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У воробьиных птиц довольно широко распространены случаи внебрачного отцовства, до 50%. 
Количество внебрачных потомков (EPY) варьирует у разных видов и популяций одного и того 
же вида. Мы исследовали встречаемость EPY у пеночки-трещотки (Phylloscopus sibilatrix) – пти-
цы с политерриториальным поведением. Результаты основаны на анализе генотипов птиц по 
семи ядерным микросателлитным локусам. EPY были обнаружены в 41% гнезд, 16 из 39. Встре-
чаемость EPY составила 25%, т. е. 52 из 212 птенцов. Мы не обнаружили связи между родством 
внутри пары и наличием EPY, также не было выявлено разницы в гетерозиготности и массе тела 
между EPY и птенцами, принадлежащими социальному отцу (WPY). Обсуждаются возможные 
причины возникновения внебрачных отношений.
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Внебрачное отцовство широко распростра-
нено среди воробьиных птиц (50–60%) (Petrie, 
Kempenaers, 1998; Griffith et al., 2002). Количество 
внебрачных потомков (extra pair young, EPY) до-
вольно сильно варьирует у разных видов и популя-
ций одного и того же вида. Например, у мухолов-
ки-пеструшки Ficedula hypoleuca доля EPY меняется 
от 4% в норвежской до 24% в шведской популяции 
(Gelter, Tegelstrom, 1992). Некоторые виды, напри-
мер лесная завирушка Prunella moduleis, реализуют 
различные стратегии спаривания, от социальной 
моногамии до социальной полиандрии, с разной 
долей внебрачных потомков в каждом из случаев 
(Santos et al., 2015).

Самцы, как правило, получают выгоду от вне-
брачных копуляций (extra pair copulation, EPC), 
увеличивая количество своего потомства, то есть 
повышая свой репродуктивный успех. Причины 
участия в них самок до сих пор до конца не понят-
ны (Griffith et al., 2002; Akçay, Roughgarden, 2007; 
Griffith, Immler, 2009). Так, самки социально-мо-
ногамных видов обычно не получают прямой вы-
годы от EPC (Griffith et al., 2002), а риски, связан-
ные с ними, могут перевешивать гипотетический 

генетический успех. Участие в EPC может приве-
сти к снижению родительской заботы социального 
отца (Albrecht et al., 2006) или повышенному риску 
передачи заболеваний (Forstmeier et al., 2014). Пред-
полагают, что самки могут получать косвенные вы-
годы от внебрачного отцовства (extra pair paternity, 
EPP), так, были предложены несколько объясне-
ний, как правило, дополняющих друг друга. Гипо-
теза “хороших генов” (Good genes) основывается 
на том, что самка может выбирать самца на основе 
показателей, отражающих его хорошее физиоло-
гическое состояние, таких как иммунный статус, 
уровень инвазии паразитов и т. д. (Hasselquist et al., 
1996; Kempenaers et al., 1997; Foerster et al., 2003; 
Møller et al., 2003). Предполагается, что здоровый 
партнер может передать “хорошие” гены, что при-
ведет к высокой степени выживаемости птенцов. 
Другая теория предполагает, что самка ищет со-
вместимые гены, чтобы получить неаддитивные 
генетические преимущества в сочетании материн-
ских и отцовских аллелей (Jennions, Petrie, 2000; 
Tregenza, Wedell, 2000; Neff, Pitcher, 2005). Частным 
случаем этой гипотезы является избегание размно-
жения с близкими родственниками. Следователь-
но, самка в  паре с  родственным самцом может 
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с большей вероятностью вступать в EPC с другим 
самцом, обладающим генотипом, наиболее отли-
чающимся от ее собственного, чтобы увеличить 
генетическое разнообразие и выживаемость своих 
потомков. Таким образом будет увеличена инди-
видуальная гетерозиготность ее птенцов. Высокая 
гетерозиготность снижает риск экспрессии рецес-
сивных вредных аллелей и предотвращает другие 
негативные эффекты инбридинга, которые могут 
привести к снижению приспособленности (Keller, 
Waller, 2002). С другой стороны, существуют “неа-
даптивные” модели, объясняющие участие самок 
во внебрачных копуляциях, в них предполагается, 
что EPC может быть побочным продуктом отбора, 
влияющего на поведение самцов (Forstmeier et al., 
2014; Hsu et al., 2015; Nakagawa et al., 2015; Brouwer 
et al., 2017).

