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ПРЕДИСЛОВИЕ

Вниманию читателя предлагается сборник опубликованных ранее статей Е.Н. Па-
нова – известного зоолога, этолога, профессора, академика РАЕН, лауреата Государ-
ственной премии Российской Федерации и премий МОИП. Выход сборника приурочен
к 75-летнему юбилею Е.Н. Панова, за плечами которого – более полувека полевых ис-
следований и напряженных научных поисков, результаты которых нашли отражение в
его многочисленных статьях и книгах.

В далекие 50-е годы, будучи студентом Биологического факультета МГУ, Е.Н. Па-
нов выбрал в качестве основного направления своих исследований  этологию – науку о
закономерностях поведения животных в естественной среде обитания, опирающуюся
на представления о врожденных механизмах видоспецифического поведения, разви-
тые в работах К. Лоренца и Н. Тинбергена. В те годы подобный выбор определенно не
сулил легкой жизни и даже требовал известной смелости, ибо начало научной биогра-
фии юбиляра пришлось на период, когда этология входило в число научных направле-
ний, упоминание о которых  в нашей стране допускалось лишь в связи с их критикой. О
послевоенном триумфе этологии на сцене мировой науки в советской печати вплоть до
конца 60-х годов не упоминалось даже вскользь.

Не удивительно, что претворять  в жизнь программу этологических исследований
Е.Н. Панову на первых порах пришлось вдали от крупных научных центров. Спустя год
после окончания университета он отправляется в Южное Приморье в заповедник Кед-
ровая падь. Полевая работа в этом интереснейшем районе захватила молодого зоолога.
Пожалуй, можно пожалеть о том, что этот период не отражен на страницах юбилейного
издания. А между тем, именно на Дальнем Востоке Е.Н. Пановым были собраны мате-
риалы для первых серьезных статей о поведении зуйков, сорокопутов и синиц-гаичек,
опубликованных в 1963 и 1964 годах. Эти работы впервые в отечественной зоологичес-
кой литературе убедительно продемонстрировали перспективность этологического под-
хода к изучению поведения животных в природе. Позднее результаты  исследований на
юге Приморья, были обобщены Е.Н. Пановым в фундаментальной монографии "Пти-
цы Южного Приморья" (1973).

Завершив исследования в заповеднике, Е.Н. Панов переезжает в Новосибирск, где
в течение нескольких лет (1965–1971 гг.) работает в Институте цитологии и генетики
Сибирского отделения АН СССР в составе исследовательского коллектива, возглавляе-
мого талантливым ученым и энергичным организатором науки Н.Н.Воронцовым. Не
без его влияния проблемы генетических аспектов видообразования, гибридизации, изо-
лирующих механизмов прочно и надолго обосновались в сфере научных интересов
Е.Н. Панова. В период работы в Новосибирске он активно публикуется в широко извес-
тных в то время сборниках "Проблемы эволюции", выходивших под редакцией Н.Н. Во-
ронцова (1968–1973 гг.). Хотя эти публикации здесь не представлены, некоторые из
них, как мне кажется, заслуживают упоминания. Во-первых, это обширный обзор по
проблеме этологических механизмов репродуктивной изоляции, впервые на русском
языке исчерпывающим образом осветивший эту тему. Во-вторых, это статья о гибриди-
зации обыкновенной и белошапочной овсянок под Новосибирском, положившая нача-
ло многолетним исследованиям на всем пространстве ареалов этих видов, которые в
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настоящее время ученики юбиляра продолжают уже на новом уровне, с применением
самых современных молекулярно-генетических методов.

Верность  своей исследовательской программе, построенной на синтезе сравни-
тельной этологии и проблем микроэволюции,  Е.Н. Панов сохранил и после того, как в
1971 г. возвратился в Москву и поступил на работу в Институт эволюционной морфо-
логии и экологии животных им. А.Н. Северцова (ныне Институт проблем экологии и
эволюции им. А.Н. Северцова  РАН). В настоящее время стаж его непрерывной работы
в этом институте превысил 40 лет и можно только удивляться тому, как много ему за это
время удалось сделать. Опубликованы десятки статей, одна за другой выходили науч-
ные монографии и научно-популярные книги. За приоритетный цикл работ "Фунда-
ментальное исследование коммуникации животных и биосоциальности: организаци-
онные механизмы и эволюционные преобразования" (книги "Механизмы коммуника-
ции у птиц", 1978; "Поведение животных и этологическая структура популяций", 1983;
"Гибридизация и этологическая изоляция у птиц", 1989) Е.Н. Панов удостоен в 1993 г.
Государственной премии Российской Федерации. Книги "Поведение животных и это-
логическая структура популяций" и "Гибридизация и этологическая изоляция у птиц"
удостоены также первых премий МОИП  за 1983 и 1989 гг.

Сборник публикаций Е.Н. Панова – патриарха российской этологии и одного из
известнейших отечественных зоологов, без сомнения станет заметным явлением. Сбор-
ник включает 38 статей и обзоров по вопросам истории и методологии науки, проблеме
вида и гибридизации, поведенческой экологии, сравнительной этологии, социальному
поведению и коммуникации животных, биоакустике, эволюционным и этологическим
аспекта поведения человека. Подборка публикаций достаточно полно отражает основ-
ные направления исследований автора за весь период его работы в ИЭМЭЖ–ИПЭЭ
РАН.

Излишне говорить о том, что книга принесет огромную пользу и станет хорошим
подспорьем для молодых зоологов, ориентированных на изучение поведения живот-
ных. Широкий круг интересов Е.Н. Панова и богатый спектр исследованных им объек-
тов, отраженный на страницах книги, привлекут к ней внимание и орнитологов, и гер-
петологов, и териологов. Многие статьи, включенные в сборник, могут служить не-
посредственным образцом проведения полевых исследований социального поведения
и коммуникации птиц, рептилий и млекопитающих. Большой интерес представляет
историко-методологический раздел  сборника. Е.Н. Панов принадлежит к числу тех
немногих представителей отечественной биологии, для которых изучение конкретных
научных проблем неотделимо от критического осмысливания и творческого развития
теоретических идей и подходов, бытующих в той или иной области науки. Представ-
ленные в том разделе статьи содержат исчерпывающий анализ развития теоретических
представлений в области изучения процессов микроэволюции, поведения животных и
человека.

Сборник без сомнения будет интересен и для историков науки. Личность Е.Н. Па-
нова, вся его научная, общественно-научная и популяризаторская деятельность могут
служить превосходным "модельным объектом" для изучения сложного и противоречи-
вого процесса внедрения и ассимиляции идей этологии, как особого направления в изу-
чении поведения животных, на почве отечественной науки. Я уже упоминал о том, что
в Советском Союзе этология была воспринята как вызов политически ангажированно-
му научному официозу, объявлена буржуазной лженаукой, и ее развитие оказалось пол-
ностью блокировано вплоть до конца 60-х годов. Первые переводы трудов К.Лоренца и
Н.Тинбергена, выполненные Е.Н. Пановым, были изданы у нас только на рубеже 60-х и
70-х годов. В тот же период в обществе "Знание" им были опубликованы три брошюры
с изложением основ этологического подхода к изучению поведения животных и исто-
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рии этологии. Значение всех этих книг и заслуги их автора для развития этологических
исследований в нашей стране трудно переоценить.

Всемерно приветствуя издание сборника, хочу выразить уверенность в том, что он
без сомнения найдет самую широкую аудиторию читателей и, повторюсь, принесет
большую пользу молодым зоологам, намеревающимся посвятить себя изучению пове-
дения животных.

  В.В. Иваницкий, доктор биологических наук



1. Методологические проблемы в изучении
коммуникации и социального поведения животных1

Введение

«...удручающе легко найти то, что ищешь и чрез-
вычайно трудно увидеть то, чего заранее не ожи-
даешь или не стремишься найти»

Г. Цопф. Отношение и контекст

В одной из своих статей с интригующим названием «Этология в меняющемся мире»
нобелевский лауреат Нико Тинберген (Tinbergen, 1976) указывает на беспрецедентный
рост наук о поведении за последние 20 лет2. Да и сейчас трудно представить себе серь-
езное исследование по физиологии, экологии, систематике или какой-либо другой тра-
диционной биологической дисциплине, полностью игнорирующее поведенческие ас-
пекты проблемы. У нас на глазах возникли такие направления биологических исследо-
ваний как генетика поведения, нейроэтология, экологическая этология и многие дру-
гие. Несомненна также явная тенденция к сближению между современной этологией и
науками о человеке – как естественными (антропология психология), так и гуманитар-
ными (лингвистика).

Столь стремительный рост и столь мощное ветвление этологии, которая всего лишь
50 лет назад представляла собой сугубо локальное явление в научном мире (кучка евро-
пейских исследователей-энтузиастов, занятая мало кому понятными в то время иссле-
дованиями поведения птиц – см. Панов 1975а), немыслимы на базе одного лишь коли-
чественного накопления фактов. Интенсивное развитие науки чревато тяжелыми бо-
лезнями роста, трудностями совмещения в единой картине старых и новых представле-
ний, напряженной конкуренцией между ними, ломкой привычных традиционных клас-
сических схем. В этом смысле история современной этологии дает богатейший мате-
риал для размышлений о путях эволюции научного знания. Это одна из увлекательней-
ших тем в методологии и в истории науки (см. например Кун, 1975; Marney, Schmidt,
1976).

Мало у кого сейчас остается сомнение в том, что так называемая классическая это-
логия 1930-х–1950-х годов, основанная на трудах К. Лоренца, Н. Тинбергена и их уче-
ников, – это нечто совсем иное чем этология 1970–1980-х годов. Чтобы убедиться в
этом, достаточно сравнить две программные статьи Н. Тинбергена, датируемые 1942 и
1976 гг. Период создания классической этологической теории – это в значительной сте-
пени период активной самоизоляции, без которой трудно или невозможно создать стро-
гий научный язык, необходимый для формирования исследовательской программы но-
вого направления (Панов, 1975а). Начиная с 1960-х годов этология вступает в фазу ас-
симиляции достижений других дисциплин, отдавая им, в свою очередь, плоды своих
предыдущих исканий. Это стадия синтеза, на которой теряются строгие границы еще
недавно четко очерченной дисциплины. «Имея в виду постепенное слияние этологии –
в старом узком смысле слова – с нейрофизиологией, многими разделами психологии,
экологией, эволюционными исследованиями и генетикой, я буду использовать термин

1 Статья опубликована в 1983 г. в сб. «Итоги науки и техники. Зоология позвоночных Т. 12».
2 Как указано в сноске 1, обсуждается ситуация, существовавшая в начале 1980-х годов.

ИСТОРИЯ И МЕТОДОЛОГИЯ НАУКИ
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этолог в широком смысле, в приложении ко всем биологам изучающим поведение», –
пишет Н. Тинберген (Tinbergen, 1976).

 Тема коммуникации животных была одной из центральных в исследованиях клас-
сической этологической школы. По ряду причин, которых мы коснемся ниже, гораздо
меньше внимания ранние этологи уделяли анализу долговременных связей между осо-
бями в составе группы – тому, что мы сейчас называем социальным поведением и соци-
альной организацией. Вместе с тем, и в этой области имеются превосходные образцы
работ классической школы – например, многолетние исследования межперсональных
связей в колониях галок (Lorenz, 1931, 1935).

Задача настоящего обзора состоит в том, чтобы обрисовать картину эволюции наших
взглядов на сущность коммуникации и социального поведения животных за последние
четверть века и выявить те трудности, с которыми связана непрекращающаяся борьба
мнений в этой области исследований. Мы коснемся также тех опасностей, которые таит в
себе неосознанное эклектическое смешение разных подходов, каждый из которых орга-
нически связан с деятельностью определенной научной школы и логически оправдан в
системе взглядов этой школы. Будучи вполне работоспособными и плодотворными сами
по себе, такие чуждые друг другу подходы при их некритическом объединении ведут к
чисто логическим несоответствиям, к неверным интерпретациям эмпирических данных
и подчас к формулированию достаточно бесплодных гипотез и теорий (Purton, 1978).

1.1. Коммуникация и социальное поведение: полезность
разграничения

Понятия «коммуникация» и «социальное поведение» в значительной степени пере-
крывают друг друга, так что некоторые авторы склонны рассматривать их почти как
синонимы (например, Шибутани, 1969). Однако здесь существуют некоторые тонкие
различия, которые полезно подчеркнуть в контексте данного обзора.

Социальное поведение есть основа и средство поддержания социальной организа-
ции (Morrison, Menzel, 1972). Мы полагаем что в этом смысле социальное поведение
включает в себя как прямые, так и опосредованные связи между особями. Так, если в
группе животных α-особь и не взаимодействует непосредственно с индивидами самых
низших рангов, ее присутствие несомненно влияет на их поведение и дальнейшие жиз-
ненные перспективы. В данном случае между α-особью и аутсайдерами нет прямых
контактов, нет коммуникации в строгом смысле слова, но есть причинно обусловлен-
ные связи, обязанные социальному поведению всех членов группы.

Если рассматривать коммуникацию в этом сравнительно узком смысле (как реали-
зацию непосредственных контактов), то ее можно считать средством реализации соци-
ального поведения, а социальное поведение – средством установления и поддержания
социальной структуры и организации (см. Панов, 1983).

При таком подходе события, происходящие в социуме, соотносятся друг с другом по
иерархическому принципу (см. Dawkins, 1976). Попытки представить эту иерархию собы-
тий в явной форме были сделаны впервые в середине 1970-х годов (Панов, 1975б; Hinde,
1976). Эти две схемы отличаются друг от друга в основном чисто терминологически. Мы
именовали нашу иерархическую триаду как контакты – взаимодействия – группировки, Р.
Хайнд – как взаимодействия – взаимосвязи – структура3 . В обоих случаях собственно ком-
муникация (как процесс обмена коммуникативными сигналами) функционирует, по мне-
нию авторов, в основном на первом, низшем уровне организации событий.

3 Поскольку первый, второй и третий элементы каждой данной триады комплементарно соответствуют та-
ковым другой триады, понятие «взаимодействие» в этих схемах несет разное содержание.
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Р. Хайнд, подчеркивая эвристическую полезность своей схемы, указывает, что она
существенно отличается от одномерной схемы, привычной в классической этологии, и
призвана сместить акценты с анализа парных взаимодействий (собственно коммуника-
ция в нашем смысле) на анализ долговременных социальных процессов в группе (то
есть на социальное поведение и социальную организацию в сегодняшнем их понимании).

О необходимости подобного смещения акцентов, диктуемых нынешними задачами
изучения социо-демографических систем, говорит и Дж. Крук (Crook, 1970б). Он пи-
шет, что в свете этих задач совершенно недостаточен даже самый детальный анализ
парных контактов между особями, изучение которых было одной из важнейших тем
классической этологии. Описание социального процесса в группе в терминах парных
контактов столь же бесплодно, как попытка прокомментировать футбольный матч, трак-
туя его исключительно как ряд последовательных контактов между разными парами
игроков. Сама суть игры – в неповторимом разнообразии позиций всех участников мат-
ча, причем каждая такая позиция должна рассматриваться с учетом позиций остальных
членов обеих команд.

Разумеется, проводимое здесь противопоставление между коммуникацией, как об-
меном сигналами между непосредственными участниками парного контакта, и соци-
альным поведением, как долговременным многоуровневым процессом, в значительной
степени схематично. Однако подобный схематизм – это методологически непременное
условие в изучении любой сложной системы. Большой запас степеней свободы кото-
рым обладают функционирующие элементы социо-демографической системы, прида-
ют последней облик аморфности, и уже одно это обстоятельство требует построения
достаточно жестких моделей описания (см. Харвей, 1974: 277), сформулированных по
возможности явным, эксплицитным образом. Схематизм подобных моделей, который
на первых порах игнорирует тонкости моделируемого объекта, является скорее их дос-
тоинством нежели недостатком (Панов, 1975а: 28). Важно лишь, чтобы основания для
формулирования модели были понятны и представлены в столь же эксплицитной фор-
ме, как и сама структура модели (см. Purton, 1978).

К сожалению, важное разграничение между сиюминутными актами коммуникации
и долговременными социальными процессами не всегда очевидно для исследователей
(см., напр., Ильина, 1982). Ниже мы попытаемся более подробно проанализировать сущ-
ность этих различий а также историческую перспективу их формирования в умах ис-
следователей.

1.2. Принципы изучения коммуникации
в классической и в синтетической этологии

Теория поведения в ранних построениях этологии удовлетворяла одному весьма
важному условию: она позволяла вывести значительное число положений и гипотез
всего лишь из двух-трех исходных (априорных) посылок4 . Самой важной из них было
дедуктивное представление о существовании нескольких в целом автономных мотива-
ционных систем, каждая из которых ответственна за свой собственный тип поведен-
ческой активности – такой, например, как пищевое, агрессивное, половое поведение и
т.д. (подробнее см. Хайнд, 1963; Slater, 1974; Панов, 1975а). Согласно взглядам Н. Тин-
бергена (Tinbergen, 1942 1952), коммуникативные сигналы, именуемые демонстрация-
ми, представляют собой своего рода незавершенные акции, обязанные интерференции
и конфликту разных мотиваций (например, половой и агрессивной). Таково их эволю-

4 О методологической важности этого условия см. Кузнецов 1980: 77–78 и далее.
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ционное происхождение и, вместе с тем, – каждое данное сиюминутное проявление5 .
Согласно этой схеме, демонстрации дискретны (каждая из них может быть однозначно
выделена из потока поведения) и обладают достаточно стабильными и определенными
«значениями»: приветствия, угрозы, подчинения и т.д.

В этом пункте описанные построения смыкаются с другим исходным положением
классической этологии – о фиксированных моторных координациях (fixed action patterns)
которые в сфере коммуникации играют роль ключевых знаковых стимулов (sign stimuli).
Эти знаковые стимулы, или релизеры, предъявляемые в поведении одного из коммуни-
кантов, совершенно определенным образом активируют врожденную программу реа-
гирования другой особи-коммуниканта, вызывая у нее фиксированный комплекс дей-
ствий, соответствующий ситуации и полученному сигналу. Например, в ответ на
стереотипную демонстрацию угрозы со стороны одного животного, другое воспроиз-
водит стереотипную демонстрацию подчинения.

Несколько забегая вперед, отметим явную детерминистическую направленность этой
схемы, обязанную генетическому преформизму, который вне всякого сомнения куль-
тивировался в ранней этологии. Надо сказать, что исторически этот культ врожденного
поведения был вполне оправдан необходимостью разработки сравнительного подхода
для нужд филогенетических построений (Панов, 1975а: 24; Bateson, Hinde, 1976: 5).

Рассмотренные представления о механизмах коммуникации животных органичес-
ки связаны с т. н. энергетическими моделями индивидуального поведения, разработан-
ными К. Лоренцом и Н. Тинбергеном (Хайнд, 1963). Это значит, что предлагаемая ими
схема коммуникации неизбежно должна оказаться под угрозой элиминации, как только
возникнут серьезные сомнения в справедливости общей схемы поведения, выдвинутой
классической этологией. Сейчас ни для кого не секрет, что именно это и случилось в
последние два десятилетия (Хайнд, 1963; Slater, 1974; Bateson, Hinde, 1976 и мн. др.).
Так, по мнению П. Слейтера, многие представления классической этологии (в частно-
сти, так называемая схема ключа и замка) уже в начале 1970-х годов отошли в область
истории науки (Slater, 1974: 92; Дьюсбери, 1981: 29; см. также БСЭ статья Этология).

В этой ситуации может показаться удивительным, что здание традиционных взгля-
дов на сущность коммуникации продолжает существовать и по сей день, лишившись
своего фундамента и фактически повиснув в воздухе. Однако мы перестанем удив-
ляться этому, если вспомним, что анализируемый здесь локальный эпизод в эволю-
ции человеческих знаний в действительности иллюстрирует весьма типичную ситуа-
цию в истории науки. В подобной ситуации небольшая часть исследователей всеми
силами пытается спасти гибнущую на глазах теорию (см. например Moynihan, 1970;
Baerends, 1975) тогда как основная их масса, не задумываясь сколько-нибудь серь-
езно о теоретических основаниях своей деятельности, занята решением частных воп-
росов-головоломок, как называет их Т. Кун (1975: 57–66 и далее). На этой стадии
«нормальной науки» усилия ученых, занятых анализом аномалий, не согласующихся
с господствующей теорией, остаются на заднем плане. Однако когда аномалий стано-
вится слишком много, наступает период кризиса и революционной смены парадиг-
мы. Можно думать, что сегодня проблема сущности коммуникации животных нахо-
дится на стадии надвигающегося кризиса.

Пожалуй, одним из самых трудных вопросов, стоящих на повестке дня, является
крайне запутанный вопрос о единицах коммуникации. Что представляет собой тот са-
мый «коммуникативный сигнал», о котором мы постоянно говорим? Представляет ли
он собой некую дискретную сущность, однозначно отделимую от прочих коммуника-
тивных сигналов? Соответственно, является ли эманация и прием коммуникативных

5 О возникающих в этом пункте неясностях см. Панов 1978: 23–24.
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сигналов процессом преимущественно дискретным или главным образом континуаль-
ным? И вправе ли мы, подобно некоторым теоретикам (например Wilson, 1975а), уста-
навливать точное количество коммуникативных сигналов, используемых разными ви-
дами животных, и строить на этой основе теорию эволюции коммуникативных систем?
Вот те основные вопросы, которые нам предстоит обсудить в этом разделе.

В соответствии с логикой развития любого научного исследования (от описания
объекта к его объяснению) мы рассмотрим сначала традиционные и приходящие им на
смену принципы структурирования и классификации видовых коммуникативных сис-
тем, а затем – различные, подчас конкурирующие друг с другом подходы, лежащие в
основе гипотетических объяснений функции и эволюции коммуникативного поведе-
ния. Следуя терминологии Д. Харвея (1974), мы будем называть процедуры формаль-
ного структурирования интересующих нас объектов моделями описания, а основанные
на них объяснительные схемы – моделями объяснения.

Модели описания в исследованиях коммуникации животных

Инвентаризация видовых сигнальных репертуаров:
отсутствие единых принципов

Одним из главных требований, предъявляемых к деятельности исследователя, яв-
ляется требование воспроизводимости полученных им результатов. На начальном эта-
пе описания объекта это требование обеспечивается выбором неких конвенциональ-
ных принципов, в соответствии с которыми производится отбор структурных элемен-
тов (инвентаризация) и расстановка их относительно друг друга (классификация). Этот
этап работы, предопределяющий научную весомость всех последующих построений и
выводов, жизненно важен в сравнительных дисциплинах, имеющих дело с сотнями и
тысячами высоко индивидуализированных (в каком-то смысле уникальных) объектов,
каковыми являются зоологические виды. Кустарные описания видовых коммуникатив-
ных систем, построенные на одной лишь интуиции, без использования глубоко проду-
манной логической схемы, полностью исключают возможность сопоставления и акку-
мулирования результатов, полученных разными наблюдателями.

К сожалению, нечто подобное и происходит сегодня в той сфере этологии которая
занята исследованием систем коммуникации у животных. Приведу лишь один весьма
типичный пример. В работе Д. Эйнли (Ainley, 1975), который насчитал у пингвина Аде-
ли Pygoscelis adeliae около 25 демонстраций, к их числу относятся такие действия, как,
например нападение на оппонента (атака), сгорбленная поза и опускание глазного яб-
лока. Все эти действия фигурируют в окончательном списке как равноценные друг дру-
гу единицы («демонстрации»), хотя сам автор пишет (с. 507), что опускание глазного
яблока «...является компонентом всех (прочих – Е.П.) главных демонстраций». В том
же сборнике статье Д. Эйнли непосредственно предшествует работа Е. Спарра (Spurr,
1975), также посвященная коммуникации пингвина Адели. Здесь атака рассматривается
уже не как демонстрация, а как элементарный акт (наравне с гнездостроением, копуля-
цией, бегством от соперника и поведением избегания), а суммарное число демонст-
раций приравнивается к 10 (в отличие от 25 у Д. Эйнли). Только три демонстрации (!)
оказываются общими для обоих списков.

 Стоит задуматься над тем, в чем причина столь явного несовпадения результатов,
полученных двумя квалифицированными наблюдателями на одном и том же прекрасно
исследованном виде. Обязано ли это несоответствие случайному стечению обстоя-
тельств, или же здесь проявляются какие-либо методологические пороки, объективно
присущие данному направлению исследований?
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Второе предположение кажется более вероятным. Достаточно очевидны два глав-
ных источника недоразумений: 1) отсутствие четко оговоренных критериев для выде-
ления той категории поведения, которую 2) принято именовать «демонстративным по-
ведением». Последнее рассматривают как последовательность событий одного уровня,
а не как иерархически организованную систему (см. Миллер и др., 1962; Dawkins, 1976).
Отсюда – чисто логические ошибки в построении типологической классификационной
схемы: выделяемые категории широко перекрываются, поскольку некоторые из них це-
ликом входят в состав других.

Для дальнейшего обсуждения важно подчеркнуть, что первый пункт имеет самое
непосредственное отношение к сложнейшей проблеме дискретности-континуальности
коммуникативного поведения, а второй касается самых общих принципов описания и
анализа поведения вообще и коммуникативного поведения в частности. Возникающие
здесь методологические и методические трудности будут рассмотрены в двух следую-
щих подразделах обзора. Затем мы попытаемся показать, сколь шаткую основу пред-
ставляют подсчеты числа демонстраций, выполненные на чисто интуитивной основе,
для дальнейших широких построений сравнительно-эволюционного плана.

Проблема выделения и разграничения коммуникативных сигналов

Ретроспективно здесь можно выделить два исторических этапа. На первом этапе
(классический период) проблема еще не формулируется явным образом. В качестве глав-
ных или единственных коммуникативных сигналов рассматриваются демонстрации,
выделение которых из общей канвы поведения и разграничение между ними считается
делом интуиции опытного наблюдателя. Демонстрация определяется как ритуализо-
ванный, высоко стереотипный комплекс реакций (Moynihan, 1970). Сейчас становится
очевидным, что ни один из этих признаков не является достаточно операциональным
для отделения «демонстраций» от других категорий поведения. Степень стереотипнос-
ти требует специальных количественных исследований (Schleidt, 1974), которые на этом
раннем этапе почти никогда не проводили. Ритуализованность определяется опосредо-
вано через броскость, экстравагантность реакций. Однако и броскость, и экстравагант-
ность – это оценочные категории, всецело зависящие от субъективной позиции наблю-
дателя (Панов, 1978: 13–14).

На втором этапе (современный период, 1970–1980-е годы) наблюдается уход от пред-
ставлений, согласно которым коммуникация осуществляется преимущественно или ис-
ключительно на базе демонстраций. В качестве важных коммуникативных сигналов
отныне нередко рассматриваются «неритуализованные» и лишенные жесткой стерео-
типности акты «повседневного» поведения (приближение к партнеру уход от него, даже
отсутствие каких-либо действий). Одним из новых направлений, практикующих этот
подход, становится анализ парных коммуникаций с применением методов теории ин-
формации (Dingle, 1969, 1972; Hazlett, Estabrook, 1974а, б; Rubinstein, Hazlett, 1974;
Steinberg, Conant, 1974; Костина, Панов, 1979; см. также Панов, 1978: 18-20) Такие по-
нятия как демонстрация и ритуал еще сохраняются в лексиконе исследователей, но во
многих случаях они не несут специальной концептуальной нагрузки, оказываясь лишь
привычными этикетками для стенографического описания событий (Konishi, 1966).

Описанные различия в ориентации исследователей на этих двух этапах не всегда
очевидны и требуют для их выявления специального анализа. Так или иначе, главная
проблема (еще не осознанная в полной мере на первом этапе и явным образом форму-
лируемая лишь на втором) состоит в следующем: какими должны или могут быть рабо-
чие принципы для выделения и разграничения коммуникативных сигналов, будь то де-
монстрации или нечто иное? О том, что этот вопрос существовал в скрытой форме уже
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на первом этапе, говорят, в частности, беглые замечания Н. Тинбергена об отсутствии
серьезных трудностей в распознавании отдельных демонстраций у чаек. Он пишет, что
если две разные демонстрации связаны гаммой промежуточных вариантов, то после-
дние наблюдаются много реже, чем сами демонстрации (Tinbergen, 1975). В этом смыс-
ле промежуточные варианты выступают здесь в качестве так называемых «краевых ка-
тегорий» (Parsons, 1937) или «аномалий» (Кун, 1975), которые не существенны для
господствующей парадигмы и не требуют специального внимания в рамках этой пара-
дигмы (в данном случае – классической этологической теории поведения).

Однако, как это хорошо показано многими историками науки, рано или поздно на-
ступает момент, когда аномалии начинают привлекать к себе все большее внимание. На
первых порах защитники господствующей парадигмы указывают на существование ано-
малий, хотя и пытаются ввести их в систему представлений «нормальной науки» (Кун,
1975). Нечто похожее мы видим в одной из недавних статей П. Марлера (Marler, 1976).
Исследуя вокализацию шимпанзе Pan troglodytes, автор рассматривает каталог из 13
«типичных» акустических сигналов. (Важно заметить что более ранний каталог, сос-
тавленный Дж. ван Лавик-Гудолл, включал в себя 24 сигнала, число которых Марлер
редуцировал почти вдвое – см. цитированный источник: 24). Марлер указывает, что 11
из 13 сигналов как бы окружены облаком промежуточных вариантов, число которых
неодинаково для разных сигналов и колеблется от 7 до 53% (от частоты суммарного
использования «типичного» и промежуточных сигналов). В целом, доля промежуточ-
ных сигналов по отношению ко всем использованным сигналам составляет 13%. Эта
цифра достаточно велика, чтобы задуматься над ее объяснением, особенно если вспом-
нить, что в ней скрыты 53% 44% и другие высокие значения встречаемости промежу-
точных сигналов (см. Marler, 1976: 268).

Несомненной заслугой этой работы Марлера является то, что в ней (в отличие от
многих более ранних этологических исследований коммуникации) явление «промежу-
точных» сигналов не замалчивается, а всесторонне обсуждается в рамках весьма акту-
альной проблемы «градуальной сигнализации». Однако, поскольку континуум сигна-
лов (градуальная сигнализация) явно не укладывается в схемы классической этологии
(основанные на представлении о дискретных сигналах с достаточно четко очерченны-
ми «значениями»), Марлер не может уйти от ощущения, что градуальная сигнализация
шимпанзе есть в каком-то смысле исключительный случай, присущий лишь немногим,
по его мнению – преимущественно нетерриториальным видам приматов.

Хотя сама идея градуальной сигнализации у животных отнюдь не нова (см. Звегин-
цев, 1968: 168 и далее) и подкрепляется в последние годы многими исследованиями
(Панов, 1978; Mairy, 1979а, б; Klingholz, 1979; Miller, 1979; Bell, 1980; Leger et al., 1980;
и др.), позиция Марлера легко объяснима. Вся схема коммуникации в классической
этологии базируется на представлении о неразрывном единстве формы и функции ком-
муникативных сигналов (см. Purton, 1978). В рамках этой концепции привычным и по-
нятным кажется двусторонний обмен сигналами с определенными значениями, тогда
как способ приема и различения градуальных сигналов, весьма сходных друг с другом
,требует какого-то принципиально нового объяснения (Marler, 1976: 270 и далее).

Источник этих трудностей лежит, несомненно, в своеобразном функциональном
детерминизме (которого мы не раз будем касаться в дальнейшем), явно или неявно от-
рицающим возможность существования нефункциональных элементов и связей в сис-
теме. Фигурально выражаясь, здесь не проводится четкого различия между «движени-
ем» (которое может быть неизбежным следствием, эпифеноменом самодовлеющих внут-
ренних процессов в организме) и «действием» (то есть некой акцией ориентированной
на внешние события – подробно об этом см. Purton 1978: 655). Если говорить только о
вокализации, то, с точки зрения большинства этологов классической школы, невозмож-
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ны или весьма маловероятны акустические проявления, не являющиеся значимыми сред-
ствами коммуникации, а лишь отражающими те или иные эндогенные процессы в орга-
низме, не связанные непосредственно с потребностями общения (типичный пример –
осеннее пение мигрирующих птиц; см. также Abs, 1978; Корбут 1982). Иными словами,
преобладает явная тенденция объяснить все наблюдаемые явления через их сугубо ги-
потетические функции, а не на основе биологических структур, вполне доступных не-
посредственному эмпирическому анализу.

Вопрос о том, построена ли коммуникация животных по дискретному или по кон-
тинуальному принципу, является одним из самых сложных и интригующих в совре-
менной этологии. Эти два принципа не обязательно исключают друг друга, так что за-
дача может иметь и третье решение (например, существование явного хиатуса между
двумя группами «сигналов», в каждой из которых последние связаны полной гаммой
промежуточных вариантов; см., напр., Watts, 1980; Smith, 1980).

Мы полагаем, что на первом этапе исследований полезно анализировать структуру
сигналов (понимая сигнал как любое наблюдаемое физическое событие – Полетаев 1958),
независимо от их вероятной коммуникативной функции. Другими словами, имеет смысл
отличать «градуальную сигнализацию» от «градуальной коммуникации», вопросу о ре-
альности которой исследователю предстоит заняться в дальнейшем.

Учитывая способ функционирования морфологических систем, генерирующих фи-
зические сигналы (будь то двигательные органы, изменение относительного положе-
ния которых приводит к появлению различных поз, или голосовой аппарат, порождаю-
щий звуковые сигналы, или кожные железы, выделяющие пахучие субстанции), мы с
большой вероятностью можем ожидать градуальной сигнализации. Изучение структу-
ры сигналов как таковой представляет собой весьма важную задачу (см. например
Kraemer, 1979; Miller, 1979), работа над которой подготавливает твердую почву для даль-
нейшего изучения сигнализации в действии (прекрасными примерами предлагаемой
стратегии являются исследования: Mairy, 1979а, б и Jurgens, 1979).

Таким образом, в предлагаемой схеме детальный анализ физической структуры сиг-
налов (без обсуждения их возможной коммуникативной функции или значения) пред-
шествует анализу тех же сигналов в контексте взаимодействия особей. На этом втором
этапе может оказаться, что сигналы, которые в принципе могут быть выстроены в иде-
альный континуум, в реальной последовательности поведения располагаются по принци-
пу контрастности (см., напр., Панов и др., 1978). В этом случае можно ожидать диск-
ретную коммуникацию – вопреки явной континуальности сигнальной базы.

Но здесь следует вновь подчеркнуть, что до сих пор мы все еще имели дело с опи-
санием реальной структуры, а не с объяснением ее гипотетической (коммуникативной?)
функции. Совершенно не исключено, что биологически значимы лишь некоторые сиг-
налы или комбинации сигналов, тогда как другие представляют собой не более чем
информационный шум, своего рода издержки деятельности генератора. То же можно
сказать в отношении различных структурных компонентов того или иного сигнала. Так,
у некоторых сверчков самки опознают песни самцов своего вида только по параметру
межпульсовых интервалов. Другие параметры сигнала (например, число пульсов в се-
рии) оказываются несущественными (Жантиев, 1981). Выделению информативных эле-
ментов в звуковых сигналах птиц (в частности, методом предъявления всевозможных
синтетических сигналов) посвящена довольно обширная литература (напр., Winderle,
1979; Peters et al., 1980; Shiovitz, Lemon, 1980).

