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Полевые работы проводили с 15–20 мая в 1984, 1985, 1987, 1988 и 1990 гг. на стационарах орни-
тологического отряда ИБПС ДВО РАН в Нижнеколымском районе Якутии; с 1 июня 1994 г. на 
северном побережье Пухового Залива южного о. Новой Земли; с 1 июня в 1995 – 1997 гг. на мысу 
Белый нос Югорского полуострова. Обнаружены классические ассоциации в межвидовых стаях 
куликов между следующими видами: бурокрылой ржанкой и краснозобиком, дутышем и амери-
канским бекасовидным веретенником, дутышем и чернозобиком, тулесом и чернозобиком. Однако 
общее число птиц, образующих ассоциации, невелико. Для видов “А” (тулес, бурокрылая ржанка, 
дутыш) наблюдения не выявили никаких различий в поведении мигрирующих птиц в межвидо-
вых или конспецифичных стаях. Напротив, виды “Б” (чернозобик, краснозобик, американский 
бекасовидный веретенник) сильно меняют свое поведение в зависимости от того находятся они в 
ассоциации или без нее. Для видов “А” нет никаких преимуществ при объединения в ассоциации. 
Для видов “Б” существуют значительные преимущества при образовании ассоциаций: существен-
но возрастает доля времени, которую птицы тратят на кормежку; увеличиваются затраты време-
ни на отдых, падают затраты времени на осматривание, бдительность (готовность действовать); 
увеличивается безопасность птиц. С другой стороны, для видов “Б” существуют недостатки при 
образовании ассоциаций: межвидовая конкуренция за пищу; использование видом для кормежки 
неоптимального местообитания, за счет чего тоже может существенно возрастать доля времени, 
которую птицы вынуждены тратить на кормежку. Высказано предположение, что для видов “Б” 
преимущества ассоциаций несколько нивелируются их недостатками, что и объясняет невысокое 
число птиц, образующих ассоциации.

Во все сезоны жизни, кроме гнездового, боль-
шинство птиц предпочитает объединяться в стаи. 
В качестве причин такого объединения обычно 
называются две: защита от хищников (Gross-
Custard, 1970; Page, Whitacre, 1975) и совместный 
поиск кормных мест (Myers et al., 1979). При об-
разовании стаи птицы получают преимущество, 
которое выражается в уменьшении доли време-
ни, которая каждая птица тратит на наблюдение 
за возможной опасностью (Powell, 1974; Lazarus, 
1978, Abramson, 1979; Caraco, 1979 a, b; Metcalfe, 
1986, 1989; Harrison, Whitehouse, 2011). С другой 
стороны, стоимость пребывания в кормящейся 
группе может сильно увеличиваться с размером 
группы за счет более интенсивного использова-
ния пищевого ресурса и конкуренции за него. Тем 
самым выгоды от объединения в стаю могут сойти 
на нет. При образовании смешанной межвидовой 
стаи эти противоречия могут уменьшиться за счет 

того, что каждый член стаи получает выгоды от 
общего наблюдения за опасностью, а различия в 
межвидовых пищевых нишах снижают пищевую 
конкуренцию (Powell, 1974; Morse, 1977; Stinson, 
1988; Metcalfe, 1989; Harrison, Whitehouse, 2011). 
Таким образом, в таких межвидовых стаях каж-
дый член стаи равноправен и все имеют преиму-
щества от объединения. Однако на куликах было 
показано существование другого типа межвидо-
вых стай. Эти объединения получили название 
“тесная ассоциация” или просто “ассоциация”.
В таких ассоциациях при образовании смешанной 
межвидовой стаи из двух видов лишь один получа-
ет преимущества. Главный вид (вид “А”, обычно 
при описании ассоциации упоминается первым) 
не меняет своего поведения и не имеет никаких 
дополнительных преимуществ в ассоциации. Ас-
социирующий вид (вид “Б”, при описании ассо-
циации упоминается вторым) резко меняет свое 
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поведение в присутствии вида “А”: он повторяет 
все его передвижения, как в полете так и на зем-
ле, кормится более интенсивно, почти полностью 
перестает следить за опасностью. Другими сло-
вами: вид “Б” перекладывает на вид “А” функции 
наблюдения за опасностью и поиск кормных мест 
(Byrkjedal, Kalas, 1983; Byrkjedal, 1987; Metcaife, 
1989, Yalden P., YaldenD., 1988; Гаврилов, 1995в, 
1997, 2001 а). За такое поведение вид “Б” часто 
называют “пажом” или “паразитом” (Oakes, 1948; 
Byrkjedal, Kalas, 1983; Thompson D., Thompson M., 
1985; Byrkjedal, 1987; Yalden P., Yalden D., 1988). 
Наиболее известна ассоциация между золотис-
той ржанкой (Pluvialis apricarius) и чернозобиком 
(Calidris alpina) (Oakes, 1948; Byrkjedal, Kalas, 
1983; Thompson D., Thompson M., 1985; Yalden 
P., Yalden D., 1988). Также найдены ассоциации 
между морским песочником (Calidris maritima) 
и чернозобиком; золотистой ржанкой и морским 
песочником (Byrkjedal, Kalas, 1983); американс-
кой ржанкой (Pluvialis dominica) и короткоклю-
вым бекасовидным веретенником (Limnodromus 
griseus) (Byrkjedal, 1987); между морским песоч-
ником и куликом-сорокой (Haematopus ostralegus) 
или травником (Tringa totanus), или камнешаркой 
(Arenaria interpres) (Metcaife, 1989); между бу-
рокрылой ржанкой (Pluvialis fulva) и краснозо-
биком (Calidris ferruginea), дутышем (Calidris 
melanotos) и американским бекасовидным вере-
тенником (Limnodromus scolopaceus), дутышем 
и чернозобиком (Гаврилов, 1995в, 1997); между 
тулесом (Pluvialis squatarola) и чернозобиком 
(Calidris alpina) (Гаврилов, 2001а).

