах гнездования было бы лучшим доказатель-
ством того, что норма реакции на одни и те же
условия остается неизменной, а все отклонения
связаны лишь с пластической реакцией фенотипа
на ежегодные фенологические отклонения. Если
же, несмотря на равенство условий, будут обнару-
жены изменения фенотипа, то они связаны с ге-
нетическими изменениями под влиянием много-
летнего изменения климата.

Мы попытались воспроизвести подобную си-
туацию, разделив выборку на две примерно рав-
ные части: “нейтральные” годы с фенологиче-
ским отклонением среды в пределах ±5 дней и
экстремальные годы с отклонением более чем на
5 дней от многолетнего среднего значения. Срав-
нение сроков начала размножения и погодных
условий проводили с помощью парного t-теста
для зависимых переменных.

Фенотипическая пластичность
Ежегодная реакция на фенологические откло-

нения рассмотрена более детально по данным по-
следних 14 лет, когда выборка включала по 200–
500 гнезд в год, а фенологические отклонения бы-
ли велики. Гнезда по отдельным видам и годам
были разбиты на блоки по 10 (см. выше) и для
каждого блока определена ожидаемая дата от-
кладки, а затем величина отклонения по срокам и
по фенологическим условиям от ожидаемых зна-
чений (многолетние тренды обеих переменных
предварительно учтены регрессией). Чтобы оце-
нить нелинейность пластической реакции, ре-
грессию проверяли на соответствие логистиче-
ской кривой вида

где y и x – переменные; a, b и K – параметры на-
клона, смещения диапазона и ширины диапазона
ответной реакции. Оценка соответствия проведе-
на методом наименьших квадратов в модуле Non-
linear Estimation. Вся статистическая обработка
проведена с помощью пакета STATISTICA 12
(StatSoft Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние показателей погоды

По 533 блокам данных сравнили силу связи дат
откладки в каждом i-м из 10 последовательно на-
чатых гнезд с фенологией и температурой среды
накануне одной и той же даты – медианы гнездо-
вания в блоке (рис. 1а). Связь начала кладки в лю-

( )[ ]{ }= + +1 exp 4 – 2)– ,y K b a x K ab K
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бом i-м гнезде с фенологией была выше, чем с
температурой за предыдущие 5 или 15 дней. Мак-
симальная корреляция с фенологией приходилась
на гнезда, где откладка начата раньше медианной
даты. Сдвигая оценку показателей погоды на более
раннее гнездо и повторяя расчеты, итеративно
определили, что наибольший эффект (R2 = 0.573)
достигался в день между началом кладки в 3-м и
4-м гнезде из каждого десятка. При этом начало
откладки больше всего зависело от фенологии не-
посредственно в этот день, а зависимость от тем-
пературы за предыдущие 15 дней была существен-
но меньше (ΔAIC = 68). Связь с температурой за
5 дней в целом еще слабее: она повышалась в ин-
тервале за 10–5 дней до откладки, а затем непре-
рывно снижалась (рис. 1б). Соседние пятидневки
вносили дополнительный вклад, определяя мак-
симальное влияние 15-дневной средней перед
днем откладки, с последующим снижением. В от-

личие от температуры, фенологические показате-
ли оставались высоко скоррелированными со сро-
ком начала гнездования в последующие недели.

Распределение относительных дат гнездова-
ния в отобранных гнездах (см. методы) имело вы-
раженный частотный пик на 35%-м квантиле
(рис. 1в). Таким образом, максимальная реакция
популяции на сезонные изменения связана с фе-
нологией дня массового начала кладок. Если до-
пустить, что индивидуальные отклонения рас-
пределены нормально (пунктир на рис. 1в), то на
этот день приходится истинный пик первых кла-
док, а гнезда, начатые позже (правее пунктирной
области), представляют собой повторные кладки,
начатые вне связи с сезонными изменениями.
В этом случае стандартное отклонение истинных
дат начала размножения составляет около 71% от
наблюдаемого. Совпадение максимального от-
клика, максимального влияния и максимальной