Принципы практического изучения коммуникативной системы в действии, в ре-
альном пространственно-временном континууме подробно изложены в другой нашей
работе (Панов, 1978), многие идеи которой широко перекрываются с некоторыми не-
давними исследованиями в этой области (Schleidt, 1973; Wenner, 1974; Beer, 1975;
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Simpson, 1976; Kraemer, 1979; Mairy, 1979б; Goldfoot, 1981; Nuechterlein, 1981; van
Rhijn, 1981). Одним из основополагающих принципов упомянутой программы иссле-
дований является описание системы сигнализации (первый этап из трех разобранных
выше) как иерархически организованного комплекса элементов разного структурно-
го уровня.

Иерархический принцип описания структуры сигналов

Одной из первых и весьма важных задач классической этологии было детальное
описание поведенческого многообразия на основе полевых наблюдений. Эта задача ос-
тается актуальной и сегодня. Однако все более насущным становится вопрос, что и как
надо описывать. Как указывает А. Партон (Purton, 1978) любая программа, гласящая
«Описывай все что видишь», должна столкнуться с серьезными трудностями на следу-
ющей стадии анализа и объяснения материала.

Адекватная методика фиксации наблюдений по необходимости требует определен-
ного отбора данных, существенных для поставленной задачи. Последующая аранжи-
ровка этих данных, которая, строго говоря, и представляет собой процедуру научного
описания объекта наблюдения, неизменно представляет собой многоплановый и мно-
гоступенчатый гносеологический процесс, включающий операции анализа, абстраги-
рования, отождествления, обозначения и записи (Никитин, 1970: 202). Если же речь
идет об описании достаточно сложных объектов системной природы, к числу которых
относится и поведение, то вопрос выливается в самостоятельную проблему, не вполне
решенную по сей день (Шрейдер, 1975; Щедровицкий, 1976).

Если речь идет об описании сигнализации вида, то главная задача здесь состоит в
том, чтобы выделить некие структуры, которые в дальнейшем будут исследоваться с
точки зрения их возможной коммуникативной роли. Поскольку об этой роли на данном
(первом) этапе деятельности ничего доподлинно неизвестно, при описании и анализе
структуры сигналов полезно основываться на физических параметрах сигналов, остав-
ляя в стороне все, что касается гипотетической функции. На практике это значит, что
наша классификация сигналов должна быть формальной, а не функциональной (напри-
мер, «визг», «писк», «ворчание», а не «агрессивный», «тревожный», «бедственный»
сигналы – см. Marler, 1976: 244).

По крайней мере в случаях визуальной и вокальной сигнализации многие (если не
все без исключения) физические события, априорно рассматриваемые в качестве сиг-
налов, в свою очередь могут быть разложены на составляющие их элементы. Песня
соловья состоит из «колен», колена – из нот. Так называемая «поза экстаза» у пингвина
Адели включает в себя вертикальную постановку туловища, приподнимание оперения
темени («хохол»), своеобразный поворот глазного яблока и, кроме того, специфичес-
кую вокализацию («ворчание»). Вопреки мнению Д. Эйнли (Ainley, 1975), который рас-
сматривает хохол, поворот глазного яблока, ворчание и всю позу экстаза как равноцен-
ные сигналы (см. выше 2.1А), мы с неизбежностью приходим к выводу, что сигнальный
репертуар вида можно и полезно представить себе в виде системы иерархически орга-
низованных единиц разного уровня.

Можно спорить о том, является ли иерархическая организация имманентным свой-
ством любой биологической системы (см. Dawkins, 1975), или же это всего лишь весь-
ма удобный в работе способ ее описания. Для нашего изложения важно то, что этот
способ описания по необходимости будет всегда условным, поскольку число выделен-
ных уровней определяется постановкой задачи и чисто практическими требованиями.
В частности, следует помнить, что модель описания не должна быть чрезмерно детали-
зованной и громоздкой, иначе это может вызывать дополнительные трудности при ее
практическом применении (см. Панов, 1978: 37).
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Уже при выделении всего лишь двух уровней организации сигналов мы получаем го-
раздо более строгое описание структуры, нежели при одномерном механическом дробле-
нии поведенческой цепи поведения на отрезки единого уровня. Если, например, в мотор-
ной сигнализации птиц различать уровень элементарных движений (поднимание хохла,
поворот глазного яблока, взмахивание крыльями и т.д.) и уровень поз (вертикальная поза,
сгорбленная поза), то здесь, по крайней мере, есть возможность избежать создания этог-
рамм, находящихся в полном противоречии с основными законами логики классификации.
В этом смысле такая простейшая схема оказывается более стройной, более конвенциональ-
ной и более пригодной для дальнейших сравнительно-этологических построений.

Одним из примеров такого рода сравнительных исследований коммуникации явля-
ются попытки сопоставления количества информации (в битах), передаваемой сигна-
лами разной структурной сложности (Dingle, 1972; Hazlett, Estabrook, 1974 а, б; и др.).
Здесь полученные результаты всецело зависят от единообразия в выборе уровня анали-
зируемых структурных единиц. Например, если анализировать степень разнообразия
песни южного соловья Luscinia megarhynchos, беря за основу крупные структурные бло-
ки, то мы получим оценку в 5.88 бит. Если же основывать тот же анализ на единицах
более низкого уровня, результат будет существенно иным (7.88 бит – см. Панов и др.,
1978). Здесь уместно вспомнить точку зрения Дж. Миллера с соавторами (1962), кото-
рые считают, что адекватное описание поведения должно быть ориентировано одно-
временно на несколько уровней его организации (см. также 3.3 А).

Результаты наших исследований сигнализации у птиц (Панов, 1978) показывают,
что система визуальных сигнальных средств может быть представлена в качестве мно-
гомерного континуума (см. также Miller, 1979). Количество мерностей, образующих n-
мерное пространство этого континуума, зависит от числа выделенных исследователем
«элементарных двигательных актов», из которых строится комбинаторика сигналов бо-
лее высоких уровней (мы сейчас не касаемся акустических компонентов сигнализации,
существование которых еще более усложняет общую картину). Например, систему мо-
торных (визуальных) сигналов у черношейной каменки Oenanthe finschii теоретически
можно представить в виде 13-мерного континуума. Дальнейшие исследования сигна-
лизации неворобьиных птиц (в частности, речной крачки Sterna hirundo) показали несом-
ненную перспективность предложенного подхода. Вопрос о том, в какой мере выпол-
нима чисто формальная задача столь сложного описания, выходит за рамки настоящего
обзора (см. Schleidt, 1982).

Описание структуры как основа объяснительных схем

В правильно спланированном научном исследовании описание объекта предше-
ствует его объяснению6 . При этом качество описания, естественным образом, опре-
деляет весомость и научную ценность объяснения. Нет нужды говорить, что успех
компилятивной работы, основанной на материалах многих исследователей, обеспе-
чен лишь в том случае, если эти материалы сопоставимы друг с другом в тех аспек-
тах, которые интересуют автора компиляции (термин компиляция мы употребляем в
позитивном смысле).

Ниже я приведу лишь два примера, показывающих, что перечисленные здесь усло-
вия могут не соблюдаться даже вполне компетентными авторами. Поскольку число ис-
следований, посвященных эволюции коммуникативного поведения, в общем, невелико,
можно думать, что приводимые здесь примеры не только удобны для развития нашей
темы, но и представляют собой достаточно типичную выборку из работ на данную тему.

6 Разумеется, подлинно научное описание невозможно «на голом месте». Оно строится с учетом той или
иной теории, то есть на основе предшествующего объяснения.
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Знакомство с некоторыми другими, самыми недавними исследованиями (например,
Andersson, 1980) хорошо подтверждает эту мысль.

В большой программной статье М. Мойнайна (Moynihan, 1970) сделана попытка
объяснить, каким образом в. процессе филогенеза естественный отбор удерживает ко-
личество «главных» демонстраций у представителей одного класса и разных классов
позвоночных примерно на одном уровне. Основная идея работы состоит в том, что при
увеличении у данного вида числа демонстраций сверх некой определенной нормы
(именуемой «точкой насыщения»), отбор начинает действовать в сторону элиминации
некоторых демонстраций. В результате отбор на ритуализацию, ведущий к появлению
новых демонстраций, и на деритуализацию, приводящую к уничтожению старых, сба-
лансированы таким образом, что общее число демонстраций у вида постоянно остает-
ся в сравнительно узких пределах – от 15 до 35.

Мы не будем останавливаться на разборе эволюционных аспектов этой схемы, бег-
лая критика которых дана в другой работе (Панов, 1978: 30-32). Гораздо продуктивнее
будет рассмотреть вполне доступные непосредственному анализу эмпирические и ло-
гические основания, лежащие в основе гипотезы Мойнайна. В качестве исходного ма-
териала он приводит перечень 12 видов рыб (4 отряда), 26 видов птиц (5 отрядов) и 24
видов млекопитающих (6 отрядов) с указанием числа «главных» демонстраций у каж-
дого вида (это число варьирует от 10 у трески Cottus gobio до 37 у макака резуса Macaca
mulatta). Хотя сам Мойнайн подчеркивает неизбежные неточности такого списка, он
тем не менее считает его вполне репрезентативным в целом. На наш взгляд, с этим
нельзя согласиться по ряду причин, которых мы уже бегло касались выше.

Прежде всего, ни одна из приводимых в перечне цифр не может считаться доста-
точно весомой, поскольку далеко не ясно, что именно в ней суммировано. По мнению
автора, эти цифры отражают даже не общее число сигналов в репертуаре вида, а только
количество «главных» демонстраций. Отделение их от прочих, «неритуализованных»
сигналов есть, по мнению М. Мойнайна, дело интуиции опытного этолога (Moynihan,
1970: 90). Нельзя не видеть всей слабости этой позиции: два опытных этолога, один из
которых занимается акустическим поведением птиц, а другой изучает визуальную ком-
муникацию рыб, едва ли дадут одинаковые оценки числа главных визуальных демонст-
раций у землеройки или лемура (см. также Beer, 1975: 49).

Невозможность объективных оценок подтверждается сопоставлением цифр, по-
лученных на двух близкородственных видах двумя более чем квалифицированными
этологами, работающими в разных традициях. Так, по данным К. Лоренца (1951),
число «главных демонстраций» у кряквы Anas platyrhynchos равно 19, а по исследова-
ниям Ф. МакКинни (McKinney, 1962), соответствующая цифра для чирка-свистунка
Anas crecca составляет 26. Разница такая же, как при сравнении тиляпии Chemichromis
bimaculatuus (рыба) с игрунками Callitrix jaccus (приматы) или танагра Ramphocelus
dimidiatus (птица) с северным оленем Rangifer tarandus. Хотя задача Мойнайна и со-
стоит в том, чтобы показать и объяснить нечто подобное, приведенные цифры не мо-
гут не шокировать опытного этолога. Пикантность ситуации усугубляется тем, что
каждая из приведенных цифр являет собой сумму числа «главных» визуальных де-
монстраций и акустических сигналов. Не ясно, как производится отбор последних,
поскольку все они, по мнению М. Мойнайна, представляют собой «демонстрации«
(Moynihan, 1970: 86, 99 и др.).

Мы полагаем, что сказали достаточно для того, чтобы показать бесплодность лю-
бой, даже самой остроумной теории, построенной на столь шаткой эмпирической и
логической основе. Однако история с перечнем Мойнайна еще не закончена. В 1975 г.
видный социобиолог Э. Уилсон положил ее в основу другой теории, в каком-то смысле
полностью противоречащей гипотезе самого Мойнайна. Идея Уилсона более тривиаль-



171. Методологические проблемы

на и состоит в том, что в процессе филогенеза количество демонстраций в репертуаре
видов должно постепенно увеличиваться. Не обратив должного внимания на примеча-
ния Мойнайна к его таблице, в которой подчеркивается заниженность числа демонст-
раций у всех видов рыб (которых исследовали в аквариумах), Уилсон утверждает, что у
рыб демонстраций в среднем меньше, чем у птиц, а у птиц в среднем меньше, чем у
млекопитающих. Так появляются еще и средние цифры, выведенные из совершенно
субъективных первичных подсчетов.

Здесь можно задать вопрос, в чем же глубокие корни такого рода заблуждений. Мы
полагаем, что их главная причина – в ложном представлении, согласно которому суще-
ствует возможность задать сигнальный репертуар вида в виде простого перечня «де-
монстраций» или каких-либо иных сигнальных средств. А. Партон (Purton, 1979) четко
сформулировал логические основания, отрицающие познавательную полезность тако-
го рода перечней. Источник неизбежных здесь ошибок лежит в присущем традицион-
ному этологическому подходу смешении структурных, причинных и функциональных
критериев при выделении и классификации предполагаемых единиц коммуникации.

Модели объяснения механизмов коммуникации в этологии

Категории «структура», «причина» и «функция» в анализе коммуникации
животных

Анализ физической структуры видового сигнального репертуара осуществляется
на стадии его описания. При этом мы тем или иным способом разбиваем спектр извес-
тных нам сигналов на классы по принципу сходства и различий в их физических харак-
теристиках. Дальнейшее относится уже к сфере объяснения. Если задача состоит в вы-
яснении коммуникативной значимости выделенных сигналов и их классов, то исследо-
ватель прибегает к функциональным объяснениям, относящимся к разряду следствен-
ных объяснений. Существенно иная группа объяснений – это причинные объяснения,
направленные на выявление физиологических коррелятов данного сигнала (таких, на-
пример, как гормональный контроль) или возможных эволюционных путей становле-
ния коммуникации (генетические объяснения7 ).

Хотя необходимость четкого разграничения структурных (формальных), функцио-
нальных и причинных категорий неоднократно подчеркивалась многими авторами (напр.,
Tinbergen, 1963; Хайнд, 1975), на деле этот рецепт выполняется далеко не всегда (в
качестве типичных примеров см. Kitchen, Bromley, 1974; Stahlberg, 1974; Post, Greenlaw,
1975; Akesson, Raveling, 1982). Более того, в последние годы становится правилом оп-
ределять биологическую функцию через гипотетические механизмы ее эволюционно-
го становления (Hinde, 1975; Мейнард Смит, 1976: 159).

Смешение формальных, функциональных и причинных категорий является одним
из самых тяжелых пороков этологической концепции демонстраций. По словам Парто-
на (Purton 1978: 656), обычным является случай, когда о некоем элементе поведения
говорится как «... о наклоне головы, который представляет собой демонстрацию с фун-
кцией вызвать уход оппонента, а также агрессивно мотивированную демонстрацию – в
том смысле, что агрессивно мотивированное поведение – это поведение, причинно обус-
ловленное теми же механизмами, которые вместе с тем причинно обусловливают напа-
дения, драку с противником и т.д.».

Легко согласиться с Партоном в том отношении, что категория демонстраций – это
исходно функциональная категория. Разграничивая демонстрации по признаку их фи-
зической формы, следует помнить, что один и тот же сигнал (демонстрация) может

7 От слова генезис, а не генетика.
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выполнять разные коммуникативные функции (Beer, 1976; Johnston, 1977; Bell, 1980;
Brady, 1981; Nuecherlein, 1981; Sparling, 1981) и что разные демонстрации могут выпол-
нять одну и ту же функцию в разное время. Это значит, что при попытке задать систему
сигнальных средств списком демонстраций, мы должны составить по крайней мере два
разных списка: один – по формальным и другой – по функциональным признакам. Ве-
роятно, можно попытаться совместить подобные списки в форме матриц, но не в виде
некоего единого перечня демонстраций. В последнем случае мы неизбежно получим
неудовлетворительный результат, примером которого и служит цитированная выше ра-
бота М. Мойнайна (см. 2.1Г).

Сходные выводы несколько по-иному аргументированы в работе С. Бира (Beer, 1975:
49–51). Он критикует разобранные нами построения Мойнайна за то, что тот
рассматривает демонстрацию как чисто формальную, а не как функциональную кате-
горию8 . Подчеркивая мультифункциональность тех коммуникативных сигналов, кото-
рые принято именовать демонстрациями, Бир указывает также на иерархический ха-
рактер организации коммуникативных функций. Например, песня самца зяблика одно-
временно выполняет функцию охраны территории (функция первого порядка), рассре-
доточения пар (функция второго порядка) и регуляции плотности популяции (функция
третьего порядка) (по этому поводу см. также Панов, 1978: 42–43; 1982б: 3.6.2).

По мнению Бира, коммуникативная система вида должна рассматриваться как слож-
ная многоуровневая, иерархически организованная система, которую именно в силу ее
системного характера невозможно описать через статичный перечень элементов (де-
монстраций). Этот автор подчеркивает, что типологический подход в этологии (осно-
ванный на принципе функциональной автономии жестко разграниченных коммуника-
тивных сигналов) столь же ограничен и малопродуктивен, как и типологический под-
ход в систематике и теории эволюции (см. Майр, 1968: 20).

Функциональный подход: проблема значения сигналов

Исходным моментом всей концепции коммуникативного поведения в классической
этологии является представление о необходимости «разборчивости» сигнала для осо-
би-приемника. По словам М. Мойнайна (Moynihan, 1970: 86), «...ясность, точность и
интенсивность трансляции должны быть полезным качеством или характеристикой лю-
бого сигнала. Все это должно обеспечивать условие, что сигнал не может остаться неза-
меченным или нераспознанным. Это условие может быть наиболее легко выполнено
путем формирования демонстраций выразительными (экстравагантными), стереотип-
ными и четко отличимыми от всех других форм поведения. Иными словами это может
быть достигнуто путем ритуализации сигнала, делающей его демонстрацией».

Сегодня эту точку зрения нельзя считать общепризнанной среди исследователей пове-
дения и коммуникации. Ей можно противопоставить целый ряд возражений как теорети-
ческого, так и эмпирического характера. Рассмотрим очень коротко лишь некоторые из них.

1. Анализируемые положения опираются на фундамент классических представле-
ний о демонстрациях, как о результате конфликта «унитарных побуждений» (к нападе-
нию, бегству, спариванию). Эти построения чрезмерно схематичны и не отражают ис-
тинной сложности явлений мотивации (Hinde, 1959а; Хайнд, 1963; Slater, 1974; Fentress,
1976; противоположную точку зрения см. Baerends, 1975). Кроме того, логику рассмат-
риваемых классических построений нельзя признать вполне последовательной. Конф-
ликт побуждений разной интенсивности должен приводить к континууму демонстра-

8 С нашей точки зрения, в чисто формальную внешне систему классификации Мойнайна функциональные и
причинные критерии введены имплицитно (неявным образом).
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ций, то есть к отсутствию их стереотипности и, следовательно, к «двусмысленности» с
точки зрения особи-приемника (см. ниже, пункт 3).

2. Из только что сказанного естественно вытекает явление семантической полифун-
кциональности сигнала, которая подчас столь всеобъемлюща, что приводит к почти пол-
ной его вырожденности (Панов, 1978). Пример – некоторые элементы звуковой сигна-
лизации у птиц, столь инвариантные по отношению к сезонам и к разным типам актив-
ности, что их описание фигурирует в кратких полевых определителях в качестве не ме-
нее устойчивого видового признака, чем морфологические особенности и окраска.

 3. Сами этологи классической школы не отрицают, что явление градуальной сигна-
лизации не вполне укладывается в привычную картину коммуникации как обмена четко
различающимися сигналами (см. 2.1Б). Вполне тривиален случай высоко согласованно-
го поведения особей, не требующего обмена стереотипными сигналами с какими-либо
фиксированными «значениями» (явление имитации – в самом широком смысле, соци-
ального облегчения и т.д.). Если одновременно с этим со стороны участников взаимо-
действия наблюдаются акты демонстративного поведения, их далеко не всегда удается
связать с целенаправленным поведением, обеспечивающим адекватный исход взаимо-
действия (Иваницкий, 1982).

5. Такие понятия как «ясность», «точность» и «экстравагантность» сигналов, весьма
существенные в критикуемой системе взглядов, не только абсолютно субъективны, но и
мало операциональны в практической работе. Было показано, что отсутствие четко раз-
личимых наблюдателем сигналов не препятствует передаче весьма дифференцирован-
ных сообщений у высших приматов (Menzel, 1971). Из этого факта можно сделать вы-
вод, что критерий броскости сигнала не обязателен для осуществления коммуникации,
или же утверждать, что животные обладают иными, чем наблюдатель, критериями оценки
происходящего. В последнем случае мы не продвинемся ни на шаг вперед, пока не зай-
мемся вплотную исследованием этих различий в восприятии человека и животных.

Здесь возникает чисто практический вопрос: какова должна быть стратегия иссле-
дования, посвященного попыткам выявить «значение», «смысл» или «семантическое со-
держание сигнала»? (см. Smith 1981). Для начала необходимо сказать, что стратегия
поиска и полученные результаты в огромной мере предопределены принадлежностью
исследователя к той или иной школе. Этолог классического направления едва ли сможет
в своем анализе семантики коммуникативных отношений полностью порвать с критику-
емыми здесь представлениями, даже если для согласования их с эмпирическими данны-
ми требуется введение новых допущений – не только достаточно произвольных, но и
находящихся в известном противоречии с исходной, оберегаемой автором концепцией.
Например, Марлер (Marler, 1970 1976; см. 2.1.Б) пытается объяснить явление граду-
альной сигнализации в плане еще большей информативности, обеспечиваемой боль-
шой вариабельностью сигналов. Для подтверждения этой точки зрения в одной из пос-
ледних работ этого автора (Green, Marler, 1979) проводятся широкие (и, на наш взгляд,
неоправданные) аналогии между коммуникацией животных и языком человека (крити-
ку этой позиции см., в частности, Leroy, 1979; Панов, 1980).

Основой всех построений такого рода служит понимание коммуникации животных
как диалога, основанного на обмене семантически индивидуализированными, дискрет-
ными сигналами низких иерархических уровней типа демонстраций. В самой грубой
схеме, при встрече двух особей доминант воспроизводит сигнал (или демонстрацию)
угрозы, в ответ на что подчиненная особь принимает позу подчинения. Это сдерживает

9 Это обстоятельство вносит дополнительные трудности в семантический анализ коммуникации. Едва ли их
можно преодолеть, сказав, например, что 45% сообщений транслируется через визуальный канал, 41% –
через тактильный и 14% через акустический (см. Chevalier-Skolnikoff, 1974).
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нападение доминанта и ведет к дальнейшему закреплению статуса оппонентов. Логи-
ческие слабости разграничения категорий угрожающих и умиротворяющих демонст-
раций детально разобраны Партоном (Purton, 1978: 662-665) с использованием так на-
зываемой «кластер-концепции» (см. Putnam, 1966).

К аргументации Партона можно добавить, что некий сигнал можно квалифициро-
вать как угрожающий или умиротворяющий лишь в том случае, если для наблюдателя
очевиден исход взаимодействия (что на практике является скорее исключением, чем
правилом). Обычно взаимодействие двух особей (мы не берем гораздо более трудный
случай взаимодействия с участием трех и более коммуникантов) представляет собой
длительный процесс, идущий с переменным успехом и с использованием большого числа
сигналов разных модальностей (Johnson, 1977; Goldfoot, 1981)9 . В этих условиях обыч-
но не может быть и речи о каком-либо обмене изолированными друг от друга сигнала-
ми, каждый из которых обладает вполне определенным «значением».

На наш взгляд, гораздо более перспективен принципиально иной подход к анализу
коммуникации животных. Мы понимаем ее как длительный процесс континуальной
настройки каждого из коммуникантов на поведение партнера (Панов, 1978). На некото-
рых этапах действия коммуникантов в значительной степени автономны и определяют-
ся эндогенными факторами (Slater, 1973; Halliday, 1975). На других этапах поведение
оказывается более согласованным. В целом, коммуникация выступает как стохастичес-
кий процесс, для которого характерна огромная избыточность средств. Единицами ком-
муникации здесь оказываются не элементарные сигналы уровня телодвижений или де-
монстрации, а длинные поведенческие цепи, построенные иногда из дискретных, иног-
да – из континуальных сигналов.

Сами по себе эти сигналы в большинстве своем предельно вырождены и не несут
сколько-нибудь определенного значения. Они оказываются значимыми лишь в цепи со-
бытий, происходящих в реальном времени и ориентированных на определенным обра-
зом упорядоченные (в ходе предыдущих взаимодействий) пространственные коорди-
наты. Сходные идеи высказаны в ряде других работ (Schleidt, 1973, 1974, 1982; Simpson,
1973; Wenner, 1974). Отрабатываются методические принципы и алгоритмы анализа
коммуникации, понимаемой в таком аспекте (Van den Berken, Cools, 1980).

Причинно-генетический подход: эволюция коммуникативного поведения

Существование популяции немыслимо в отсутствие информационных связей меж-
ду особями. Поэтому неудивительно, что вполне эффективная и достаточно дифферен-
цированная химическая коммуникация существует уже у простейших (Bonner, 1969).
Рассматривая дальнейшую эволюцию как процесс дифференциации морфологических
структур, сопровождаемой параллельной дифференциацией функций (в том числе и
поведения), мы должны в качестве неизбежного следствия ожидать увеличения разно-
образия сигнальных средств. Поступательное развитие моторных, сенсорных и рецеп-
торных систем приводит к параллельному использованию в качестве каналов связи раз-
ных модальностей в различных сочетаниях. Например, у хвостатых амфибий основны-
ми каналами связи оказываются зрительный и химический, а у бесхвостых – зритель-
ный и звуковой (Madison, 1977).

Важнейшим, если не главным звеном внутривидовой коммуникации является вза-
имная ориентация особей на такие сигналы, которые можно считать побочным ре-
зультатом основных процессов жизнедеятельности (Tavolga, 1974). У комаров звуки,
производимые крыльями летящего самца, служат сигналом, привлекающим самок
(Жантиев 1979). Всевозможные полости тела млекопитающих являются благоприят-
ным убежищем для бактерий. Бактериальная флора, развивающаяся во влагалище са-
мок макака резуса Macaca mulatta, оказывается медиатором химических сигналов,
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действующих по типу полового феромона (Albon et al., 1977). Понятно, что проис-
хождение такого рода сигналов может быть выяснено в рамках эволюционной мор-
фологии и экологии, и не требует специальных этологических подходов. Для этолога
проблема состоит скорее в том, каким образом формируется способность адекватно
принимать эти сигналы.

Вместе с тем, на всех этапах филогенетического развития мы обнаруживаем некие
морфологические структуры и формы поведения, которые не кажутся связанными не-
посредственно с поддержанием собственного существования особей. Таковы, напри-
мер, резонаторы самцов бесхвостых амфибий и беседки птиц-шалашников Ptilono-
rhynchidae. Интуитивное желание приписать этим явлениям чисто сигнальную функ-
цию может быть подкреплено как прямыми наблюдениями, так и экспериментально.
Однако дело не всегда обстоит столь благополучно. Остается спорным вопрос, можно
ли объяснить все немыслимое разнообразие форм, красок, звуков и запахов в животном
мире одними лишь потребностями внутривидовой и межвидовой (мимикрия, апосе-
мангическое поведение) коммуникации. Даже в том случае, если функция данной струк-
туры представляется очевидной, сплошь и рядом вызывает удивление явно гипертро-
фированное, эксцессивное развитие структуры (обзор по ископаемым рептилиям см.
Давиташвили, 1961). У птиц с очень длинной трахеей, дающей многочисленные петли,
эта особенность рассматривается как резонирующее устройство; однако если длина
трахеи более чем вдвое превышает длину самой птицы (Дементьев 1940: 273), явление
может показаться труднообъяснимым для этолога-эволюциониста.

В попытках объяснить происхождение подобных структур и их возможных функ-
ций было высказано немало гипотез. Среди них упомянем теорию полового отбора Ч.
Дарвина (1871), согласно которой экстравагантные морфологические структуры и фор-
мы поведения самцов вырабатываются в результате выбора самками наиболее краси-
вых, громкоголосых, и т.д. партнеров. Иными словами движущим моментом развития
здесь служат внутривидовые отношения. В другой концепции, основанной на идее изо-
лирующих механизмов, дивергенция сигналов обязана их отбору на несходство у близ-
ких видов и, таким образом, во главу угла ставятся межвидовые отношения. Не
останавливаясь на этих двух точках зрения, не получивших всеобщего признания (об-
зоры: Давиташвили, 1961; Панов, 1968; см. также Davison, 1981), обратимся к третьей
точке зрения – концепции ритуализации (КР), которая во многих моментах перекликается
с двумя предыдущими (см. Hinde, 1959б; Hazlett, 1972; Molenock, 1975).

Ритуализацию понимают как эволюционный процесс формирования структур, вы-
полняющих сугубо коммуникативную функцию и возникающих на основе ранее суще-
ствовавших структур, не обладавших этой функцией или выполнявших ее лишь
факультативно (Selous, 1901; Huxley, 1923; Tinbergen, 1952). «Движение можно считать
ритуализованным только в том случае если ... оно претерпело преобразования под дав-
лением отбора, улучшившего его коммуникативную эффективность» (Hazlett, 1972;
курсив мой – Е.П.). В этой работе говорится не только о ритуализации визуальных и
акустических сигналов, но также тактильных и химических (сходную точку зрения см.:
Quay, 1977).

Таким образом, КР затрагивает лишь такие эволюционные преобразования комму-
никации, которые связаны с ее улучшением путем селекции «менее двусмысленных»
сигналов в ущерб «более двусмысленным» (Hazlett 1972: 97). Уже в этом проявляется
известная узость КР, претендующей на роль универсального принципа в объяснении
эволюции коммуникации.

10 Сюда отчасти примыкает вопрос о, энергетической стоимости территориального поведения, которому посвя-
щена большая серия работ по нектароядным видам птиц (см. например Evald, Carpenter, 1978; Pyke, 1979).
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Следует заметить, что в системе взглядов классической этологии КР логически не-
противоречива, и в этом смысле вполне оправдана. Если же анализировать ее с более
широких позиций, сразу возникает вопрос о степени операциональности таких, напри-
мер, понятий как «улучшение» коммуникации и устранение «двусмысленности» сиг-
нала. По замечанию Т. Добржанского в лексиконе ученого не должно быть места сло-
вам «хорошо» и «плохо» (цитировано по: Simpson, 1941). Но даже заменив слово «улуч-
шение» термином «увеличение эффективности», мы не избавляемся от бросающейся в
глаза неопределенности этих оценочных категорий. Если не вводить явным образом
критериев для оценки эффективности коммуникации (проблема, по-видимому, не толь-
ко не решенная, но и едва ли поставленная в этологии)10 , легко утверждать, что комму-
никация у почвенных амеб (Bonner, 1969) столь же эффективна, как и у шимпанзе, или
даже более эффективна – ввиду меньшего числа сигналов, действующих с механичес-
кой точностью и с минимумом информативного шума (неизбежно возникающего при
использовании в общении континуальных сигналов нескольких разных модальностей).
Здесь мы сталкиваемся со всеми сложностями трактовок общей проблемы прогрессив-
ного развития в живой природе (см. Яблоков, 1969).

Говоря об эффективности коммуникации, можно иметь в виду два принципиально
разных явления. Это, во-первых, усиление чисто физического эффекта – например уве-
личение дальности действия звукового сигнала за счет поступательного развития зву-
коизлучающих систем и резонаторов. Во-вторых – дифференциация содержания транс-
лируемых сообщений и выработка у особи-приемника способности их адекватного
распознавания. Мы полагаем, что КР достаточно правдоподобна для объяснения пер-
вого ряда явлений, но сталкивается с серьезными трудностями в применении ко второ-
му. Чтобы развить эту мысль, требуется, несомненно, гораздо более развернутая ар-
гументация, чем содержание предыдущих разделов этого обзора. Но за неимением ме-
ста наши доводы могут быть здесь лишь весьма схематичными и упрощенными (де-
тальное изложение нашей позиции см. Панов, 1978)11.

Благополучие видов с половым размножением всецело зависит от успешной встре-
чи половых партнеров. В этом смысле отбор, по-видимому, будет благоприятствовать
всякой инновации, которая увеличивает дальность действия видовых опознавательных
сигналов (см. Cherfas, 1979). Что касается всех прочих коммуникативных контекстов,
возникающих в деме, то они могут обслуживаться или одним и тем же «маяковым»
сигналом, варьирующим чисто модификационно (например на основе запечатления и
обучения, как это происходит с песнями многих видов птиц) или с использованием
немногих других столь же или даже менее вариабельных сигналов. Последние в своем
становлении могут быть коррелятивно связаны с первым или друг с другом, и совсем
не обязательно должны эволюционировать как самостоятельные генетически детерми-
нированные сущности, каждая из которых подвергается независимым давлениям отбо-
ра (о явлениях системных корреляций см. Шмальгаузен, 1946; Gould, Levontin, 1979).

В основе затронутых выше адаптационистских взглядов лежит наивный генети-
ческий атомизм, который имеет очень мало общего с истинным положением вещей.
Несколько перефразируя слова С.В. Мейена (1975: 89), можно сказать, что отбору не
под силу заниматься мелочной опекой каждого отдельного сигнала. При этом не следу-
ет упускать из виду, что наши процедуры выделения сигналов в значительной степени
условны. Именно поэтому там, где один исследователь видит, скажем, 24 сигнала, дру-
гой выделяет только 13 (Marler 1976; см. 2.1Б).

Рассмотрим коротко лишь два случая, которые принято считать своего рода пара-
дными примерами ритуализации. У манящих крабов рода Uca самец привлекает самку

12  См. статью под № 29 в этом сборнике.
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к своей норе, размахивая в воздухе гипертрофированной по размерам и контрастно ок-
рашенной клешней (вторая маленькая клешня служит крабу при кормлении и не уча-
ствует в сигнальных движениях). Приближающуюся самку краб хватает «за руку» и
уводит в свою норку. Но тог же самый флажный код хозяин норы использует для ее
охраны от прочих самцов, а при сближении противников гипертрофированная клешня
захватывает клешню оппонента и служит для борьбы с ним. Нам кажется естествен-
ным видеть в этих двух последовательностях событий одну форму поведения, исполь-
зуемую по-разному в зависимости от обстоятельств. Иначе думает Б. Хазлетт (Hazlett,
1972), который считает размахивание клешней визуальным агонистически-сексуаль-
ным ритуализованным сигналом, а захват клешни соперника – другим, тактильным аго-
нистическим ритуализованным сигналом. Несомненное сходство сигналов, адресуемых
хозяином территории и самцам и самкам своего вида вполне объяснимо, если рас-
сматривать охрану территории как один из возможных способов обеспечения надеж-
ной встречи половых партнеров в условиях изоляции от конкурентов.

Поэтому не вызывает удивления, что процесс ритуализации (или какой-либо иной)
привел к выработке универсального сигнала (или комплекса сигналов) привлечение-от-
пугивание, а не двух контрастирующих друг с другом сигналов, которые по логике при-
верженцев КР должны были бы более эффективно обслуживать два существенно разных
типа взаимодействий (полового и антагонистического). Между тем, ни самцы, ни самки
краба не испытывают, по-видимому, каких-либо затруднений в трактовке такого универ-
сального сигнала с двумя взаимно уничтожающимися, казалось бы, значениями» (да–
нет) или, по сути дела, вообще лишенного значения вне конкретного контекста.