В настоящем сообщении исследуются взаимо-
отношения между различными видами северных 
куликов в период окончания их весенней миг-
рации, и анализируются выгоды от образования 
межвидовых стай для этих видов.

МАТЕРИАЛ  И  МЕТОДЫ

Полевые работы проводили с 15–20 мая в 1984, 
1985, 1987, 1988 и 1990 гг. на стационарах орни-
тологического отряда ИБПС ДВО РАН в Нижне-
колымском районе Якутии; с 1 июня 1994 г. на 
северном побережье Пухового Залива южного 
о. Новой Земли; с 1 июня в 1995–1997 гг. на мысу 
Белый нос Югорского полуострова. Наблюде-
ния за весенним пролетом куликов проводили 
8–12 ч. каждый день во время всего миграцион-
ного периода, равномерно в различных местоо-
битаниях и в разные периоды суточного цикла. 
Регистрировали использование птицами различ-
ных местообитаний для отдыха и кормежки и 
общее число птиц в них. Отмечали число птиц в 

стаях и их поведение, дистанцию между птицами 
в стаях. Регистрировали взаимоотношения меж-
ду различными видами, дистанцию вспугивания 
птиц. Наблюдения за птицами проводились с рас-
стояния 50–100 м с помощью двенадцатикратного 
бинокля. 

При изучении поведения птиц главным было 
составление бюджетов времени. Измерения 
затрат времени у мигрирующих куликов были 
проведены методами хронометрирования стаи и 
индивидуального хронометрирования (Дольник, 
1982). При хронометрировании стаи выбирали 
отдельную стаю куликов, и каждые 5 мин фик-
сировали число птиц, находящихся в состоянии 
определенной активности (сидят, чистятся, кор-
мятся и т.д.). Соотношение числа птиц в разном 
состоянии принимали за соотношение длительно-
сти этих форм активности. Отдельно – ручными 
секундомерами – фиксировали время, проведен-
ное всей стаей в полете. При измерениях стая все 
время находилась под наблюдением, и все пове-
дение стаи фиксировалось. Отдельные стаи нахо-
дились под непрерывным наблюдением до двух 
часов. При индивидуальном хронометрировании 
выбирались отдельные птицы, которые все время 
находились под наблюдением, и все их поведение 
фиксировали. Затраты времени на все формы ак-
тивности измерялись ручными секундомерами. 
Отдельные птицы находились под непрерывном 
наблюдении до шести часов. Затем был рассчитан 
средний суточный бюджет времени птиц (БВ), т.е. 
распределение времени по формам активности в 
среднем за сутки. При реконструкции суточного 
бюджета времени определяли суточные ритмы 
различных форм поведения, и в окончательный 
вариант суточного бюджета входило время актив-
ности с поправкой на суточный ритм. 