В настоящей работе мы исследовали EPY у мел-
ких воробьиных птиц на примере пеночки-тре-
щотки Phylloscopus sibilatrix в Центральной России. 
В этом исследовании мы проверяли частный слу-
чай гипотезы о совместимости генов, а именно: 
влияет ли степень родства партнеров в паре на уро-
вень гетерозиготности внебрачных и брачных по-
томков. Если самки пеночки-трещотки участвуют 
в EPC для увеличения генетического разнообразия 
(гетерозиготности) потомства, то ее EPY должны 
быть более гетерозиготными, чем WPY (within pair 
young). В свою очередь самки, более родственные 
социальному партнеру, должны участвовать в EPC 
чаще, чем неродственные. Также мы тестировали 
гипотезу “хороших генов”, предполагающую, что 
качество потомства увеличивается за счет EPC. Со-
гласно данной гипотезе EPY должны иметь боль-
шую массу тела, чем WPY. Поскольку пол может 
влиять на выживаемость потомства (Pipoly et al., 
2015), мы оценивали пропорцию самцов и самок 
в каждой из групп.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Полевые наблюдения и сбор образцов. Исследо-
вания проводились в лесном массиве на пробной 
площадке площадью 90 га на Звенигородской био-
логической станции им С. Н. Скадовского МГУ, 
Московская область, Россия (55°41′57″N/55.699101, 
36°43′23″E/36.722945) в  течение 7  лет, с  2009 по 
2015 г.

По нашим наблюдениям, пеночка-трещотка 
приступает к размножению в середине мая. Гнезда 
располагает на земле. Средний размер кладки со-
ставляет 5.5 яиц (от 3 до 7), самцы участия в наси-
живании не принимают. Инкубационный период 
длится 12 дней, птенцы обычно покидают гнездо 
через 12–13 дней после вылупления.

Изучено 66 взрослых особей (35 самцов 
и 31 самка) и 212 птенцов из 39 гнезд (28 полных 
семей, в восьми случаях у нас были образцы крови 

только социального отца, а в трех случаях – толь-
ко образцы крови матери). Для анализа старались 
отлавливать всех поющих самцов на исследуемом 
участке. Взрослых самцов отлавливали с помощью 
паутинных сетей на рекламируемых территориях, 
применяя метод звуковых ловушек (воспроизве-
дения песен конспецифика). Самцов и самок так-
же отлавливали на гнездах. Взрослые птицы были 
окольцованы, а также индивидуально помечены ак-
терским гримом. За помеченными самцами по воз-
можности наблюдали на протяжении всего перио-
да размножения от рекламирования территорий до 
выкармливания птенцов. Социальным партнером 
считали самца, поющего регулярно рядом с гнез-
дом и участвующего хотя бы частично в выкармли-
вании птенцов. Птенцов из гнезд окольцовывали 
и взвешивали на 6–11-й день после вылупления. 
Взвешивание проводили с точностью до 0.1 г, ис-
пользуя карманные электронные весы AG532/500. 
У всех птиц отбирали образцы крови (20–50 мкл) 
из плечевой вены. Мышцы от погибших птенцов 
собирали и фиксировали в 70° этаноле.

Генотипирование. Из образцов крови и  тка-
ней, зафиксированных в этаноле, выделяли ДНК 
с помощью наборов Diatom™ DNA Prep 100 (ООО 
“Лаборатория Изоген”, Россия) согласно при-
лагаемой инструкции. Пол птенцов определяли, 
используя праймеры P2 и P8 к участку гена CHD 
(Griffiths et al., 1998). ПЦР-амплификацию прово-
дили с использованием наборов GenePak® PCR 
Core (0.2 мл) (ООО “Лаборатория Изоген”, Рос-
сия). Условия амплификации включали началь-
ную денатурацию при 94 °C в течение 3 мин, затем 
35 циклов: 94 °C в течение 30 с, 50 °C в течение 30 с 
и 72 °C в течение 45 с, с финальной элонгацией при 
72 °C в течение 3 мин. Продукты ПЦР разделяли 
в 2% агарозном геле, окрашивали бромистым эти-
дием и визуализировали в УФ-свете.