Рис. 1. Определение реактивной части популяции, эффективного воздействия и распределения истинных первых кла-
док. а – сила связи (R2) дат начала кладки в последовательных гнездах с погодными условиями достигает максимума
на 3–4-м гнезде (стрелка; погодные индексы даны на день 35%-го квантиля начала кладок: P – фенология среды по
сумме активных температур, T – средняя температура в последнем 15-дневном окне, t – то же в 5-дневном окне). б –
связь дат 35%-го квантиля начала кладок при сезонном изменении тех же погодных индексов усиливается к дню от-
кладки (стрелка). в – распределение числа начатых кладок по датам сезона представляет собой сумму истинных пер-
вых кладок (пунктир с центром на 35% квантиле) и повторных кладок (вне пунктира). Расчеты выполнены по 533 бло-
кам из 10 случайно выбранных гнезд одного сезона, начатых не более чем через 20 дней после самого раннего.
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частоты начала кладок в одной дате позволяют
считать ее популяционной средней датой, а фено-
логическое состояние среды на этот момент – ос-
новным действующим фактором в дальнейшем
анализе.

Смещение сроков гнездования

В результате потепления за период с 1974 по
2016 год средние даты фенологических событий
весны сместились более чем на 12 дней, в среднем
по 0.30 ± 0.02 дня в год. Сроки начала первых кла-
док стали за эти годы на 9 дней более ранними,
смещаясь в среднем на 0.22 ± 0.02 дня ежегодно
(рис. 2), что значимо меньше, чем изменение
условий (t-тест для зависимых выборок: t16 = 2.62,
p = 0.02). Среднегодовые отклонения от тренда
(SD) составили 5.8 дней в среде обитания и 2.6
дней в сроках гнездования. Средние даты гнездо-
вания ежегодно следовали за погодой, отклоняясь
по 0.32 ± 0.03 дней на каждый день фенологическо-
го отклонения в среде. Таким образом, ежегодные
отклонения дат гнездования компенсировали фе-
нологические особенности сезона менее чем на
треть, в то время как многолетнее смещение сро-
ков компенсировало изменение климата почти
на ¾. Эти два фактора – тренд потепления и фе-

нологические особенности года – вместе объяс-
няли в среднем R2 = 0.43 ± 0.05 вариации сроков
гнездования. Из них 0.27 ± 0.04 приходилось на
ежегодные особенности фенологии. Разность,
связанная с направленными изменениями во
времени, в среднем для рассмотренных видов со-
ставила 0.16 ± 0.03 общей вариации (t-тест для за-
висимых выборок: t16 = 6.06, p < 0.001).

Отклонения начала кладки, обусловленные
фенологией года (табл. 1), различались в зависи-
мости от миграционной стратегии видов (ANOVA:
F3,13 = 6.10, p = 0.008). У ближних и западных даль-
них мигрантов (рис. 3) они были существенно
больше, чем у восточных дальних мигрантов и ре-
зидентов (LSD-тест, p < 0.05 для каждой пары).
Многолетнее смещение начала кладки в группах
видов с различными миграционными стратегия-
ми было сходным (ANOVA: F3,13 = 1.50, p = 0.26).
Однако многолетнее смещение фенологии среды
различалось между группами (ANOVA: F3,13 =
= 5.42, p = 0.01) в силу различия сроков гнездова-
ния (ANOVA: F3,13 = 17.75, p < 0.001). Опережение
гнездования дальних мигрантов, как восточных,
так и западных, отставало от многолетнего сме-
щения условий среды (t-тест для зависимых вы-
борок: t5 = 3.69, p = 0.01 и t3 = 3.78, p = 0.03 соот-

Рис. 2. Многолетние тренды годовых отклонений фенологического состояния среды (Z) и дат начала кладки (X).
Штрихами обозначены стандартные ошибки.
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ветственно), тогда как ближние мигранты смещали
гнездование параллельно с условиями (t-тест для
зависимых выборок: t5 = 0.22, p = 0.83). Это соот-
ношение между мигрантами по реакции на изме-
нение среды сохранилось также при сравнении
всех 27 видов с выборкой более 25 гнезд (t-тест
для зависимых выборок: t17 = 2.73, p = 0.01 для
дальних и t6 = 0.82, p = 0.45 для ближних мигран-
тов).