Затраты энергии птиц были определены мето-
дом пересчета бюджета времени в бюджет энер-
гии (БЭ) (Дольник, 1980, 1982, 1995). Для этого 
время, затраченное на ту или иную активность, 
умножали на энергетическую стоимость этой 
активности. Система коэффициентов энергети-
ческой стоимости форм активности основана на 
принципе Броди (Brody, 1945), по которому затра-
ты энергии на все формы активности нормирова-
ны по базальному метаболизму. Каждой форме 
активности соответствует определенный коэф-
фициент, при умножении на который величины 
стандартного метаболизма получается энергети-
ческая цена данной активности. Коэффициенты в 
такой системе получены в результате измерений 
цены активности у птиц в природе и в неволе. 
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Для расчетов использована следующая система 
коэффициентов (Гаврилов, 1993, 1995а,б): отдых 
равен базальному метаболизму (BMR, кДж/сут) 
и определен по формуле BMR = 2.64 m0.727, где 
m – масса тела птиц в граммах (Гаврилов, 1993); 
дневной отдых равен дневному базальному мета-
болизму (DBMR, кДж/сут) – DBMR = 3.13 m0.719, 
или DBMR = 1.19 BMR (Гаврилов, 1993); поза 
готовности к действию, настороженность, тре-
вога, осматривание, все действия без переме-
щения корпуса – 2.0 BMR (Wooley, Owen, 1978; 
Weathers et al., 1984; Buttemer et al., 1986); бег, 
ходьба, кормежка, действия с перемещением кор-
пуса – 2.5 BMR (Fedak et al., 1974; Wooley, Owen, 
1978; Fedak, Seeherman, 1979; Taylor et al., 1982); 
купание – 2.9 BMR (Wooley, Owen, 1978); драка, 
спаривание – 6.0 (Дольник, 1980, 1982); полет 
(Eп, кДж/сут) – Еп = 14.64 m0.794 (Гаврилов, 1992, 
1993, 1998). Вся система коэффициентов принята 
для птицы, не подвергающейся дополнительной 
холодовой нагрузке (условная температура 30 оС) 
(Дольник, 1980, 1982). 

При температуре среды ниже термонейтраль-
ной зоны часть энергии птица расходует на тер-
морегуляцию. Для расчета этих затрат исполь-
зуется температурный коэффициент энергии 
существования, т.е. скорость, с которой изме-
няются затраты энергии на терморегуляцию ак-
тивной птицы при изменении окружающей тем-
пературы на один градус (Kendeigh et al., 1977). 
При этом температурный коэффициент является 
средним для всех форм активности и учитывает 
их несколько иную стоимость при температурах 
среды ниже термонейтральной зоны. Для расче-
та затрат на терморегуляцию активной птицы при 
обычном существовании температурный коэффи-
циент умножается на разность температур между 
30 оС и среднесуточной температурой среды и на 
долю суток, в течение которых продуцировалось 
дополнительное тепло (Дольник, 1980, 1982). 
Температурный коэффициент энергии существо-
вания куликов (HEM, кДж/сут, оС) рассчитывали 
по формуле: HEM = 0.29 m0.54 (Гаврилов, 1993).

Часть времени суток птицы могут не расхо-
довать энергию на терморегуляцию, так как по 
правилу компенсации Рубнера они в это время 
могут использовать побочную теплопродукцию 
работающих мышц. В полете теплопродукции 
грудных мышц достаточно для поддержания тем-
пературы тела в широком диапазоне температуры 
среды, поэтому время, проведенное в полете, вы-
читается при расчете затрат энергии на терморе-
гуляцию (Дольник, 1980, 1982).

Таким образом, складывая энергию, затрачен-
ную на все формы активности, с энергией, затра-
ченной на терморегуляцию, получали полный 
бюджет энергии мигрирующих куликов.

В данном сообщении мы анализируем поведе-
ние всех птиц одного вида в целом и пренебрега-
ем некоторыми различиями в поведении самцов 
и самок. 

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

При исследовании куликов были обнаружены 
классические ассоциации в межвидовых стаях 
куликов между следующими видами: бурокрылой 
ржанкой и краснозобиком, дутышем и американ-
ским бекасовидным веретенником, дутышем и 
чернозобиком, тулесом и чернозобиком. Наибо-
лее исследованной оказалась ассоциация между 
тулесом и чернозобиком, которая далее рассмат-
ривается как модельная.

Поведение и бюджеты времени птиц. Для ви-
дов “А” (тулес, бурокрылая ржанка, дутыш) наши 
наблюдения не выявили никаких различий в по-
ведении мигрирующих птиц в межвидовых или 
конспецифичных стаях. Напротив виды “Б” (чер-
нозобик, краснозобик, американский бекасовид-
ный веретенник) сильно меняют свое поведение в 
зависимости от того находятся они в ассоциации 
или без нее. 