Для анализа отцовства мы использовали семь 
ядерных микросателлитных локусов: Ase5, Ase18 
(Richardson et al., 2001); Fhu2 (Primmer et al., 1996); 
Fhy221 (Leder et  al., 2008); Pca3 (Dawson et  al., 
2000); РОСС5, РОСС8 (Bensch et al., 1997). Все ми-
кросателлиты содержали динуклеотидные повто-
ры, за исключением тетрануклеотидного Fhy221. 
ПЦР-амплификацию проводили с использованием 
наборов GenePak® PCR Core при условиях, опи-
санных в соответствующих публикациях. Ампли-
фицированные фрагменты разделяли с помощью 
электрофореза в  6%-м полиакриламидном геле. 
Длину фрагментов определяли путем сравнения 
с маркером длин (плазмида E. сoli pBR322, обра-
ботанная эндонуклеазой рестрикции HpaII) в про-
грамме Photo-Capt (Vilber Lourmat). На основании 
полученных данных составляли таблицы многоло-
кусных генотипов для всех особей.

Анализ генотипических данных. Параметры ге-
нетического разнообразия популяции для выборки 
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взрослых птиц (число аллелей, средняя наблюда-
емая и ожидаемая гетерозиготности, соответствие 
распределения генотипов равновесию Харди  – 
Вайнберга) оценивали при помощи программы 
GenAlEx 6.5 (Peakall, Smouse, 2006, 2012). Для ло-
кусов с отклонением от равновесия Харди – Вай-
нберга в  сторону дефицита гетерозигот частоты 
нуль-аллелей рассчитывали с помощью программ-
ного обеспечения Micro-Checker с использованием 
методов Брукфилда и Чакраборти (Van Oosterhout 
et al., 2004).

Мы рассчитали индивидуальную гетерозигот-
ность (HetZ) (соотношение гетерозиготных ло-
кусов к числу исследованных локусов) по шести 
локусам для всех потомков. Локус POCC5 был ис-
ключен из расчета, поскольку он сцеплен с полом. 
Самки несут только одну Z-хромосому, и поэтому 
генотипы по данному локусу не могут быть ис-
пользованы в подсчете индивидуальной гетерози-
готности. Однако мы использовали данный локус 
при анализе соответствия генотипов родителей 
и птенцов.

Многолокусные генотипы каждой пары роди-
телей и их потомков анализировали на соответ-
ствие, исходя из предположения, что самка, пой-
манная на гнезде, приходится матерью птенцам 
в выводке. Отцовство исключали, если генотипы 
показывали множественные (более чем по одно-
му локусу) несовпадения между потенциальным 
отцом и потомством. Чтобы определить геноти-
пы потенциальных отцов или матерей в  случае 
неполных семей при наличии генотипа соци-
ального партнера, мы использовали программу 
GERUD2.0 (Jones, 2005). Степень генетического 
сходства между социальными партнерами (QGM) 
для 39 пар оценивали, используя алгоритм изме-
рения родства (Queller, Goodnight, 1989), с  по-
мощью компьютерной программы GenAlEx 6.5 
(Peakall, Smouse, 2006, 2012).

Статистический анализ. Мы анализировали дан-
ные с  помощью линейных смешанных моделей 
(LMM) с функцией lme() в пакете nlme (Pinheiro 
et al., 2018) в R4.1.2 (R Core Team, 2021), анализ на-
чинали с полной модели.

Поскольку исследуемые выводки были разного 
возраста, для сравнения всех гнезд мы нормализи-
ровали значение массы тела в каждом выводке, ис-
пользуя процедуру нормализации в Excel.

Для выявления связи между индивидуальной 
гетерозиготностью и отцовством мы использовали 
два типа анализа. В первом варианте предиктором 
(фиксированным фактором) было отцовство  – 
свои дети WPY против чужих EPY. Во втором вари-
анте анализа мы разделили птенцов на три группы: 
1 – WPY из гнезд без EPY, 2 – WPY из гнезд с EPY, 
3 – EPY, в данном случае предиктором была при-
надлежность к группе. Зависимыми переменны-
ми были нормализованная масса тела, индивиду-
альная гетерозиготность и пол птенца. Все модели 
включали год наблюдения, гнездо и номер птицы 
как случайную переменную. Переменные были ис-
ключены из дизайна модели в соответствии с про-
токолом обратного упрощения модели (Zuur et al., 
2009), на каждом этапе проверялась нормальность 
распределения остатков. Для определения связи 
генетического сходства между партнерами с появ-
лением в выводках EPY, мы применяли коэффици-
ент родства (QGM) в паре как зависимую перемен-
ную, отцовство как фиксированный фактор и год 
наблюдения как случайную переменную в моделях 
LMM.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Генетическая изменчивость. На основании инди-
видуальных генотипов 66 взрослых птиц были рас-
считаны частоты аллелей микросателлитных локу-
сов и получены параметры генетической изменчи-
вости исследуемой популяции (табл. 1).