Смещение в нормальные и экстремальные годы
В годы, когда фенологическое отклонение вес-

ны не превышало ±5 дней от многолетнего сред-
него течения весны, тренд потепления отсутство-
вал (bzy = –0.02 ± 0.02 дня в год, p = 0.42), а даты
гнездования смещались в среднем на –0.12 ± 0.03
дня в год (t-тест для зависимых выборок: t16 = 3.39,
p = 0.004), т.е. смещение продолжалось независи-
мо от пластической реакции на ежегодные откло-
нения. Вместе с тем в выборке, содержащей толь-
ко экстремальные годы (с отклонениями феноло-

гии больше чем на 5 дней в любую сторону и
трендом –0.51 ± 0.18), многолетнее смещение
сроков гнездования достигало –0.29 ± 0.12, хотя
существенно отставало от климатических измене-
ний в среде (t-тест для зависимых выборок: t16 = 5.62,
p < 0.001). Таким образом, в обоих случаях сме-
щение существенно отличалось от прямого фе-
нотипического ответа на условия непосредствен-
но в год наблюдений и наследовало влияние усло-
вий в предыдущие годы.

Фенотипическая пластичность

Ежегодная реакция на фенологические откло-
нения от тренда рассмотрена более детально по
данным последних 14 лет. Средние даты откладки,
вычисленные для 427 блоков по 10 гнезд (см. ме-
тоды), разделили на три группы по миграционной
стратегии (без резидентов) и сравнили с феноло-
гией весны после центрирования и устранения
тренда обеих переменных (рис. 4). Реакция трех
групп мигрантов различалась. Ближние мигран-

Таблица 1. Влияние фенологии среды на сроки начала размножения птиц

Примечание. Коэффициенты регрессии отклонений (со стандартной ошибкой): bzy – фенологии среды по времени (дней за
год), bxy – эффективной даты откладки по времени (дней за год), bxz – остаточных отклонений дат по остаточным отклоне-

ниям фенологии (дней на день); полнота объяснения вариации сроков: R2 – в целом,  – годовых отклонений. Годы обозна-
чают многолетний интервал (от 2016 года назад), соответствующий выборке с учетом недостатка данных за отдельные годы.
Уровни значимости: * p < 0.05, ** p < 0.01, *** p < 0.001.

Виды или гильдии Гнезда Годы bzy bxy R2 bxz

Резиденты
6 видов 118 37 –0.23 ± 0.10* –0.14 ± 0.06* 0.10 0.08 ± 0.09 0.01

Ближние мигранты
Turdus pilaris 1136 32 –0.24 ± 0.11* –0.28 ± 0.08*** 0.50 0.46 ± 0.10*** 0.35
Turdus iliacus 693 37 –0.28 ± 0.10** –0.20 ± 0.06** 0.37 0.32 ± 0.10** 0.21
Turdus atrogularis 280 37 –0.29 ± 0.10** –0.10 ± 0.06 0.20 0.28 ± 0.10** 0.15
Emberiza schoeniclus 109 24 –0.25 ± 0.16 –0.21 ± 0.10* 0.58 0.57 ± 0.12*** 0.52
Fringilla montifringilla 91 25 –0.14 ± 0.17 –0.36 ± 0.11** 0.38 0.45 ± 0.11*** 0.25
5 других видов 155 29 –0.21 ± 0.13 –0.33 ± 0.09** 0.42 0.32 ± 0.11** 0.19

Западные дальние мигранты
Phylloscopus collybita 214 28 –0.42 ± 0.13** –0.18 ± 0.09* 0.71 0.46 ± 0.12*** 0.64
Sylvia curruca 178 26 –0.33 ± 0.16 –0.24 ± 0.10* 0.61 0.53 ± 0.11*** 0.54
Acrocephalus dumetorum 124 27 –0.51 ± 0.15*** –0.41 ± 0.10*** 0.55 0.27 ± 0.12* 0.20
11 других видов 355 39 –0.33 ± 0.09*** –0.22 ± 0.06*** 0.59 0.32 ± 0.10** 0.40