Среднесуточные бюджеты времени куликов 
(видов “А” и “Б”) представлены в табл. 1 на при-
мере ассоциации между тулесом и чернозобиком. 

Обращает на себя внимание то, что общее вре-
мя перелетов у мигрирующих куликов невелико 
(9%). По-видимому, это связано с близостью к 
гнездовому ареалу. 

Почти треть своего времени тулесы тратят на 
кормежку (31%), практически столько же време-
ни – на отдых (33%), а оставшееся время тратится 
на различные активности самообеспечения (бди-
тельность, осматривание, уход за собой, назем-
ные перемещения) (27%). 

Чернозобики сильно меняют свое поведение в 
зависимости от того, находятся они в ассоциации 
с тулесом или без нее (табл. 1). Лишь незначи-
тельная часть бюджета времени не претерпевает 
никаких изменений. Не изменяются затраты вре-
мени на полет (9%) и на некоторые формы актив-
ности, связанные с уходом за собой (8%) (чистка 
оперения, купание, наземные перемещения). За-
траты времени на остальные формы активности 
достоверно отличаются в зависимости от нали-
чия или отсутствия ассоциации с тулесами. Так, 
при наличии ассоциации существенно возрастает 
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доля времени, которую чернозобики тратят на 
кормежку (с 41 до 46%), увеличиваются затраты 
времени на отдых (с 30 до 35%) и сильно падают 
затраты времени на осматривание, бдительность 
(готовность действовать) (с 12 до 2%).

Другие ассоциирующие виды меняли свое по-
ведение сходным образом (Гаврилов, 1995 в, 1997, 
2001а). В табл. 2 представлено среднесуточное 
время кормежки мигрирующих куликов в конспе-
цифичных и межвидовых стаях. Как видно, вре-
мя кормежки ассоциирующих видов “Б” всегда 
достоверно возрастало если птицы образовывали 
ассоциацию.

На рис. 1 показано, как изменяется время кор-
межки мигрирующих куликов, летящих в конспе-
цифичных стаях, в зависимости от их массы тела и 
как меняется время кормежки у трех ассоциирую-
щих видов, если они образуют межвидовую ас-
социацию. Время кормежки всех видов, летящих 
в конспецифичных стаях, можно описать единым 
аллометрическим уравнением, показывающим 
как изменяется время кормежки куликов (Ткорм, ч) 
в зависимости от их массы тела (m, г) (рис. 1):
 Ткорм = 23.05 m–0.22,   R2 = 88%.

По этому уравнению можно сравнить затраты 
времени куликов на кормежку в период окончания 
весенней миграции с затратами времени куликов 
в другие периоды годового цикла (Гаврилов, 1993, 
1996, 2001б, 2006). Время кормежки мигрирую-
щих куликов немного больше, чем у зимующих 
куликов и у куликов в период вождения вывод-
ков, такое же, как у куликов в предмиграционный 
период и предгнездовой период, и много больше, 
чем у куликов, насиживающих яйца. 

Для куликов, образующих ассоциацию, время 
кормежки закономерно возрастает, и их время кор-
межки в межвидовых ассоциациях тоже можно опи-
сать единым аллометрическим уравнением (рис. 1):
 Ткорм = 25.59 m–0.21,   R2 = 98%.

Таблица 1. Среднесуточный бюджет времени мигри-
рующих куликов вида “А” – тулес и вида “Б”– черно-
зобик 

Тип актив-
ности

Тулес (Plu-
vialis squa-

tarola)
n = 144 ч

Чернозобик 
(Calidris alpina)

n = 192 ч

без ассо-
циации с 
тулесом

в ассоциа-
ции 

с тулесом

затраты времени, ч/сут

Полет 2.13±0.31 2.11±0.2   2.13±0.3
Бег 0.89±0.09 0.84±0.12   0.86±0.22
Кормежка   7.4±0.87 9.83±0.88* 11.04±1.09*

Купание 0.08±0.01 0.22±0.03   0.24±0.03
Чистка опе-
рения

  1.3±0.21 0.88±0.14   0.91±0.17

Готовность 
действовать

  4.3±0.43 2.79±0.33*   0.42±0.12*

Дневной от-
дых

  2.1±0.6   2.1±0.56*   2.61±0.85*

Ночной от-
дых

  5.8±0.9 5.14±1.03   5.79±1.1*

* Различия достоверны при p < 0.05.