У австралийского атласного шалашника Ptilonorhynchus violaceus (Aves) мы нахо-
дим один из самых поразительных случаев брачного ритуала во всем животном мире.
Самец строит из ветвей и травы шалаш высотой до 2 м, покоящийся на плетеном мате
со своеобразными парапетами. Стенки шалаша самец украшает цветами, раковинами,
костями и раскрашивает соком плодов, наносимым на субстрат с помощью особой ки-
сти, изготовляемой хозяином сооружения из размочаленной на конце палочки. Вместе
с тем, как указывает Дж. Диамонд (Diamond, 1982), брачные и агрессивные демонстра-
ции самца, рекламирующего свой шалаш, настолько сходны, что самки сталкиваются с
большими трудностями во время свиданий около беседки, которые лишь редко закан-
чиваются копуляцией. Самец нередко пытается изгнать самку, приближающуюся к
шалашу, а в случае завершения копуляции та обычно настолько психически травмиро-
вана, что с большим трудом покидает место встречи.

Заметим, что в данном случае не вполне сбывается одно из главных предсказаний КР,
согласно которому за счет ритуализации взаимоотношения коммуникантов должны оп-
тимизироваться. Как полагают, это в частности должно заключаться в том, что у видов с
ритуализованным поведением (в отличие от тех коммуникация которых не ритуализова-
на) конфликты редко ведут к смерти или к травмированию соперника (см., напр., Kramer,
1972; экспериментальные доказательства: Hazlett 1972). Гипотеза КР сформулирована в
столь общей и нестрогой форме, что едва ли может быть тестирована на обширном эмпи-
рическом материале. Дж. Мэйнард Смит (1981) попытался вместо этого построить чисто
формальную модель эволюции конвенциональных отношений у животных (так называе-
мая «теория устойчивой эволюционной стратегии»), которая была подвергнута серьез-
ной критике в ряде недавних работ (напр., Waser, Wiley, 1979; Caryl, 1981).

Хотя КР сыграла важную эвристическую роль в период становления классической
этологической теории и синтетической теории эволюции, с тех пор на протяжении по
крайней мере 30 лет она не обогатилась ничем истинно новым (если не считать «прин-
ципа деритуализации» Мойнайна, который трудно признать удачным) и сегодня оста-
ется практически в том же виде, как и в момент своего создания. Вероятно, этим объ-
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ясняется несомненный спад интереса исследователей к явлению ритуализации в после-
дние годы. Становится все более очевидным, что КР не может уже претендовать на
роль единственного или главного принципа в объяснении эволюции коммуникации.

Мы полагаем, что основными пороками КР являются, во-первых, ее в целом умозри-
тельный характер (что затрудняет строгое тестирование КР) и, во-вторых, лежащие в ее
основе чисто типологические представления о коммуникативной системе как о простой
сумме генетически фиксированных структурно-функциональных единиц (см. 2.1. Г).

Очевидно, рождение новых перспективных подходов к изучению эволюции комму-
никации возможно лишь на основе адекватного понимания механизмов коммуникатив-
ного поведения, доступных сегодня непредвзятому научному анализу. Эта стратегия
позволит выйти из порочного круга, в котором механизмы коммуникации объясняются
через гипотетическую историю их становления (ритуализацию), а она, в свою очередь,
– через сугубо ритуальный характер коммуникации. Стоит заметить, что иной, инте-
ресный и перспективный путь к адекватному описанию и анализу коммуникативного
поведения показан в ряде исследований последнего десятилетия, среди которых отме-
тим в первую очередь работы В. Шлейдта (Schleidt, 1973, 1974, 1982).

В основе его построений лежит критика ранних представлений о стереотипности
сигнала (которая в рамках КР является собой главный критерий его разборчивости).
Сугубо интуитивным оценкам степени стереотипности автор противопоставляет логи-
ческий анализ системного объекта, каковым является даже сравнительно простой во-
кальный сигнал, а также строгие количественные опенки регулярности присутствия
отдельных элементов сигнала в популяции данных сигналов (воспроизведенных одной
особью или многими особями), степени связанности этих элементов друг с другом и
вариабельности многих параметров каждого элемента. В. Шлейдт приходит к выводу
об отсутствии однозначной связи между строгой стереотипностью сигнала и его ком-
муникативной эффективностью. Высокая вариабельность сигнала (которую мы нахо-
дим в частности в песнях птиц) может повышать, а не снижать эффективность комму-
никации. Эта мысль согласуется с увеличением разнообразия акустической сигнализа-
ции у высших позвоночных (птиц и млекопитающих) по сравнению с низшими (бес-
хвостые амфибии) и с насекомыми (прямокрылые и др.).

Подчеркивая способность животных реагировать на длинные ряды сигналов, как
бы аккумулируя предшествующие события, В. Шлейдт переносит акценты с анализа
одиночного сигнала на анализ их длинных последовательностей. В этой связи особую
важность приобретает исследование повторяемости сигналов и изучение роли избы-
точности как фактора обеспечения надежности трансляции (см. также Slater, 1973).

Понимание коммуникации как длительного процесса, развертывающегося во вре-
мени и в социально организованном пространстве – это своего рода «популяционистс-
кий» подход в изучении коммуникации животных, отвечающий духу времени и, не-
сомненно, противостоящий типологическому подходу, трактующему коммуникацию как
диалоговый обмен стереотипными дискретными сигналами. Этот новый «процессу-
альный» подход к анализу коммуникации животных дает сегодня ростки в самых раз-
личных отраслях современной этологии (Simpson, 1973; Slater, 1973; Wenner, 1974;
Halliday, 1975; Панов, 1978; Van Der Berken, Cools, 1980) и тем самым намечает воз-
можности плодотворного синтеза между изучением коммуникативных систем и анали-
зом долговременных социальных процессов в популяциях животных.

1.3. Социальное поведение и его организующая роль в популяции

Одно из главных направлений современной этологии, сложившееся в основном в
последние 20 лет, сосредоточило свои усилия на выяснении взаимосвязей между аутэ-
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кологией вида, его популяционной экологией и той категорией поведения, которая обес-
печивает взаимосвязи между особями в популяции и обозначается как социальное по-
ведение. Это комплексное направление получило название социоэтологии (Crook, 1970б).
По мнению этого автора, в социоэтологии можно выделить три тесно взаимосвязанных
раздела: 1) социоэкология, исследующая соотношения между аутэкопогией вида и спо-
собами организации его популяций; 2) социодемография, занятая изучением поло-воз-
растной структуры популяции и ее роли в динамике численности; 3) изучение социаль-
ного процесса в целом и тех его особенностей, которые создают почву для социально
обусловленной селективной смертности (социальный отбор). Хорошо видно, что тема-
тики названных разделов широко перекрываются, давая возможность рассмотреть одно
и то же явление с разных точек зрения.

В середине 1960-х годов начало оформляться другое направление в исследовании
биосоциальности, именно социобиология. В отличие от социоэкологии, здесь основ-
ные акценты перенесены с экологической проблематики на эволюционно-генетичес-
кую. Для объяснения становления социальности выдвинут целый ряд дедуктивных
формально-логических моделей (эволюции альтруизма путем родственного отбора,
эволюции реципрокного альтруизма, манипуляции родительским вкладом и т.д.), осно-
ванных на теоремах математической генетики. Изложение этих взглядов см.: Hamilton,
1964; Trivers, 1972; Alexander, 1974; Wilson, 1975; Vehrencamp, 1979; Дьюсбери, 1981;
Мэйнард Смит, 1981, их критику: см.: Гаузе, Карпинская, 1978; Gould, 1978; Sade, 1980;
Панов 1982, 1983; данный обзор – 3.3.

Социальное поведение, обеспечивая взаимосвязь особей в популяции, объединяет
множество индивидов в некое единство, обладающее свойствами системы. Эта система
именуется разными авторами популяционной, социальной, социо-демографической, са-
мовоспроизводящейся (breeding) и т.д. Все эти термины, являются, по существу, сино-
нимами, хотя и подчеркивают разные аспекты явления.

В рамках системы полезно разграничивать категории структуры и организации. Под
структурой попупяционной системы мы понимаем способ членения популяции на груп-
пировки более низких уровней, обладающие определенным демографическим соста-
вом и так или иначе размещенные друг относительно друга в пространстве. Примерами
могут служить моногамные семьи (самец, самка и их детеныши одного или нескольких
поколений), относительно равномерно размещенные в пространстве по взаимоисклю-
чающим территориям, или же группы, включающие многих особей каждого пола и воз-
раста, живущие на широко перекрывающихся участках обитания. Фигурально выража-
ясь, структура – это одномоментный срез через систему, отражающий ее статику (Ма-
линовский, 1970). Множество последовательных временных срезов дают динамичес-
кую картину, позволяющую перейти к описанию организации. Организация – это спо-
собы взаимодействия структурных единиц разного уровня друг с другом: их взаимное
притяжение, отталкивание, вытеснение одних другими и т.д.11  Эти взаимодействия могут
быть как непосредственными (собственно коммуникация), так и опосредованными. В
последнем случае наблюдаемый исследователем результат (например, вытеснение од-
ной группировки другой) может быть следствием событий, существенно удаленных в
пространстве и во времени от непосредственно исследуемой ситуации – например ис-
ходом взаимодействия группы-узурпатора с другими ее соседями (см., напр., Vanderbergh,
1967; Morrison, Menzel, 1972).

11 Описание своеобразия связей между элементами данной системы выявляет те ограничения, которые нала-
гаются на все пространство возможностей при осуществлении подобных связей. Если возможны все без
исключения варианты связей, то организация, в строгом смысле слова, отсутствует. Отсюда можно пони-
мать организацию, как спектр ограничений или запретов, налагаемых на отношения между структурными
элементами системы (Эшби, 1966).
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Следует заметить, что словосочетание «этологическая структура», традиционно ис-
пользуемое в русскоязычной литературе, является стенографическим ярлыком для все-
го круга затронутых выше явлений. Хотя этимологически оно апеллирует к структуре,
в действительности здесь речь идет также и об организации популяционных систем
средствами социального поведения. В этом смысле, на наш взгляд, неоправданно рас-
смотрение в одном ряду в качестве более или менее равнозначных категорий понятий
поло-возрастная (демографическая), пространственная и этологическая структуры. Две
первые категории целиком входят в состав третьей.

Проблемы описания и классификации социо-демографических систем

Вероятно, нет необходимости доказывать что классификация, как способ упорядо-
чения накопленных и вновь поступающих данных, есть основа не только всякой науки,
но и любой рациональной деятельности. «Классификация является, пожалуй, основ-
ной процедурой, посредством которой мы вносим некоторый порядок и связность в
обильный поток информации из реального мира. Группируя данные чувственного вос-
приятия в классы или «множества», мы преобразуем массу громоздкой информации,
делая ее более обозримой и пригодной для дальнейшего обобщения» (Харвей, 1974). В
зависимости от задачи исследователя, классификация может служить также для поиска
фактов, из которых мы намерены построить гипотезу или же для упорядочивания фак-
тов ради проверки уже существующих гипотез. Таким образом, классификация являет
собой начальную точку и кульминацию научного исследования (там же).

Построение работоспособной классификации требует знакомства с общими прин-
ципами систематики (см. например Любищев, 1972; Красилов, 1975). Один из них со-
стоит в том, что полезная классификация может быть построена лишь при условии
ясного осознания задачи, стоящей перед исследователем. Поскольку число задач в прин-
ципе неисчерпаемо, одни и те же объекты могут быть аранжированы в самые различ-
ные классификационные схемы. Не только бесполезно, но и воистину нереалистично
требовать раз и навсегда заданной классификации. Есть только одна вещь, которая хуже,
чем слишком часто меняющиеся классификации – это классификация, которая никогда
не меняется, даже если ясно, что она совсем не отвечает новым условиям (Харвей, 1974).

Вероятно, полезно различать общие классификации, предназначенные для широ-
кого использования исследователями, работающими в рамках данной дисциплины (в
нашем случае – социоэтологии), и частные классификации, предназначенные для спе-
циальных целей. Примером первой может служить классификация социальных систем
Э. Уилсона (Wilson, 1975), выделяющего такие крупные классы как «одиночный образ
жизни», «семисоциальность», «парасоциальность», «квазисоциальность» и «эусоци-
альность». Примером специальной классификации может служить схема Дж. Брауна
(Brown, 1978), в которой упорядочены различные случаи коммунальных ячеек у птиц
(см. ниже).

Можно назвать много других общих (Wilson, 1975; Шилов, 1977; Рощевский, 1978)
и частных (Breder, Rosen, 1966; Eisenberg, 1966; Struhsaker, 1969; Wilson, 1971; Estes,
1974; Pitelka et al., 1974) схем классификации социальных систем в цепом или их от-
дельных подсистем – например, пространственного структурирования (Hinde, 1956;
Brown, Orians, 1970) или половых и семейных связей (Jenni, 1974; Wittenberger, 1978).
Однако легко видеть, что существующие общие схемы слишком общи, чтобы их можно
было использовать в практике повседневной работы (например, схема Alexander, 1974:
327, в основу которой положен критерий родственных связей). Напротив, частные клас-
сификации обычно охватывают слишком узкий круг явлений (данные по одному так-
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сону уровня семейства, отряда или класса; один аспект социальной структуры в отрыве
от всех прочих и т.д.) и при этом подчас чрезмерно детализированы, чтобы их можно
было экстраполировать на другие таксоны и на охват феномена биосоциальности в це-
лом. О важности построения моделей (в нашем случае – моделей описания), обладаю-
щих слабой специфичностью и оставляющих простор для интерпретации возможно
более широкого спектра явления см.: Джордж, 1963: 86.

Мы убеждены в том, что одной из первоочередных задач социоэтологии является
создание предварительной классификации «среднего уровня», которая могла бы привес-
ти в обозримую систему поистине колоссальное число фактов, накопленных за после-
днюю четверть века. Эта классификация будет весьма схематичной на уровне выделения
классов высокого порядка, но каждый из них в дальнейшем можно детализировать с уче-
том уже существующих частных схем или за счет создания новых. Учитывая прагмати-
ческую направленность такой классификации (организация эмпирических данных), она
на первых порах будет скорее «искусственной», нежели «естественной». Однако, как мы
полагаем, лишь на основе подобных широких построений возможно дальнейшее превра-
щение описательной социоэгологии в сравнительную дисциплину, способную увидеть
свой предмет с «высоты птичьего полета» и сконцентрировать усилия на конечной задаче
объяснения принципов эволюции социальной организации. Первая попытка создания
общей типологической схемы социальных систем уже предпринята (Панов, 1983). Хотя
мы и пытались действовать методом дедуктивной классификации (разделение на классы
с использованием предварительно заданного набора признаков), в целом наша классифи-
кация носит интуитивистский характер, будучи построена путем группировки объектов
вокруг нескольких эталонных типов (см. Любищев, 1972: 54; Харвей, 1974: гл. 17).

Вопрос о том, какова должна быть истинная стратегия создания необходимой все-
объемлющей классификации, слишком обширен, чтобы обсуждать его в этом обзоре.
Чисто методические трудности здесь поистине колоссальны. Хотя вполне очевидно,
что искомая классификация должна строиться с использованием в качестве критериев
неких параметров пространственной и демографической структуры, выделение и от-
бор разумного числа параметров сами по себе порождают серьезную методическую
проблему. Вопрос о том, какие из признаков существенны и каким должно быть их
необходимое и достаточное количество – это общая трудность всех систем классифика-
ции. Она неизмеримо возрастает, если к тому же учитывать вес признаков, которые в
нашем случае имеют континуальную природу, изменяясь от популяции к популяции и
от вида к виду от максимальной выраженности до почти полного отсутствия (см. 3.2).

Сказанное можно проиллюстрировать интересной работой Дж. Брауна (Brown, 1978).
В целях строгой классификации коммунальных систем у птиц автор выделяет 8 критери-
ев, каждый из которых имеет от двух до трех состояний (всего 19 признаков). После при-
своения каждому из 34 рассмотренных видов набора характерных для него признаков
получается 25 комбинаций, в том случае если придавать всем признакам одинаковый вес,
и 28 комбинаций, если признаки интуитивно взвешивать. Иными словами, в любом слу-
чае 21 вид (61% от всей выборки) оказываются обладателями уникальных наборов при-
знаков (представляя собой таким образом самостоятельные группы) и лишь 13 видов
объединяются в группы от 2 до 5 (рис. 1). Эти группы, как правило, включают в себя
представителей разных отрядов, тогда как близкие виды подчас имеют совершенно раз-
ные наборы признаков (сравни например строки 2 и 3 приведенной таблицы).

Хотя в данном случае все изученные виды составляют так называемую политети-
ческую группу (см. Бейли, 1970: гл. 7), иллюстрируя более чем правомерный случай
классификации, невольно возникает вопрос, имеем ли мы дело с естественным клас-
сом явлений или с произвольной выборкой несущностного характера (см. например
Ricklefs, 1975 о биологической разнородности явлений коммунального гнездования). В
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äàííîì ñëó÷àå ýòîò âîïðîñ íå ñòîèò îñîáåííî îñòðî, ïîñêîëüêó çàäà÷à Áðàóíà ñîñòîÿëà
ñêîðåå â ïîïûòêå âûÿâèòü îáùèå è ðàçëè÷íûå ñâîéñòâà âèäîâ, òðàäèöèîííî èìåíóå-
ìûõ êîììóíàëüíûìè, ÷åì â ñòðåìëåíèè îáîñíîâàòü áèîëîãè÷åñêèé óíèôîðìèçì ÿâëå-
íèÿ êîììóíàëüíîñòè ó ïòèö.

Îäíàêî íåëüçÿ óïóñêàòü èç âèäó òåõ îïàñíîñòåé, êîòîðûå òàèò â ñåáå îáúåäèíåíèå â
ãðàíèöàõ îäíîé êàòåãîðèè ÿâëåíèé ïðèíöèïèàëüíî ðàçíîé áèîëîãè÷åñêîé ñóùíîñòè –
íàïðèìåð, ñ èñïîëüçîâàíèåì îäíîãî-åäèíñòâåííîãî ïðèçíàêà, èñòèííàÿ öåíà êîòîðîãî
ìàëà èëè íåèçâåñòíà. Äàëüíåéøèé ïðè÷èííûé àíàëèç òàêîãî ðîäà ñáîðíûõ êàòåãîðèé
ìîæåò ïðèâîäèòü ê ñîâåðøåííî íåàäåêâàòíûì âûâîäàì (ñì. Ïàíîâ, 1983: ãë. 4).

Ïðèâåäåííûé ïðèìåð êëàññèôèêàöèè äåëàåò ïîíÿòíîé âñþ ñëîæíîñòü çàäà÷è, âîç-
íèêàþùåé ïðè ïîïûòêàõ òèïîëîãèçàöèè ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì â îáúåìå âñåãî öàð-
ñòâà æèâîòíûõ.

Ðèñ.1 Ñõåìà êëàññèôèêàöèè êîììóíàëüíûõ ÿ÷ååê ó 34 âèäîâ ïòèö ïî 18 ïðèçíàêàì. Êðåñòèêîì
îáîçíà÷åíî ïðèñóòñòâèå äàííîãî ïðèçíàêà. Ïî Brown, 1978, óïðîùåíî.
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 Внутривидовая изменчивость социо-демографических систем
и трудности их типологизации

То, что сегодня принято называть популяционной (социальной, социо-демографи-
ческой) системой – это в сущности способ существования вида (Armitage, 1981), сло-
жившийся в определенных, хотя и широко варьирующих условиях внешней среды. Не-
трудно предположить, что структура и организация социо-демографической системы
небезразличны к внешним влияниям и будут претерпевать те или иные изменения при
достаточно резких сдвигах средовых факторов. Можно также допустить а priori, что
спектр возможных состояний системы не беспределен: если структура социальных от-
ношений хоть в какой-то мере предопределена генетическими особенностями социаль-
ного поведения, эти особенности будут создавать запреты для выхода системы за некие
критические рамки, за пределами которых системе грозит разрушение (например, вы-
мирание популяции).

Начиная с 1960-х годов в социоэтологии намечается явная тенденция к переходу от
жесткого генетического детерминизма и типологизма в сторону эпигенетических взгля-
дов, допускающих весьма широкую изменчивость социальной структуры и организа-
ции вида.

Например, группировки приматов до этого рассматривались как имеющие на всем
протяжении ареала вида жесткую, неизменную структуру, поддерживаемую посред-
ством половых связей и иерархического доминирования (Morrison, Menzel, 1972). Пос-
ледующие сравнительные полевые исследования социальных структур у одного и того
же вида в разных регионах, где он занимает различные местообитания (например,
саванных и лесных популяций бабуина Papio cynocephalus) привели к другой крайно-
сти. Возникло сомнение в том, можно ли вообще говорить о неком типичном для вида
способе социальной организации, о какой-либо видоспецифической норме (Rowell,
1966, 1967).

Х. Куммер (Kummer, 1967) занимает в этом вопросе особую позицию, полагая, что
видоспецифическое социальное поведение достаточно жестко детерминировано гене-
тически и остается в целом одинаковым в разных условиях среды, тогда как социальная
организация есть по свой сути подвижный механизм адаптации к меняющимся услови-
ям, и может, таким образом, претерпевать весьма существенные преобразования в про-
странстве и во времени. Мимоходом следует заметить, что в самые последние годы
этим несомненно плодотворным эвристическим концепциям приходится выдерживать
тяжелую конкуренцию с упомянутым выше вульгарным генетическим детерминизмом,
показавшим свою несостоятельность в 1950-е годы и вновь возродившимся в формали-
стических концепциях социобиологии (см. З.ЗБ).

Сейчас возможность широкой вариабельности в строении видовой социо-демогра-
фической системы не подлежит сомнению. Помимо обширных данных по географи-
ческой изменчивости, доказанной для многих видов птиц и млекопитающих (Armitage,
1977; Caraco, Wolf, 1975; Kruuk, 1975; Monfort-Braham, 1975; Hrdy, 1979; Stacey, 1979),
многолетние исследования ряда модельных видов свидетельствуют также о биото-
пической изменчивости и о временной изменчивости по сезонам и по годам (Vehrencamp,
1978; Walsberg, 1978; Craig, 1979; Marsh, 1979; Myers et al., 1979; Trail, 1980). Однако
важно то, что даже в случае существования у данного вида двух или нескольких вари-
антов социальной структуры и организации, эти варианты обычно не охватывают всего
спектра систем, описанных в пределах отряда или класса (а иногда – и семейства), к
которому принадлежит интересующий нас вид. Например кустарниковая сойка может
существовать в составе моногамных пар (Aphelocoma coerulescens insularis – Atwood,
1980) или коммунальных ячеек с помощниками нескольких поколений (Aphelocoma c.
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coerulescens – Woolfenden, Fitzpatrick, 1978), но эти группировки всегда территориаль-
ны и не образуют колониальных поселений (типичных, например, для сосновой сойки
Gymnorhinus cyanocephalus – Brown, 1974).

Мы не будем сейчас останавливаться на интересном и важном вопросе о том, явля-
ются ли подобные географические варианты необратимыми этапами дивергенции со-
цио-демографических систем или же типичными модификациями ненаследственного
характера. В данный момент для нас важно другое. Поскольку крайние варианты (в
случае географической изменчивости) или отдельные состояния (в случае сезонной из-
менчивости) данной социо-демографической системы оказываются очень близкими или
даже не отличимыми от социo-демографических систем иных типов, спектр объектов,
подлежащих классификации, предстает перед нами не как множество дискретных объек-
тов с четко очерченными границами, а как типичный континуум. Процедура подразде-
ления подобного континуума на отдельности, требующие названий (номинация) и пос-
ледующего их различения, иногда называется упорядочиванием (Creig-Smith, 1964, ци-
тировано по: Харвей 1974).

Рассматривая упорядочивание как специальный, наиболее сложный случай клас-
сификации, Д. Харвей пишет: «Если переменные непрерывно распределены в простран-
стве (или во времени), то различить такие объекты, не делая определенных пре-
дположений, невозможно». Однако, замечает далее автор, с методологической точки
зрения важны даже не столько характер этих предположений, зависящих от характера
задачи, сколько необходимость помнить в дальнейшем о том, что сделаны такие-то и
такие-то предположения. Иными словами, нельзя забывать, что способ разбиения кон-
тинуума задан самим исследователем априорно, как звено аналитической процедуры, а
не навязан классификатору однозначно объектом его изучения (см. Цопф, 1966).

Важным моментом создания работоспособной классификации является присвое-
ние выделенным классам явлений (или типам) определенных имен, названий. Лишь в
том случае, если такая этикетка воспринимается одинаково всеми работниками данной
дисциплины, возможна адекватная коммуникация между ними. В этом смысле система
конвенциональных терминов, рождаемых классификацией, делает последнюю осно-
вой внутридисциплинарного языка. В настоящее время язык социоэтологии нельзя счи-
тать достаточно организованным, чтобы он мог выполнять эффективные коммуника-
тивные функции. Одни термины (агрегация, стая и пр.) являются слишком общими,
другие (коммуна, прайд, клан) – чересчур частными, применимыми лишь к отдельным
видам. Многие термины (такие, например, как колония, стая, кооперация) чересчур
многозначны и, таким образом, не являются научными терминами в строгом смысле
слова. Наведение порядка в социоэтологической терминологии является одной из важ-
ных текущих задач (см. Brown, 1978: 145).

Объяснительные гипотетические схемы в социоэкологии
и социобиологии

Описание социо-демографических систем и группировка их в классы на основе
структурного подобия (изоморфизма) – это необходимый этап работы, предшествую-
щий любой попытке объяснения сущности исследуемых нами феноменов. Сама же эта
сущность может рассматриваться с разных точек зрения – через анатомию (структуру)
объекта или класса однотипных объектов, через его функцию и через его происхожде-
ние. Соответственно, на первых порах полезно разграничивать объяснения, апеллиру-
ющие к строению объекта (субстанциальные, атрибутивные и структурные объясне-
ния), к следствиям его деятельности (следственные – в частности, функциональные
объяснения) и к причинам его возникновения (генетические объяснения) (см. Никитин,
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1970). Тот факт, что впоследствии эти три типа объяснений неизбежно будут объедине-
ны в составе сложного (комбинированного или смешанного) объяснения, дающего все-
сторонний взгляд на сущность интересующих нас явлений, не отрицает возможности и
необходимости четкого разграничения структурного, функционального и генетическо-
го подходов на ранних этапах познавательной деятельности. Более того, отсутствие яс-
ности в их разграничении приводит к нарушению основных законов логики – например
к смешению категорий причины и следствия.

Структурные объяснения

Структурное объяснение объекта состоит либо в установлении его внутренних эле-
ментов и способа их сочетания в единое целое, либо в установлении места объясняемо-
го объекта в некой большой системе (суперструктуре) (Никитин, 1970). Из этого на наш
взгляд следует, что грамотное детальное описание событий, происходящих в популя-
ции, уже само по себе является серьезным шагом в сторону понимания ее сущностных
характеристик. Сегодня такие описания социо-демографического состава и его дина-
мики во времени (устойчивость внутрипопуляционных ячеек в связи с процессами эмиг-
рации и иммиграции), пространственных связей между ячейками, соотношений между
величиной ячейки и ее репродуктивным успехом и т.д. сделаны на большом числе мо-
дельных видов (см., напр., Lill, 1974; Armitage, 1977; Armstrong, Whitehouse, 1977; De
Vos, 1979; Saitou, 1979; Maxon, Oring, 1980; Rood, 1980; Baeyens, 1981; McCracken,
Bradbury, 1981; Rowley, 1981).

Важно заметить, что в структурных объяснениях те события, которые имеют место
на более высоких уровнях, должны строиться через анализ явлений ближайшего, более
низкого уровня. В нашем случае события на популяционном уровне (например, дина-
мика численности популяций) и на уровне таких субпопуляционных единиц, как ком-
муны, кланы, колонии, требуют объяснений через поведение слагающих их особей.
Однако объяснение событий на уровне группировок разного ранга может быть адекват-
ным лишь в том случае, если правильно поняты принципы индивидуального поведения
особей, исследуемые классической этологией, зоопсихологией, нейроэтологией и т.д.
Иными словами, полезные построения в анализе популяционных систем требуют от
исследователя пристального и непредвзятого внимания к основам и результатам
деятельности названных дисциплин.

Но если это необходимое требование выполняется в работах социоэтологов, вы-
шедших из классической этологии (например Crook, 1970б; Hinde, 1974; Slater, 1981),
то совсем иное наблюдается в среде нового поколения социобиологов. Громадная об-
ласть исследований индивидуального поведения во всей его сложности и противоречи-
вости зачастую остается вне рамок их видения. Поведение индивидуума задано апри-
орно как автоматически целесообразное, поскольку, исходя из упрощенческих дедук-
тивных схем социобиологии, в генотипе особи закодированы готовые решения на все
случаи жизни (пример подобного генетического детерминизма см. Clutton-Brock, Harvey,
1976). Если для этолога инстинкт одновременно и мудр и слеп (Фабр 1911), то для со-
циобиолога он только мудр.

Поэтому у социобиолога часто и не возникает вопроса, как именно стохастика по-
ведения индивидов обусловливает динамику поведения социума. Вместо этого пыта-
ются выяснить, почему при данной социальной структуре поведение индивидов оказы-
вается таким, как его склонен видеть социобиолог. Вот типичное описание социобио-
логического подхода: «В последние годы центр внимания в изучении социо-сексуапь-
ных взаимодействий у птиц сместился с изучения взаимосвязей как таковых к оценкам
вознаграждения каждого из участников в плане их генетической приспособленности



32 Е.Н. Панов. Избранные труды

(fitness). Подходы, направленные на описание сил, связывающих особей в диады (на-
пример, супружество привязанность) привлекают сейчас меньше внимания, чем описа-
ние индивидуальных программ (тактика, стратегия). С этой новой позиции взаимосвязь
между особями становится не более чем побочным продуктом взаимной эксплуатации
особями друг друга в качестве некоего ресурса» (Lumpkin et al., 1982).

Лишаясь реальной базы для адекватного структурного объяснения социо-демог-
рафических систем, социобиологи обычно незаметно минуют этот необходимый и тру-
доемкий этап работы, обращаясь сразу к функциональным и причинным объяснениям
– зачастую совершенно произвольным. В результате социобиологи идут по пути объяс-
нения структуры через ее функцию и эволюцию этой функции, тогда как более продук-
тивной стратегией считается как раз обратная: объяснение функции системы через ее
структуру (Никитин, 1970: 107).

Функциональные объяснения

Статья, из которой взята предыдущая цитата, называется гак: «Поддержание кон-
тактов между половыми партнерами…: социальные связи или надзор (surveillance)?»
Последний термин обозначает тип поведения, который якобы позволяет его носителю
(в данном случае – самцу) воспрепятствовать другим самцам оплодотворить партнер-
шу надзирателя и стать отцом ее потомства. В противном случае, утверждают социоби-
ологи, самцу из пары придется воспитывать чужое потомство, что снизит генетичес-
кую приспособленность этого самца. Отсюда вывод, что «отбор должен благоприят-
ствовать тем самцам, которые обнаруживают и отвергают уже оплодотворенных самок
или любыми другими способами охраняют свое генетическое отцовство» (Trivers, 1972,
цитировано по: Zenone et al., 1979).

Вот типичное функциональное объяснение, опирающееся на распространенную
идею, что функцией биологической системы можно считать лишь такие выигрышные
следствия ее деятельности, которым благоприятствует естественный отбор и кото-
рые, таким образом, сформировались в прошлом под действием этого механизма
(Hinde, 1975; Мэйнард Смит, 1976). Так Р. Везерхед и Р. Робертсон (Weatherhead,
Robertson, 1980), показав в полевом эксперименте, что агрессивность самца саванной
овсянки Passerculus sandvichensis по отношению к чучелу самца того же вида снижа-
ется по ходу сезона размножения, объясняют это тем, что самцу выгодно защищать
самку до откладки яиц и необязательно после, когда его отцовство уже гарантирова-
но. Отсюда вывод, что социальное поведение самца селектировано в эволюции как
механизм уменьшения риска быть «обкраденным» в генетическом отношении (с. 995,
996). Мимоходом замечу, что это типичный ход мысли социобиологов с их антропо-
морфическими категориями «обмана», «дезертирования», «адюльтера», «воровства
гамет» (клептогамии – см. Govati, 1981), «проституции» (Wolf, 1975), «сексуального
сына» (Weatherhead, Robertson, 1981) и т.д.

Разумеется, нет никаких оснований отрицать полезность функциональных объяс-
нений вообще. Например, одним из серьезных завоеваний социоэтологии явилось вы-
яснение важной роли территориального поведения в ограничении плотности и в регу-
ляции численности популяции (Watson, Moss, 1970; Klomp, 1972; Patterson, 1981). Бу-
дучи предложена в качестве гипотезы, встреченной первоначально не слишком
доброжелательно, эта идея имела четкое альтернативное решение и к тому же могла
быть проверена экспериментально (методом изъятия части территориальных особей,
участки которых, как оказалось, быстро заселяются резервными, нетерриториальными
животными – обзор см. Панов, 1983: 3.6.3).

Однако при использовании функциональных объяснений возникает ряд серьезных
трудностей. Первая из них состоит в потенциальной бесконечности такого рода объясне-
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ний, каждое из которых может оказаться одинаково правдоподобным и одинаково непро-
веряемым. Как пишут С. Гоулд и Р. Левонтин (Gould, Levontin, 1979: 153), спектр адапта-
ционистских трактовок столь же неограничен, сколь неограниченна плодовитость ума
ученого. В цитированной работе речь идет о многочисленных попытках социобиопогов
верифицировать упомянутую выше гипотезу охраны генетического отцовства. Характер-
но, что в тех случаях, когда у какого-либо данного вида агрессивность особей не снижает-
ся, а возрастает к концу сезона размножения, гипотеза «охраны отцовства» с легкостью
уступает свое место гипотезе «родительского вклада» (LaPrade, Graves, 1982). Такого рода
произвольный функционализм ведет к подмене широкого биологического анализа явле-
ний цепью внешне правдоподобных силлогизмов (Татаринов, 1976) или попросту к бел-
летристическим упражнениям (см. Gould, 1978; Gould, Levontin, 1979: 587–589). Кажу-
щееся правдоподобие многих таких построений зачастую базируется на их тривиальнос-
ти, апеллирующей к житейскому здравому смыслу, в сипу чего они на редкость резистен-
тны к любой критике и, не будучи опровергнуты, накапливаются в науке, отвлекая внима-
ние исследователей от более важных проблем (см. Brown, 1978: 144).

Вторая опасность состоит в том, что, определяя функцию через механизм отбора,
мы рискуем смешать воедино причину и следствие, на что, кстати, указывал еще Н.
Тинберген (1963). В этом смысле такой способ определения функции по крайней мере
неудовлетворителен, и во всяком случае не операционален (см. Purton, 1978: 659). Бо-
лее удачным можно считать определение функции как способа поведения (типа следст-
вий), инвариантно присущего объекту и способствующего сохранению существования
этого объекта (Никитин, 1970: 97).