Среднее число аллелей на локус составило 12.2 
(от  7 до 21). Средняя наблюдаемая гетерозигот-
ность выбранных локусов составила 0.768 (от 0.667 
до 0.879). Полученные данные свидетельствуют 
о достаточно высоком генетическом разнообразии 
выбранных нами локусов и  их пригодности для 
семейного анализа. В локусах Ase5, Fhu2 и POCC8 
обнаружен незначительный дефицит гетерози-
гот. Проверка этих локусов на наличие в них не-
амплифицируемых аллелей показала, что в локу-
се Ase5 вероятная частота нуль-аллеля от 0.045 до 
0.057, в локусе Fhu2 – от 0.054 до 0.067, а в локусе 
POCC8 – от 0.046 до 0.053. Тем не менее при со-
вместном анализе взрослых птиц и выводков мы 
выявили наличие нуль-аллелей в локусе Ase5 в трех 
семьях, в локусе Fhu2 в двух семьях и не обнаружи-
ли нуль-аллелей в локусе POCC8.

Таблица 1. Параметры генетической изменчивости 
популяции пеночки-трещотки

Локус Na HO HE F

Ase5 12 0.742 0.825 0.100
Ase18 21 0.879 0.922 0.047
Fhu2 11 0.667 0.762 0.125
Fhy221 7 0.712 0.718 0.008
Pca3 9 0.833 0.818 –0.018
POCC8 13 0.773 0.859 0.100
В среднем 12.167 0.768 0.817 0.060
(+SE) (±1.973) (±0.032) (±0.029) (±0.023)

Примечание. Na – число аллелей в локусе; HO – средняя 
наблюдаемая гетерозиготность; HE – средняя ожидаемая ге-
терозиготность; F – индекс фиксации.
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Встречаемость EPY. Согласно данным семейно-
го анализа все птенцы принадлежали выкармли-
вающим их матерям. EPY были обнаружены в 41% 
гнезд, 16 из 39. Встречаемость EPY составила 25%, 
т. е. 52 из 212 птенцов не принадлежали их социаль-
ным отцам. Распределение EPY различалось между 
выводками.

В  четырех выводках были только EPY, так-
же было обнаружено 12  смешанных выводков 
и в 23 выводках птенцы принадлежали социальным 
родителям. Среди всего пула самцов возможный 
отец EPY был определен только в одном случае. 
Это был самец, поющий на территории, прилега-
ющей к территории социального отца. В остальных 
случаях потенциальных внебрачных отцов выявить 
не удалось.

При анализе результатов с применением линей-
ных смешанных моделей (LMM) нами не было об-
наружено значимой связи между коэффициентом 
родства (QGM) партнеров в паре и наличием EPY 
(t = –1.51, p = 0.14, N = 39), хотя коэффициент род-
ства в парах с EPY оказался несколько ниже, чем 
в парах без EPY.

Различия между EPY и WPY. Нами не выявлено 
различий в значениях индивидуальной гетерози-
готности у WPY и EPY (t = –0.6, p = 0.44, N = 212). 
Принадлежность к гнездовой группе также не вли-
яла на гетерозиготность птенцов (t = 0.14, p = 0.88).

Мы не выявили различий в массе тела у WPY 
и EPY (t = 0.56, p = 0.6, N = 212). Принадлежность 
к гнездовой группе также не влияла на массу тела 
птенцов (t = 0.28, p = 0.8).

Соотношение полов во всем потомстве не 
отклонялось от распределения 1: 1 (119 самок 
и  93  самца). Пол не влиял на гетерозиготность 
и массу тела WPY и EPY. Соотношение полов сре-
ди EPY было равным, среди WPY 58% составляли 
самки.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Нами было впервые описано наличие внебрач-
ного отцовства у пеночки-трещотки, обитающей 
в средней полосе России. Процент EPY был доста-
точно велик и составил 25%, причем внебрачные 
потомки были найдены в 41% гнезд. Эти результа-
ты отличаются от исследования, проведенного на 
шведской популяции пеночки-трещотки, где EPY 
не были обнаружены (Gyllensten et al., 1990). По-
скольку самцы данного вида ведут себя сходным 
образом в разных популяциях (Temrin, 1984; Temrin 
et  al., 1997; Горецкая, Гаврилов, 2017), различия 
в результатах можно объяснить применением раз-
ных классов генетических маркеров. Так, шведски-
ми авторами был использован метод фингерприн-
тинга минисателлитной ДНК, который является 
менее эффективным, чем анализ микросателлитов. 