Таблица 2. Среднесуточное время кормежки мигри-
рующих куликов в конспецифичных и межвидовых 
стаях

Вид Масса 
тела, г

Время кормежки

в конспе-
цифичных 

стаях, ч/сут

в межвидо-
вых стаях, 

ч/сут

Pluvialis 
squatarola

215.7±22.5   7.4±0.87     7.4±0.87

Calidris alpina   52.3±6.9 9.83±0.88* 11.04±1.09*

Pluvialis fulva 131.2±11.1   7.5±0.99     7.5±0.99
Calidris 
ferruginea

  57.6±7.3 9.78±0.83* 11.01±0.99*

Calidris 
melanotos

  74.3±7.4 8.53±0.77   8.53±0.77

Limnodromus 
scolopaceus

110.4±8.4 7.82±0.92*     9.5±0.94*

* Различия достоверны при p < 0.05.

Рис. 1. Зависимость времени кормежки мигрирующих кули-
ков от их массы тела. Кружки – кулики, летящие в конспеци-
фичных стаях. Четырехугольники – ассоциирующие кулики 
если они образуют межвидовую ассоциацию. 
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В среднем, согласно обобщающему уравнению, 
время кормежки куликов, образующих межвидо-
вую ассоциацию, возрастает на 10%. 

Таким образом, для видов “А” нет различий в 
поведении и в структуре суточного бюджета вре-
мени в межвидовых или конспецифичных стаях. 
Виды “Б” сильно меняют свое поведение в зави-
симости от того находятся они в ассоциации или 
вне нее. Не изменяются затраты времени на полет 
и на некоторые формы активности, связанные с 
уходом за собой (чистка оперения, купание, на-
земные перемещения). Существенно возрастает 
доля времени, которую птицы тратят на кормеж-
ку, увеличиваются затраты времени на отдых, и 

сильно падают затраты времени на осматривание, 
бдительность (готовность действовать). 

Затраты энергии мигрирующих куликов. 
Средние суточные затраты энергии у мигриру-
ющих куликов представлены в табл. 3 на приме-
ре ассоциации между тулесом и чернозобиком.
В таблице приведена раскладка затрат энергии 
по различным формам активности (БЭ); их сумма 
(Еакт), затраты энергии на терморегуляцию (Етер) и 
общие среднесуточные затраты энергии (DEB). 

Структура бюджета энергии тулесов определя-
ется затратами времени на различные формы ак-
тивности и энергетической ценой этих форм. Так, 
на полет тратится 30% энергии от суммарных 
затрат на все формы активности. Почти столько 
же энергии (32%) тратится на кормежку. На от-
дых тратится 14% от всех затрат энергии на ак-
тивность, а траты на самообеспечение занимают 
24% бюджета энергии. 

У чернозобиков структура бюджета энергии 
сильно зависит от того, как мигрируют птицы, в 
ассоциации с тулесом или без нее. Затраты энер-
гии на полет у всех чернозобиков составляют 27% 
от всех затрат энергии на активность и не зависят 
от наличия ассоциации, так же как и затраты на 
активность, связанную с уходом за собой, кото-
рые составляют 8%. При наличии ассоциации у 
чернозобиков достоверно возрастают затраты 
энергии на кормежку (с 43 до 48%) и затраты 
энергии на отдых (с 13 до 15%), а затраты энер-
гии на осматривание, бдительность достоверно 
уменьшаются (с 9 до 2%).

Таблица 3. Среднесуточный бюджет энергии мигри-
рующих куликов – вида “А” – тулес и вида “Б” – чер-
нозобик 

Тип 
активности

Тулес (Plu-
vialis squa-

tarola) 
n = 144 ч

Чернозобик 
(Calidris alpina) n = 192 ч.