Как подчеркивает этот автор, в сложных динамических системах (каковыми и явля-
ются объекты изучения социоэтопогии) далеко не все элементы могут быть объяснены
функционально. Возможны нефункциональные и дисфункциональные следствия дея-
тельности системы, отражающие ее прошлую историю и требующие не столько функ-
циональных, сколько продуманных генетических объяснений (см. также Hinde, 1975;
Waddington, 1976: 14–15).

Генетические объяснения

Генетическими называются такие объяснения объекта, которые апеллируют к пред-
шествующему состоянию данного объекта. Среди них полезно различать квазигенети-
ческие объяснения, основанные на рассмотрении простого временного следствия, и соб-
ственно причинные объяснения. Этот момент важен в том отношении, что хотя при-
чинная связь и включает в себя отношение временной последовательности явлений,
она отнюдь не сводится к ним: «после» еще не означает «по причине» (Никитин, 1970).

Задача генетических объяснений в социоэтологии состоит в поисках предшествен-
ников данной социо-демографической системы (ее прошлых состояний или другой си-
стемы, из которой могла произойти данная), а также механизмов предполагаемых пре-
образований. Схематично мы имеем некую описанную нами систему Б и два неизвест-
ных – предшествующую ей систему А и механизмы, обусловившие переход от А к Б.

В последние годы наблюдается быстро растущий интерес к генетическим объясне-
ниям. Причина этого вероятно, в усилении связей между социоэкологией и синтетичес-
кой теорией эволюции, посредником между которыми стала социобиология. Среди мно-
жества различных построений, претендующих на объяснения генезиса систем и их трак-
товки через предшествующие состояния, можно выделить несколько различных клас-
сов объяснений.

1. Постулируются преимущества системы Б (через функциональные объяснения) и
предлагается тот или иной вариант отбора (например родственный отбор), могущий
быть ответственным за становление данной системы. Вопрос о том, какова могла бы
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быть система А, не ставится в явной форме. Иными словами поиски направлены на
выявление механизмов преобразования, а не предшественников исследуемой системы
Б (Bertram, 1976; Emlen, 1978; Stacey, 1982; см. также West Eberhard, 1975). Важно заме-
тить, что здесь преимущества системы рассматриваются безотносительно к другим ти-
пам систем, то есть сравнительный подход по существу отсутствует.

2. Система A принимается во внимание, но ее свойства вводятся априорно, без до-
статочных обоснований. Типичный пример – точка зрения, что у птиц полигиния все-
гда производна от моногамии. Постулировав систему А, ищут механизмы, ответствен-
ные за переход от А к Б (например половой отбор, рассматриваемый в известной моде-
ли Вернера - Виллсон - Орианса) (см. Orians, 1969; Wittenberg, 1978; Carson et al., 1981).

3. Задачей исследования является поиск системы А, а затем - механизмов перехода
от А к Б. Здесь могут использоваться два типа сравнительного подхода для выявления
промежуточных ступеней перехода от А к Б.

 a. Структурные варианты, рисующие ряд промежуточных стадий, набираются из
всего спектра известных систем, даже если эти системы описаны у видов, не состоя-
щих в близком родстве. Эти варианты выстраиваются в феноменологический (струк-
турный) ряд, полезность которого несомненна, если не приравнивать его явным или
неявным образом к искомому филогенетическому ряду. Типичный пример подобного
структурного ряда в орнитологических исследованиях эволюции биосоциальносги:
моногамия – система множественных кладок – последовательная полиандрия – одно-
временная полиандрия (см., напр., Jenni, 1974). В начале ряда стоят филогенетически
сравнительно молодые виды (например песочники р. Calidris), в конце – наиболее при-
митивные (яканы Jacanidae). Иными словами ряд, внешне выглядящий как преемствен-
ный во времени, в действительности таковым не является (см. Панов, 1982а).

б. Рассматривается весь спектр систем, характерный для четко очерченной таксо-
номической группы, и гипотетическая филогения данной группы, построенная ранее
без учета социоэтологических данных. Структурные типы социо-демографических си-
стем накладываются на филогенетическое древо (см. напр., Winn, 1958; Малышев, 1966;
Kaufmann, 1974).

Нам представляется, что наиболее эвристически полезной является последняя стра-
тегия, прибегающая к традиционным методам сравнительно-биологического подхода.
К сожалению работы такого плана весьма редки по сравнению с другими вышеназван-
ными типами исследований. Это объясняется большой трудоемкостью стратегии 3б,
которая к тому же не дает столь простых и внешне правдоподобных (см. Gould, Levontin,
1979: 588) объяснений, как, скажем, широко практикуемая в социобиологии стратегия
1, основанная на смешении генетических и функциональных категорий. Широкий биоло-
гический подход, характерный для стратегии 3б, неизбежно приводит к постановке но-
вых вопросов, не создавая видимости истины в конечной инстанции, и в этом его высо-
кая эвристическая ценность.

В сфере генетических (или как их иногда называют временных – см. Харвей, 1974)
объяснений нельзя упускать из виду три основополагающих момента. Первый из них
касается масштаба времени, незримо присутствующего в наших построениях. Выво-
ды, справедливые для больших времен, могут оказаться недействительными для срав-
нительно малых времен. Так, если можно говорить об общей тенденции к переходу от
промискуитета к моногамии в классе птиц в целом (большие времена), то эта тенден-
ция не обязательно должна выдерживаться в сравнительно молодых таксонах ранга се-
мейства, где развитие может идти и в противоположном направлении (малые времена).

Второй важный момент тесно связан с предыдущим. Имея некий достаточно плав-
ный структурный ряд, мы далеко не всегда может сколько-нибудь достоверно судить о
векторе направления развития. Если этот вектор просматривается на больших временах
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(например, общая тенденция к переходу от одиночного к групповому образу жизни), то
это не значит, что на малых временах он не может иметь обратного значения (хорошо
известный пример – десоциализация орангутанов Pongo pygmaeus – см. MacKinnon, 1974).

 Третье правило касается необходимости ясного разграничения между ближайши-
ми (proximate) и исходными, или конечными (ultimate) причинами исследуемых нами
событий. Например, неоднократно показано, что у горлицы Streptopelia risoria самец
стремится к поддержанию постоянного контакта с самкой до того момента, когда отло-
жено первое яйцо, после чего отношения партнеров становятся более независимыми. К
моменту начала кладки уровень тестостерона у самца резко падает (O’Connell et al.,
1981), и это можно считать ближайшей причиной наблюдаемых изменений в его пове-
дении. Уже упоминавшаяся функциональная гипотеза, утверждающая, что такое пове-
дение самца связано с функцией охраны генетического отцовства (Lumpkin et al., 1982),
предполагает существование удаленных в прошлое событий, под воздействием кото-
рых сложились упомянутые гормональные циклы и детерминируемое ими поведение.
Как полагают социобиологи, такими событиями могла быть систематическая элимина-
ция генотипов, носители которых не были способны воспрепятствовать «изменам» своих
половых партнеров, и в результате теряли в плане своей итоговой генетической при-
способленности. Хорошо видно, что эта гипотеза обладает весьма малой объяснитель-
ной силой, поскольку содержит в себе явный логический круг.

Из сказанного следует, что ближайшие причины (детерминанты) могут быть выяв-
лены путем тщательного эмпирического исследования наблюдаемых событий, тогда
как поиски конечных причин – чисто логическая процедура, которая нередко выливает-
ся в формулирование внешне правдоподобных, но не поддающихся проверке спекуля-
ций. При отсутствии широкого биологического подхода подобные гипотезы не могут
быть ни доказаны, ни опровергнуты, что лишает их статуса истинно научного знания.

Разграничение ближайших и исходных причин указывает на логическую возмож-
ность того, что факторы, существенные для системы на прошлых этапах ее развития,
не обязательно столь же существенны сегодня. Это значит, что экстраполяция от ны-
нешнего состояния системы к ее прошлым состояниям требует большой осторожнос-
ти. Например, тот факт, что группировки с высокой плотностью особей обладают в
настоящее время известной резистентностью к воздействию хищников, не может быть
использован как окончательное доказательство предположения (напр., Hoogland, 1981),
согласно которому именно пресс хищников был главным фактором становления в эво-
люции компактных группировок жертв.

Вообще говоря, как указывает Никитин (1970: 88), объяснение характера системы
через внешние причины (такие, в частности, как пресс хищников в нашем случае) обла-
дает меньшей познавательной ценностью, нежели объяснение системного объекта че-
рез его внутреннюю структуру. Поэтому среди прочих типов объяснений именно струк-
турное объяснение обычно дает наиболее полную картину сущностных характеристик
объекта.

Стратегии тестирования гипотез в социоэтологии

Хорошо известно, что правдоподобная гипотеза, выдвинутая первоначально толь-
ко как гипотеза, со временем становится привычным общим местом и незаметно при-
обретает статус истинного утверждения, принимаемого большинством исследователей
как не требующее дальнейшей проверки. В этот момент полезно обернуться назад и с
высоты накопленных позднее знаний обсудить логические основания, положенные в
основу гипотезы, равно как и ее сегодняшнее соответствие новым данным. Здесь мы
рассмотрим несколько показательных примеров такого рода переоценок ценностей.
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Начиная с работ Д. Лэка, опубликованных в начале 1950-х годов, в экоэтологии
господствует мысль, что асинхронное вылупление птенцов (весьма широко распрост-
раненное явление у птиц) является адаптацией, направленной на регулирование вели-
чины выводка. Эта идея позже легла в основу ряда социобиологических построений,
таких, например, как «манипулирование родительским вкладом», «отбор на детоубий-
ство и братоубийство» и т.д. (см. Alexander, 1974; O’Connor, 1978). Критическое рас-
смотрение обширного материала по гнездовой биологии 87 видов птиц позволило А.
Кларк и Д. Вильсону (Clark, Wilson, 1981) показать, что асинхронное вылупление есть,
вероятно, всего лишь неизбежный побочный эффект, своего рода неустранимые издер-
жки нормального репродуктивного процесса. Альтернативное решение (синхрониза-
ция выпупления) возможно, но лишь в известных пределах (неполная синхрония), и
именно эти относительно редкие случаи требуют специального объяснения.

Еще более глубоко коренящееся убеждение состоит в том, что в составе любой со-
циальной ячейки доминантным особям гарантирован максимальный доступ к самкам,
и тем самым максимальный успех резмножения. Недавний прекрасный обзор Д. Дьюс-
бери (Dewsbury, 1982) показывает, что вопреки кажущейся незыблемости этого поло-
жения, оно основано на весьма небольшом объеме строго документированных данных.
Не говоря уже о том, что сама концепция доминирования, равно как и способы выявле-
ния ранжирования, требуют более строгого обоснования, имеющиеся факты свидетель-
ствуют в пользу справедливости обсуждаемой гипотезы только по отношению к двум
отрядам млекопитающих – хищных и копытных. Что же касается двух других отрядов,
прекрасно изученных в этологическом плане – именно, грызунов и приматов, то здесь
ситуация остается спорной и противоречивой, и требует по меньшей мере интенсифи-
кации строгих исследований для проверки гипотезы о тесной связи между успехом раз-
множения и рангом доминирующих особей.

С целью тестирования уже упоминавшейся социобиологической гипотезы «уве-
ренности в отцовстве» М. Гросс и Р. Шайн (Gross, Shine, 1981) проанализировали струк-
туру половых отношений и разделение обязанностей при заботе о потомстве в 181 се-
мействе костистых рыб и в 35 семействах амфибий. Тот факт, что забота о потомстве со
стороны самцов явно преобладает при наружном оплодотворении, находится, по мне-
нию авторов, в явном противоречии с гипотезой уверенности в отцовстве. Критике дру-
гих широко распространенных гипотез и концепций посвящены обзорные работы П.
Гринвуда и Дж. Майерса (Greenwood, 1981; Myers, 1981), а также ряд детальных эмпи-
рических исследований по отдельных видам (например Taub, 1980; Noordvijk, Scharloo,
1981; Procter-Gray, Holmes, 1981; Post, Greenlaw, 1982).

Обилие рождающихся чуть ли не каждый день социобиопогических построе-
ний, претендующих на роль научных гипотез, имело полезным следствием увели-
чение числа работ, сознательно направленных на проверку соответствия этих
построений реальным фактам. За счет этого быстро накапливаются эмпирические
данные, которые сами по себе имеют непреходящую ценность. Вместе с тем среди
такого рода исследований четко выделяются две категории. К числу первой отно-
сятся работы, сознательно направленные на подтверждение тестируемых логичес-
ких схем (см. З.ЗБ), к числу второй – исследования критического плана, ставящие
своей задачей ниспровержение (фальсификацию) той или иной гипотезы. Трудно
сомневаться в том, что исследования второго направления много более перспектив-
ны, хотя бы уже потому, что они обнаруживают слабые места существующих пред-
ставлений и, тем самым, ставят новые вопросы, не давая теории превратиться в
застывшую догму. Нет нужды говорить, что любое исследование критического пла-
на должно основываться на достаточно обширном эмпирическом материале. Весь-
ма перспективны в этом плане обзорные работы, охватывающие достаточно полно
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накопленный ранее материал и использующие его для сравнительного анализа не-
скольких конкурирующих гипотез (см., в частности, Goines, McClenaghan, 1980;
Clark, Wilson 1981; Gross, Shine, 1981; Procter-Gray, Holmes, 1981).

Заключение

Одна из главных задач этого обзора – показать сложность современной обстановки
в сфере изучения коммуникации и социального поведения животных. Развитие этих
исследований отнюдь не выглядит как плавный постепенный процесс накопления эм-
пирических данных. Скорее здесь можно говорить о существовании острой конкурен-
ции между различными идейными направлениями.

В основе этих разногласий лежит подчас осознанная, а чаще интуитивная привер-
женность разных групп исследователей к различным познавательным установкам, каж-
дая из которых отвечает одной из двух противостоящих друг другу мировоззренческих
позиций (Шрейдер, 1975). В основе первой из них лежит представление о том, что це-
лое есть комбинация исходных элементов или частей (элементаризм, атомизм) и что
его следует изучать путем сведения к элементарным частям, которые и определяют свой-
ство целого. Согласно второй позиции целое организовано таким образом, что сама
сущность его частей может быть понята лишь через специфику целостного объекта
(организмизм, холизм).

В 1930-х –1950-х годах монополия в изучении коммуникации и социального пове-
дения принадлежала классической этологии, которая в этой области выступала провод-
ником элементаристских концепций. Это выразилось, в частности, в представлениях о
коммуникативном коде как о статичном множестве неких сигналов, каждый из которых
определяется собственными генетическими детерминантами (генетический атомизм)
и, таким образом, может эволюционировать достаточно независимо от прочих элемен-
тов кода (концепция ритуализации). В дальнейшем, за счет быстрого сближения с фи-
зиологией, экологией и другими дисциплинами, объект этологии предстает перед свои-
ми исследователями в столь сложном и многоплановом виде, что элементаристский
подход становится все менее работоспособным и вынужден сдавать свои позиции пе-
ред приходящими ему на смену системными представлениями. Одновременно появля-
ется все больше сомнений в полезности прямолинейного генетического детерминизма
(см., напр., Hailman, 1967). Однако возникновение и стремительный рост социобиоло-
гии приводит с середины 1960-х годов к возврату атомистических концепций и одно-
временно – генетического детерминизма, уже в значительной степени оставленного в
социоэтологии, выросшей из классической этологии.

Сегодня не всегда легко провести границу между социоэтологией – дисциплиной в
целом экологического плана и социобиологией, ориентированной на математическую
генетику. Однако это отсутствие строгих рубежей еще не говорит о плодотворном син-
тезе. Мы полагаем, что важным моментом, препятствующим органическому слиянию
этих двух направлений, является отсутствие у социобиологов глубокого интереса к
механизмам индивидуального поведения. Ориентируясь на дедуктивные схемы мате-
матической генетики, социобиологии полностью игнорируют эмпирические результа-
ты генетики поведения, которые зачастую никак не соотносятся или мало согласуются
с модными в социобиологии алгебраическими выкладками.

Агрессивное проникновение социобиологии в круг эколого-этологических дисцип-
лин грозит, вероятно, следующими серьезными опасностями:

1. Дальнейшим углублением разрыва между изучением индивидуального поведе-
ния (являющегося в широком смысле

 
генератором всех коммуникативных сигналов), с

одной стороны, и социального поведения, с другой.
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2. Недооценкой системного характера событий, происходящих в социуме. Речь
идет о привносимом социобиопогией генетическом атомизме, трактующим соци-
альную структуру как конгломерат (или мозаику) неких элементарных составляю-
щих (traits – см. Clutton-Brock, Harvey, 1976: 225). Подобно дискретным сигналам
коммуникативного кода в понимании ранних этологов, каждая из этих составляю-
щих детерминируется независимыми генетическими факторами. Эта точка зрения
недооценивает эпигенетические аспекты развития и функционирования системы,
равно как и важность всевозможных коррелятивных связей между ее элементами
(см. Gould, Levontin, 1979).

3. Монополизацией функционального объяснения как единственного объяснитель-
ного принципа. Неизбежный результат – недооценка нефункциональных и дисфункци-
ональных следствий, вытекающих из деятельности любой сложной системы.

Мы полагаем что дальнейшее перспективное изучение общих закономерностей ком-
муникации и социального поведения животных возможно лишь на базе глубокого син-
теза этологии (в широком смысле) с такими традиционными биологическими дисцип-
линами, как сравнительная морфология, палеонтология, зоогеография, систематика и
др. Это вернет нам общебиологическую перспективу, нередко утрачиваемую в после-
дние годы в силу углубления узкопрофессиональной специализации этологов, и поз-
волит ввести интересующую нас проблематику в общее русло эволюционной биологии
(подробнее см. Панов, 1982, 1983).
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2. Дифференциация зоопсихологии
на этологию и сравнительную психологию

на рубеже XIX и XX веков1

В изучении феномена поведения полезно различать три разных аспекта: психоло-
гический, физиологический и эволюционно-генетический. Они находятся в тесном и
сложном переплетении и, строго говоря, неразделимы. В наши дни каждый из этих
аспектов оказывается в центре внимания соответствующей научной дисциплины или
направления, тогда как двум остальным при этом отводятся второстепенные роли (под-
робнее см. Гороховская, 2001).

На протяжении столетий представления человека о своем поведении и о поведении
животных развивались в едином русле натурфилософии, и лишь в XVIII веке начинает-
ся дифференцированное оформление нескольких научных дисциплин, каждая из кото-
рых в дальнейшем посвятит себя исследованию какого-либо одного из трех упомянутых
аспектов поведения. Первый шаг к развитию физиологии поведения был сделан в 1730 г.
Стивеном Гейлсом (1677–1761), который экспериментально обнаружил автоматичес-
кие рефлексы у обезглавлен ной лягушки. В 60-90-х годах XVIII в. Альбрехт фон Гал-
лер (1708–1777) и Франц Иосиф Галль (1758–1823) заложили начало неврологии. Пси-
хология становится на научную почву лишь с 30-х годов XIX в. Важной вехой оказа-
лись экспериментальные исследования ощущений человека, выполненные Эрнстом
Вебером (1795–1878) и положившие начало психофизике.

Что касается изучения целостного поведения животных во взаимодействии со сре-
дой и друг с другом, то неудивительно, что здесь приоритет принадлежит натуралистам
и зоологам – Рене Антуану Реамюру (1683–1757), Жоржу Луи Бюффону (1707–1788) и
Жану Франсуа Ламарку (1744–1829). Труд Ж. Ламарка «Философия зоологии», увидев-
ший свет в 1809 г., дал объединяющую идею эволюции, которая позволила ввести дото-
ле накопленные разрозненные знания в общую систему биологических проблем.

Научный климат в период зарождения интереса
к поведению животных

Последние десятилетия прошлого века и особенно начало нынешнего ознаменова-
лись огромным прогрессом естественных наук и, в частности, биологии. Эволюционный
стиль мышления стал единственно возможным. Переоткрытие на рубеже двух веков за-
конов Грегора Менделя (1822–1884) устранило серьезные сложности, стоявшие на пути
дарвинской теории естественного отбора. Успехи классической генетики в первой чет-
верти XX в. проложили дорогу генетике популяционной. Все эти изменения произошли с
такой быстротой, которой не знала прежняя история науки. Они имели характер подлин-
ных научных революций. Ни один мыслящий биолог не мог пройти мимо этих перемен.

Период бурного развития переживала и физиология. Чарльз Скотт Шеррингтон
(1859–1952) приступил к исследованию синоптических связей нейронов и принципов
интегративной деятельности центральной нервной системы. Тем самым были заложе-
ны основы нейрофизиологии. В 1870 г. Густав Фрич (1838–1927) и Эдуард Гитциг (1838–
1907) впервые применили методику электрического раздражения мозга наркотизиро-
ванного животного. В 1903 г. Европа услышала об экспериментах Ивана Петровича
Павлова (1849–1936) по выработке слюнного рефлекса. С не меньшим интересом были
восприняты мировой научной общественностью и результаты исследований Владими-
ра Михайловича Бехтерева (1857–1927) по оборонительным двигательным «сочетатель-

1 Этология и зоопсихология 2010, № 1 http://www.etholpsy.ru/.
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ным» рефлексам. Проблемой торможения занималась сильная школа Николая Евгенье-
вича Введенского (1852–1022), из которой вышли Алексей Алексеевич Ухтомский (1875–
1942) и Иван Соломонович Беритов (род. в 1884 г.).

Успехи биологии оказали огромное влияние и на развитие психологии. Собственно
говоря, само создание психологии обязано в очень большой степени исследованиям
физиологов. Достаточно назвать имена Эрнста Вебера (1795–1878), Франца Дондерс
(1018–1139), Ивана Михайловича Сеченова (1829–1905) и ряд других. Физиологом был
и Вильгельм Вундт (1332–1920), создавший в 1879 г. первую в мире лабораторию экс-
периментальной психологии. Позже, в 1913 г. Джон Уотсон (1878–1958) выдвинул про-
грамму новой психологии, свободной от субъективных методов исследований – так на-
зываемый бихевиоризм. Из других важных течений психологической мысли необходи-
мо отметить взгляды Зигмунда Фрейда (1856–1939), выступившего в начале века с трак-
товкой проблем инстинкта и мотивации, а также школу гештальтпсихологии в лице
одного из ее лидеров Вольфганга Келера (1887–1967), внесшего серьезный вклад в ис-
следование целостного поведения.

Уже этот предельно краткий и схематичный экскурс в прошлое может служить
иллюстрацией всей сложности и противоречивости научной обстановки, в которой
рождалась современная наука о поведении. Что же касается той ее части, которая
имела дело с поведением животных, то ее положение было особенно трудным. Зооло-
гия находилась еще на чисто описательном уровне, и обобщающие концепции были
редкостью. Психологи, работавшие с животными в лабораториях, пользовались фи-
зиологическими методами и психологической терминологией. Не имея возможности
быть в курсе лучших (а потому и более редких) зоологических публикаций, они в
своих попытках теоретизирования довольствовались нередко случайными, субъек-
тивными и недостаточно документированными данными поверхностных наблюдате-
лей и натуралистов любителей. Существование самых крайних точек зрения на при-
роду поведения (от голого антропоморфизма психологов-интроспекционистов до су-
губо физических трактовок) подменяло выработку общих позиций бесконечными схо-
ластическими спорами. Пестрота и неупорядоченность терминологии еще менее спо-
собствовали взаимопониманию.

На рубеже XIX и XX вв. этот неорганизованный комплекс направлений и школ стал
стихийно именоваться зоопсихологией. Принадлежность к зоопсихологии определя-
лась не идейными позициями того или иного исследователя и не проблемной специфи-
кой его работ, а единственно – объектом исследования. В результате в обзорных рабо-
тах по зоопсихологии конца 20-х годов фигурируют в качестве зоопсихологов и интрос-
пекционисты школы В. Вундта, и классические физиологи В.М. Бехтерев и И.П. Павлов,
и гештальтпсихологи в лице В. Келера.

Выбор дальнейших путей

Само название этого искусственного конгломерата идей указывает на его родство с
психологией. Так, известный русский зоолог Даниил Николаевич Кашкаров (1878–1941)
писал в 1928 г.: «Зоопсихолог является прежде всего психологом. Он должен опериро-
вать с такими психологическими понятиями и терминами, как ощущение, представле-
ние, ум, чувство, сознание, идеи и т. д. Строить сравнительную психологию, идя от
низших животных к человеку, невозможно. Что мы можем сказать о психических про-
цессах у животных, наблюдая их действия? Ничего, ибо мы их (психические процессы
– Е.П.) не наблюдаем, а можем лишь судить о них, интерпретируя их поведение на
основе того, что мы знаем о психических процессах в себе самих и о корреляции пси-
хики и поведения».
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Однако, на этот счет существовали и другие точки зрения. Так, немецкий физиолог
Якоб Иоганн фон Юкскюль (1864–1944) выступил в 1899 г. в числе соавторов программ-
ной статьи, содержавшей призыв отказаться от психологической терминологии при опи-
сании и анализе поведения животных в пользу терминологии физиологической. «Для
биолога не существует зоопсихологии» – таков был лозунг этой статьи.

На сходных позициях стоял и Владимир Александрович Вагнер (1849–1934), с той
разницей, что приоритет в исследовании поведения животных он отдавал не физиоло-
гам, а биологам-натуралистам. Уже в 1912 г. он отвергает и распространенную в то
время мысль, что сравнительной психологией (биопсихологией) могут заниматься лишь
профессиональные психологи. Описав обстановку на VI Международном конгрессе пси-
хологов в Женеве (1909), ученый далее пишет: «Специальный конгресс биопсихоло-
гов... установил бы несоответствие объективному методу исследования сравнительной
психологии старой психологической номенклатуры; он объединил бы царящие среди
представителей нашей науки бесконечно разнообразные точки зрения на роль и значе-
ние сравнительной психологии в решение вопросов психологии человека; он вырабо-
тал бы и ввел единство в методологию нашей науки, которую пока ученые понимают
каждый по-своему и работают, как понимают» (Вагнер, 1912: 32).

Эти слова как нельзя лучше отражают ту насущную потребность в единой теории,
описанной на собственном языке, которая бы удовлетворяла новым нуждам растущей
науки о поведении. Зоопсихология дать такой теории не могла. Наибольшее, на что она
была способна, это устранить все острые углы противоречивых течений и объединить
последние в некую компромиссную общность, внешне составляющую видимость еди-
ного целого. Но отсутствие органического единства и внутренней логики этого конгло-
мерата идей позволяло мгновенно, словно по мановению волшебной палочки, прекра-
тить зоопсихологию из науки о «процессах сознания у животных» в науку, «которая
занимается действиями или – как обыкновенно выражаются американские исследова-
тели – поведением животных» (Лютц, 1925: 19-20).

Тип Поведение 
Характеристика 

поведения 
Пассивный (у растений и 
некоторых низших 
животных) 

Вялое, пассивное Отсутствие движений 

Реактивный (большинство 
простейших) 

Подвижное, 
реактивное, 
пробующее 

Реакции: положительные, 
отрицательные, реакции питания и 
пробные движения 

Сохраняющий (напр., 
некоторые инфузории) 

Животному 
свойственное, 
сохраняющее 

Оставление простых следов (в 
памяти – Е.П.) 

Рефлекторный (напр., 
многие черви) 

Рефлекторное Рефлекторные движения 

Инстинктивный (напр., 
дождевой червь) 

Инстинктивное Инстинктивные действия 

Опытный (пчелы, муравьи и 
большинство позвоночных) 

Опытное Проявление ассоциативной 
памяти  

Предусмотрительный 
(человекообразные 
обезьяны, человек) 

Предусмотрительное Обозрение ситуации, причем цель 
может быть достигнута и 
непрямым путем, неизвестным из 
опыта 
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Между тем молодая и неоформленная наука о поведении животных постепенно
обретала самостоятельность и от ортодоксальной психологии, и от прямого влияния
физиологии. В 1911 г. в Америке был создан первый специальный поквартальный жур-
нал, посвященный проблемам поведения животных, – «Journal of Animal Behavior».
Главным редактором его стал известный специалист по изучению поведения человеко-
образных обезьян Роберт Йеркс (1876–1956). В редколлегию входили столь крупные
научные фигуры, как Эдвард Торндайк (1874–1949), заложивший основы эксперимен-
тального изучения процесса самодрессировки по способу проб и ошибок; Герберт Джен-
нингс (1868–1947), известный своими работами по поведению простейших; Джон Уот-
сон, будущий лидер бихевиоризма; энтомолог Уильям Уиллер – автор ряда важных абот
по проблеме инстинкта.

Просматривая номера этого журнала за первые голы его существования, можно
получить общее представление о главных направлениях науки о поведении животных
во второй декаде прошлого века. Создается впечатление, что выбор тематики определя-
ется в большей мере спецификой применяемых методик и ограничен определенным
кругом объектов, т. е. таких животных, которые доступны для искусственного содержа-
ния и лабораторных исследований. Работы по целостному поведению в естественных
условиях крайне редки. Основная тематика остается психофизиологической (исследо-
вания функционирования органов чувств), анализ поведения ведется либо в плане изу-
чения простейших его форм (тропизмы и таксисы), либо всецело приобретенных (про-
блема обучения). Работы по инстинкту редки и в целом мало оригинальны. Эволюци-
онная тематика отсутствует полностью. Итак, мы видим, что первый журнал, посвя-
щенный вопросам поведения животных, был, в соответствии с духом времени, доста-
точно эклектичным по своей тематике.

Что же касается объектов исследования, то библиографические обзоры за 1911–1913 гг.
указывают на преобладание в этот период исследований по беспозвоночным. Публика-
ции по муравьям насчитывают 123 названия, по всем прочим насекомым (вместе с пау-
ками) –191, по всем группам позвоночных – 82 названия.

В 1921 г. «Journal of Animal Behavior» слился с журналом психобиологии («Journal
of Psychobiology») под новым названием «Journal of Comparative Psychology», став, судя
поназванию, органом, ориентированным на психологическую традицию.

Истоки антропоцентризма

Вернемся к высказыванию нашего видного зоолога Д.Н. Кашкарова, полагавшего,
что о поведении животных мы можем лишь судить лишь на основе того, «что мы знаем
о психических процессах в себе самих». Из этих слов видно, насколько цепкими были
интроспекционистские идеи, неизбежно ведущие к антропоцентризму в трактовке за-
дач, стоящих перед наукой о поведении животных.

Антропоцентризм – черта, весьма характерная для тогдашней зоопсихологии. Ис-
токи его лежат, несомненно в натурфилософской проблематике о месте человека в сис-
теме мироздания и об отношении его психики к психике животных. С этих идейных
позиций обсуждение, например, проблемы инстинкта не мыслится иначе как в проти-
вопоставлении его разуму. Точно так же любая черта психики животных (особенности
памяти, способность к обучению и т.д.) рассматривается или в прямом сопоставлении с
соответствующими характеристиками человеческой психики, или же такое сопостав-
ление явно подразумевается. Подобная установка, несомненно, предполагает и филоге-
нетический подход, однако анализ филогенеза ведется на уровне выделения крупных
«блоков», соответствующих неким гипотетическим «уровням» развития психики (од-
ноклеточные – многоклеточные; беспозвоночные – позвоночные; животные – человек
и т.д.). В целях такого анализа создаются искусственные типологические схемы.
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Весьма характерным примером подобной типологии может служить любопытная
табличка из книги Карла Лютца «Психология животных». Эта таблица, составленная в
20-е годы XX века, в период рождения современной синтетической теории эволюции,
наивностью своих филогенетических построений вызывает воспоминания о долинне-
евском периоде в таксономии. Перед нами филогения с позиции психолога, для которо-
го отправной точкой являются психика и поведение человека.

Становление сравнительного подхода

Однако уже в те годы стало понятным, что интерес к проблемам генезиса челове-
ческой психики отнюдь не исчерпывает всех задач, которые бурно развивавшаяся био-
логия ставила перед исследователями поведения животных. Уже упоминавшийся Д.Н.
Кашкаров писал: «Человек перестал быть центром исканий. Современный эксперимен-
татор биолог не истолковывает уже своих находок в терминах человеческой эволюции,
не думает о ней. Он черпает свои данные из изучения многих видов растений и живот-
ных и старается выработать законы наследственности в том случае, который он изучает
экспериментально».

Идея о важности сравнительного подхода в изучении поведения животных восхо-
дит еще к трудам Ж.Л. Бюффона, но первые серьезные попытки применения этого прин-
ципа для филогенетических построений начинают предприниматься лишь с конца XIX
века. Пионерами в этой области были, в частности, Джордж Уильям Пегхам (1845–
1914) и его супруга Элизабет Пегкхам, В.А. Вагнер и Ч. Уитмен. Работы последнего
наиболее значимы, поскольку он первым применил гибридологический анализ в обла-
сти изучения врожденного поведения

Врожденное и приобретенное в поведении

В.А. Вагнер стал одним из первых, кто сделал попытку создать единую теорию
науки о поведении. Одна ко, стоя в целом на биологических позициях, Вагнер не мог
отойти от психологии и ее терминологии. Там, где дело касается врожденных составля-
ющих поведения (именуемых им «инстинктом»), он пользуется понятийным аппара-
том биологии, но при попытках истолковать приобретенные компоненты поведения не
может порвать с ортодоксальной психологией, что ведет к нечеткости позиции автора, к
отсутствию ясности установки и субъективизму в оценках явлений. «Я буду… – пишет
Вагнер,– говорить о явлениях (разума у животных – Е.П.), пользуясь, поскольку это
возможно, старой терминологией, всякий раз, когда этого потребуют обстоятельства
дела, указывая на то, в чем состоит ее неудовлетворительность по отношению к описы-
ваемому явлению».

В.А. Вагнеру не удалось провести воображаемую грань между врожденным и при-
обретенным поведением, и в результате его теоретическая установка оказывается в
противоречии с эмпирическим материалом. Он рассматривает в качестве инстинкта
весь комплекс поведения, ведущего, например, к гнездостроению. Сейчас мы знаем,
что такого рода поведение состоит из врожден ной основы, дополненной множеством
индивидуально приобретенных элементов, которые придают поведению гибкость,
адаптивность и делают его изменчивым в определенных пределах (подробнее см.
Панов, 1975: 10–11).

Трудности, таящиеся в сложном переплетении наследственных и индивидуально
приобретенных элементов, хорошо представлял себе Чарлз Отис Уитмен (1842–1910),
бывший на протяжении последних 18 лет своей жизни руководителем отделения зооло-
гии Чикагского университета. Еще в 1898 г. он писал: «Перед нами может быть смесь
привычек (habits) и инстинкта и все возможные типы взаимодействия между ними, что
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создает большие теоретические трудности; границы (между привычками и инстинкта-
ми – Е.П.) не могут быть точно очерчены, и это представляет, таким образом, опасную
основу для теории. Каждая теория инстинкта должна, несомненно, первоначально иметь
дело с чистыми инстинктивными действиями (aсtions)».

 Спустя 21 год, в 1919 г. основатель бихевиоризма Джон Уотсон писал по этому
поводу следующее: «...разделение между наследственными видами реакций и приобре-
тенными никогда не может быть проведено абсолютно. Однако при лабораторных ис-
следованиях иногда приходится изучать подробности наследственных реакций. В та-
ких случаях удобнее всего проводить самое резкое разграничение» (курс. мой – Е.П.).
Это, несомненно, законный образ действия в науке. Немного существует биологичес-
ких проблем, допускающих иной метод исследования».