Восточные дальние мигранты
Zoothera sibirica 673 37 –0.25 ± 0.10** –0.21 ± 0.06** 0.55 0.17 ± 0.11 0.15
Phylloscopus borealis 367 26 –0.36 ± 0.15* –0.25 ± 0.10* 0.62 0.27 ± 0.12* 0.37
Phylloscopus inornatus 270 29 –0.20 ± 0.14 –0.15 ± 0.09 0.27 0.29 ± 0.12* 0.19
Luscinia calliope 159 31 –0.30 ± 0.12* –0.17 ± 0.08* 0.27 0.22 ± 0.12 0.11
Cuculus saturatus 115 23 –0.35 ± 0.19 –0.09 ± 0.13 0.08 0.14 ± 0.13 0.06
11 других видов 228 36 –0.33 ± 0.10** –0.17 ± 0.07** 0.49 0.27 ± 0.11* 0.28

2
xzR

2
xzR
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ты показали наиболее сильную фенотипическую
реакцию (b: t207 = 8.27, p < 0.001), которая, однако,
ослабевала при экстремальных отклонениях,
обозначая границы нормы реакции. Ее диапазон
составлял около 12 дней (K: t207 = 6.43, p < 0.001) и
был смещен на 1.5 дня в сторону ранних сроков
(a: t207 = 2.25, p = 0.03), так что опережение гнез-
дования при ранней весне тормозилось меньше,
чем запаздывание при поздней весне. Фенотипи-
ческая реакция западных дальних мигрантов
имела меньший наклон регрессии, а восточных
мигрантов – еще более пологий, вероятно, из-за
менее выраженного тренда в среде; 95%-е довери-
тельные интервалы наклона (b) трех групп не пе-
ресекались. Границы допустимого диапазона (K)
у дальних мигрантов не определены или не дости-
гались из-за слабого наклона.

Нелинейная модель реакции позволила раз-
дельно оценить наклон регрессии (b) при нор-
мальных и экстремальных фенологических откло-
нениях. Наклоны регрессии в области нормальной
фенологии, полученные за последние 14 лет, ока-
зались выше средних (ср. рис. 4 и 3) из-за боль-
шой амплитуды ежегодных изменений и более

репрезентативной оценки сроков гнездования в
последние годы.

ОБСУЖДЕНИЕ

Выбор переменных

В аналитических обзорах не раз отмечалось,
что при растущем потоке данных о влиянии по-
тепления на годовые циклы птиц разнородность,
неполнота информации и отсутствие общего уни-
фицированного подхода препятствует их объеди-
нению для понимания общих закономерностей
(Møller, Merilä, 2004; Gordo, 2007; Lehikoinen,
Sparks, 2010; Knudsen et al., 2011; Charmantier,
Gienapp, 2014). Мы применили несколько новых
простых элементов анализа, которые позволили
приблизить оценки переменных к тем значени-
ям, которые вступают в прямое взаимодействие в
природе.

Чтобы установить зависимость между погодой
и средней датой начала гнездования, мы допуска-
ли, что эта индивидуальная черта фенотипа нор-
мально распределена в популяции. Итеративно
мы установили одновременно дату наибольшего
фенологического влияния на популяцию и сред-

Рис. 3. Многолетнее смещение фенологии среды (bzy), дат откладки (bxy) и годовые отклонения дат откладки (bxz) у ви-
дов с различной миграционной стратегией. Средние значения и стандартные ошибки даны в соответствующих едини-
цах. БМ – ближние мигранты, ЗДМ и ВДМ – западные и восточные дальние мигранты.
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Рис. 4. Смещение дат гнездования в зависимости от ежегодного фенологического смещения в среде (после устранения
видовых и многолетних различий) и их аппроксимация логистической функцией. K – диапазон фенотипической ре-
акции (дни между верхним и нижним пределом), a – смещение диапазона по вертикали, b – коэффициент регрессии
в точке перегиба (±SE). БМ – ближние мигранты, ЗДМ и ВДМ – западные и восточные дальние мигранты. Каждая
точка соответствует дате между началом кладки в 3-м и 4-м гнезде в блоке из 10 гнезд.
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нюю дату истинно первых попыток гнездования.
Возможно, этот подход будет полезен также для
разделения первых и повторных попыток гнездо-
вания в популяционных исследованиях без то-
тального мечения и постоянного слежения (Cor-
nulier et al., 2009), поскольку только первая по-
пытка особи зависит от фенологии, в отличие от
всех последующих.