без ассоциа-
ции 

с тулесом

в ассоциа-
ции 

с тулесом

затраты энергии, кДж/сут

Полет 92.63±1.31   29.79±1.21   30.08±1.22
Бег 12.17±0.58       4.1±0.44     4.19±0.46
Кормежка 101.2±3.67   47.92±2.37*   53.82±2.62*

Купание   1.27±0.2     1.24±0.11     1.36±0.12
Чистка 
оперения

14.22±0.32     3.43±0.23     3.55±0.25

Готовность 
действовать

47.04±0.98   10.88±0.88*     1.64±0.22*

Дневной от-
дых

13.04±0.37       4.7±0.3*     5.85±0.34*

Ночной от-
дых

31.73±0.86   10.02±1.16*   11.29±1.19*

Энергия ак-
тивностей, 
Еакт, кДж/сут

313.3±1.05 111.56±1.65 111.78±1.59

Энергия 
терморегу-
ляции, Етер, 
кДж/сут

115.47±1.1   53.85±0.67     53.8±0.6

Общие за-
траты энер-
гии, DEB, 
кДж/сут

428.77±1.06 165.41±0.84 165.58±0.82

Еакт/BMR     2.39±0.03     2.38±0.02     2.39±0.02
DEB/BMR     3.27±0.02     3.53±0.02     3.54±0.02

* Различия достоверны при p < 0.05.

Таблица 4. Среднесуточные затраты энергии на все 
формы активности и общие затраты энергии мигри-
рующих куликов 

Вид Масса 
тела, г

Энергия 
активности, 

кДж/сут

Общие 
затраты 
энергии, 
кДж/сут

Squatarola 
squatarola

215.7±22.5 313.3±1.05 428.77±1.06

Calidris 
alpina

  52.3±6.9 111.8±1.6   165.5±0.82

Pluvialis fulva 131.2±11.1 188.4±1.8   352.4±2.01
Calidris 
ferruginea

  57.6±7.3 116.9±1.4   175.6±1.9

Calidris 
melanotos

  74.3±7.4 136.7±1.9   220.4±2.1

Limnodromus 
scolopaceus

110.4±8.4 177.7±1.8   282.7±2.1
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Обращает на себя внимание тот факт, что об-
щие затраты энергии чернозобиков остаются 
постоянными и не меняются в зависимости от 
наличия или отсутствия ассоциации. Такую же 
закономерность демонстрируют и другие виды. 
Поэтому в табл. 4 приведены среднесуточные 
затраты энергии на формы активности и общие 
затраты энергии мигрирующих куликов вне зави-
симости от того в каких стаях они летят. 

На рис. 2 показано как изменяются энергетиче-
ские затраты мигрирующих куликов от их массы 
тела. Энергозатраты на разные формы активности 
всех видов куликов можно описать единым алло-
метрическим уравнением, показывающим, как 
изменяются траты энергии на активность (Еакт, 
кДж/сут) в зависимости от их массы тела (m, г):
 Еакт = 6.66 m0.703,   R2 = 98%.

Достоверность уравнения еще раз доказывает, 
что энергозатраты на активность не зависят от 
того, в каких стаях летят кулики. 

Кроме того, на рис. 2 показано как изменяются 
общие энергозатраты (DEB, кДж/сут) мигрирую-
щих куликов в зависимости от их массы тела (m, 
г). Уравнение имеет вид
 DEB = 10.657 m0.70,   R2 = 98%.

Это доказывает, что в период миграции все 
кулики развивают одну и ту же энергетическую 
мощность.

Энергозатраты куликов на различные формы 
активности в сравнимых единицах в период ве-
сенней миграции большие, чем у куликов на зи-
мовке, такие же, как у куликов в инкубационный 
период и в период вождения выводков, и мень-
шие, чем у куликов в предгнездовой период (Гав-
рилов, 1993, 1996, 2001б, 2006).

Общие энергозатраты (DEB) различных видов 
куликов сильно варьируют в зависимости от се-
зона и окружающей температуры и изменяются 
в диапазоне от 2.5 до 4.5 BMR (Гаврилов, 1993, 
1996, 2001б, 2006). Энергозатраты куликов в пе-
риод весенней миграции хорошо соотносятся с 
этими результатами. 

В сравнимых единицах общие энергозатраты и 
энергозатраты на активность видов “А” и видов 
“Б” полностью равны. Следовательно, существует 
единый уровень затрат энергии у мигрирующих 
куликов. В рамках единого уровня затрат энер-
гии у видов “А” нет различий в затратах энергии 
на различные формы активности в зависимости 
от того в каких стаях они летят. У видов “Б” в 
рамках единого уровня затрат энергии возможно 
некоторое перераспределение энергетических 

затрат на различные типы активности. Не изме-
няются затраты энергии на полет и на некоторые 
формы активности, связанные с уходом за собой; 
изменяются затраты энергии на кормежку, отдых, 
осматривание, бдительность. 