В пользу этого предположения говорит и тот факт, 
что в исследовании тех же авторов на пеночке-вес-
ничке (Ph. trochilus) также не были обнаружены 
внебрачные потомки, хотя в другой популяции это-
го вида была выявлена большая доля (23.5%) EPY 
(Gil et  al., 2007). Другое возможное объяснение 
расхождения данных – это размер выборки. Мы 
проанализировали 39 семей, 212 птенцов, а в ра-
боте Гилленстен с  соавторами (Gyllensten et  al., 
1990) всего проанализировано 13 семей и 56 птен-
цов. Доля EPY и гнезд с ними у пеночки-трещотки 
соответствует показателям, полученным для других 
видов пеночек. Так, у бурой пеночки было выяв-
лено 45% EPY в 59% гнезд (Forstmeier et al., 2002), 
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Рис. 1. Встречаемость EPY в гнездах.

Рис. 2. Коэффициент родства (QGM) между самцом 
и самкой в паре у семей, в которых нет внебрачных 
потомков (0), и у семей с внебрачными потомка-
ми (1). Показаны медиана, максимум и минимум. 
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а у пеночки-веснички 23,5% EPY в 47% гнезд (Gil 
et al., 2007).

Поскольку многие факторы, такие как каче-
ство мест обитания (Ewen et al., 2004; Cassey et al., 
2006), привлекательность самцов (Ellegren et al., 
1996; Griffith et al., 2003) и социальный статус са-
мок (Westerdahl et al., 2000), могут по-разному вли-
ять на выживаемость потомства разного пола, мы 
предполагали получить различия в соотношении 
полов у  птенцов. Однако значимых отклонений 
в соотношении полов в выводках мы не обнаружи-
ли, хотя оно было несколько смещено в сторону са-
мок. Птенцы разного пола не различались по мас-
се тела и индивидуальной гетерозиготности. Такой 
результат можно объяснить стабильными условия-
ми среды, благоприятными для популяции пеноч-
ки-трещотки.

При анализе отцовства из всего пула взрослых 
особей был выявлен только один потенциальный 
отец для EPY. Этот результат противоречит данным 
по большинству видов, у которых были идентифи-
цированы потенциальные отцы (Strohbach et al., 
1998; Canal et al., 2011). Практически все поющие 
самцы пеночки-трещотки были пойманы на иссле-
дуемой территории. Однако в нашем пуле данных 
отсутствовали генотипы, соответствующие отцам 
EPY. Таким образом, можно предположить, что 
самцы, производившие внебрачное потомство, не 
были территориальными. На исследуемом участке 
нами были выявлены нетерриториальные особи 
пеночки-трещотки (Горецкая, Гаврилов, 2017), ко-
торые, возможно, прилетали из неохваченных на-
блюдением участков леса.

Наши данные не подтвердили теорию “хоро-
ших генов” на том уровне, на котором мы могли 
ее проверить. Вес птенцов, который в том числе 
связан с их выживаемостью (Dreiss et al., 2008), не 
отличался у WPY и EPY. Этот вывод не согласу-
ется с результатами, полученными для лазоревки 
Parus caeruleus, EPY которой имели большую массу 
тела, чем WPY (Kempenaers et al., 1997; Charmantier 
et al., 2004, Dreiss et al., 2008). Недавно было вы-
сказано предположение, что EPY лазоревок вылу-
пляются раньше, чем WPY, что можно объяснить 
принудительными копуляциями, происходящими 
до образования пары (Magrath et al., 2009). К сожа-
лению, у нас не было возможности наблюдать за 
порядком откладки яиц. Исходя из сходства в весе 
EPY и WPY можно предположить, что в нашей по-
пуляции внебрачные копуляции могли иметь ме-
сто на протяжении всего периода спаривания. Те-
ория “хороших генов” подтверждена для многих 
видов, например, у лазоревки, варакушки Luscinia 
svecica и  дроздовидной камышевки Acrocephalus 
arundinaceus внебрачные птенцы (EPY) демонстри-
ровали более сильный иммунный ответ, чем птен-
цы, принадлежащие социальному партнеру (WPY) 
(Kempenaers et al., 1997; Sheldon et al., 1997; Johnsen 

et al., 2000; Foerster et al., 2003). Однако прямых 
доказательств того, что птенцы, рожденные от бо-
лее здоровых отцов, наследуют их характеристики, 
не получено (Edly-Wright et al., 2007). Кроме того, 
выживаемость птенцов также зависит от внешних 
факторов, которые могут нивелировать воздей-
ствие генотипа (Arct et al., 2013).