Такое разграничение как один из методов анатомирования и анализа поведения было
той основной проблемой, без решения которой молодая наука о поведении не могла
перейти ни к строгому его описанию, ни к тонким методам филогенетического сравне-
ния, необходимым для развивающегося эволюционного учения. Интересно, что имен-
но оппозиция «врожденное-приобретенное» стала отправной точкой процесса, кото-
рый привел к разделению наук о поведении на две ветви, которые долгое время спустя
развивались почти независимо друг от друга.

Диссоциация зоопсихологии
на этологию и сравнительную психологию

Как мы видели, необходимость условного подразделения целостного поведения на
врожденные и приобретенные компоненты была на рубеже двух веков осознана и зоо-
логами-натуралистами (такими как Ч. Уитмен), и приверженцами зарождавшейся в то
время школы психологов-экспериментаторов. Разница между ними состояла в то время
в том, что первые видели свою главную задачу в изучении врожденной основы поведе-
ния (инстинктов) и того, как они «работают», обогащаясь по ходу жизни особи приоб-
ретенными компонентами. Что касается вторых, то их вообще не интересовали инстин-
кты (в возможности вычленения которых из ткани целостного поведения они сомнева-
лись), а интерес был направлен здесь на изучение механизмов адаптивного поведения
индивида, в частности, его возможностей приспосабливаться к конкретной обстановке
посредством научения (learning, conditioning).

Но первой задачей обеих этих групп исследователей было порвать с откровенным
субъективизмом интроспекционизма, в исключительные возможности которого неко-
торые ученые еще продолжали верить на рубеже 20-х и 30-х гг. прошлого века (вспом-
ним приведенную выше выдержку из работы Д.Н. Кашкарова, датированной 1928 г.).

Однако сами принципы перехода к объективным методам исследования мыслились
натуралистами и психологами по-разному. Первые полагались в основном на бесприс-
трастные, непредвзятые наблюдения над животными (не исключавшими, впрочем, оп-
ределенных экспериментальных вмешательств). Вторые полагались всецело на конт-
ролируемый эксперимент с последующей количественной (статистической) обработ-
кой результатов множества однотипных опытов.

Проиллюстрировать эти два подхода удобно на взглядах Уоллеса Крэга (род. в 1876 г.),
заложившего своими работами многие основополагающие принципы этологической
теории инстинкта, и Эдварда Торндайка (1874–1949), которого считают первопроход-
цем в сравнительной психологии.

Зарождение этологии. В 1912–1914 гг. в упомянутом выше «Journal of Animal
Behavior» были опубликованы четыре короткие заметки (3–12 с.) У. Крэга из Мэйнско-
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го университета (США). Будучи учеником и идейным последователем Ч. Уитмена, У.
Крэг заимствовал у него и объект исследования (голуби), и метод наблюдения за птица-
ми, выращенными в условиях изоляции2 . О направленности этих исследований можно
судить по названиям статей: «Наблюдения над горлицей, обучающейся пить», «Пове-
дение птенца, вылупляющегося из яйца», «Стимулирование и подавление овуляции у
птиц и млекопитающих», «Самец горлицы, выращенный в изоляции». Эти публикации
представляли собой, по сути дела, лаконичные выписки из дневника наблюдений. Они
заложили фундамент более поздней теоретической работы автора: «Предпочтения и
аверсии как компоненты инстинкта» (Graig, 1918).

В одной из этих работ ее автор пишет: «Если перед нами акт поведения, в котором
инстинкт составляет главную часть, а обучению и опыту принадлежит меньшая роль,
…улучшение в действиях (животного) могут происходить так быстро, что они сразу же
ведут к полному совершенству. Чтобы обнаружить влияние личного опыта или практи-
ки (на преобразование инстинкта), мы должны вести наблюдения с самого первого про-
явления данного акта». Вот один из способов вычленения «чистого инстинкта», о кото-
ром 16 лет назад писал Ч. Уитмен.

У. Крэг обнаружил в поведении юных горлиц два основных типа реакций. К одному
типу относятся такие, которые не требуют ни малейшего обучения и при первом же
своем появлении обнаруживают полную законченность и совершенство. Это реакции
на особей своего вида, в частности, самца на самку. Обучения не происходит ни в голо-
совых реакциях, ни в сопровождающих их эмоциональных движениях (тех, которые
позже стало принято называть демонстрациями, displays). «Вокальные реакция и жес-
ты являются, таким образом, в своей моторной части чрезвычайно полными и опреде-
ленно фиксированы за счет врожденной организации нервной системы. Что же касает-
ся врожденных сенсорных “входов” обусловливающих эти реакции, то их функциони-
рование может быть гораздо менее детерминированным».

Самец горлицы, выращенный в полной изоляции от себе подобных, в возрасте око-
ло года отказы вается спариваться с самкой своего вида и, игнорируя ее присутствие,
постоянно «спаривается» с кистью руки своего воспитателя: «Он обращался с рукой, –
пишет Крэг, – совершенно так, как если бы это была живая птица. Не только его по-
ступки были направлены на руку, как будто это птица, но он в том же духе принимал и
обращение руки с ним». Для другого самца таким же стимулом или даже «фетишем»
стал мужской ботинок. Вот то явление, которое К. Лоренц впоследствии назвал имп-
ринтингом (запечатлевание).

Реакции другого типа, к которым принадлежит, например, питье воды, развивают-
ся, по Крэгу, несколько иначе. Имея, подобно только что описанным сексуальным реак-
циям, врожденный двигательный элемент в виде наклона головы и движений глотания,
реакция питья вообще не обладает врожденным афферентным входом. Ни вид воды, ни
ее журчание, ни тактильные ощущения не стимулируют неопытного голубя к началу
питья. Птицы не имитируют акт питья в ответ на соответствующие действия себе по-
добных (хотя охотно имитируют клевание). Молодые голуби начинают пить после не-
скольких случайных попыток «клевать» воду (как они клюют все блестящие предме-
ты). Но даже после 25 дней личного опыта голуби еще не узнают воду как таковую. Они
могут образовать условный рефлекс (associative drink reflex) на поилку или на поящего
их человека. Но при этом некоторые птицы «пьют» раньше, чем успевают достичь воды.
«Это заставляет по-новому взглянуть на целенаправленность (purposiveness) поведе-
ния животных», пишет У. Крэг. Замечание крайне существенное для всего дальнейшего
развития этологической концепции инстинкта.

2 Этот метод (известный под названием «метода Каспара Хаузера») был впервые применен в 1842 г. Фридри-
хом Кювье, наблюдавшим за поведением бобренка, выкормленного людьми.
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Уже эти наблюдения родоначальника этологии свидетельствуют о том, что пробле-
ма целостного поведения с первых шагов науки трактовалась с точки зрения единства и
взаимодействия внутренних и внешних факторов, врожденного и приобретенного, ин-
стинкта и обучения.

Рассматривая поведение животного как цепь врожденных и приобретенных эле-
ментов, Крэг делит ее на аппетентное поведение и заключительный акт. Аппетентное
поведение может состоять как из врожденных, так и из приобретенных реакций во все-
возможных их сочетаниях, заключительный акт всегда представляет собой врожденное
действие. Перед нами второй путь для выявления инстинкта «в чистом виде» – именно
заключительного акта. Аппетентное поведение целенаправлен но, и целью его является
достижение ситуации, в которой возможно «выплескивание» (discharge) конечного ин-
стинктивного акта,

В каждом подобном цикле выделяются четыре стадии: 1) беспокойство, общее по-
вышение активности, приводящее к пробам и ошибкам в поисках адекватной стимуля-
ции, зачаточные заключительные акты; 2) достижение ситуации, выплескивание пол-
ного заключительного акта, состояние удовлетворения; 3) пресыщение стимулом, иногда
аверсия (избегание стимуляции, своего рода негативная аппетенция); 4) покой, инак-
тивность. После достижения четвертой фазы необходимо определенное время для но-
вого повторения цикла. Как выяснилось в дальнейшем, подобная цикличность являет-
ся существенным моментом многих форм инстинктивного поведения.

Важным моментом в наблюдениях У. Крэга оказались некоторые факты, заставив-
шие его сформулировать мысль о сложности стимулирующего влияния внешней среды
на проявление того или иного поведения. Так, яйцекладка у самки горлицы обусловлена
отнюдь не влиянием какого-то одного стимула, но ситуацией в целом. Яйцекладка может
начинаться и у неоплодотворенной птицы в ответ на брачное поведение самца, а при
отсутствии самца – при содержании вместе с другой самкой. У самки, выращенной в
изоляции от себе подобных, яйцекладка может стимулироваться действиями человека,
поглаживающего рукой шейное оперение птицы. Иными слоами, стимулы не всегда строго
специфичны, могут быть взаимозаменяемыми, а действуя одновременно, находятся друг
с другом в сложной связи. Эти представления Крэга, пока еще мало оформленные, послу-
жили впоследствии одной из основ этологической концепции «суммации стимулов».

Работы Э. Торндайка и становление бихевиоризма. Принципиально иной подход
к изучению поведения был выработан на рубеже XIX и XX веков профессиональными
американскими психологами. Они ориентировались на практические потребности, воз-
никшие в этот период в связи с обострением капиталистической конкуренции. В обще-
стве возник запрос на научно обоснованные рецепты того, как именно можно добиться
личного успеха в условиях, когда культ практицизма оказался доминирующим.

Первым ответом на эти общественные запросы стало появление так называемой
школы функционализма, не имевшей ничего общего с зоопсихологией как таковой. Од-
нако взгляды одного из родоначальников этой ветви психологии, Уильяма Джеймса
(1842–1910) привлекли внимание юного Торндайка, что и привело его в Гарвардской
университет, в лабораторию маэстро. Здесь начинающий ученый провел свои первые
опыты, испытуемыми в которых были дети дошкольного возраста.

Экспериментатор мысленно загадывал слово, число либо какой-нибудь реальный
объект, а сидящий напротив него ребенок должен был угадать, о каких вещах думает
экспериментатор. Идея экспериментов состояла в следующем. Как полагал Торндайк, в
процессе мышления «про себя» должны происходить незаметные изменения мышц ре-
чевого аппарата, которые не осознаются самим размышляющим и не воспринимаются
окружающими. Но, размышлял ученый, нельзя ли повысить чувствительность к ним
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партнера, чтобы тот мог «прочитывать» такие микродвижения, и тем самым угадывать
стоящие за ними мысли. Кроме того, предполагалось, что искомая восприимчивость
должна постепенно обостряться в ходе опытов (т.н. «перцептивное научение»), если
испытуемый будет заинтересован в отгадке. Это достигалось тем, что успешный ответ
поощрялся конфетой. Так в эксперименте впервые был использован фактор положи-
тельного подкрепления.

Эти опыты пришлось прекратить из-за недовольства ими администрации Гарварда,
после чего Торндайк обратился к опытам над животными. Цыплята обучались прохож-
дению лабиринта. После перехода в Колумбийский университет Торндайк начал рабо-
тать с кошками и собаками, которых он помещал в изобретенный им «проблемный ящик».
Отсюда животное могло выйти и получить подкормку лишь после того, как оно догады-
валось привести в действие специальное устройство (нажать на пружину, потянуть за
петлю и т.д.).

Наблюдения за поведением животных в таких условиях позволили Торндайку по-
казать, что они, действуя методом «проб и ошибок», добивались успеха случайно. При
этом лишь изредка удавалось увидеть, что индивид понял смысл задачи внезапно. На-
против, часто при последующих пробах он затрачивал на решение задачи больше вре-
мени, чем прежде: однажды выполнив правильное действие, животное в дальнейшем
совершало множество ошибочных.

Результаты всех этих экспериментов прекрасно согласовывались с новым стилем
мышления, вытекавшим из дарвиновского понимания естественного отбора. Как пи-
шет М.Г. Ярошевский (1985), «Эволюционное учение потребовало введения вероятос-
тного фактора, действующего с такой же непреложностью, как и механическая причин-
ность. Вероятность нельзя было больше рассматривать как субъективное понятие (ре-
зультат незнания причин, по утверждению Спинозы). Принцип “проб, ошибок и слу-
чайного успеха” объясняет, согласно Торндайку, приобретение живыми существами
новых форм поведения на всех уровнях развития».

Результаты своих экспериментов и их интерпретации Торндайк изложил в 1898 г. в
докторской диссертации «Интеллект животных. Экспериментальное исследование ас-
социативных процессов у животных». Этой работой был нанесен мощный удар по ин-
троспекционизму. В самом деле, теперь в распоряжении ученых появились новые ис-
пытуемые – живые существа, в принципе неспособные к интроспекции. Отныне отве-
том на манипуляции экспериментатора стали, вместо самоотчетов испытуемых о своих
состояниях, двигательные реакции, то есть нечто сугубо объективное.

По мнению нашего выдающегося историка психологии М.Г. Ярошевского, Торн-
дайк больше чем кто бы то ни было подготовил возникновение бихевиоризма, хотя сам
он себя бихевиористом не считал. Теоретическим лидером этого направления стал Джон
Браадус Уотсон (1878–1958). В его статье «Психология, какой ее видит бихевиорист»,
опубликованной в 1913 г., было выдвинуто кредо нового направления. Им стал лозунг
«стимул – реакция». В соответствии с ним, предметом психологии становилось поведе-
ние. Под этим словом бихевиористы понимали совокупность мышечных и секретор-
ных реакций, функционирование которых строго детерминировано стимулами, прихо-
дящими извне. Так, в соответствии с требованиями повышения объективности иссле-
дований, из психологии вместе с интроспекцией была, по существу, изгнана и психика
как таковая.

Основной темой исследований оказалась проблема научения, а главным объектом
экспериментальных работ в этой области – лабораторные белые крысы. Подобно тому
как в медицине лабораторные животные используются при разработке новых методов
лечения, в лабораториях бихевиористов поведение крысы рассматривали долгое время
в качестве некой модели для понимания поведения людей.
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Заключительные замечания

Строго говоря, после сказанного в предыдущем разделе можно было бы поставить
точку. Полезно, однако, сказать два слова о дальнейшем развитии событий в сфере изу-
чения поведения животных, в рамках которого границы зоопсихологии до сих не пор не
настолько строго очерчены, чтобы ее можно было бы с полным основанием считать
самостоятельной дисциплиной. Об этом говорит отсутствие здесь четкой мировоззрен-
ческой установки (парадигмы) и, как следствие, четко сформулированной теории. В
этом отношении то, что принято называть зоопсихологией, сильно уступает двум на-
правлениям исследований, рассмотренным выше. Этология окончательно оформилась
как наука в 30-х годах XX века благодаря работам Конрада Лоренца, создавшего внут-
ренне непротиворечивую теорию инстинкта (Панов, 1975). Бихевиоризм, как он видел-
ся Дж. Уотсону во второй декаде прошлого столетия, в дальнейшем существенно эво-
люционировал в трудах целой плеяды выдающихся ученых, таких как Эдвард Толмен
(1886–1959), Кларк Халл (1884–1952), Баррус Скиннер (род. в 1904 г.) и Карл Лешли
(1890–1958), работавший преимущественно с приматами. Здесь интерес к анализу ин-
дивидуального поведения особи не мог не привести к тщательным работам по изуче-
нию онтогенеза поведения, который бихевиористы, в отличие от преформистски на-
строенных этологов, продолжали рассматривать как процесс чуть ли не всецело эпиге-
нетический. В этой связи показательно название одной статьи, сформулированное сле-
дующим образом: «Как птицы обучаются инстинкту» (Хейлмен, 1983).

На Западе в период, рассмотренный в статье, лишь немногие видные ученые оста-
лись непричастными к тем двух направлениям в изучении поведения животных, о кото-
рых речь шла выше. В качестве примера стоит упомянуть Роберта Йеркса (1876–1956),
который, будучи первоначально привержен к бихевиоризму, вскоре отошел от него, став
основателем целой самостоятельной области – всесторонних исследований поведения
и психики приматов. Что касается целого ряда других талантливых исследователей-
одиночек, а также коллективов, достойных претендовать на статус научных школ (хотя
не столь сильных и разветвленных как этология и бихевиоризм), то они заявили о себе
во всеуслышание гораздо позже того периода, которому посвящена эта публикация.
Такова в частности, американская, эпигенетически ориентированная школа сравнитель-
ной психологии, возглавлявшаяся в 1930–1960 гг. мирмекологом Теодором Шнейрла
(1904–1968).

Особо стоит остановиться на развитии ситуации в СССР. Здесь десятилетиями гос-
подствовал жесткий монополизм рефлексологии И.П. Павлова. Она приобрела в нашей
стране статус «учения», чуть ли не наравне с марксизмом. Даже робкие попытки по-
дойти к изучению поведения животных с иных позиций строго пресекались.

Нередко можно слышать, что в отечественной зоопсихологии, благодаря работам
А.Н. Леонтьева, Л.С. Выготского, П.Я. Эльконина, К.Э. Фабри и др., зоопсихология не
была редуцирована ни к физиологии, ни к бихевиоризму, ни к этологии. Я полагаю, что
дело обстоит не вполне так. Во-первых, физиологическая традиция, в силу только что
сказанного, была наиболее сильной. Во-вторых, умозрительные схемы эволюции пси-
хики, предлагаемые психологами, явно доминировали над конкретными эмпирически-
ми исследования сравнительного плана (именно об этом говорит упоминание имен Л.С.
Выготского и А.Н. Леонтьева,). Наиболее активно развивались исследования поведе-
ния приматов, имевшие очевидную психологическую ориентацию. Их результаты наи-
более полно изложены в книге З.А. Зориной и А.А. Смирновой (2006).

Что касается отсутствия влияния в СССР идей этологии, то это объясняется не са-
мосознанием научного сообщества, но строгой идеологической изоляцией «передовой
отечественной науки» от «тлетворных влияний буржуазной западной лженауки». Суть
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этологических воззрений либо замалчивалась, либо подавалась в искаженном виде (см.
например, мою рецензию на книгу А.Д. Слонима «Инстинкт», помещенную в этом сбор-
нике). Единственным счастливым исключением в этом отношении оказалась книга Л.В.
Крушинского «Биологические основы рассудочной деятельности», впервые опублико-
ванная только в 1977 г.

Если же говорить об автономии отечественной зоопсихологии от бихевиоризма, то
здесь также не все столь самоочевидно. Дело в том, что павловская рефлексология, под
жестким давлением которой находились все интересующиеся поведением животных в
нашей стране, в своих атомистических подходах во многом родственна американскому
бихевиоризму. Достаточно лишь упомянуть мнение, согласно которому «...Уотсон по-
ложил павловскую схему (бихевиористски инерперетированную) в основу своей экспе-
риментальной программы» (Ярошевский, 1985: 343). Как полагает этот автор, под вли-
янием учения И.П. Павлова сложилась и концепция оперантного обучения Б. Скиннера
– видного представителя поколения бихевиористов 1950–1960 гг. (там же: 406). Стоит
подчеркнуть, что в период железного занавеса связи между двумя родственными на-
правлениями – павловской рефлексологией и бихевиоризмом также оказались односто-
ронними: первое воздействовало на развитие второго, а встречное влияние искусствен-
но сдерживалось.

Если же смотреть в будущее, то здесь широкое поле деятельности открывается в
области когнитивной психологии животных и, в частности, в ее разделе с непереводи-
мым названием «theory of mind» (угадывание намерений других, интуитивная психоло-
гия). Однако на этом поприще вырисовывается опасность возврата к старым порокам
зоопсихологии, о которых речь шла в начале статьи. Я имею в виду антропоморфизм и
своеобразную «интроспекцию здравого смысла».

В этом отношении показательна статья двух психологов из Университета штата Кен-
тукки (США), которые уверены в том, что использование понятий из области челове-
ческих взаимоотношений (таких, например, как обман и ревность) в отношении живот-
ных есть вовсе не антропоморфизм, но адекватное «прочитывание поведенческого кон-
текста» (Mitchell, Hamm, 1997). Доказывают они эту свою мысль своеобразным спосо-
бом, претендующим, якобы, на объективность. А именно, начинающим студентам-пси-
хологам зачитывали короткие тексты с описанием поведения животных в их взаимоот-
ношениях с людьми или друг с другом. Затем испытуемых опрашивали, а разногласия
во мнениях обсчитывали статистически.

Неудивительно, что полученные результаты отвечали «гипотезе» авторов экспери-
мента. А неудивительно потому, что все это имеет скорее отношение к психологии обы-
вателя, чем к зоопсихологии. Опасность же таких «исследований» для науки подтверж-
дается тем, что статья, несмотря на ее нелепость, опубликована в весьма престижном
международном журнале «Behaviour»
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3. Роль этологии в изучении
внутрипопуляционной организации:
формирование современных взглядов1

Мне придется начать с небольшой оговорки по поводу названия статьи. В нем тер-
мин «этология» используется в самом широком смысле слова, как его употребляет, на-
пример, Тинберген в одной из своих последних статей (1976). Он считает возможным
называть этологом любого биолога, занятого изучением поведения. От этого широкого
значения необходимо отличать «этологию в узком смысле слова» – дисциплину, связан-
ную в своем возникновении с именами Лоренца, Тинбергена и ряда их последователей.
Это направление, именуемое сегодня «классической этологией», знаменует собой лишь
один исторический этап и лишь один из нескольких подходов в развитии взглядов той
дисциплины, которую я условно и для краткости буду в дальнейшем называть зоосоци-
ологией.

Моя основная задача состоит в том, чтобы показать сложность и противоречивость
процесса эволюции наших знаний. В этом процессе едва ли удастся увидеть плавное
поступательное развитие, обязанное одному лишь постепенному накоплению новых
фактов. Каждый сколько-нибудь представительный научный коллектив, каждая идей-
ная школа – а подчас и ученый-одиночка, которому было что сказать – выступали с
собственными концепциями. Эти концепции были ориентированы на решение разных
задач. Различные подходы и задачи требовали применения специфических методов
исследования. В рамках разных исходных представлений одни и те же факты сплошь и
рядом получали неодинаковые, подчас противоречивые истолкования.

Иногда ученые, работавшие одновременно, не подозревали о существовании друг
друга. В других случаях разные научные школы вступали в отношения конфронтации и
острой идейной конкуренции, выливавшиеся в многолетние научные дискуссии. Нако-
нец, известны случаи относительно мирного сосуществования школ – вопреки явному
несходству их основных исходных позиций.

Неудивительно, что в этом пестром переплетении взглядов и течений научная пре-
емственность между поколениями ученых отнюдь не была столь тесной, какой она мо-
жет казаться с первого взгляда. Некоторые проблемы, адекватно поставленные и близ-
кие к логическому решению уже около 100 лет назад, в дальнейшем теряли свои очер-
тания и возникали как нечто совершенно новое спустя много десятилетий. Порой но-
вые концепции строились почти на голом месте, оправдывая отсутствие своих связей с
прошлым тем, что все сделанное ранее – это не более чем анахронизм донаучного спо-
соба мышления.

При всем различии подходов и методов, которые нам предстоит рассмотреть, среди
них задним числом выявляется приверженность к двум разным – в какой-то степени
альтернативным мировоззренческим позициям.

Для одной из них ведущий принцип состоит в том, чтобы исследовать целое путем
его сведения к неким элементам, которые мыслятся непосредственно данными и посто-
янными по своим свойствам. Эту познавательную позицию принято называть элемен-
таризмом. Здесь целое как бы вторично по отношению к слагающим его элементам, и
свойства целого определяются в основном спецификой этих элементов.

Противоположная позиция состоит в том, что свойства частей могут быть поняты
только через знание целого. Целое задано изначально и может быть разбито на части
множеством различных способов. Именно способ членения в значительной степени

1 Системные принципы и этологические подходы в изучении популяций.1984б, Пущино. Лекция, прочитан-
ная на школе молодых биологов.
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определяет свойства получаемых при этом частей. Эта установка часто называется «хо-
листической» (от греческого «holos» – целое). Иногда ее называют организмизмом, под-
черкивая тем самым сходство любого сложного целостного объекта с организмом, час-
ти которого можно вычленить лишь хирургическим путем. Одним из проявлений этой
познавательной позиции является попытка рассматривать сообщества социальных на-
секомых в качестве «сверхорганизмов». Холизм и организмизм, на мой взгляд, это, по
существу, другие названия для того, что сейчас принято именовать системным стилем
мышления.

Существует распространенная точка зрения, что элементаризм тесно связан с ме-
ханистической картиной мира и несовместим с диалектическим подходом. В этом смысле
прогресс наших знаний о мире обязан постепенному переходу от элементаристских к
холистическим воззрениям. В действительности, дело обстоит, по-видимому, сложнее.

Приверженность ученого к той или иной познавательной установке в большей мере
диктуется спецификой исследуемого объекта и задачами исследования. Эти установки
в известной степени взаимодополнительны и зачастую присутствуют одновременно в
одной и той же концепции, хотя и в разных пропорциях. До тех пор, пока соблюдается
известная мера общности с одной стороны, и дробности, с другой, и организмизм и
элементаризм обладают бесспорной познавательной ценностью.

Я попытался представить историю развития интересующих нас научных воззрений
в виде сильно упрощенной схемы, представленной ниже.

В ней названы всего восемь ученых, общий период деятельности которых охваты-
вает немногим более 100 лет. Собственные взгляды и обобщающие работы этих иссле-
дователей представляются мне важными, подчас поворотными вехами в формировании
наших современных представлений. Неудивительно, что коль скоро основным объек-
том изучения были социум и популяция, то есть сложные объекты системной природы,
большая часть этих исследователей стояли на холистических позициях. Однако, наряду
с ними можно выделить две авторитетные школы – классическую этологию и социоби-
ологию, которые, по разным причинам оказались, по моему мнению, на позициях эле-
ментаризма. О том, почему так случилось, я скажу в дальнейшем.

Предложенная схема дает и план последующего изложения. Темы, которых я буду
касаться более или менее подробно, обозначены порядковыми номерами. Хотя практи-
чески каждая из этих тем в той или иной степени затрагивалась всеми указанными
здесь лицами, некоторые из них внесли больший вклад в развитие определенных взгля-
дов, чем другие. Для начала мы остановимся на двух моментах. Во-первых, мы попыта-
емся уяснить себе предмет зоосоциологии и ее место среди других дисциплин. Во-вто-
рых, рассмотрим вопрос о том, как представления о социуме – то есть об основном
объекте нашей науки, соотносятся с различными взглядами на сущность индивида и
биологической индивидуальности.

Адольф Эспинас и первые шаги зоосоциологии

Первое серьезное обобщающее исследование по нашей теме принадлежит фран-
цузскому философу Адольфу Эспинасу. Его работа впервые вышла в свет в 1878 году,
то есть немногим более, чем 100 лет назад. Полное название этой книги: «Социальная
жизнь животных. Опыт сравнительной психологии с прибавлением краткой истории
социологии». Надо сказать, что хотя эта работа неизменно цитируется всеми, пишущи-
ми по истории этологии, эти ссылки носят скорее дежурный характер.

Эспинас поставил перед собой грандиозную задачу – объединить в русле единых
представлений и с привлечением единых принципов накопленные к его времени данные
исторической социологии и сравнительной биологии. Будучи автором ряда историко-



60 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

ôèëîñîôñêèõ òðóäîâ – òàêèõ, íàïðèìåð, êàê «Èñòîðèÿ ýêîíîìè÷åñêèõ äîêòðèí», Ýñïèíàñ
â òî æå âðåìÿ ãëóáîêî èíòåðåñîâàëñÿ ïðîáëåìîé, âûñòóïàþùåé â íàøå âðåìÿ ïîä èíòðè-
ãóþùèì íàçâàíèåì «ïðîáëåìû ñîîòíîøåíèÿ áèîëîãè÷åñêîãî è ñîöèàëüíîãî».

Ýñïèíàñ ñîâåðøåííî ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî íà ïðîòÿæåíèè âñåé èñòîðèè ðàç-
âèòèÿ ÷åëîâå÷åñêèõ çíàíèé, íà÷èíàÿ ñ àíòè÷íûõ âðåìåí (ïî êðàéíåé ìåðå ñ IV âåêà äî
íîâîé ýðû) âåëè÷àéøèå óìû ÷åëîâå÷åñòâà èñêàëè àíàëîãèè ìåæäó ÷åëîâå÷åñêèì îáùå-
ñòâîì è ñîîáùåñòâàìè æèâîòíûõ. «Â òî âðåìÿ êàê íàòóðàëèñòû, – ïèøåò Ýñïèíàñ, –
ïîä÷èíÿÿñü áåçîò÷åòíîé íåîáõîäèìîñòè îáîáùåíèé, ñðàâíèâàëè æèâîòíûå îáùåñòâà ñ
÷åëîâå÷åñêèìè, ïîëèòèêè, äâèæèìûå òåìè æå ïîáóæäåíèÿìè, óïîäîáëÿëè ÷åëîâå÷åñ-
êèå îáùåñòâà îáùèíàì æèâîòíûõ». Ê ñîæàëåíèþ, ïðîäîëæàåò àâòîð, íè òå, íè äðóãèå
íå ñòðåìèëèñü âûðàáîòàòü îáùèå ïðèíöèïû òàêîãî ðîäà ñîïîñòàâëåíèé, è òåì ñàìûì
âñå áîëåå óâåëè÷èâàëè ïóòàíèöó.

Íî çíà÷èò ëè ýòî, ÷òî ñàìà ïîïûòêà ñîïîñòàâëåíèé áåñïëîäíà? Îòíþäü íåò. «Íå
ñóùåñòâóåò íàóêè ÷àñòíîãî!», – âîñêëèöàåò Ýñïèíàñ. «Äâå óêàçàííûå ãðóïïû ôàêòîâ,
îáëàäàþùèå íåñîìíåííîé àíàëîãèåé è îáîçíà÷àåìûå îäíèì è òåì æå ñëîâîì, ìîãóò
óÿñíèòüñÿ äëÿ íàñ ëèøü òîãäà, êîãäà îíè áóäóò ñâåäåíû ê îäíîìó çàêîíó, âûòåêàþùåìó
èç èõ îáùèõ ñâîéñòâ»

Ýòîò çàêîí Ýñïèíàñ ïðåäëàãàåò èñêàòü, âûðàæàÿñü ñîâðåìåííûì ÿçûêîì, â îñíîâ-
íûõ ñòðóêòóðíûõ ïðèíöèïàõ îðãàíèçàöèè íàäèíäèâèäóàëüíûõ îáðàçîâàíèé, êàêîâûì
è ÿâëÿåòñÿ êàæäûé ñîöèóì. Çîîñîöèîëîãèÿ, ïî ìíåíèþ Ýñïèíàñà, äîëæíà ïðåäñòàâëÿòü
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собой не введение, а первую главу общей социологии. Но не будет ли при этом зоосоци-
ология дублировать деятельность биологии? На этот вопрос Эспинас отвечает так: «Меж-
ду многими особенностями, характеризующими организованные тела, наиболее важны
питание и воспроизведение. Социология не изучает ни того, ни другого из них; она
занимается только самым общим свойством организованных тел – свойством группи-
ровки для содействия той или другой из этих функций, что придает ей специфическую
роль даже в исследовании тех явлений, где она встречается с наукой о жизни – био-
логией». Итак, предмет зоосоциологии – это специфика связей между элементами внутри
некоего организованного целого; связей, которые складываются в момент образования
тех или иных группировок животных и способствуют их дальнейшему существованию
и биологическому функционированию.

Следующий вопрос, стоящий перед Эспинасом, связан с тем, что же представляют
собой те элементарные «кирпичики», при выделении которых из целого мы еще не те-
ряем сущности самого целого. В социологии человека издавна бытовала точка зрения,
что таким кирпичиком является индивид. Однако, эта позиция принималась далеко не
единогласно. Например, по мнению Аристотеля, элементарной единицей в человечес-
ком обществе является не индивид, а супружеская пара, ибо индивид сам по себе не
полон и необъясним из самого себя. Гегель также считал, что род реальнее индивида.
Эта позиция близка и самому Эспинасу, и он последовательно отстаивает ее в своей
книге.

Эспинас всячески подчеркивает, что, когда мы обращаемся к растительному и жи-
вотному миру, проблема расчленения сообщества на элементарные составляющие усу-
губляется тем, что далеко не всегда ясно, что такое «индивид». Здесь пищу для размыш-
ления дает богатейший опыт биологии, накопленный в период ее бурного развития во
второй половине XIX столетия.

В 40-х–50-х годах прошлого века ботаники М. Шлейден и Т. Шванн обнаружили,
что все живые организмы состоят из клеток. Когда ими была высказана мысль, что вся
жизнь растения – в жизни составляющих его клеток, стало возможным считать элемен-
тарным организмом саму клетку. Вскоре выдающийся немецкий ученый Р. Вирхов со-
здал на этой основе так называемую «теорию клеточного государства». «Всякое живот-
ное, – писал он, – есть сумма живых единиц, каждая из которых несет в себе все необ-
ходимое для жизни». Эта, по существу, атомистическая концепция оказала, как мы уви-
дим ниже, сильное влияние на развитие взглядов Эспинаса.

В его время зоологам уже были хорошо известны удивительные существа, о кото-
рых нельзя было с какой-либо определенностью сказать, являются ли они индивидами
в строгом смысле слова, или же своеобразными колониями органически связанных друг
с другом особей. Таковы, в частности, так называемые сифонофоры из числа морских
кишечнополостных. Подобно дереву с его корнями, ветвями и листьями, в едином теле
сифонофоры объединяются «индивиды-органы», одни из которых только захватывают
пищу, другие выполняют функцию размножения, третьи защищают сифонофору от хищ-
ников, четвертые обеспечивают ее перемещения в толще воды. В 1866 г. крупнейший
немецкий биолог Э. Геккель назвал такие «индивиды-колонии» кормусами. Позже сла-
гающие их «индивиды-органы» получили название зооидов.

В результате всех этих и многих других открытий в биологии проблема соотноше-
ния коллективного и индивидуального становилась все более и более запутанной. В
конце XIX века в «Диалектике природы» Ф. Энгельс писал: «Понятие индивид преврати-
лось в совершенно относительное. Кормус, колония, ленточный глист, а с другой сторо-
ны – клетка и метамера как индивиды в известном смысле».

В своей книге, которая была почти что ровесницей «Диалектики природы», Эспи-
нас так разъясняет читателю эту мысль: «Мы принимаем за тип индивидуальности са-
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мих себя и отказываем в ней всякому существу, слишком удаленному от этого типа. Как
только то или другое существо перестает иметь определенные очертания и обладать
независимыми движениями, мы уже не представляем его себе “индивидом”».

Между тем, пишет Эспинас, индивидуальность имеет разные степени. Следуя взгля-
дам Вирхова, он считает, что в качестве элементарного индивида следует рассматри-
вать клетку, которая и есть далее неделимый биологический атом. Отсюда индивидуаль-
ность многоклеточного животного – это уже своего рода коллективная индивидуаль-
ность. В пользу этого говорит и то обстоятельство, что в организме многоклеточного
животного всегда существуют клетки, сохраняющие относительную автономию и
способность к активному передвижению внутри тканей. Таковы, например, амебооб-
разные блуждающие клетки у губок, спермин и т.д.