Дистанция вспугивания птиц. Мы проанали-
зировали: есть ли еще какая-либо выгода для вида 
“Б” от образования ассоциации, когда они пере-
кладывают на вид “А” функции бдительности и 
осматривания, помимо простого высвобождения 
времени? Наиболее ярко это проявляется при 
анализе реакции птиц на приближение опасности 
(в нашем случае приближение человека). Нам 
это удалось проанализировать только для одной 
ассоциации – между тулесом и чернозобиком 
(табл. 5). Как следует из таблицы, при ассоциации 
с тулесом чернозобики значительно увеличивают 
как среднюю, так и минимальную дистанции, на 
которые они подпускают человека, что несомнен-
но увеличивает их безопасность.

Число птиц в межвидовых и конспецифич-
ных миграционных стаях куликов, и процент 

Рис. 2. Зависимость энергии всех форм активности (кружки) 
и общих затрат энергии (четырехугольники) мигрирующих 
куликов от их массы тела.

Таблица 5. Средняя и минимальная дистанции, на ко-
торые к себе подпускают человека сидящие на земле 
или кормящиеся кулики

Вид
Минималь-
ная дистан-

ция, n, м

Средняя дис-
танция, 

n, м

Тулес без ассоциации 15    36±2.5 32    78±13
Тулес с ассоциацией   7 37.5±3.4   9 81.2±15.3
Чернозобик без ассо-
циации

35   4.3±1.6* 78 27.3±7.4*

Чернозобик с ассо-
циацией

  7 37.5±3.4*   9 81.2±15.3*

* Различия достоверны при p < 0.05.
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птиц, образующих ассоциации. Все приведен-
ные выше факты однозначно свидетельствуют о 
выгоде ассоциаций для видов “Б”. Однако если 
мы рассмотрим количество птиц, образующих ас-
социации, то выясняется, что общее число кули-
ков, образующих ассоциации, невелико (табл. 6). 
Как правило, стайки из 2–6 особей вида “Б” сле-
дуют за 1–4 особями вида “А” (табл. 6). В боль-
шинстве случаев ассоциации образуют достовер-
но более мелкие стайки куликов (t – test, p < 0.05). 
Возникает вопрос, почему так происходит?

Биотопическое распределение мигрирую-
щих птиц. Во время весенней миграции на Севе-
ре все кулики для отдыха и кормежки используют 
следующие местообитания: долинную тундру, 
сухую мохово-лишайниковую тундру и увлаж-
ненную полигональную тундру с травяными лу-
гами. Однако интенсивность использования раз-
ных местообитаний у этих видов разная (табл. 7). 
Из таблицы следует, что виды “А”, как правило 
значительно больше используют сухие местоо-
битания. В то время как виды “Б” преимущест-
венно используют увлажненные местообитания. 
Еще следует заметить, что виды “А” – это, как 
правило, виды, кормящиеся наземными переме-
щающимися объектами, в то время как виды “Б” в 

большей степени зондировщики. Таким образом, 
получается, что виды “Б”, следуя за видами “А” 
во время весенней миграции, оказываются в суб-
оптимальных местообитаниях, где им значитель-
но труднее найти себе подходящий корм. Возмож-
но именно этим объясняется невысокое число 
птиц, образующих ассоциацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В период окончания весенней миграции у всех 
видов куликов существует единый уровень общих 
затрат энергии на жизнедеятельность.

Затраты энергии и времени на конкретные 
формы активности могут варьировать в строгих 
рамках общего бюджета, в зависимости от пове-
дения птиц. Это позволяет птицам менять свое 
поведение.

Относительно небольшое число мигрирующих 
куликов образуют ассоциации в смешанных ста-
ях. 

Для видов “А” нет никаких преимуществ при 
объединении в ассоциации. Поэтому сами они, 
вероятно, никак не способствуют образованию 
ассоциаций. Для них возможные недостатки ас-
социаций – межвидовая конкуренция за пищу.

Таблица 6. Число птиц в межвидовых и конспецифичных миграционных стаях куликов; и процент птиц, обра-
зующих ассоциации 

Параметр
Вид

Pluvialis 
squatarola

Calidris al-
pina

Pluvialis 
fulva

Calidris fer-
ruginea

Calidris mel-
anotos

Limnodromus 
scolopaceus

Число птиц в стае без 
ассоциации

8.3±3.76* 24.2±6.88*   5.8±1.2*   4.1±0.6* 4.2±0.5   3.8±1.1

Число птиц в стае 
с ассоциацией

1.82±1.3*   4.1±2.45* 2.02±1.9* 2.1±1.87* 4.2±0.5 2.08±1.1

Общий процент птиц, 
образующих ассоциа-
цию

20 15 – 25 32 44 21 42

* Различия достоверны при p < 0.05.