Влияние температурных показателей
Хорошо известно, что весенние биологиче-

ские процессы начинают развитие не раньше,
чем условия достигнут определенного порога
(Tuhkanen, 1980). Дальнейшее развитие может
продолжаться под управлением других факторов
или даже независимо от условий, путем самоорга-
низации. Вместе с тем среди исследований феноло-
гии птиц известно немного примеров (Saino et al.,
2011), когда изучали зависимость подобного от
подобного – от фенологии внешних условий. Та-
кой подход имеет очевидные преимущества, по-
тому что птицы, во-первых, обладают высокой
толерантностью к погодным изменениям и боль-
ше зависят не от физических, а от биотических
условий, и во-вторых, сами склонны к порого-
вым реакциям. Продолжая принцип, мы выража-
ли фенологию среды в подобных единицах – в
днях отставания или опережения календаря, ко-
торый птицы воспринимают благодаря системе
фотопериодического контроля (Gwinner, 1996).
Мы также полагали, что птицы начинают “отсчет
времени” не по фенологическому сигналу как та-
ковому, а используют его в период, определен-
ный фотопериодической реакцией для внесения
поправки на внешние условия (Dawson, 2008).

Погода как предиктор начала гнездования
сильно уступает фенологическому показателю в
любой предшествующий период весны. При
усреднении погоды в более широком окне оценка
ее влияния на дату гнездования возрастает, ука-
зывая на значимость других периодов. Однако
эффективность погодного показателя остается
низкой, потому что учитывает лишь те “волны
тепла”, которые поддерживают развитие уже на-
чатых весенних процессов. В противоположность
ему фенологический показатель отражает коли-
чество биологически значимых процессов, пере-
шедших из спящего режима в активный.

Примечательна высокая корреляция начала
гнездования с фенологией среды не только в
предыдущий, но и в последующий период благо-
даря автокорреляции во времени (рис. 1б). Следо-
вательно, фенологические особенности года, уста-
новившиеся в начале гнездования, далее мало из-
меняются, несмотря на колебания температуры.
Именно это позволяет предсказывать будущие
условия, от которых зависит успех гнездования.
Успешность размножения – ключевой детерми-

нант приспособленности, поэтому способность
оценивать оптимальные сроки для размножения
должна строго поддерживаться отбором. Опти-
мальная дата для начала размножения наступает
тогда, когда корреляция фенологии с развитием
определенного вида ресурсов выходит на плато:
тогда появляется возможность сделать надежный
дальний прогноз динамики значимых ресурсов.
По-видимому, годовой цикл каждого вида связан
с той фазой весны, с которой начинается авто-
номное развитие будущих жертв. Единый фено-
логический показатель изменяется по фазам вес-
ны и поэтому может служить предиктором для
различных видов (рис. 5). Их связь с фенологией
устанавливается в разные сроки, но имеет сход-
ную динамику относительно даты начала размно-
жения, которая приурочена к точке перегиба.