Особое внимание Эспинаса привлекают такие кормусы, в которых наряду с инди-
видами-зооидами можно выделить некие образования, обслуживающие кормус в це-
лом. Эти структуры могут выполнять, например, экскреторную функцию (такова об-
щая клоака в колонии асцидий) или служат целям локомоции – как в случае так называ-
емой ползательной подошвы в подвижных колониях некоторых мшанок.

Обсуждая такого рода явления на примере колонии восьмилучевых кораллов, Эс-
пинас пишет: «Рядом с собственной индивидуальной жизнью полипов совершается дру-
гая, независимая от индивидуальности каждого обитателя колонии и принадлежащая
всему полипнику, который может рассматриваться в этом случае как одно существо.
Нельзя не видеть, что уединенный индивид теряет свои права перед правами общины,
когда он отдал ей свою долю деятельности».

Функционально гетерогенные колонии кишечнополостных, мшанок, оболочников
и т.д. – это блестящая иллюстрация подчиненности части целому, индивида – сообще-
ству. Тот же принцип Эспинас находит в семьях термитов, пчел и муравьев, которые
состоят уже из морфологически автономных, но социально и функционально не-
отделимых друг от друга индивидов. Автор пытается идти дальше и включить в тот же
ряд группировки высших позвоночных, но здесь, в связи с почти полным отсутствием
достоверных данных, его рассуждения приобретают налет натурфилософской схолас-
тики. И все же основная мысль абсолютно ясна, и Эспинас иллюстрирует ее по анало-
гии с человеческим обществом: «Не индивиды создают общество, а общество создает
индивидов, потому что они существуют только в обществе и для общества».

Э. Геккель в своей «Общей морфологии организмов» (1866) выделял 6 классов орга-
нической индивидуальности. Индивидами первого класса являются клетки, второго –
органы, и т.д. Особь в нашем обычном понимании – это индивид пятого класса, а ин-
дивид шестого порядка  – уже известный нам кормус.

Вопросы, поднятые Эспинасом в плане изучения истоков биосоциальности, оста-
ются животрепещущими и сегодня. По словам выдающегося отечественного зоолога
В.Н. Беклемишева, «понятие органической индивидуальности несомненно является од-
ним из основных понятий биологии». Эта тема послужила исходным моментом для
создания так называемой «колониальной теории» происхождения многоклеточных из
одноклеточных, связанной с именами Э. Геккеля, И.И. Мечникова и других крупных
ученых. Проблематика коллективной индивидуальности оказалась чрезвычайно мно-
гоплановой и сложной. Формирование в эволюции надиндивидуальных образований
типа кормусов влечет за собой увеличение специализации слагающих их зооидов. Этот
процесс, ведущий по словам Беклемишева? к все большему возрастанию индивидуаль-
ности кормуса, Эспинас понимал как «переход от бессвязной однородности к опреде-
ленной и сплоченной разнородности». Данный принцип, несомненно, имеет место и
при формировании в эволюции высоко интегрированных социальных коллективов мно-
гоклеточных животных, как беспозвоночных, так и позвоночных. Посмотрим, что было
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сделано в сфере изучения такого рода процессов в ходе дальнейшего развития зоосоци-
ологии.

Уордер Олли и вопрос о границах биосоциальности

Ровно через 60 лет после появления книги Эспинаса, в 1938 г. вышла в свет другая
работа под таким же названием: «Социальная жизнь животных». Она принадлежала
перу профессора Чикагского университета Уордера Олли. В этой важной работе были
обобщены как исследования самого автора за 26 лет его научной деятельности, так и
главное из того, что было сделано в зоосоциологии со времен Эспинаса.

Несколько слов о самом авторе. Его первая крупная работа под названием «Агрега-
ции животных» была опубликована в 1931 г. В 1949 г. в соавторстве с четырьмя други-
ми учеными Олли опубликовал широко цитируемую книгу «Принципы экологии жи-
вотных», а в 1951 г. – свою последнюю работу «Экологическая зоогеография» (в со-
авторстве с К. Шмидтом). Таким образом, Олли оставил весьма заметный след в общей
зоологии и экологии.

Чтобы кратко обрисовать общее состояние отраслей науки, имеющих отношение к
нашей теме, к моменту выхода в свет книги «Социальная жизнь животных» и уяснить
себе общую направленность этой работы, полезно познакомиться с цитируемыми в ней
источниками. Распределение их по годам (рис. 1) может в известном смысле служить
указанием на рост интереса к зоосоциологии примерно на рубеже первой и второй де-
кад нашего века.

Из этого рисунка видно, что Олли был хорошо знаком с исследованиями по социоло-
гии человека. Подобно Эспинасу, он выступал пропагандистом создания общей социо-
логии. Олли в значительной степени принадлежит заслуга внедрения демографии, ро-
дившейся при изучении человеческих популяций, в экологию и социологию животных.

Рис 1. Распределение по годам литературных источников, цитированных в книге Олли (Allee,
1938). Штриховкой показаны работы самого Олли, черным – работы по социологии и демографии
человека.

A.Espinas 1878
П.Кропоткин 1941
W.Wheeler 1913
H.Howard 1920
T.Schjelderup-Ebbe 1922
B.Uvarov 1928
S.Wright 1931, 1932
G.Gause 1934
Th.Dobzhansky 1937
F.Darling 1937, 1939
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На рис. 1 приведен также перечень имен тех ученых, которые к моменту появления
книги Олли внесли важный вклад в развитие интересующей нас темы. Мы видим в
этом перечне и имена четырех наших соотечественников – П.И. Кропоткина, Б. Уваро-
ва, Г.Ф. Гаузе и Ф. Добржанского. Первый всячески подчеркивал важность коопера-
тивных отношений в сообществах животных. Гаузе внес большой вклад в разработку
принципов биологической конкуренции. Добржанский, вместе с Райтом, является од-
ним из основателей популяционной и математической генетики. Уваров открыл явле-
ние одиночной и стадной фаз у саранчи.

Уиллер – крупный специалист по социальным насекомым. Говард – один из основа-
телей представлений о территориальности. Дарлинг выдвинул идеи социальной стиму-
ляции размножения в тесных скоплениях животных.

Каковы же основные особенности и итоги деятельности школы Олли в 30-е годы, в
отличие от того, что мы видели у Эспинаса? Как я уже говорил, работа последнего по
самой сути подходов его времени, носит, в известной степени, натурфилософский ха-
рактер. Для Олли главным методом исследования является эксперимент – что вообще
характерно для американской науки о поведении с самых первых шагов ее становле-
ния. Эспинас в своем изложении пользуется в целом обыденным языком. У Олли мы
уже видим довольно обширную специальную терминологию. Используются такие по-
нятия, как популяция, численность и плотность популяции, иерархия, порядок ранжи-
рования, территория, эффект массы, социальный гормон, социальное облегчение и т.д.
Экспериментальный подход и начало создания специального научного языка знамену-
ют собой переход зоосоциологии от умозрительной к истинно научной стадии разви-
тия.

В своей концепции Олли вслед за Кропоткиным подчеркивает важность коопера-
тивных отношений – в противовес господствовавшим в его время представлениям о
кровавой борьбе за существование. Еще более существенный момент – идея о влиянии
плотности популяции на биологический успех индивида. Хотя в то время мысль об
отрицательном влиянии переуплотнения на рост, репродукцию и некоторые другие ха-
рактеристики была уже не новой, почти ничего не говорилось об отрицательной роли
чрезмерно низкой плотности, или недонаселения. В целом ряде изящных эксперимен-
тов с самыми разными видами животных – от простейших до млекопитающих, Олли
продемонстрировал этот второй эффект. Отсюда – хорошо известный «принцип Олли».
Из принципа Олли вытекает идея оптимальной плотности – не слишком низкой и не
слишком высокой.

Говоря о взглядах Олли, мне бы хотелось обратить особое внимание на то, как имен-
но он решает вопрос о предмете нашей науки и, следовательно, о границах ее компетен-
ции. Речь идет по существу о том, как определить понятия «социальное поведение» и
«социальный вид». Здесь нам придется проследить аргументацию Олли более детально.

Вслед за Эспинасом Олли считает, что поскольку, строго говоря, нет животных в
полном смысле одиночных, биосоциальность в той или иной степени свойственна всем
видам животных и в какой-то мере – даже растениям. Отсюда вопрос ставится так:
можно ли внутри этого континуума провести естественную границу между субсоци-
альными видами и такими, которые интуитивно принято считать истинно социальны-
ми. К числу последних прежде всего относятся общественные насекомые. Заранее ска-
жу, что ответ дается отрицательный – эта граница может быть лишь абсолютно услов-
ной, основанной только на договоренности между учеными.

Аргументируя свою позицию, Олли разбирает три критерия социальности. Это, во-
первых, обладание так называемым социальным инстинктом; во вторых – развитость
семейного образа жизни, третий критерий – разделения обязанностей между членами
некой группировки животных.
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По поводу приверженности ряда ученых идее социального инстинкта Олли пишет,
что к счастью ее разделяют сравнительно немногие исследователи. Для Олли-экспери-
ментатора этот критерий и не может казаться практически полезным, ибо само понятие
«инстинкта» крайне расплывчато.

Переходя ко второму критерию – степени развития семейной жизни, Олли пишет,
что и здесь нет никакой фиксированной точки или области, где бы мимолетные поло-
вые отношения внезапно сменялись возникновением прочной семьи. Примеры, под-
тверждающие эту мысль, легко найти в любом хорошо изученном таксоне.

Остается, таким образом, третий критерий – биологическое разделение труда. Од-
нако, как указывает Олли, разделение обязанностей начинается уже на том этапе разви-
тия жизни, когда возникает феномен пола и полового размножения. Выражаясь со-
временным языком, самец и самка у подавляющего большинства видов являются носи-
телями принципиально разных социальных ролей. При этом, пишет Олли, предваряя
выводы многих гораздо более поздних исследователей, самки зачастую оказываются
гораздо более социальными, или социабельными, чем самцы.

Таким образом, для Олли совсем не очевидно, где кончается половое разделение
обязанностей и начинается социальное разделений функций. С давних пор эталоном
второго служили отношения в общинах социальных насекомых. Но и там, пишет Олли,
явление каст тесно связано с феноменом пола. Например, у муравьев и пчел социабель-
ные самки делятся на репродуктивных и функционально бесполых, или рабочих осо-
бей. Третью касту составляют гаплоидные самцы – трутни, выполняющие в основном
половую, а не социальную функцию.

Явления, подобные кастовому полиморфизму, или полиэтизму общественных на-
секомых, можно видеть и у других животных, у которых детерминация пола зависит от
сиюминутной внутрипопуляционной, социальной обстановки.

Эту мысль Олли иллюстрирует несколькими примерами, на одном из которых я
остановлюсь подробнее. Речь идет о брюхоногом моллюске Crepidula furnicata. Для
него характерно явление протандрии: каждая особь на начальных стадиях является сна-
чала бесполой, затем становится функциональным самцом, а по достижении опреде-
ленного возраста превращается в самку. Самцы, обладающие мелкими размерами, стре-
мятся найти себе подобных и затем остаются в составе тесных контактных групп, вклю-
чающих в себя нескольких особей обоих полов и индивидов на переходной стадии от
самца к самке. С самкой могут одновременно спариваться несколько самцов.

Важно то, что самцы, участвовавшие в спариваниях, быстрее превращаются в са-
мок, чем те, которые не смогли найти полового партнера. Это было показано как экспе-
риментально, так и на основе полевых данных. В результате у Crepidula соотношение
полов оказывается различным в разных популяциях.

Олли приводит много других примеров влияния социального окружения и плотнос-
ти популяции на дифференциацию пола отдельных особей. Я приведу пример, неизвест-
ный Олли. У многих рыб смена пола в онтогенезе идет прямо противоположным путем,
нежели у Crepidula: молодая особь сначала является самкой, а затем превращается в сам-
ца (протогиния). Таковы, в частности, коралловые рыбы Anthias squamipinnis, живущие
гетеросексуальнымими группами различной величины. Иногда это полигиническая ячейка,
включающая одного самца и нескольких самок, иногда группировки из нескольких сот
особей с отношением числа самцов к числу самок, равным примерно 1:9. Если изъять
самца из полигинической группы, одна из самок превращается в самца обычно меньше,
чем за неделю. При изъятии нескольких самцов из большой группы самцов за столь же
короткий период превращается ровно столько самок, сколько изъято самцов.

Нельзя не видеть здесь явных аналогий с явлением регулирования состава семьи у
общественных насекомых. По словам Олли, у термитов Zootermopsis в семье, только
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что основанной парой особей, в первый год появляется лишь один солдат. Если его
изъять из гнезда, его отсутствие компенсируется появлением нескольких (до 6) других
солдат. Однако, эффект компенсации не будет столь силен, когда разросшаяся семья
включает в себя уже многие сотни особей. Олли полагает, что в последнем случае име-
ет место своеобразный эффект «разбавления» и, соответственно, гипофункции некой
субстанции, или, как он выражается, социального гормона, способного подавлять раз-
витие в семье излишнего числа солдат.

Каким бы высокоспециализированным ни был этот механизм регулирования касто-
вого состава, он, по мнению Олли, имеет определенную аналогию с гораздо более про-
стыми эффектами группы. К числу таких эффектов относится, например, увеличение
устойчивости к растворенным в воде вредным веществам в больших группах рыб по
сравнению с малыми группами и особями-одиночками.

Поиски такого рода внешних аналогий отнюдь не являются самоцелью. Это важ-
ный методологический прием, позволяющий логически представить возможные пути
эволюционного развития сложных регуляторных механизмов с того момента, когда эти
механизмы, находясь в самом зачаточном состоянии, строго говоря, еще не являются
самими собой. В этом смысле весьма продуктивная позиция Олли является повторени-
ем и развитием идей Эспинаса о необходимости изучать не только высокоразвитые
формы социальной жизни, но и ее самые зачаточные проявления.

Продуктивность такого подхода Олли иллюстрирует на примере становления раз-
витой социальной системы термитов из простых скоплений особей в местах обилия
пищи, как мы видим это у нашего обычного рыжего таракана. Гипотетическая проме-
жуточная стадия представлена, по мнению Олли, некоторыми субсоциальными видами
тараканов, которые, подобно термитам, питаются клетчаткой. И у этих тараканов и у
термитов пищеварение и выживание особи возможно лишь в случае присутствия в ее
кишечнике симбиотических жгутиковых простейших, перерабатывающих клетчатку.
Новорожденные насекомые лишены простейших и могут получить их при контакте с
линной шкуркой взрослой особи (у Cryptocercus) или от другого имаго у термитов. Од-
нако, взрослые особи Cryptocercus не линяют, почему изолированная их пара, состоя-
щая из самца и самки, не способна положить начало новому дему. У термитов имаго
теряет простейших при каждой линьке, и в этом случае присутствие других особей
представляет собой жизненную необходимость для каждого. Вместе с тем, самец и самка
с простейшими в их кишечнике способны основать новую колонию, что способствует
поддержанию саморазвивающейся социальности у термитов, в отличие от Cryptocercus.

Вклад классической этологии в изучение социального поведения

Как раз в период между 1931 и 1938 гг., которые являются датами выхода в свет
двух первых обобщающих работ Уордера Олли в США, по другую сторону океана воз-
никло еще одно направление в изучении поведения – именно, классическая этология.
Ее рождение можно условно датировать 1931 г., когда в немецком «Орнитологическом
журнале» 28-летний Конрад Лоренц опубликовал свою первую крупную работу: «Об
этологии общественных врановых». В 1935 и 1937 гг. вышли две другие его основопо-
лагающие статьи – «Компаньон в мире птиц» и «Формирование науки об инстинкте», а
в 1938 г. совместная статья К. Лоренца и Н. Тинбергена о роли врожденных компонен-
тов в организации целостного поведения.

Вопреки тому обстоятельству, что Олли и Лоренц создавали свои концепции прак-
тически одновременно, сущность их подходов оказалась совершенно различной. Для
Олли, как мы видели, противопоставление между врожденным и приобретенным пове-
дением – вещь второстепенная, и он старается по возможности обойти этот вопрос,
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если не может изучить его экспериментально. Для К. Лоренца и Н. Тинбергена априор-
ное разграничение между врожденными и приобретенными компонентами поведения
и установление отношений между этими компонентами – основа всех дальнейших по-
строений. Отсюда – и все прочие фундаментальные различия во взглядах американской
и европейской школ. Для Олли слово «инстинкт» попахивает схоластикой, это своего
рода «убежище незнания», тогда как Лоренц и Тинберген создают важную концепцию,
именуемую ими «современной теорией инстинкта».

Олли подчеркивает лабильность поведения индивида, известную непредсказуемость
этого поведения, обязанную изменчивости того социального окружения, или социаль-
ного климата, в котором живет индивид. В противоположность этому, этологи европей-
ской школы акцентируют внимание на стереотипных аспектах социального поведения,
на его консервативных видоспецифических свойствах.

Олли и его коллег интересуют прежде всего последствия, проистекающие из взаи-
модействия индивидов, объединенных в группы. Лоренц, Тинберген и их школа кон-
центрируют внимание не столько на последствиях взаимодействий, сколько на тонких
механизмах этих взаимодействий. Олли интересует структура группировки при разных
показателях численности и плотности популяции, Лоренца и Тинбергена – поведение
данного индивида в присутствии тех или иных особей своего вида. В центре внимания
американской школы лежат всевозможные популяционные эффекты группы и массы,
тогда как европейские исследователи анализируют динамику поведения особи в пар-
ных взаимодействиях.

Я не буду более подробно останавливаться на содержательной стороне этологичес-
кой концепции, ибо она полнее других освещена в нашей литературе (Панов, 1975);
следует подчеркнуть лишь некоторые методологические аспекты. В чем элементарист-
ская направленность классических этологов? На мой взгляд, в стремлении рассматри-
вать социальное поведение как цепь дискретных событий, каждое из которых постоян-
но и устойчиво в своих проявлениях. Это постоянство отражено в жесткой типологиза-
ции некоторых главных типов взаимодействий – таких, например, как территориаль-
ный конфликт, выявление доминанта и подчиненного, образование пары, копуляция и
т.д. Стереотипность взаимодействий внутри каждого их класса отражена уже в предло-
женном Лоренцем перечне пяти типов «компаньонов» по взаимодействию: компаньоны-
родители, компаньоны-дети, компаньоны-супруги, социальные компаньоны.

По мнению этологов классической школы, взаимодействие каждого типа осуще-
ствляется как детерминированный двусторонний обмен стереотипными сигналами. Эти
сигналы названы «фиксированными комплексами действий». Именно стандартные типы
взаимодействий и стандартные коммуникативные знаки, жестко детерминированные
генетически, и являются здесь теми далее неделимыми элементами, к которым сводит-
ся вся или почти вся жизнь в социуме.

Ничего похожего мы не находим у Олли, позиция которого, ориентированная на
динамизм целого, выглядит гораздо более диалектичной, чем подход классических это-
логов, явно тяготеющий к механицизму. Важно однако то, что не являясь достаточно
адекватным для анализа социальных отношений во всем их многообразии, этот после-
дний подход – именно в силу своей типологичности, сыграл и продолжает играть ог-
ромную роль в таксономии поведения и в систематике вообще. Он дал также очень
много для анализа индивидуального поведения.

Исследования этологов по организации индивидуального поведения имеют непре-
ходящую ценность. Найденные здесь общие принципы неизбежно модифицируются с
развитием наших знаний, но без них неосуществимы дальнейшие исследования по фун-
даментальной проблеме «индивид и социум». К сожалению, сегодня это нередко упус-
кают из виду. Однако этологический подход, ориентированный на индивида и на его
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âçàèìîäåéñòâèÿ ñî ñâîèì îêðóæåíèåì – â òîì ÷èñëå ñ äðóãèìè îñîáÿìè, áûë ÿâíî íåäî-
ñòàòî÷åí äëÿ âñåñòîðîííåãî èçó÷åíèÿ ôåíîìåíà áèîñîöèàëüíîñòè. Âðåìÿ òðåáîâàëî òîãî,
÷òîáû â öåíòðå âíèìàíèÿ èññëåäîâàòåëåé ïîâåäåíèÿ îêàçàëàñü ïîïóëÿöèÿ, êàê öåëîñò-
íàÿ ñèñòåìà íàäîðãàíèçìåííîãî óðîâíÿ.

Âåðî Âèííè-Ýäâàðäñ è èäåÿ âíóòðèïîïóëÿöèîííîãî ãîìåîñòàçà
Íîâûé ïîäõîä áûë íàèáîëåå ïîñëåäîâàòåëüíî (âîçìîæíî, äàæå ñëèøêîì ïîñëåäî-

âàòåëüíî) ïðîâåäåí â íàøóìåâøåé êíèãå Âåðî Âèííè-Ýäâàðäñà «Ðàçìåùåíèå æèâîò-
íûõ ïîä âîçäåéñòâèåì ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ». Â ìîìåíò âûõîäà åå â ñâåò â 1962 ã. åå
àâòîðó, ïðîôåññîðó óíèâåðñèòåòà â øîòëàíäñêîì ãîðîäå Àáåðäèíå, áûëî 56 ëåò. Â ëèòå-
ðàòóðå ïî ïîâåäåíèþ æèâîòíûõ ýòà êíèãà, íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäóþùèõ 20 ëåò áûëà
îäíîé èç íàèáîëåå öèòèðóåìûõ ðàáîò. Ýòî òîëñòûé òîì îáúåìîì îêîëî 650 ñòðàíèö.
Ñïèñîê èñïîëüçîâàííîé àâòîðîì ëèòåðàòóðû âêëþ÷àåò ñâûøå 840 èñòî÷íèêîâ (ðèñ. 2).

Àíàëèç öèòèðîâàííûõ èñòî÷íèêîâ èíòåðåñåí äëÿ íàñ â äâóõ îòíîøåíèÿõ. Âî-ïåð-
âûõ, ìû âèäèì, ÷òî àâòîð øèðîêî èñïîëüçóåò çîîëîãè÷åñêóþ ëèòåðàòóðó ïðîøëîãî, ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò î åãî øèðîêîé áèîëîãè÷åñêîé îáðàçîâàííîñòè è, îò÷àñòè, âîçìîæíî, î

Ðèñ.2. Ðàñïðåäåëåíèå ïî äåñÿòèëåòèÿì (çà÷åð÷åíî) è ïî òðèäöàòè- è äâàäöàòèëåòèÿì (êîíòóðíàÿ
ëèíèÿ) ëèòåðàòóðíûõ èñòî÷íèêîâ, öèòèðîâàííûõ  (À) â êíèãå Â. Âèííè-Ýäâàðäñà (Wynne-Edwards,
1962) è (Á)  â ñòàòüå  À. Óîòñîíà è Ð. Ìîccà (Watson, Moss, 1970). Öèôðû – êîëè÷åñòâî èñòî÷íè-
êîâ, â ñêîáêàõ – ïðîöåíòû.
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дефиците более современных специальных исследований по интересующей его теме.
Например, работы, опубликованные в период с 1911 по 1940 гг. составляют в списке
литературы около 34%. (В приведенном на рис. 2 анализе библиографии к статье А.
Уотсона и Р. Мосса, посвященной близкой теме и написанной через 8 лет после выхода
в свет книги Винни-Эдвардса, цитирования 1911–1940 гг. составляют менее 2%).

Во-вторых, анализ литературы, использованной Винни-Эдвардсом, позволяет уяс-
нить себе, в какой степени более ранние авторы оказали влияние на развитие его взгля-
дов. Можно видеть, что Винни-Эдвардc широко цитирует работы экологов – таких как
Ч. Элтон, Х. Клюйвер, Д. Лэк, А. Николсон. Знакомы ему исследования Г. Селье, обо-
сновавшего концепцию стресса, точнее – общего адаптационного синдрома, и работы
Дж. Кристина и Д. Читти, попытавшихся обосновать в 50-х годах идею о влиянии соци-
ального стресса на плотность и на генетический состав популяции.

Основная идея Винни-Эдвардса состоит в том, что все формы и типы социального
поведения выполняют по существу одну и ту же главную, если не единственную функ-
цию. Эта функция – обеспечения популяционного гомеостаза, иными словами  – под-
держания плотности и численности популяции на неком оптимальном уровне. Именно
за счет этого, по мнению автора, популяция, как организованная система, сама предох-
раняет свою среду от переэксплуатации.

Один из механизмов, устраняющих опасность переэксплуатации среды, Винни-
Эдвардc усматривает в явлении территориальности. Особи, сумевшие захватить и удер-
жать территорию, оказываются обладателями избыточных ресурсов, которые они не в
состоянии использовать полностью. Другие, лишенные собственных участков, остают-
ся на положении аутсайдеров, подверженных гибели от голода, хищников и т.д. Этот
неравный доступ к ресурсам служит основой так называемого социального отбора.

Важно и то, что переход части особей в разряд аутсайдеров не обязательно осуще-
ствляется насильственным путем. По мнению Винни-Эдвардса, особь обладает спо-
собностью оценивать плотность популяции. Если эта плотность высока, индивид сам
отказывается от попыток захвата территории и от последующего размножения.

Эта способность адекватно оценивать плотность популяции названа эпидеиктичес-
ким поведением, что в переводе с греческого означает нечто вроде «представления и
анализа выборки» (эти понятия заимствованы из статистики).

Постулировав такую способность, Винни-Эдвардс пытается уяснить возможные ме-
ханизмы ее эволюционного становления. Это трудно сделать, ставя во главу угла инди-
видуальный успех особи, поскольку особи-аутсайдеры своими руками обрекают себя
на неуспех и даже на гибель. Винни-Эдвардс приходит к выводу, что биологический
успех группы – именно, гарантия ее будущего выживания, и есть тот выигрыш, кото-
рый дает социальное поведение. В рамках его концепции единицей эволюции оказыва-
ются не особи, а группы. Вместо отбора особей для объяснения становления социаль-
ного поведения вводится групповой отбор.

Не останавливаясь на спорных местах и недостатках этой модели, подчеркну лишь,
что в нашей схеме она выступает как сугубо организмическая концепция, основанная
на холистическом подходе к пониманию социума. Во главу угла ставятся процессы,
происходящие в группах особей, а поведение индивида выводится из особенностей груп-
повой структуры. Важно отметить также, что акцент у Винни-Эдвардса в значительной
степени смещен с анализа групповых структур, как таковых, на попытки объяснения их
эволюционного становления.

Социобиология Уильяма Гамильтона и Эдварда Вильсона

В противовес организмической концепции Винни-Эдвардса и почти одновремен-
но с ней, всего лишь двумя годами позже, в 1964 г., была выдвинута другая доктрина,
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которая в рамках нашей схемы может рассматриваться как предельно элементаристс-
кая. Это так называемая «генетическая теория эволюции социального поведения»,
построенная английским натуралистом Уильямом Гамильтоном. Также, как и Винни-
Эдвардс, Гамильтон поглощен не столько анализом сегодняшних событий в группи-
ровках животных, сколько историей их становления в эволюции. У него эта тема ста-
новится главной и самодавлеющей. Однако в отличие от Винни-Эдвардса, Гамильтон
считает, что нет никакой необходимости в постулировании группового отбора, по-
скольку все можно объяснить через индивидуальный успех особи. Если у Винни-Эд-
вардса специфика поведения особей обеспечивает успех группы, как единого целого,
то по Гамильтону все происходит как раз наоборот: существование в составе группы
способствует в основном успеху особи.

В отличие от других неодарвинистских концепций, успех индивида оценивается
здесь даже не столько числом оставленных им потомков, сколько числом особей, кото-
рые так или иначе станут носителями генов, свойственных данному индивиду. Он мо-
жет увеличивать долю носителей своих генов эгоистическим путем, размножаясь мак-
симально возможными темпами, либо обходным, «альтруистическим» путем, способ-
ствуя выживанию своих близких и дальних родственников. Итак, по мнению Гамильто-
на, можно провести резкую линию между несоциальными и социальными видами. С
этой точки зрения становление истинной социальности происходит в тот момент когда
в популяции появляются абсолютные альтруисты – т.е. такие индивиды, которые вооб-
ще не размножаются сами, а лишь заботятся о своих родичах, сохраняя в них для по-
томства свой собственный «ген альтруизма». В этом суть введенных Гамильтоном
представлений о совокупной (или итоговой) приспособленности индивида и о родствен-
ном отборе (см. Панов, 1983).

Вся концепция построена по аксиоматическому принципу, на базе теорем матема-
тической генетики, некогда созданной на основе и для анализа существенно иных сфер
биологической действительности. Это обстоятельство делает ненужным для данной
гипотезы почти все то, что было сделано ранее в области зоологического изучения со-
циального поведения. Автоматически исчезает интереснейшая проблема органической
индивидуальности. Граница между социальностью и несоциальностью проводится аб-
солютно однозначно. От классических этологов взята лишь идея наследственно детер-
минированного поведения и оставлена практически без внимания одна из самых инте-
ресных и перспективных тем – именно, изучение закономерностей динамики поведе-
ния во времени (в частности, в ходе онтогенеза) и его изменений под влиянием смены
социальной обстановки.

Почти все связи с богатейшими прошлыми достижениями биологии оказываются
обрубленными. Целостный феномен биосоциальности со всем богатством его внутрен-
них связей исчезает, он распадается на некие поведенческие «признаки», каждый из
которых управляется своим собственным генетическим детерминантом. Создается впе-
чатление, что эта концепция узка, в целом абиологична и обладает малыми объясни-
тельными возможностями. Правда, она поставила много вопросов, сформулированных
в большом числе гипотез. Тем самым было стимулировано накопление обширного эм-
пирического материала. Однако этот материал, как правило, оказывается губительным
для самих гипотез, находясь в явном противоречии с ним. И это не удивительно, прини-
мая во внимание оторванный от реальности формалистический характер большинства
социобиологических построений.

В 1975 г. вышла книга Эдварда Вильсона «Социобиология. Новый синтез». Это
обзорная сводка объемом около 700 страниц. Если список цитированных источников у
Олли составляет всего лишь 129 названий, у Винни-Эдвардса – 870, то у Вильсона он
включает около 2500 источников.
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Что же представляет собой книга Вильсона по существу, каковы ее связи с предше-
ствующими этапами развития зоосоциологии, и можно ли считать ее органическим син-
тезом прежних знаний, как полагает сам автор? Обратимся к фактам. В самом начале
первой главы под несколько неожиданным названием «Мораль гена» мы читаем: «Ос-
новная теоретическая проблема социобиологии состоит в том, чтобы понять, каким
образом альтруизм, снижающий индивидуальную приспособленность особи, мог раз-
виться в эволюции». Здесь же автор высказывает свое основное кредо: подобно тому,
как цыпленок является для предшествующего ему яйца лишь средством произвести
следующее яйцо, организм – это, по существу, не более, чем приспособление для сохра-
нения и передачи генов. Из всего этого очевидно, что идеи Гамильтона – главенствую-
щие в мировоззрении Вильсона.

В главе о коммуникации Вильсон аккуратно пересказывает также основы этологи-
ческой концепции, причем местами – в ее наиболее архаичной форме. Третий компо-
нент вильсоновской социобиологии – современная популяционная экология, в разра-
ботку которой сам Вильсон внес заметный вклад – в частности, важной и интересной
книгой «Островная биогеография», написанной в соавторстве с Р. МакАртуром. В со-
ответствующих местах Вильсон пересказывает свою книгу о социальных насекомых,
которых он знает великолепно.

Итак, в эрудиции автору «Нового синтеза» отказать невозможно. Но действительно
ли перед нами синтез предшествующих знаний? Складывается впечатление, что работа
Вильсона скорее эклектична, нежели синтетична. Истинный синтез предполагает совме-
щение разных взглядов и концепций в такой форме, когда внутренне присущие им проти-
воречия не только не затушевываются, но выявляются как можно более отчетливо. Имен-
но это и дает науке стимул к дальнейшему развитию. Что касается книги Вильсона, то в
ней мирно сосуществуют все предшествующие точки зрения – как атомистические по
своей сути, так и организмические. Пожалуй, лишь взглядам Винни-Эдвардса, к которым
Вильсон относится явно отрицательно, здесь не отведено достойного места. Интересно,
что сам Вильсон называет себя холистом, с чем далеко не всегда можно согласиться. Очень
многие его построения носят явно типологический характер, несомненно тяготея к эле-
ментаризму классической этологии и к генетическому атомизму Гамильтона.

Программа изучения
социо-демографических систем в социоэтологии

Социобиология представляет собой сегодня достаточно влиятельное течение, хотя
в самые последние годы наблюдается заметный спад его авторитетности. Но это не
единственное сегодня направление. Ему идеологически противостоит иная концепция
явно холистического толка. Это т.н. социоэтология, предмет и задачи которой были очер-
чены в начале 70-х годов оксфордским зоологом Джоном Круком.

И в отношении объекта своего исследования – популяции, и в отношении ее пред-
мета (социальное поведение) социоэтология на первый взгляд мало чем отличается от
социобиологии Гамильтона и Вильсона. Однако принципиальные подходы и общая рас-
становка акцентов там и тут во многом различны. Прежде всего, отношение к эволюци-
онной проблематике у Крука более реалистично. Для него это не первая, а лишь вторая
задача, выполнимая только после того, как достигнуто ясное понимание сущности сис-
тем, эволюцию которых предстоит изучать. Эти системы, построенные на сложнейших
обоюдных связях между демографией и социальным поведением, обозначены Круком
как социо-демографические системы. Для Крука характерно понимание социума как
процесса, в котором индивидуальное развитие особей под влиянием обучения и социа-
лизации требует самого пристального внимания.



72 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ïî ñóùåñòâó, ðå÷ü çäåñü èäåò îá îäíîé èç ñàìûõ ñëîæíûõ è âàæíûõ ïðîáëåì áèîëî-
ãèè: êàêèì îáðàçîì ãåíîòèï, ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé íå áîëåå ÷åì ïðîãðàììó èíäèâè-
äóàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ïîä âîçäåéñòâèåì ïîñòóïàþùåé èçâíå èíôîðìàöèè ðåàëèçóåòñÿ â
ôåíîòèï. Â öåëîì Êðóêó ÷óæäî ïðèìèòèâíîå ïîíèìàíèå íàñëåäñòâåííîñòè, êàê ïðî-
ñòîé ìåõàíè÷åñêîé ïåðåäà÷è ïðèçíàêîâ, â òîì ÷èñëå è ïîâåäåí÷åñêèõ.