Наши данные также не подтверждают гипотезу 
“совместимых генов”, так как индивидуальная ге-
терозиготность EPY в нашей популяции не выше, 
чем WPY. Генетическое сходство между птицами 
в паре также существенно не отличалось в семьях 
с EPY и без них. Положительная связь между уров-
нем гетерозиготности и выживаемостью птенцов 
была продемонстрирована у  некоторых видов. 
Так, у лазоревки EPY не только имели большую 
массу тела (Dreiss et al., 2008), но лучше и раньше 
оперялись, чем их сибсы (Kempenaers et al., 1997; 
Charmantier et al., 2004). Сходные данные получены 
и для тростниковой овсянки Emberiza shouniculus 
(Suter et al., 2007). Однако в других исследованиях 
не удалось найти связи между внебрачным отцов-
ством и гетерозиготностью потомков. Например, 
по данным Кливен с соавторами WPY и EPY трост-
никовой овсянки имели одинаковый уровень гете-
розиготности (Kleven et al., 2005), а WPY варакуш-
ки имели даже более высокий уровень гетерози-
готности, чем EPY (Fossoy et al., 2007). В одном из 
метаанализов (Akçay, Roughgarden, 2007) не было 
обнаружено значительной связи между степенью 
родства социальных партнеров и  вероятностью 
появления EPY. Напротив, в недавнем метаанализе 
(Arct et al., 2015) была обнаружена положительная 
связь между появлением EPY и степенью родства 
между социальными партнерами. Поскольку наши 
результаты основаны только на данных по шести 
микросателлитным локусам, их может быть недо-
статочно для проведения подобного сравнения. 
С другой стороны, метаанализ Аркт с соавторами 
(Arct et al., 2015) показал, что количество исполь-
зованных микросателлитных локусов не оказывает 
влияния на оценку уровня гетерозиготности.

Наши результаты согласуются с  альтернатив-
ной гипотезой о том, что EPC являются результа-
том отбора на демонстрационное поведение сам-
цов (Forstmeier et al., 2014, Hsu et al., 2015, Nakagawa 
et al., 2015, Brouwer et al., 2017). Известно, что самцы 
пеночки-трещотки продолжают активно петь после 
образования пары и даже демонстрируют политер-
риториальное поведение. Они поют на второсте-
пенных территориях (от 150 до 1400 м от первой) 
для привлечения дополнительных самок, пока их 
самка насиживает яйца (Temrin, 1984; Temrin et al., 
1997). Кроме того, по нашим неопубликованным 
данным, полученным с помощью радиотрекинга, 
самцы посещают гнезда соседей по поселению на 
разных стадиях гнездового цикла. Мы полагаем, что 
такое поведение самцов на стадии формирования 
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пар может способствовать EPC. Например, самцы 
лазоревки, совершавшие набеги по чужим гнездам, 
с большей вероятностью производили внебрачных 
потомков, чем самцы, которые держались вблизи 
социального партнера (Schlicht et al., 2015). Таким 
образом, участие в EPC может быть побочным про-
дуктом отбора на рекламное поведения самцов, ко-
торое приводит к снижению охраны самки. Этим 
в свою очередь могут пользоваться нетерриториаль-
ные самцы, присутствующие в избытке.
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Extra-pair paternity in the Wood Warbler (Phylloscopus sibilatrix) in Central Russia
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Extra-pair paternity is widespread in passerine birds. The number of extra-pair young (EPY) varies 
among different species and populations of the same species. We tested if it is a case for a small passerine 
bird with poly-territorial behaviour, the Wood Warbler (Phylloscopus sibilatrix). The results are based on 
the microsatellite analysis of seven loci and revealed a high level of EPY in Central Russia population of 
Wood Warbler (EPY in 41% of all nests, 16 of 39 nests; 25% of all young were EPY, 52 of 212 young). We 
did not find relationship between relatedness among mates in the pair and the presence of EPY. There 
was no difference in heterozygosity and body mass between EPY and within pair young (WPY). Possible 
causes of extra-pair paternity are discussed.

Keywords: Extra-pair paternity, body mass, mate relatedness, heterozygosity, microsatellites, Wood 
Warbler