Фенотипическая пластичность

Исследование фенотипической пластичности
подтвердило, что норма реакции на экстремаль-
ные фенологические отклонения не беспредельна,
по крайней мере, у некоторых ближних мигран-
тов. Следовательно, в отдельные годы фенотипи-
ческая пластичность не обеспечивает адаптивный
ответ, что может быть одной из причин отбора и
последующих микроэволюционных изменений.
Ближние мигранты проявляют самую сильную
реакцию на фенологические особенности весны:
они компенсируют 64% ежегодных отклонений,
тогда как дальние – только 27–44%. Кроме того,
пределы реакции ближних мигрантов смещены в
сторону ранней весны: они более готовы про-
длить гнездовой сезон в аномально теплых усло-
виях, чем сократить его при аномально поздней
весне, и при задержке более чем на 5 дней начи-
нают откладку независимо от условий. Такое по-
ведение можно объяснить значительной селектив-
ной выгодой от продолжительного (повторного)
гнездования в течение сезона, начало которого
ограничено фенологией среды и потому приуро-
чено к первой весенней возможности. В противо-
положность им, дальние мигранты компенсиру-
ют фенологический сдвиг весны лишь в малой
степени, но всегда пропорционально отклонени-
ям в среде. По-видимому, оптимизация сроков их
гнездования направлена не на продление сезона
размножения, а на максимальное совпадение по-
требностей единственного выводка с летним пи-
ком изобилия (Visser et al., 2006, и др.).

Соотношение фенотипической пластичности
и генетического сдвига

В наших данных внутригодовое стандартное
отклонение индивидуальных сроков истинного
начала гнездования в среднем составляет 3.4 дня
(от 2.5 до 4.2 у разных видов), а многолетнее сме-
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щение за 42 года наблюдений – 9.1 дней, т.е. в сред-
нем около 2.7 стандартных отклонений. Ежегодное
направленное смещение сроков на –0.22 дня при
смене поколений за 1.5 года дает –0.33 дня, или
около –0.1 холдейна (10% стандартного отклоне-
ния признака в популяции). Это значение выше
медианы в обзоре 224 известных случаев микроэ-
волюции различных признаков позвоночных
(Hendry, Kinnison, 1999), но вдвое уступает сред-
нему смещению дат гнездования в 20 изученных
популяциях птиц (Gienapp et al., 2008). Приняв
наследование дат откладки примерно за 0.30
(Sheldon et al., 2003; Gienapp et al., 2008), получим
дифференциал отбора –1.1 дня за генерацию, для
чего необходима интенсивность отбора 0.32 (32%
стандартного отклонения генотипа). Это вдвое
больше медианного значения 0.16 из более чем
2500 различных оценок (Kingsolver et al., 2001), но
значительно ниже, чем приводит Джинапп с со-
авт. для дат откладки (Gienapp et al., 2008). По их
оценке, расчетная интенсивность отбора должна
быть около 67% стандартного отклонения гено-
типа за поколение, что превосходит теоретиче-
скую возможность компенсировать селективную

смертность даже в крупной популяции. Поэтому
они склонны объяснять высокую скорость сме-
щения дат гнездования исключительно пластич-
ностью этого признака. Мы считаем свою оценку
более реалистичной из-за (1) эффективного ис-
пользования фенологии среды как фактора, отра-
жающего прямое воздействие климата, (2) кор-
ректного расчета распределения дат начала кладки
в популяции, (3) длительных наблюдений, вклю-
чающих периоды ослабления тренда, и (4) есте-
ственной среды обитания без искусственных
гнездовий. Наши данные показывают значимое,
хотя и более умеренное многолетнее смещение
дат гнездования, происходящее наряду с ежегод-
ными колебаниями, но оцененное независимо от
них. Направленное смещение признака за четыре
десятилетия потепления далеко превзошло норму
пластической реакции, что невозможно без эво-
люционных изменений. Риск снижения числен-
ности при интенсивном отборе (Gienapp et al.,
2007; Charmantier, Gienapp, 2014) в северных ши-
ротах, по-видимому, понижен. Устойчивое по-
тепление в регионе увеличивает продуктивность
экосистем, ведет к росту и расселению большин-

Рис. 5. Корреляция сроков гнездования отдельных видов с фенологией среды в течение 15 дней до и 15 дней после эф-
фективной даты начала гнездования (выделена). Виды: Ti – Turdus iliacus, Tp – Turdus pilaris, Zs – Zoothera sibirica, Sc –
Sylvia curruca, Pb – Phylloscopus borealis, Ad – Acrocephalus dumetorum.
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ства популяций (наши данные), благодаря чему
они могут поддерживать интенсивный отбор без
существенного риска.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Наше исследование добавляет ряд фактов в