Îòñþäà åñòåñòâåííî ñëåäóåò âûâîä î òîì, ÷òî ðîëü ãåíåòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ â äåòåð-
ìèíàöèè ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è âíóòðèãðóïïîâîé ñòðóêòóðû ñèëüíî ïåðåîöåíåíà
ñîöèîáèîëîãàìè. Ïðè÷èíà òàêîé ïåðåîöåíêè, ïî ìíåíèþ Êðóêà, êîðåíèòñÿ â ëîæíîì (è
äàæå îáûâàòåëüñêîì) ïðåäñòàâëåíèè, ñîãëàñíî êîòîðîìó ñòðóêòóðíûå õàðàêòåðèñòèêè
ñîöèóìà óïîäîáëÿþòñÿ «ôèêñèðîâàííûì êîìïëåêñàì äåéñòâèé» â êëàññè÷åñêîé ýòîëî-
ãèè. Ýòè çàáëóæäåíèÿ, êàê ñ÷èòàåò Êðóê, ñôîðìèðîâàëèñü ïîä íåñîìíåííûì âëèÿíèåì
ðÿäà èçäàíèé, ðàññ÷èòàííûõ íà øèðîêóþ è îêîëîíàó÷íóþ ïóáëèêó – òàêèõ, íàïðèìåð,
êàê êíèãà Ê. Ëîðåíöà «Îá àãðåññèè», Ä. Ìîððèñà «Ãîëàÿ îáåçüÿíà», Ð. Îäðè «Òåððèòî-
ðèàëüíûé èìïåðàòèâ» (ñåé÷àñ ê íèì ìîæíî äîáàâèòü è êíèãó Ð. Äîêèíñà «Ýãîèñòè÷åñ-
êèé ãåí»). Ýòè ðàáîòû, ïîëîæèâøèå íà÷àëî èäåÿì, ïîäîáíûì èäåå î âðîæäåííîé àãðåñ-
ñèâíîñòè ÷åëîâåêà, Êðóê íàçûâàåò «ïñåâäîáèîëîãè÷åñêèìè». Ñåãîäíÿ ýòà ïñåâäîáèîëî-
ãèÿ ÷åëîâå÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ïûøíî ðàñöâåòàåò â àäàïòèðîâàííûõ äëÿ ýëèòû ðàáîòàõ
Âèëüñîíà è åãî åäèíîìûøëåííèêîâ.

Ñïåöèàëèçèðóÿñü íà èçó÷åíèè äèâåðãåíöèè ñîöèî-äåìîãðàôè÷åñêèõ ñèñòåì ó ïðè-
ìàòîâ, Êðóê ñ÷èòàåò, ÷òî â èõ ýâîëþöèè îñíîâíóþ ðîëü èãðàëè ôåíîòèïè÷åñêèå àäàïòà-
öèè, îáÿçàííûå èíäèâèäóàëüíîìó îáó÷åíèþ è âíóòðèãðóïïîâûì òðàäèöèÿì – òîìó, ÷òî
â íàøåé ëèòåðàòóðå íàçûâàþò ñèãíàëüíîé ïðååìñòâåííîñòüþ. Ýòè ôàêòîðû ñòàëè ïî-

Ðèñ. 3. Ñòðàòåãèÿ è ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ ñîöèî-äåìîãðàôè÷åñêîé ñèñòåìû (èç Krebs, 1979). Îáúÿñ-
íåíèÿ â òåêñòå.
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истине решающими на ранних стадиях антропогенеза. Генетический фактор в том пря-
молинейном виде, как его подает Гамильтон, играет, по мнению Крука, подчиненную
роль.

Это совсем не значит, что мы должны игнорировать генетические аспекты социаль-
ной эволюции. Но здесь требуется развитие экспериментальной генетики поведения –
взамен словесному жонглированию генетическими терминами – такими, например, как
«мутации» неких абстрактных генов эгоизма и альтруизма.

Не останавливаясь более подробно на системе взглядов социоэтологии, я проиллю-
стрирую ее основные задачи, подходы и методы схемой из работы канадского исследо-
вателя Чарлза Кребса, посвященной многолетнему изучению социо-демографических
систем полевки Microtus townsendii (рис. 3). Из этой схемы следует, что социоэтология
таит в себе богатые перспективы, давая надежду на возможность глубокого понимания
внутрипопуляционных процессов на основе комплексного применения этологических,
экологических и генетических методов исследования.

***
В кратком обзоре более чем столетней истории научных поисков, открытий и разо-

чарований трудно избежать известного схематизма и декларативности. Остается лишь
надеяться, что мне хотя бы отчасти удалось показать, какое важное место занимает
зоосоциология в общей системе биологических знаний. Эти твердые позиции уходят
своими корнями в период начала бурного развития биологии, датируемого серединой
прошлого столетия. Не удивительно ли, что проблематика, связанная с изучением со-
циального поведения животных, которая кажется возникшей совсем недавно, почти что
на наших глазах, имеет в действительности столь давнюю и непростую историю? Важ-
но также подчеркнуть, что исследования социального поведения и групповых структур
ни в коей мере не являются боковой тропинкой биологии. Эта тема прямо и непосред-
ственно связана с такими фундаментальными проблемами биологии, как становление
многоклеточности в филогенезе, формирование фенотипа в онтогенезе, саморегуляция
сложнейших систем надорганизменного уровня.
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4. Эмпирический факт и его трактовки в этологии1

В этом сообщении речь пойдет об извилистых путях научного поиска и о роли ис-
следователя, как интерпретатора доступной ему научной информации – будь то инфор-
мация, полученная им самим, или же явившаяся плодом деятельности его предшествен-
ников и коллег.

Классическая этология и рефлексология И.П. Павлова

Сначала мы очень коротко познакомимся с общим состоянием современной науки
о поведении и со всей сложностью существующей в ней сегодня обстановки. Затем
рассмотрим силу влияний традиционных точек зрения на формирование взглядов от-
дельно взятых исследователей и целых научных коллективов. Этот пункт я проиллюст-
рирую только одним примером, который нам придется рассмотреть достаточно подроб-
но. Пример, на котором я остановлюсь – одновременное существование двух достаточ-
но весомых, и в то же время принципиально различных взглядов на природу коммуни-
кации у медоносной пчелы. Далее мы попытаемся проанализировать причины попу-
лярности одной из этих позиций и непопулярности другой. И, наконец, я остановлюсь
на некоторых методологических моментах, вытекающих из всего ранее сказанного,
понимание которых весьма полезно, как я полагаю, для любого исследователя в его
непосредственной научной работе.

Итак, что представляла собой наука о поведении животных в начале 1980-х годов?
Хотя в широких кругах биологов и не биологов она именуется «этологией», это совсем не
та этология, которая была создана в 1930-х – 1950-х годах К. Лоренцом, Н. Тинбергеном,
К. Фришем и их соратниками и учениками. В эту пору своего отрочества этология (кото-
рую я впредь буду называть «классической» или «традиционной» этологией) всячески
оберегала свой методологический аппарат и свои теоретические построения от чуждых
влияний со стороны – согласно известному принципу: «Прежде чем объединяться, надо
размежеваться». Процесс объединения, взаимной ассимиляции идея и методов этологии
и ряда других дисциплин, в числе которых упомяну психологию, нейрофизиологию и
популяционную экологию, начался 1960-х годах. Оптимисты называют этот процесс «син-
тезом», хотя как можно видеть на примере известной сводки Роберта Хайнда (1975) орга-
нического синтеза пока достигнуть не удалось (см. рецензию на книгу в этом сборнике).

Детище классической этологии и сравнительной психологии пока что, на мой взгляд,
далеко от гармонии. Предмет этого комплекса описательных и экспериментальных дис-
циплин недостаточно строго ограничен, основополагающие понятия, созданные в рам-
ках разных концептуальных схем, подчас плохо согласуются друг с другом, единый
структурный костяк отсутствует.

Но независимо от того, будем ли мы называть идущий процесс объединения пове-
денческих наук синтезом или механической стыковкой, классическая этология в ходе
этого процесса утратила от своего первоначального облика не меньше, если не больше,
чем приобрела. И по мере того, как контакты тянущихся друг к другу дисциплин усили-
ваются, эти потери становятся все более значительными. Вот почему современный ком-
плекс наук о поведении может быть лишь условно назван этологией.

В отличие от классической этологии, этот комплекс знаний пока что не располагает
единой теорией, и при внимательном рассмотрении предстает перед нами как конгло-
мерат многих школ и дисциплин, работающих в собственных, подчас мало совмести-

1 Теоретические проблемы современной биолгогии. 1983, Пущино.  Лекция, прочитанная на школе молодых
биологов.
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мых друг с другом научных традициях. В результате одно и то же явление, будучи обна-
ружено и описано, может оказаться весьма существенным и даже критическим для по-
строений некой данной научной школы и ровным счетом ничего не значащим в постро-
ениях другой. Следуя обиходному пониманию факта, мы говорим, что «факт остается
фактом» и что «факты – это упрямая вещь».

Однако на деле это не совсем так, а подчас – совсем не так. В методологии и логике
науки «факт» понимают не как некий объект материального мира, а как элемент эмпи-
рического уровня научного знания. В этом смысле «факт» – это научное положение,
отображающее одну из многих сторон индивидуального объекта или конечной группы
таких объектов. Согласно другому определению, «факт» есть проверяемое утвержде-
ние, выраженное в терминах той или иной концептуальной схемы. Отсюда следует, что
некое наблюдаемое событие может стать «фактом» для той научной школы, теорети-
ческий язык которой позволит обозначить, назвать данное явление, – и уже тем самым
включить его в систему ранее сложившихся в рамках этой школы теоретических пред-
ставлений. Для другой школы, с иной системой описательных терминов и понятийного
аппарата, данное явление окажется не фактом, а артефактом, который будут относить за
счет каких-либо предубеждений описавшего его исследователя или же за счет неточно-
сти его наблюдений.

Ограничусь пока лишь одним примером. В классической этологии, квинтэссенция
которой всегда была остающаяся чрезвычайно продуктивной идея о важности спонтан-
ной активности организма, видное место занимали такие категории, как «реакция вхо-
лостую» (в отсутствие внешнего стимула) и «смещенное поведение» (то есть проявле-
ние некой специфической активности в неадекватных ситуациях). Хрестоматийные слу-
чаи – попытки спаривания с неодушевленным объектом (например, с камнем) у репти-
лий и птиц или незавершенные кормовые движения у рыб и пернатых. Реальность этих
явлений постоянно ставилась под сомнение рефлексологами павловской школы, для
которых поведение представлялось как последовательность вынужденных ответов орга-
низма на внесшие воздействия. В этой системе взглядов не может быть кормового пове-
дения в отсутствие корма или полового поведения в отсутствие полового партнера. По
мнению рефлексологов, видимость вакуумной или смещенной активности возникает
из-за того, что этолог-наблюдатель не учитывает косвенного воздействия на животных
каких-то внешних факторов, игнорирует их. Таким образом, факты, критические для
обоснования этологической концепции, рассматривались как артефакты в иной, конку-
рирующей с ней системе взглядов.

Важным звеном в теоретических построениях классической этологии была концеп-
ция ритуализации, призванная объяснить эволюционное становление и филогенетичес-
кое развитие коммуникации животных. В представлениях К. Лоренца, Н. Тинбергена и
обширной плеяды их последователей так называемый «язык животных» отчасти подобен
человеческому языку – в том смысле, что он может быть описан как набор дискретных
сигналов, каждый из которых обладает собственным, достаточно определенным значе-
нием. Этологи классической школы считают, что для каждого данного вида характерно
определенное число ритуалов, в чем-то подобных нашим ритуалам приветствия, зна-
комства, подчинения и т.д., так что каждой ответственной ситуации в жизни индивида
соответствует свой, пригодный к данному случаю ритуал. В процессе эволюции ритуалы,
формирующие язык вида, возникают из неритуальных, повседневных действий, не вы-
полняющих непосредственных коммуникативных функций. Суть этого процесса может
быть проиллюстрирована по аналогии с некоторыми средствами невербальной (неязыко-
вой) коммуникации у человека. Когда ваш собеседник, сидящий напротив, хлопает ладо-
нями по коленям, это расценивается как сигнал окончания беседы. Если немного пофан-
тазировать, можно допустить, что такое сигнальное движение берет начало от чисто фун-
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кционального движения, при котором человек опирается руками на колени, чтобы встать.
В период становления концепций классической этологии ритуализацию рассмат-

ривали как эволюционный процесс, в ходе которого под действием естественного отбо-
ра у каждого вида вырабатываются специфические, характерные движения и звуки,
которые, в силу своей заметности, броскости и стереотипности, должны выполнять
роль главных, если не единственных, коммуникативных сигналов. Однако эта в целом
умозрительная схема в дальнейшем не получила ни более развернутого теоретического
объяснения, ни достаточно весомого эмпирического подтверждения, и в настоящее время
находится, как я полагаю, на стадии медленного умирания.

Веннер против Фриша в изучении коммуникации у пчел

Здесь важно отметить, что в пору своего становления эти идеи о ведущей сигналь-
ной роли генетически запрограммированных, стереотипных ритуалов получили мощ-
ную поддержку и стимул к дальнейшему развитию с открытием так называемого «язы-
ка танцев» у пчел. Впоследствии автор этих исследований Карл Фриш был удостоен
Нобелевской премии.

Идея Фриша (1980) всем хорошо известна, и я коснусь ее сути очень кратко. Дви-
жения пчелы, возвратившейся в улей с взятком, рассматриваются как символическое
средство оповещения других особей о расстоянии до места, откуда прибыла эта танцов-
щица и о направлении к этому месту. Сигналами направления служат формы тра-
ектории танцующей пчелы и темп танца. При близком расположении источника не-
ктара по отношению к улью танцующая пчела движется по кругу с периодическими
изменениями направления, при большей удаленности источника корма (для медонос-
ной пчелы порядка 50–100 м от улья) – по вытянутой восьмерке. При этом часть тра-
ектории пробега прямолинейна, и на этом участке пчела виляет брюшком и издает
механические звуки с частотой около 15 Гц. Чем ближе источник корма, тем больше
прямолинейных пробегов в единицу времени и тем короче длительность этой виляю-
щей фазы танца. Согласно гипотезе Фриша, направление прямолинейного пробега
указывает непосредственное направление к источнику корма при танце на горизон-
тальной поверхности на свету или же угол между направлением на солнце и направ-
лением на источник корма – при танце на вертикальной поверхности сот, в полной
темноте, царящей в улье. В последнем случае этот угол соответствует углу между
вертикалью (или направлением силы тяжести) и направлением на точку горизонта,
над которой находится солнце.

В дальнейшем я буду называть пчел-танцовщиц «опытными фуражирами», посколь-
ку им уже известно место сбора взятка. Процесс, в ходе которого опытный фуражир
после очередного возвращения в улей стимулирует других пчел на вылет за взятком,
называется мобилизацией. Уже Фришу было известно, что мобилизация новичков не
обязательно стимулируется танцем. Опытный фуражир в момент прилета в улей снаб-
жает других пчел капелькой корма, информируя их о запахе принесенного им нектара.
Это позволяет фуражирам новичкам вылетать на поиски нектара определенных видов
растений. Таким образом, гипотетически как обонятельные стимулы, так и танец могут
служить средствами мобилизации новичков. Однако, как полагал Фриш и как думают и
сейчас многие его последователи, лишь танец дает новичкам информацию о том, куда
именно им следует лететь за взятком.

Гипотеза Фриша, подтвержденная большим числом экспериментальных данных,
оставалась почти общепризнанной на протяжении около 40 лет, до начала 60-х годов,
когда появились серьезные сомнения в ее справедливости. Эти сомнения постепенно
усиливались и послужили стимулом для формирования иной точки зрения на механиз-
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мы коммуникации у пчел, которая наиболее последовательно развита в исследованиях
американского исследователя Адриана Веннера и его коллег: Денниса Джонсона, Пат-
рика Уэллса и ряда других, а также работавшего независимо от них Ларри Фризена
(Wenner, 1974; Johnson, 1967; Wells, 1973; Friesen, 1973).

Здесь я подробно остановлюсь на последней работе Веннера, датированной 1974 г.
и суммирующей результаты 15-летних исследований его группы. Статья называется
«Передача информации у медоносной пчелы: популяционный подход». Веннер пишет,
что когда он впервые получил данные, явно не укладывающиеся в гипотезу Фриша,
первым его желанием было отбросить экспериментальный материал как неубедитель-
ный и ошибочный. Однако просмотр более ранней литературы и анализ эксперимен-
тов, призванных подтвердить идею Фриша, дал возможность Веннеру увидеть два важ-
ных обстоятельства. Во-первых, стала очевидной тенденция записывать в актив лишь
те наблюдения, которые отвечали гипотезе и игнорировать другие, не укладывавшиеся
в нее (как раз то, что сначала хотел сделать сам Веннер). Во-вторых, возникли веские
подозрения, что результат эксперимента в значительной мере был предопределен ха-
рактером его постановки.

Чтобы проверить, так ли это, Веннер сначала в точности повторил классический
эксперимент Фриша и получил практически те же самые результаты. Четыре кормушки
с пахучим раствором сахара одинаковой концентрации располагались в один ряд с уль-
ем, с интервалами в 100 м. Меченые опытные фуражиры-вербовщики прикармлива-
лись только на одной из этих кормушек. Именно эту кормушку в дальнейшем посетила
основная масса фуражиров новичков – именно, 74% от общего числа новичков, посе-
тивших все кормушки.

Затем Веннер снова провел тот же эксперимент, но уже с участием пчел другой
окраски из второго, контрольного улья, расположенного в 150 м от экспериментально-
го. Как известно, пчелы из одного улья не могут посещать другие и, следовательно, не
в состоянии при помощи танцев передать какую-либо информацию обитателям сосед-
них ульев. Темные пчелы-вербовщики из экспериментального улья прикармливались
только на одной из кормушек, светлые пчелы-вербовщики из контрольного улья – на
всех кормушках. В ходе этого опыта выяснилось, что лишь 9% новичков из экспери-
ментального улья посетили ту кормушку, о которой им, в принципе, могли бы сооб-
щить вербовщики из их собственного улья. Основная масса новичков поровну (43% и
42%) распределилась по двум другим кормушкам, не известным пчелам вербовщикам,
но зато наиболее близким к общему геометрическому центру для всех кормушек и,
таким образом, к центру создаваемого ими ольфакторного поля. Интересно, что харак-
тер численного распределения новичков по кормушкам был весьма сходен для пчел из
экспериментального (6, 43, 42 и 9%%) и из контрольного (2, 42, 50 и 4%%) ульев.

Итак, пчелы из контрольного улья не могли передавать в экспериментальный све-
дения об известных им кормушках, но тем не менее, смогли одним своим присутствием
в районе кормушек изменить степень их предпочтительности для пчел из эксперимен-
тального улья. По мнению Веннера, это свидетельствует о важности пахучих запахо-
вых трасс, оставляемых летящими пчелами, как фактора, организующего поисковое
поведение пчел-фуражиров. Малая посещаемость новичками той кормушки, о которой
опытные фуражиры в принципе могли сообщить им посредством танцев, указывает, по
меньшей мере, что источник информации не является единственным, и что ничуть не
меньшую роль могут играть координаты ольфакторного поля, создаваемого в местах
сбора пищи деятельностью всей популяции пчел-фуражиров. И, наконец, стало оче-
видным, что высокая воспроизводимость опытов Фриша в некоторых частных услови-
ях еще не может служить доказательством того, что пчелы с помощью танцев могут
указывать другим обитателям улья расстояние до перспективного источника пищи.
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Â äðóãîì øèðîêî èçâåñòíîì îïûòå Âåííåðà ñ ñîàâòîðàìè îíè ìîäèôèöèðîâàëè «âå-
åðíûé ýêñïåðèìåíò» Ôðèøà, ñëóæèâøèé äîâîäîì â â ïîëüçó ñïîñîáíîñòè îïûòíûõ
ôóðàæèðîâ óêàçûâàòü íîâè÷êàì íàïðàâëåíèå íà èñòî÷íèê ïèùè. Òðè êîðìóøêè áûëè
óñòàíîâëåíû íà ðàâíûõ ðàññòîÿíèÿõ îò óëüÿ (ïîðÿäêà 300 ì) è íà îäèíàêîâîì ðàññòîÿ-
íèè â 200 ì îäíà îò äðóãîé (ðèñ. 1). Ìå÷åíûå ôóðàæèðû-âåðáîâùèêè ïðèêàðìëèâàëèñü
íà êîðìóøêàõ ¹¹ 1 è 3 è íå èìåëè äîñòóïà ê êîðìóøêå ¹ 2. Íîâè÷êè, êàê è â îïûòàõ
Ôðèøà, áûñòðî ìîáèëèçîâàëèñü íà ïîñåùåíèå ïåðâîé è òðåòüåé êîðìóøåê. Çàòåì çàïà-
õîâàÿ ïèùåâàÿ ïðèìàíêà íà êîðìóøêàõ ¹¹ 1 è 3 áûëà çàìåíåíà íà áåççàïàõîâóþ, à
êîðìóøêó ¹ 2, äîòîëå íåèçâåñòíóþ îáèòàòåëÿì óëüÿ, ñíàáäèëè çàïàõîâîé ïèùåé. Ðå-
çóëüòàò ñîîòâåòñòâîâàë îæèäàíèÿì èññëåäîâàòåëåé: îñíîâíàÿ ìàññà íîâè÷êîâ óñòðåìè-
ëàñü ê êîðìóøêå ¹ 2, èãíîðèðóÿ âïîëíå äîñòóïíóþ èì áåççàïàõîâóþ ïðèìàíêó íà äâóõ
äðóãèõ êîðìóøêàõ.

Âåäóùàÿ ðîëü ñëåäîâûõ çàïàõîâûõ îðèåíòèðîâ â ïîèñêîâîì ïîâåäåíèè íîâè÷êîâ
ïîäòâåðæäåíà ðÿäîì äðóãèõ ýêñïåðèìåíòîâ Âåííåðà è Ôðèçåíà. Â îäíîì èç íèõ íà ïðî-
òÿæåíèè 17 äíåé çàïàõîâàÿ ïðèìàíêà â êîðìóøêå ïåðèîäè÷åñêè çàìåíÿëàñü íà áåççàïà-
õîâóþ, ïîñëå ÷åãî çàïàõîâàÿ ïðèìàíêà âíîâü âîçâðàùàëàñü â êîðìóøêó (ðèñ. 2). ×èñëî
íîâè÷êîâ, ïîñåùàþùèõ êîðìóøêó, ñîñòàâëÿëî 50–130 â äíè, êîãäà ïðèìàíêà èñòî÷àëà
çàïàõ, íî ðåçêî ïàäàëî (äî 15 è ìåíåå îñîáåé) ïîñëå çàìåíû çàëàõîâîé ïðèìàíêè íà
áåççàïàõîâóþ. ×òî êàñàåòñÿ ÷èñëà äåìîíñòðàöèé æåëåçû Íàñîíîâà ï÷åëàìè, ïîñåùàþ-
ùèìè êîðìóøêó, òî îíî áûëî â ñðåäíåì âûøå â äíè ïðåäúÿâëåíèÿ áåççàïàõîâîé ïðè-
ìàíêè. Ýòè ðåçóëüòàòû íå âïîëíå ñîãëàñóþòñÿ ñ ìíåíèåì Ôðèøà, ÷òî äåìîíñòðàöèÿ
ï÷åëàìè æåëåçû Íàñîíîâà âíå óëüÿ, â ìåñòàõ ñáîðà âçÿòêà, ñëóæèò ýôôåêòèâíûì èñ-
òî÷íèêîì çàïàõîâûõ ñèãíàëîâ, ïðèâëåêàþùèõ äðóãèõ ôóðàæèðîâ ê íàèáîëåå áîãàòûì
èñòî÷íèêàì ïèùè.

Ðèñ. 1. Ýêñïåðèìåíò À. Âåííåðà ñ ñîàâòîðàìè. À – êðåñòèê îáîçíà÷àåò ïîëîæåíèå óëüÿ, öèôðû –
íîìåðà êîðìóøåê. Îêðóæíîñòè îêîíòóðèâàþò òåîðåòè÷åñêè äîïóñòèìóþ «çîíó ðàçáðîñà», êóäà
ìîãóò ïðèëåòåòü íîâè÷êè ïðè  áîëüøåé  (âíóòðåííåå êîëüöî) èëè ìåíüøåé (íàðóæíîå êîëüöî)
èíôîðìàòèâíîñòè òàíöà; Á – êîðìóøêè 1 è 3 ñîäåðæàò ïàõó÷óþ ïðèìàíêó, êîðìóøêà 2 – áåççàïà-
õîâóþ; Â – òîëüêî êîðìóøêà 2 ñîäåðæèò ïàõó÷óþ ïðèìàíêó. Îáðàòèòå âíèìàíèå íà ëàâèíîîáðàç-
íîå íàðàñòàíèå ÷èñëà íîâè÷êîâ íà êîðìóøêàõ ñ ïàõó÷åé ïðèìàíêîé.
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Ðèñ. 2. Êîãäà çàïàõîâàÿ ïðèìàíêà çàìåíÿåòñÿ íà áåççàïàõîâóþ (ñòðåëêà), ÷èñëî íîâè÷êîâ íà êîð-
ìóøêå (áåëûå ñòîëáèêè) ðåçêî ïàäàåò, õîòÿ îáùåå ÷èñëî ïðèëåòîâ ï÷åë íà êîðìóøêó (÷åðíûå
ñòîëáèêè) ñîõðàíÿåòñÿ ïðèìåðíî ïîñòîÿííûì.

Ðèñ. 3. Òåìíûå ñòîëáèêè – îáùåå ÷èñëî ïðèëåòîâ ï÷åë íà êîðìóøêó, áåëûå ñòîëáèêè – ÷èñëî
íîâè÷êîâ íà êîðìóøêå.
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Ðåçêîå óìåíüøåíèå ìîáèëèçàöèè íîâè÷êîâ íà áåççàïàõîâóþ ïðèìàíêó áûëî ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàíî åùå â îäíîì èçÿùíîì ýêñïåðèìåíòå (ðèñ. 3). Ë. Ôðèçåí â íà÷àëå êàæäî-
ãî ýòàïà ñâîåãî ýêñïåðèìåíòà ïîçâîëÿë ï÷åëàì ïîñåùàòü â òå÷åíèå äâóõ ÷àñîâ ïàõó÷óþ
ïðèìàíêó. Ñïóñòÿ 45 ìèí. çäåñü, ïîìèìî ìå÷åíûõ îïûòíûõ ôóðàæèðîâ, íà÷èíàëè ïîÿâ-
ëÿòüñÿ íîâè÷êè, ÷èñëî êîòîðûõ áûñòðî ðîñëî. Çàòåì èññëåäîâàòåëü ìåíÿë ïàõó÷óþ ïðè-
ìàíêó íà áåççàïàõîâóþ. Ïîñëå ýòîãî ñóììàðíîå ÷èñëî ïðèëåòîâ ï÷åë íà êîðìóøêó îñ-
òàâàëîñü ïî÷òè òåì æå, ÷òî è â ïðåäøåñòâóþùèå äâà ÷àñà, îäíàêî íîâè÷êè òåïåðü ïîÿâ-
ëÿëèñü çäåñü êðàéíå ðåäêî. Ýòî çíà÷èò, ÷òî êîðìóøêó ïðîäîëæàþò ïîñåùàòü çíàêîìûå
ñ íåé îïûòíûå ôóðàæèðû. Îíè, îäíàêî, óæå íå â ñîñòîÿíèè ìîáèëèçîâàòü íîâè÷êîâ ñ
ïîìîùüþ îäíîãî ëèøü òàíöà – â îòñóòñòâèå ñîïðîâîæäàþùèõ åãî çàïàõîâûõ ñèãíàëîâ.

Â õîäå ýêñïåðèìåíòîâ íåîæèäàííî îêàçàëîñü, ÷òî ïðè ñíèæåíèè íà êîðìóøêå êîí-
öåíòðàöèè çàïàõà, ïàðàëëåëüíî ñ óìåíüøåíèåì ó ï÷åë ÷èñëà äåìîíñòðàöèé æåëåçû Íà-
ñîíîâà, ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå ÷èñëà òàíöåâ â óëüå (ðèñ. 4à, á). Ïðè ýòîì, îäíàêî, âîï-
ðåêè ïðåäñêàçàíèÿì ãèïîòåçû Ôðèøà, ÷èñëî ïðèëåòîâ íîâè÷êîâ íà êîðìóøêó íå ðàñòåò,
à ðåçêî ñíèæàåòñÿ (ðèñ. 4á). Íå îñòàíàâëèâàÿñü íà ìíîãèõ äðóãèõ âàæíûõ ðåçóëüòàòàõ
ðàáîòû Âåííåðà è åãî êîëëåã, ðàññìîòðèì òåïåðü îäèí èç ìíîãèõ îïûòîâ Ë. Ôðèçåíà,
ïîêàçàâøåãî âàæíåéøóþ ðîëü ñðåäîâûõ ôàêòîðîâ â îðãàíèçàöèè ôóðàæèðîâî÷íîãî ïî-
âåäåíèÿ ï÷åë. Âàæíåéøèì èç ýòèõ ôàêòîðîâ îêàçàëñÿ âåòåð, âëèÿíèå êîòîðîãî íèêîãäà
íå ïðèíèìàëîñü âî âíèìàíèå ïðè ïîñòàíîâêå êëàññè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ Ôðèøà. Ìåæ-
äó òåì, êàê ïîêàçàë ñîâåòñêèé èññëåäîâàòåëü È.Ä. Ëåâ÷åíêî â 1966 ã., ìîáèëèçàöèÿ ôó-
ðàæèðîâ íà êîðìóøêó, ðàñïîëîæåííóþ ñ íàâåòðåííîé ñòîðîíû îò óëüÿ, èäåò â 4–10 ðàç
èíòåíñèâíåå, ÷åì íà òàêóþ æå êîðìóøêó, óñòàíîâëåííóþ ñ ïîäâåòðåííîé ñòîðîíû.

Ýòîò âûâîä áûë íåäâóñìûñëåííî ïîäòâåðæäåí â îäíîì èç ýôôåêòíûõ ýêñïåðèìåí-
òîâ Ë. Ôðèçåíà. Îí óñòàíîâèë äâà óëüÿ íà ðàññòîÿíèè 350 ì äðóã îò äðóãà, à ìåæäó
íèìè ïîìåñòèë ïÿòü êîðìóøåê, âûñòðîåííûõ ïî ïðÿìîé (ðèñ. 5À). Îïûòû ïðîâîäèëèñü
â òî âðåìÿ, êîãäà âåòåð äóë îò óëüÿ I â ñòîðîíó óëüÿ II. Êàæäûé ðàç íà ïðîòÿæåíèè òðåõ
÷àñîâ ïîäñ÷èòûâàëè ÷èñëî ôóðàæèðîâ-íîâè÷êîâ íà êàæäîé êîðìóøêå. Îêàçàëîñü, ÷òî
íîâè÷êè èç óëüÿ II, íàõîäÿùåãîñÿ ñ íàäâåòðåííîé ñòîðîíû, ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâî ÷à-

Ðèñ. 4. Ïðè óìåíüøåíèè êîíöåíòðàöèè çàïàõà ïðèìàíêè íà êîðìóøêå ÷èñëî òàíöåâ â óëüå âîçðà-
ñòàåò (à), à ïðèëåò ôóðàæèðîâ íîâè÷êîâ ê êîðìóøêå ðåçêî ñîêðàùàåòñÿ (á).

Êîíöåíòðàöèÿ çàïàõà íà êîðìóøêå (÷èñëî êàïåëü ãâîçäè÷íîãî ìàñëà
íà 1 ë ñèðîïà)

à á
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ñòî ïîñåùàþò âñå ïÿòü êîðìóøåê. Íå ìåíåå âàæíî, ÷òî ñðåäíåå âðåìÿ âûëåòà èç óëüÿ äî
ïðèëåòà íà êîðìóøêè ñîñòàâëÿåò 8.8 ìèí. äëÿ ï÷åë, ëåòÿùèõ èç ïîäâåòðåííîãî óëüÿ
ïðîòèâ âåòðà, è ïî÷òè âòðîå áîëüøå (24.3 ìèí.) äëÿ ï÷åë, ëåòÿùèõ èç íàâåòðåííîãî
óëüÿ, è íå âûíóæäåííûõ ïðåîäîëåâàòü âñòðå÷íûé âåòåð. Íàïðàøèâàåòñÿ ìûñëü, ÷òî
ï÷åëû èç íàâåòðåííîãî óëüÿ òðàòÿò ìíîãî âðåìåíè íà ïîèñêè êîðìà, à íå ñëåäóþò ïî
êàêèì-òî çàäàííûì èì â óëüå îðèåíòèðàì.

Ñóììèðóÿ ñâîè ñîáñòâåííûå äàííûå è äàííûå äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé – êàê ïðîòèâ-
íèêîâ, òàê è ñòîðîííèêîâ ãèïîòåçû Ôðèøà, Âåííåð ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî âñå ñóùå-
ñòâóþùèå ñâåäåíèÿ î ôóðàæèðîâî÷íîì ïîâåäåíèè ï÷åë íàèëó÷øèì îáðàçîì óâÿçûâà-
þòñÿ â ãèïîòåçå, àêöåíòèðóþùåé òàêèå ÿâëåíèÿ, êàê êîíöåíòðàöèÿ çàïàõà âíå óëüÿ, ÷èñëî
ôóðàæèðîâ è ñêîðîñòü âåòðà. Ðîëü òàíöà, ïî åãî ìíåíèþ, ñîñòîèò ëèøü â ìîáèëèçàöèè
ôóðàæèðîâ-íîâè÷êîâ. ×òî æå êàñàåòñÿ èíôîðìàòèâíîé ðîëè òàíöà, êàê ñèìâîëè÷åñêîãî

Ðèñ. 5. Âëèÿíèå íàïðàâëåíèÿ âåòðà íà ïîèñêîâîå ïîâåäåíèå ôóðàæèðîâ-íîâè÷êîâ. à – îáùàÿ ñõå-
ìà ðàñïîëîæåíèÿ óëüåâ è êîðìóøåê îòíîñèòåëüíî íàïðàâëåíèÿ âåòðà (ñòðåëêà). ×èñëî íîâè÷êîâ
èç óëüÿ 2 îäèíàêîâî áûñòðî íàðàñòàåò íà âñåõ êîðìóøêàõ (á). ×èñëî íîâè÷êîâ èç óëüÿ 1 áûñòðåå
âñåãî íàðàñòàåò íà êîðìóøêå I è î÷åíü ìåäëåííî – íà êîðìóøêå V. Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.

à á

â
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ÿçûêà, äàþùåãî óêàçàíèÿ î íàïðàâëåíèè è äàëüíîñòè ïîëåòà, òî îíà, ïî ìåíüøåé ìåðå,
ñîìíèòåëüíà. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, âñå íàáëþäàåìûå ÿâëåíèÿ, ñ òî÷êè çðåíèÿ Âåííåðà,
õîðîøî îáúÿñíÿþòñÿ è áåç ïðèâëå÷åíèÿ èäåè «ñèìâîëè÷åñêîãî ÿçûêà òàíöåâ».

Íàïîìíþ, ÷òî öèòèðîâàííàÿ ìíîþ ñòàòüÿ Âåíêåðà àêöåíòèðóåò ïîïóëÿíèîííûé ïîä-
õîä ê ïðîáëåìå êîììóíèêàöèè, ïðîòèâîïîñòàâëÿåìûé êëàññè÷åñêèì êîíöåïöèÿì ýòî-
ëîãèè, â êîòîðûõ îñíîâíîé óïîð äåëàëñÿ íà ïàðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ æèâîòíûõ ïî òèïó
äèàëîãà. Ïîïóëÿöèîííàÿ ãèïîòåòè÷åñêàÿ ìîäåëü êîììóíèêàöèè ó ï÷åë âûãëÿäèò ñëåäó-
þùèì îáðàçîì (ðèñ. 6).