Таблица 7. Процент птиц, отмеченных в различных местообитаниях, во время весеннего пролета

Местообитание
Процент птиц

Pluvialis 
squatarola

Calidris 
alpina

Pluvialis 
fulva

Calidris fer-
ruginea

Calidris mel-
anotos

Limnodromus 
scolopaceus

Долинная тундра 42 29 32 30 42 30
Сухая тундра 37 23 54 12
Увлажненная тундра 21 48 14 58 58 70
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Для видов “Б” существуют значительные пре-
имущества при образовании ассоциаций: сущест-
венно возрастает доля времени, которую птицы 
тратят на кормежку; увеличиваются затраты вре-
мени на отдых; падают затраты времени на осмат-
ривание, бдительность (готовность действовать); 
увеличивается безопасность птиц.

С другой стороны, для видов “Б” существуют и 
недостатки при образовании ассоциаций: межви-
довая конкуренция за пищу; использование видом 
для кормежки субоптимальных местообитаний 
(за счет этого может существенно возрастать доля 
времени, которую птицы вынуждены тратить на 
кормежку).

Увеличение времени кормежки видов “Б” 
может быть следствием двух процессов: высво-
бождением времени – не надо тратить его на бди-
тельность, а с другой стороны – необходимостью 
какое-то время кормиться в субоптимальных 
местообитаниях. Поэтому увеличение времени 
кормежки может быть как преимуществом, так и 
недостатком пребывания в ассоциации. Однако, 
поскольку у видов “Б” в ассоциациях увеличива-
ется время для отдыха и ухода за собой, то следует 
сделать вывод, что кормежка в субоптимальных 
местообитаниях компенсируется.

Можно предположить, что в целом для видов 
“Б” преимущества ассоциаций несколько нивели-
руются их недостатками, что и объясняет невысо-
кое число птиц, образующих ассоциации.

Скорее всего от видов “А” никак не зависит 
возникнет ли ассоциация или нет. По-видимому, 
именно от видов “Б” зависит образование ассо-
циации. Виды “Б” очевидно используют виды 
“А”, а виды “А” индифферентны к ассоциации. 
Вряд ли виды “Б” стоит называть “паразитами”, 
но вполне можно “пажами”.

Поддержано РФФИ: гранты № 11-04-00992-а и 
№ 12-04-01288-а.
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 Advantages and limitations of interspecies associations 
in northern migratory sandpipers (Charadrii, Aves)

V. V. Gavrilov
S.N. Skadovsky Zvenigorod Biological Station

M.V. Lomonosov Moscow State University
119899 Moscow, Leninskie Gory

e-mail: vadimgavrilov@yandex.ru

Investigations were carried out at two stations of Ornithological Unit, IBPN FEB RAS, located in Ni-
zhnekolymsk District, Yakutia, starting from May 15–20 in 1984, 1985, 1987, 1988, and 1990; at the 
northern coast of Pukhovoy Bay, Southern Island of Novaya Zemlya starting from June 1 in 1994; at 
Cape Beliy Nos, the Yugorsky Peninsula, starting from June 1 in 1995–1997. Classic associations are 
detected in interspecies fl ocks of sandpipers between the following species: the Pacifi c golden plover and 
the curlew sandpiper, the pectoral sandpiper and the long-billed dowitcher, the pectoral sandpiper and the 
dunlin, the grey plover and the dunlin. However, total amount of birds that form associations is not large. 
In species of group “A” (the grey plover, the Pacifi c golden plover, the pectoral sandpiper), no differ-
ence has been observed in migratory birds behavior within inter- or conspecifi c fl ocks. Species of group 
“B” (the dunlin, the curlew sandpiper, the long-billed dowitcher), on the contrary, change their behavior 
sharply depending on whether they belong to an association or not. Species of group “A” do not get any 
advantages when forming an association. Unlike them, species of group “B” profi t from associating: a 
part of time spent in foraging substantially increases; more time is spent on rest and less time is spent on 
reconnaissance and vigilance (readiness for actions); safety of birds is enhanced. On the other hand, in 
species of group “B” there are also disadvantages related with associating: i.e., interspecies competition 
for food; foraging in suboptimal habitats which, in turn, may lead to notable increase of time spent by 
birds in foraging. An assumption is put forward that in species of group “B” advantages and limitations 
of associating cancel each other to a certain extent, and this explains rather small number of birds form-
ing associations. 
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