пользу реальности эволюционных изменений,
вызванных потеплением: (1) существенная часть
объясненной вариации сроков гнездования – бо-
лее трети – не соответствует ежегодным феноло-
гическим изменениям в среде и обусловлена вкла-
дом многолетнего тренда потепления; (2) даты
гнездования со временем существенно смещаются
на ранние сроки даже в годы со сходной феноло-
гией весны; (3) у некоторых видов норма реакции
на весеннюю фенологию достигает предела: в
экстремальные годы даты откладки отклоняются
от средних сроков меньше, чем ожидается на ос-
нове регрессии в обычные годы. Следовательно,
растущее смещение фенологии среды не может
быть компенсировано в пределах старой нормы
реакции.

Фенотипическая пластичность в отношении
сроков гнездования показала любопытные разли-
чия среди мигрантов. Величина реакции на осо-
бенности года уменьшается с дальностью мигра-
ции (рис. 3), но устойчивость этой зависимости
(коэффициент детерминации), по-видимому,
усиливается (табл. 1, рис. 4). Ближние мигранты
стремятся начать гнездование как можно раньше.
Они ориентируются по надежным фенологиче-
ским признакам и выбирают наиболее раннюю да-
ту: не случайно их норма реакции сдвинута в сто-
рону ранних сроков. Но в критически ранние сро-
ки они часто сталкиваются с кратковременными
глубокими похолоданиями, вызывающими за-
держку несмотря на благоприятное развитие вес-
ны. Их решение, таким образом, зависит от фено-
логии весны в целом и от погоды непосредствен-
но перед началом кладки, потому что именно они
могут быть факторами отбора. Дальние мигранты
чутко реагируют на фенологию малыми смеще-
ниями. Их решение больше зависит от календар-
ной даты (по длине светового дня) и фенологии
весны как сигналов, позволяющих предсказать
будущие факторы отбора в период выкармлива-
ния. Текущие погодные условия сказываются
меньше, потому что эти виды начинают гнездова-
ние в условиях, некритических по погоде.

Различие между восточными и западными
дальними мигрантами, по-видимому, объясняет-
ся влиянием североатлантических осцилляций,
которое западные мигранты ощущают как на пу-
ти пролета, так и на месте гнездования. Зимовка и
пролет восточных мигрантов проходит в восточ-
ном секторе материка, где погода формируется
под воздействием тихоокеанских барических
центров и не коррелирует с погодой на месте

гнездования. Региональные различия в темпах
потепления также могут оказывать влияние.

Зависимость от метеорологических факторов
многогранна, однако определяющая роль в отно-
шении сроков гнездования принадлежит феноло-
гии среды. Она выступает как совокупность при-
знаков, характеризующих степень развития ве-
сенних процессов. Многие из них, обладая
определенной автономностью, хранят связь с
прошлой погодой и определяют будущую продук-
тивность местообитания. Именно фенология сре-
ды обитания служит надежным каналом для пере-
дачи информации во времени. Поэтому сроки
гнездования всех рассмотренных видов связаны с
фенологическими показателями (такими как
сумма накопленных температур) значительно бо-
лее тесной корреляцией, чем с погодой за отдель-
ный период. Динамика реакции на эти факторы
(рис. 1б, 5) раскрывает механизм их влияния.
Температура в различные периоды весны играет
роль пускового механизма процессов, формиру-
ющих продуктивность. Различные компоненты
продуктивности (например, разные виды беспо-
звоночных) частично компенсируют друг друга
как ресурс для выкармливания птенцов. Феноло-
гические признаки аккумулируют обобщенную
информацию о будущих ресурсах и как сигналь-
ный фактор влияют на сроки гнездования более
непосредственно, чем температура. Правиль-
ность прогноза контролируется отбором по ре-
зультатам размножения. Корреляция фенологии
с датой откладки высока перед началом массово-
го гнездования, а потом сохраняется на высоком
уровне в течение всего сезона размножения за
счет автокорреляции, обусловленной саморазви-
тием продуктивных процессов после старта. Это
означает, что наиболее полный и дальний про-
гноз развития ресурсов можно сделать именно в
день начала гнездования, который и закрепляется
отбором как оптимальный. Температура и погода
сами по себе также имеют значение, однако они,
во-первых, принципиальны только для отдель-
ных рано гнездящихся видов и часто могут ком-
пенсироваться обилием корма. Во-вторых, роль
фенологии перевешивает также и для этих видов.
В-третьих, фенологические маркеры включают
значимое воздействие температуры и отсеивают
незначимое.

Мы использовали простейший универсальный
фенологический показатель. Однако каждый вид
более чутко реагирует на свой фенологический
маркер: например, рано прилетающие виды – на
сумму положительных температур, а поздно при-
летающие – на сумму температур выше +10°С.
Межгодовые колебания первой суммы стабили-
зируются к середине весны, а второй – в начале
лета, что и определяет различие дат гнездования
между видами. Важна также глубина снега в нача-
ле весны, так как часть тепла (в Сибири – суще-
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ственная) в этот период уходит не на продуктив-
ные процессы, а на снеготаяние. Более точная
оценка фенологии – задача для будущих исследо-
ваний.

Исследование выполнено при поддержке
гранта РФФИ № 18-04-00269а.
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Shift of bird nesting time in Central Siberia due to climate warming:
Phenotypic plasticity or genetic shift?

O. V. Bourski*
Severtsov Institute of Ecology and Evolution, RAS

Leninski prosp., 33, Moscow, 119071 Russia
*e-mail: obourski@gmail.com

Numerous facts of birds breeding time advancement on the background of climate warming have been accu-
mulated over the past decades. Most studies note a correlation between the population laying date and the
temperature of a certain period, but the reasons and mechanism of this relationship remain uncertain. Indi-
vidual-based genetic studies, despite significant success, are too complex and time-consuming, and their res-
olution is still insufficient to prove directed genetic changes associated with climate warming. We have imple-
mented a population-based approach to the analysis of laying dates in 6054 nests of most abundant species in
the poorly studied natural region for the period from 1974 to 2016. In search for the strongest climatic rela-
tionship, we iteratively sorted out three weather indicators, different dates of influence, and all successive
fractions of the population entering into reproduction. In search for maximum climatic dependence, we
checked the influence of three weather indicators, different exposure dates, and the response of each fraction
of the population that successively enters breeding. We have found that the maximum response is associated
with a phenological indicator based on the sum of the active temperatures. The greatest influence fell on the
35% quantile of the laying dates in the season, which coincided with the modal day in the population. The
phenological peculiarity of the situation at the beginning of nesting was maintained for a long time and thus
could serve as a reliable source of information on the timing of prospective food abundance. This should in-
crease the efficiency of selection for an optimal laying date according to the results of reproduction, thereby
explaining the mechanism of reaction to climate. We decomposed the observed laying dates and the dates of
achievement of the necessary phenological conditions into components associated with a long-term trend
and annual f luctuations. Comparing these data series, we obtained an independent assessment of the envi-
ronmental influence on annual deviations and long-term displacement of breeding dates. The annual devia-
tions of the conditions caused a proportional response: the short-distance migrants compensated for the en-
vironmental change by about half, the long-distance migrants by nearly 1/3, and the eastern ones did it poorer
than the western ones. Under extreme phenological conditions, the response of some species was less than
proportional, which indicated the limit of phenotypic plasticity. In years separated by a long interval, but sim-
ilar in spring phenology, egg laying occurred significantly earlier. During the whole observation period, the
spring phenology has shifted for more than 12 days and caused the same advance in the nesting time in short-
distance migrants, while long-distance migrants compensated for the shift by less than 2/3. The long-term
shift in the laying dates has exceeded their standard deviation in populations by the average of 2.7 times. Thus,
the described phenomena go well beyond phenotypic plasticity and suggest significant evolutionary change
of the laying dates.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