Íàèáîëåå âàæíîé îñîáåííîñòüþ îáñòàíîâêè âîêðóã óëüÿ ÿâëÿåòñÿ íåðàâíîìåðíîñòü
êîíöåíòðàöèè çàïàõîâ, èñõîäÿùèõ íå òîëüêî îò èñòî÷íèêîâ êîðìà, íî è îò ñàìèõ ï÷åë-
ôóðàæèðîâ è èõ âîçäóøíûõ òðàññ. Îïûòíûå ôóðàæèðû, óæå çíàêîìûå ñ ðàñïîëîæåíè-
åì ìåñò âçÿòêà, ëåòàþò ê íèì ïî ïðÿìîé. Çàïàõîâûå ñëåäû, îñòàâëÿåìûå èìè, ñìåùàþò-
ñÿ ïî íàïðàâëåíèþ âåòðà. Ôóðàæèðû-íîâè÷êè, âëåòàþùèå èç óëüÿ, ëîâÿò ýòè çàïàõè ïî
ñïîñîáó ïðîá è îøèáîê, ïåðåìåùàÿñü «÷åëíîêîì» – ñíà÷àëà ñìåùàÿñü â ïîäâåòðåííóþ
ñòîðîíó îò òðàññû, à çàòåì âîçâðàùàÿñü áëèæå ê íåé ïðîòèâ âåòðà. Èìåííî ýòèì, âåðî-
ÿòíî, îáúÿñíÿþòñÿ áîëüøèå ïîòåðè âðåìåíè íîâè÷êàìè, êîòîðûå äîñòèãàþò èñòî÷íèêà
êîðìà ìíîãî ïîçæå, ÷åì îïûòíûå ôóðàæèðû, ëåòàþùèå íà òî æå, íî óæå õîðîøî èç-
âåñòíîå èì ìåñòî âçÿòêà. ×åì áîëüøå îïûòíûõ ôóðàæèðîâ íà òðàññå, òåì âûøå çäåñü
êîíöåíòðàöèÿ çàïàõà ïèùè, è òåì ñêîðåå ï÷åëà ìîæåò íàéòè åùå íå èçâåñòíûé åé èñ-
òî÷íèê ïèùè. Èíûìè ñëîâàìè, óñïåõ ôóðàæèðà-íîâè÷êà çàâèñèò ïðåæäå âñåãî îò ïëîò-
íîñòè ïîïóëÿöèè ï÷åë-ôóðàæèðîâ.

Èòàê, îñíîâíàÿ èäåÿ Âåííåðà äîñòàòî÷íî ÿñíà è íà ìîé âçãëÿä ïðåêðàñíî îáîñíîâà-
íà ýêñïåðèìåíòàëüíî. Èìåííî ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî îáåñïå÷èëî æèçíåñïîñîáíîñòü

Ðèñ. 6. Æèðíûå ñòðåëêè – ïóòü îïûòíûõ ôóðàæèðîâ, òîíêèå ñòðåëêè – ïóòü ðåêðóòîâ-íîâè÷êîâ.
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этой гипотезы, оказавшейся в конфронтации с гипотезой Фриша. Эта ситуация, суть
которой в существовании двух разных взглядов на природу передачи информации у
пчел, получила в научной литературе название «лингвистически-ольфакторного проти-
воречия».

Конкуренция гипотез и истоки «научных революций»

В мою задачу сейчас не входит разбор вопроса об истинности одной или другой
гипотезы. В данный момент меня будет интересовать не столько популяция пчел, сколько
популяция исследователей, занятых их изучением. Каково отношение специалистов и
околонаучных кругов к гипотезам Фриша и Веннера и каковы причины психологического
и гносеологического свойства, лежащие в основе одобрения или неприятия той или
иной из двух противостоящих друг другу гипотез.

Остановимся сначала на отношении к гипотезе Фриша. Несомненно, что она до сих
пор остается в роли фаворита, хотя экспериментально обоснована по крайней мере не
намного лучше, чем гипотеза Веннера. В 1971 г., спустя около 40 лет после первых
выступлений Фриша, известная советская исследовательница пчел Н.Г. Лопатина писа-
ла, что для подтверждения его гипотезы не существовало четких экспериментальных
данных. Это поистине удивительно, если принять во внимание всеобщую убежденность
в реальности «языка танцев».

Понятно, что важная причина популярности концепции Фриша состоит в том, что
его позиция освящена временем, традицией и авторитетом Нобелевского лауреата. Од-
нако это не единственная причина. Кроме нее, Веннер называет пять других:

1. Стремление человека к необычному, к сенсационным открытиям – каковым в
свое время явилось открытие «языка танцев».

2. Использование телеологических объяснений: раз танцы существуют, следова-
тельно, они должны выполнять какую-то функцию, скорее всего – коммуникативную.

3. Сила антропоморфических взглядов на поведение животных: уподобление танцев
языку человека.

4. Неявная подмена вопроса объяснением. Постановка вопроса о биологическом
значении танцев привела к формулированию «лингвистической» гипотезы Фриша. Ги-
потеза – это нечто, по самой своей сути требующее проверки. Вместо этого «язык танцев»
сразу же стал восприниматься, как свершившийся факт.

5. В работах Фриша и его школы внимание концентрировалось в основном или
исключительно на тех фуражирах-новичках, которые добиваются успеха. Если принять
этот подход, то система умозаключений выглядит примерно так: «Если пчелы облада-
ют языком, новички будут находить кормушку. Некоторые из них находят кормушку.
Следовательно, у пчел есть язык».

Гипотеза Фриша, тем не менее, не принимается единогласно. Помимо тех ее про-
тивников, о которых уже говорилось ранее, к их числу относятся некоторые отечествен-
ные исследователи и ряд профессиональных пчеловодов.

В оценках специалистами гипотезы Веннера намечаются три разные позиции. Пер-
вая из них – полное отрицание с игнорированием каких-либо доводов, приводимых Вен-
нером и его единомышленниками. Примером может служить недавно вышедшая книга
Е.К. Еськова «Поведение медоносных пчел» (1981) . Интересно, что отвергая с порога
гипотезу Веннера, автор этой книги по существу неполно, а местами неверно излагает ее
суть.

Вторая позиция состоит в признании отдельных аспектов гипотезы Веннера, и в
отрицании ее в целом в пользу гипотезы Фриша. Пример – статья Дж. Гулда в «Quarterly
Review of Biology» (1976).
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Третья позиция в оценках деятельности Веннера – всяческое одобрение ее экспери-
ментальной части и попытка примирить гипотезы Веннера и Фриша. Пример – книга
Н.Г. Лопатиной «Сигнальная деятельность в семье медоносной пчелы» (1971). Автор
этой книги работает в рамках условнорефлекторной концепции И.П. Павлова, в связи с
чем понятны симпатии к гипотезе Веннера, смещающей акцент с врожденного компо-
нента сигнализации у пчел на роль средовых факторов. Н.Г. Лопатина считает, что ей
удалось показать следующее: только те пчелы, которые уже освоили и узнали окрест-
ности улья, могут передавать другим или принимать от них информацию относительно
месторасположения источника корма. И хотя опыты Лопатиной на первый взгляд как
будто бы подтверждают гипотезу Фриша, в действительности, как мне кажется, здесь
перед нами совершенно особый, третий взгляд на коммуникацию у пчел, равно дале-
кий от взглядов как Фриша, так и Веннера.

Итак, три школы – три точки зрения на коммуникацию у пчел. Фриш – представи-
тель классической этологии. Для него суть коммуникации у пчел – в механизмах пар-
ных взаимодействий или взаимодействий с участием небольшого числа особей, пользу-
ющихся врожденным сигнальным кодом. Лопатина – проводник учения об условных
рефлексах. В ее понимании танец пчел – это условнорефлекторная деятельность, тре-
бующая обучения и неэффективная без него. Коммуникация также происходит по диа-
логовому типу. Для Веннера характерен эколого-популяционный подход. Изучаемые
им события протекают в негомогенной среде, асимметричной по своим характеристи-
кам и изменяемой самим присутствием взаимодействующих животных. Здесь
коммуникация – сложная, стохастически обусловленная система связей, объединяю-
щих в каждый данный момент множество особей из данной популяции. Плотность по-
пуляции – важный параметр, с изменением которого меняется как характер, так и эф-
фективность коммуникации.

Во всей этой ситуации весьма любопытно вот что: гипотезы отнюдь не умозритель-
ны – каждая с точки зрения их приверженцев подтверждается множеством эксперимен-
тов, или, как мы обычно говорим, основана на богатом фактическом материале. Однако
то, что представляется несомненным фактом стороннику данной гипотезы, не является
убедительным фактом для ее противников.

Это та самая ситуация, которая детально разобрана известным методологом и исто-
риком науки Томасом Куном в его книге «Структура научных революций» (1975). Когда
традиционная система взглядов перестает объяснять всю сумму растущей научной ин-
формации, рано или поздно появятся новые, конкурирующие концепции, претендую-
щие на то, чтобы вытеснить традиционную теорию и занять ее место. Здесь нет просто
приращения накопления суммы знаний, а скорее непримиримая борьба конкурирую-
щих концепций друг с другом – наподобие борьбы, сопровождающей смену обществен-
ных формаций в истории человеческого общества. Точно так же, как невозможен мир-
ный договор сторон в революционной ситуации, невозможно и мирное соглашение
между традиционной теорией и другой, пытающейся занять ее место. Ибо, отличаясь
на первый взгляд лишь в деталях, они в действительности основаны на принципиально
разном видении мира.

Кун считает, и не без основания, что в условиях подобной конфронтации логика и
эксперимент бессильны в качестве средств привлечения оппонента на свою сторону. В
этом смысле достаточно эффективной может быть лишь «техника» убеждения, как на-
зывает ее Кун. Совершенствование техники убеждения неизбежно порождает софисти-
ку. Нечто, что мы в обиходе называем фактом, неожиданно перестает быть «упрямой
вещью». Становится очевидным, что увиденное и тщательно описанное нами явление
допускает множество трактовок, множество интерпретаций. Данные, которые мы со-
бирали для подтверждения «своей» гипотезы, используются против нее нашими про-
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тивниками. Борьба знаний превращается в борьбу мнений. Именно это имел в виду
Веннер, когда он в 1974 г., будучи абсолютно уверен в своей правоте, решил прекратить
работу с пчелами и заняться новой проблематикой.

В своих теоретических построениях Фриш и Веннер несомненно стоят на разных
позициях. Для первого наиболее важны врожденные механизмы сигнализации и их ре-
ализация в отношениях между индивидами. Индивид и его поведение находятся в цен-
тре внимания. Для Веннера более существенны меняющиеся средовые влияния и об-
мен информации в популяции, взятой в целом. И Фриш и Веннер – каждый детище
своего времени. Однако можно задать вопрос, отрицает ли гипотеза Веннера гипотезу
Фриша, или же данные второго лишь дополняют результаты первого – как полагает, в
частности, Лопатина? Я думаю, что ответ на этот вопрос не может быть дан однознач-
но.

Эксперименты Веннера по самой своей сути не дают ответа на вопрос, способны
ли пчелы передавать и принимать информацию о расположении источников корма. Ос-
новываясь на этих экспериментах, можно лишь утверждать, что если пчелы и обладают
такой способностью, пользуются они ею сравнительно редко. Более того, при поисках
взятка в радиусе до полукилометра от улья пчелы не нуждаются в информации о на-
правлении на источник пищи, уже известный опытным фуражирам. Об этом, как и о
важной роли запаховой ориентации, прекрасно знал и сам Фриш. Однако при этом ни
он, ни его последователи до недавнего времени не контролировали в своих экспериментах
средовые запаховые стимулы. Это обстоятельство, судя по всему, о чем я говорил ра-
нее, должны создавать мощный источник артефактов, что сильно снижает доверие к
доводам Фриша и его школы.

Спор между Фришем и Веннером едва ли можно считать оконченным. Привержен-
цы обоих направлений продолжают свои эксперименты, которые убеждают каждую сто-
рону в ее правоте, но не убеждают оппонентов. Кто окажется прав, покажет время. Лич-
но мне более близка позиция Веннера. Очевидно, для выяснения истины нужны не про-
сто новые эксперименты, а эксперименты принципиально иные, чем те, которые стави-
лись до сих пор2.

Заключение: танцы пчел в понятиях семиотики

В заключение, несколько слов о том, что нового дала эта борьба для проблемы ком-
муникации животных и для семиотики в целом. В 1976 г. Дж. Гулд писал, что вопреки
мнению Веннера, пчелы действительно обладают символическим языком. Эта точка зре-
ния, уже широко принятая лингвистами, по-видимому, не совсем верна. Истинный знак-
символ по определению полностью произволен, отчужден от обозначаемого им объекта,
и именно это обуславливает такое важнейшее свойства нашего языка, как его перемеща-
емость. Перемещаемость – это возможность сообщать полную информации об объектах,
сколь угодно удаленных от говорящего и слушающего в пространстве и во времени.

Как мы могли убедиться, этого нет в системе коммуникации пчел. Траектория, ско-
рость и акустическое сопровождение танца заведомо не содержит полной информации
о расположении источников корма – независимо от того, прав ли Веннер или Фриш.
Если прав Веннер, пчелы ориентируются по запаху, как и многие другие насекомые.
Если прав Фриш, танец имеет составную семиотическую природу. Один его компонент
– это истинный знак-символ, подобно слову нашего языка, а второй, не менее важный
компонент – запаховый стимул, механически переносимый насекомыми с цветка в улей.

2 В настоящее время гипотезу Веннера можно считать доказанной, а построения Фриша – опровергнутыми.
См. Веннер,  Уеллс,  2011.
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С этой точки зрения утверждение, что пчелы обладают символическим языком, и что
этому языку присуще свойство перемещаемости, не соответствует общим представле-
ниям семиотики и не является вполне корректным.
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5. Судьбы сравнительной этологии1

Сравнительный подход в биологии служит основой реконструкций исторических
преобразований органического мира. Нет нужды говорить, что его прошлое навсегда
осталось бы для нас тайной, если бы не работала классическая триада: палеонтология –
сравнительная анатомия – сравнительная эмбриология.

На рубеже 1930-х и 1940-х гг. было предложено использовать сравнительный под-
ход также в применении к сфере поведения. В конце 30-х гг. прошлого века вышла в
свет статья К. Лоренца «Сравнительное изучение поведения» (Lorenz, 1939). Этот год
можно считать датой рождения сравнительной этологии как дисциплины, ориентиро-
ванной по замыслу ее провозвестника на изучение эволюции поведения.

Принципиально новым в пионерском подходе Лоренца было то, что он ограничил
материал для сравнительного анализа лишь одной, довольно узкой категорией поведе-
ния. Это так называемые фиксированные схемы действий, которым приписывали жес-
ткую генетическую детерминацию, называя их также врожденными моторными коор-
динациями. Они не подвержены изменчивости, зависящей от индивидуального опыта,
и могут, таким образом служить устойчивым признаком вида (а также таксонов более
высоких рангов).

В этом состоит главное отличие названных поведенческих конструкций от так на-
зываемых оппортунистических форм поведения, таких, в частности, как кормодобыва-
ние и противодействие хищникам. Адаптивная ценность последних – как раз в макси-
мальной лабильности, в способности экстренно видоизменяться в ответ на любые (в
том числе – и самые непредсказуемые) изменения во внешней среде, например в дос-
тупности кормовых ресурсов. Аналогичными свойствами обладают все разновидности
когнитивного поведения (способность к обучению, элементарная рассудочная деятель-
ность и т.д.). Понятно, что названные категории поведения в силу их высокой вариа-
бельности оказываются гораздо менее пригодными для формализованного сравнитель-
ного анализа, чем высоко врожденные моторные координации, автономные от влияний
со стороны внешней среды.

В глазах основателей этологии консерватизм фиксированных схем действий позво-
лял в практическом плане использовать их в качестве важнейшего таксономического
признака. Что касается выхода в теорию, то здесь появилась возможность строить пло-
дотворные гипотезы о путях эволюционных преобразований интересующих нас форм
поведения, Это, в свою очередь, позволило судить о филогенетической преемственнос-
ти таксонов, которые подлежат сравнительно-этологическому анализу.

Постоянство формы фиксированных схем действий, как полагали, позволяло при-
менить к ним методы сравнительной морфологии. По устойчивости своей структуры
такого рода паттерны аналогичны элементам костного скелета, таким, скажем, как че-
реп. Мы знаем, насколько широко используются краниологические признаки в систе-
матике позвоночных и филогенетике (например, строение зубной системы примени-
тельно к млекопитающим). Пример межвидовых различий в предсовокупительном по-
ведении, подлежащих подобному структурному анализу, показан на рис. 1.

Помимо этого чисто методического аспекта, формы поведения, о которых идет речь,
привлекали первых этологов и в эмоциональном плане. Оказалось, что животное в со-
ответствующих ситуациях может преобразиться совершенно неожиданным образом.
Его действия сплошь и рядом напоминает ритуальный танец

Межвидовые различия в интересующих нас формах поведения невозможно, как пра-
вило, объяснить с рациональных позиций, в частности, как адаптацию к внешним усло-

1 Зоол. ж. 2005 84(1): 104-123
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Ðèñ. 1. Ïðåäñîâîêóïèòåëüíîå ïîâåäåíèå òðåõ âèäîâ çóéêîâ.  À – ìîðñêîé çóåê  Charadrius
alexandrinus;  Á – óññóðèéñêèé çóåê Ch. placidus; Â – ìàëûé çóåê Ch. dubius. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
äåéñòâèé ñàìöà – ñïðàâà, ñàìêè – ñëåâà.

Ðèñ. 2. Áðà÷íûé òàíåö ñèíåçàòûëî÷íîé ðàéñêîé ïòèöû (Parotia lavesii): À – ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ïîç è äâèæåíèé ñàìöà, ïîêàçàííîãî ñèëóýòîì (à–í), Á – ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå åãî äåìîíñò-
ðàòèâíîãî ïîëåòà (âèä ñïåðåäè, ñîîòâåòñòâóåò ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àêöèé à–å) (èç: Frith, Frith,
1981).

À Á
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Ðèñ. 3. Äåìîíñòðàöèè «êèâàíèÿ» (push-up) ó äâóõ áëèçêèõ âèäîâ ãîðíûõ àãàì. Âåðõíèå 6 ðèñóí-
êîâ ïîêàçûâàþò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé ïðè ýòîé äåìîíñòðàöèè ó êàâêàçñêîé àãàìû
(Laudakia caucasia): à–ä – òðàåêòîðèè äâèæåíèÿ ãîëîâû ïðè äàííîé äåìîíñòðàöèè ó 4 ñàìöîâ
òîãî æå âèäà; å–ç – òî æå, ó 3 ñàìöîâ õîðàñàíñêîé àãàìû (L. erythrogastra) (èç: Panov, Zykova,
1997).

âèÿì. Ïðè÷èíîé èõ ñâîåîáðàçèÿ ìîæíî ñ÷èòàòü ñïîíòàííûå ïåðåñòðîéêè â ñòðóêòóðå íå-
ðâíîé ñèñòåìû (â ÷åì-òî ïîäîáíûì ìóòàöèÿì ãåíîìà). Ýòî «çàêîíñåðâèðîâàííûå» ñâèäå-
òåëüñòâà ïðîøëûõ ýòàïîâ ýâîëþöèîííîé èñòîðèè âèäîâ, â êàêîé-òî ñòåïåíè ñïîñîáíûå
çàìåíèòü íàì íå ñîõðàíèâøèåñÿ, ïî ïîíÿòíûì ïðè÷èíàì, ïàëåîýòîëîãè÷åñêèå äàííûå.

Ýêñòðàâàãàíòíîñòü ïîäîáíûõ äåéñòâèé ïîñëóæèëà ïðè÷èíîé òîãî, ÷òî èõ íàçâàëè
äåìîíñòðàöèÿìè. Èçó÷åíèå ïîñëåäíèõ îêàçàëîñü íà ðåäêîñòü óâëåêàòåëüíûì çàíÿòèåì,
èáî íàáëþäàÿ æèâîòíîå â ïîâñåäíåâíûõ ñèòóàöèÿõ, íèêîãäà íåëüçÿ áûëî ñêàçàòü çàðà-
íåå, êàêèå äåéñòâèÿ îíî ïðåäïðèìåò è êàê áóäåò âûãëÿäåòü, àäðåñóÿ ñâîè äåìîíñòðàöèè
ñîïåðíèêó ëèáî ïîëîâîìó ïàðòíåðó (ðèñ. 2).
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Êàê ïðàâèëî, äåìîíñòðàöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîëèìîäàëüíûé êîììóíèêàòèâíûé
ñèãíàë, â êîòîðîì åãî îïòè÷åñêèå è àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû îêàçûâàþòñÿ íåðàñòîð-
æèìûìè.

Ëîðåíö áûë îðíèòîëîãîì, è ñ åãî ëåãêîé ðóêè îáúåêòàìè ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè
ïåðâîå âðåìÿ áûëè ïòèöû. Ïîçæå áûëî íåîäíîêðàòíî ïîêàçàíî, ÷òî èäåÿ æåñòêîé ôèê-
ñèðîâàííîñòè äåìîíñòðàòèâíûõ ïîç è èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â òàêîé æå ìåðå ïðèìå-
íèìà è ê ïðî÷èì ïðåäñòàâèòåëÿì æèâîòíîãî ìèðà (ðèñ. 3).

Ïðîáëåìà àäåêâàòíîãî îïèñàíèÿ ñòåðåîòèïîâ ïîâåäåíèÿ
â ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè

Îäíîé èç ïåðâûõ çàäà÷ ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè áûëî âûðàáîòàòü àäåêâàòíûé ñïî-
ñîá ôèêñàöèè ïåðâè÷íûõ äàííûõ. Â ïðîöåññå ïîçíàíèÿ ìèðà ëþäè èçîáðåëè êàê ìèíè-
ìóì äâà ðàçíûõ ñïîñîáà îïèñàíèÿ ðåàëüíîñòè: ñëîâåñíûé è ãðàôè÷åñêèé. Íàñêîëüêî
òîïîãðàôè÷åñêàÿ êàðòà ýôôåêòèâíåå ñëîâåñíîãî îïèñàíèÿ ìåñòíîñòè, íàñòîëüêî æå ãðà-
ôè÷åñêîå èçîáðàæåíèå òàêèõ äåìîíñòðàöèé, êàê âîçäóøíûé òàíåö ðàéñêîé ïòèöû, èí-
ôîðìàòèâíåå ñàìîãî ïðîñòðàííîãî ïåðåñêàçà âïå÷àòëåíèé îò íåãî.

Íå óäèâèòåëüíî ïîýòîìó, ÷òî ïðè îòñóòñòâèè â ñåðåäèíå ïðîøëîãî âåêà âèäåîêàìåð
ýòîëîãè âûðàáîòàëè ñâîé ÿçûê ãðàôè÷åñêîãî îïèñàíèÿ èíòåðåñóþùèõ íàñ ôîðì ïîâå-
äåíèÿ. Ýòî ñâîåãî ðîäà ïèêòîãðàôè÷åñêèé òåêñò. Ñåðèÿ ðèñóíêîâ ïîçâîëÿëà îòîáðàçèòü
ñëîæíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àêöèé, ñóììèðîâàâ ðåçóëüòàòû ìíîãèõ íàáëþäåíèé è ñèí-
òåçèðîâàâ, òàêèì îáðàçîì, èäåàëèçèðîâàííóþ êàðòèíó ïðîèñõîäÿùåãî. ×àñòî òàêèå ðè-
ñóíêè äåëàëèñü ñ èñïîëüçîâàíèåì ìíîæåñòâà ôðàãìåíòîâ êèíîñúåìêè. Ýòî äàâàëî âîç-
ìîæíîñòü ïîä÷åðêíóòü ñóùåñòâåííîå, óéäÿ îò âòîðîñòåïåííûõ äåòàëåé, ñîçäàþùèõ èí-
ôîðìàöèîííûé øóì.

Íà ðèñóíêå 4 ïðèâåäåíî ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå ôîðìèðîâàíèÿ áðà÷íîé ïàðû
ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà (Larus ihthyaethus). Ïîñêîëüêó ýòè ÷àéêè ãíåçäÿòñÿ íà ðîâ-

Ðèñ. 4. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå ôîðìèðîâàíèÿ áðà÷íîé ïàðû ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà (Larus
ihthyaethus). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ öèôð îáîçíà÷åíà ñìåíà àêöèé ïðè êîíòàêòàõ ñàìöà è ñàìêè
ïî õîäó ïðîöåññà. Ðàçíûìè áóêâàìè â ñî÷åòàíèè ñ îäíîé è òîé æå öèôðîé ïîêàçàíû ðàçíûå
âàðèàíòû äàííîãî òèïà êîíòàêòîâ (èç: Ïàíîâ, Çûêîâà, 2001).
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Ðèñ. 5. Ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû ó êàìåíêè-ïëÿñóíüè (Oenanthe isabellina) (èç: Panov, 1997).

íûõ è îòêðûòûõ ãëèíèñòûõ îòìåëÿõ, õîä ñîáûòèé ïîçâîëèòåëüíî îòîáðàçèòü íà ïëîñêî-
ñòè, áåç ó÷åòà îêðóæàþùåé îáñòàíîâêè. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó ïðè èçîáðàæåíèè
ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû ó êàìåíêè-ïëÿñóíüè (Oenanthe isabellina) àâòîðó ïðèøëîñü
ó÷èòûâàòü òàêîé ýëåìåíò îáñòàíîâêè, êàê íîðà (ðèñ. 5). Èìåííî îêîëî íåå äåìîíñòðè-
ðóåò ñàìåö, ïûòàÿñü ïðèâëå÷ü ñàìêó íà ñâîþ òåððèòîðèþ

Ñëîæíåå îáñòîèò äåëî ïðè ïîïûòêå âïèñàòü ïîâåäåí÷åñêèé òåêñò â òðåõìåðíîå
ïðîñòðàíñòâî, åñëè ñòðóêòóðà ïîñëåäíåãî îïðåäåëÿåò õàðàêòåð âçàèìîäåéñòâèÿ è òåì ñà-
ìûì ñëóæèò âî ìíîãîì åãî îðãàíèçóþùèì íà÷àëîì, êàê ýòî èìååò ìåñòî ïðè ôîðìèðîâà-
íèè ïàðû ó ÷åðíîé êàìåíêè (Oenanthe picata) (ðèñ.6). Ìîæíî âèäåòü, íàñêîëüêî ðàçëè÷íû
ñèãíàëüíûå ñðåäñòâà è ñïîñîáû èõ ðåàëèçàöèè ó äâóõ âèäîâ, òðàäèöèîííî îòíîñèìûõ ê
îäíîìó è òîìó æå ðîäó. Ñóùåñòâîâàíèå ïîäîáíûõ ðàçëè÷èé ìîæåò óêàçûâàòü íà ñïîð-
íîñòü îáúåäèíåíèÿ âèäîâ â ïðåäåëàõ òàêñîíà ðîäîâîãî ðàíãà (ñì. Ïàíîâ, 1999).

Äî ñèõ ïîð ðå÷ü øëà ëèøü î ñïîñîáàõ ôèêñàöèè ïåðâè÷íûõ äàííûõ, êîòîðûå äîëæ-
íû áûòü çàòåì ïîäâåðãíóòû ïðîöåäóðå ñâåðòûâàíèÿ èíôîðìàöèè. Çàäà÷à ñîñòîèò â òîì,
÷òîáû ïîëó÷èòü êîìïàêòíîå îïèñàíèå, äîñòàòî÷íî äåòàëèçèðîâàííîå äëÿ òîãî, ÷òîáû
ñðàâíèâàòü åãî ñ ïîäîáíûìè æå îïèñàíèÿìè, ïîëó÷åííûìè äëÿ äðóãèõ âèäîâ. Â ýòîì è
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ñîñòîèò ñóòü ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà, ñâÿçàííîãî, êàê âûÿñíÿåòñÿ, ñ êî-
ëîññàëüíûì êîëè÷åñòâîì ìåòîäè÷åñêèõ òðóäíîñòåé.

Çäåñü ñëåäóåò íàïîìíèòü, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîöåäóðà íàó÷íîãî îïèñàíèÿ ñ
òî÷êè çðåíèÿ ìåòîäîëîãà. Âîò ÷òî ïèøåò ïî ýòîìó ïîâîäó âèäíûé îòå÷åñòâåííûé ôèëî-

Ðèñ. 6. Ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèè ïàðû ó ÷åðíîé êàìåíêè  (Oenanthe picata). Ñàìêà (ñåðîå îïåðåíèå
âåðõà òåëà) ïîÿâëÿåòñÿ íà òåððèòîðèè ñàìöà èç ëåâîãî âåðõíåãî óãëà. Ñàìåö (êîíòðàñòíî îêðà-
øåííûé) ñíà÷àëà äåìîíñòðèðóåò ó ñêàëüíîé íèøè (âåðõíèé ïðàâûé óãîë), çàòåì ñáëèæàåòñÿ ñ
ñàìêîé (â öåíòðå) è ïîñëå ïðåñëåäîâàíèÿ åå â âîçäóõå ñîâåðøàåò â âîçäóõå áðà÷íûé òàíåö âîêðóã
íåå (ñïðàâà âíèçó) (èç: Panov, 1997).
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ñîô Íèêèòèí (1970). «Îïèñàíèå åñòü ïåðåõîäíûé ýòàï ìåæäó îïûòîì è òåîðåòè÷åñêè-
ìè ïðîöåäóðàìè, â ÷àñòíîñòè, îáúÿñíåíèåì. Çàäà÷à îïèñàíèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû îòî-
áðàçèòü äàííûå îïûòà (â íàøåì ñëó÷àå – íàáëþäåíèé, Å.Ï.) â ñèñòåìó çíàêîâ. Ýòà ïðî-
öåäóðà – ýëåìåíòàðíàÿ íà ïåðâûé âçãëÿä – â ãíîñåîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè âåñüìà ñëîæíà.
Îïèñàíèå íåîáõîäèìî ïðåäïîëàãàåò òàêèå ïîçíàâàòåëüíûå äåéñòâèÿ, êàê ìûñëåííîå
ðàñ÷ëåíåíèå (òî åñòü àíàëèç) äàííûõ îïûòà; îòáîð ïàðàìåòðîâ, èíòåðåñóþùèõ èññëå-
äîâàòåëÿ, è îòâëå÷åíèå èõ îò äðóãèõ (àáñòðàãèðîâàíèå); ñîïîñòàâëåíèå îòäåëüíûõ ýëå-
ìåíòîâ ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ïîíÿòèÿìè íàóêè (îòîæäåñòâëåíèå, êîòîðîå ïñèõîëîãè-
÷åñêè âûðàæàåòñÿ â óçíàâàíèè); îáîçíà÷åíèå ýëåìåíòîâ îïûòà îïðåäåëåííûìè òåðìè-
íàìè (çíàêàìè) è ôèêñàöèÿ ýòèõ ýëåìåíòîâ ñ ïîìîùüþ çíàêîâ (çàïèñü)».

Âñÿêàÿ äåòàëèçèðîâàííàÿ ýòîãðàììà âåñüìà ãðîìîçäêà è òðóäíà äëÿ íåïîñðåäñòâåí-
íîãî âîñïðèÿòèÿ, à òåì áîëåå äëÿ ñîïîñòàâëåíèÿ ñ äðóãèìè âèäîâûìè ýòîãðàììàìè. Â
ïåðâûå äâà-òðè äåñÿòèëåòèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè ýòîò àñïåêò â çíà-
÷èòåëüíîé ñòåïåíè èãíîðèðîâàëè. Ïåðâûå ïóáëèêàöèè ñ ïîïûòêàìè ôîðìàëèçàöèè ýòîã-
ðàìì â öåëÿõ ñâåðòûâàíèÿ èíôîðìàöèè ïîÿâèëèñü ëèøü íà ðóáåæå 70-õ è 80-õ ãã ïðî-
øëîãî âåêà, ñïóñòÿ 35 ëåò ïîñëå ïèîíåðñêèõ ðàáîò Ëîðåíöà. Ýòè ðîñòêè íîâîãî ïîäõîäà
áûëè îòðàæåíû â ïÿòè ðàáîòàõ, óâèäåâøèõ ñâåò ïî÷òè îäíîâðåìåííî (Golani, 1976;
Ïàíîâ, 1978; Schleidt, Crawley, 1980; Schleidt et al., 1984; Van Rhijn, 1981).

Ïðîñòåéøèé âàðèàíò íîâîé ìåòîäîëîãèè áûë ïðåäëîæåí Øëåéäòîì è Êðîóëè
(Schleidt, Crawley, 1980). Îíè ìîäèôèöèðîâàëè ýòîãðàììó áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ êðÿêâû
(Anas platyrhynchos), ñêîíñòðóèðîâàííóþ åùå Ëîðåíöîì, îòîáðàçèâ åå â âèäå íåêîåãî
äâóõìåðíîãî ãðàôèêà. Äëÿ åãî ïîñòðîåíèÿ àâòîðîì áûëè âçÿòû âñåãî ëèøü 2 ïàðàìåòðà
ïîâåäåíèÿ ñ íåñêîëüêèìè ñîñòîÿíèÿìè êàæäûé (ðèñ. 7).

Â ðàáîòå Ïàíîâà (1978) áûëà ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà îòîáðàçèòü âñå êîíòèíóàëüíîå
ðàçíîîáðàçèå ïîç ïî òîìó æå ïðèíöèïó. Çäåñü âçÿòû óæå íå 2, à 13 ïðèçíàêîâ ñ êîëè÷å-
ñòâîì ñîñòîÿíèé, âàðüèðóþùèõ îò 2 äî 6. Èçîáðàæåíèå ñëåäîâàëî áû äàòü â 13-ìåðíîì
ïðîñòðàíñòâå. Íî ïîñêîëüêó ýòî íåâîçìîæíî, êîíòèíóóì ïîç ïîêàçàí â óïðîùåííîì
âèäå íà ïëîñêîñòè (ðèñ. 8). Ýêñïðåññèâíîñòü äåìîíñòðàöèé âîçðàñòàåò ñëåâà íàïðàâî,

Ðèñ. 7. Ñõåìàòèçèðîâàííîå ïðåäñòàâëåíèå â äâóìåðíîì ïðîñòðàíñòâå àêöèé ñàìöà êðÿêâû (Anas
platyrhynchos) ïðè óõàæèâàíèè çà ñàìêîé (èç: Schleidt, Crawley, 1980).
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ñâåðõó âíèç è ïî äèàãîíàëè îò âåðõíåãî ëåâîãî óãëà ê íèæíåìó ïðàâîìó. Âîçðàñòàíèå
ýêñïðåññèâíîñòè îòðàæåíî â íóìåðàöèè ïîç. Îáîçíà÷åíèå èõ íîìåðàìè ïîçâîëÿåò óéòè
îò ôóíêöèîíàëüíîé èõ èíòåðïðåòàöèè, êîòîðàÿ îáû÷íî çàòåìíÿåò ñóòü äåëà, ïîñêîëüêó
îäíà è òà æå ïîçà ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ â ñàìûõ ðàçíûõ êîíòåêñòàõ è òèïàõ âçàèìîäåé-
ñòâèé. Â ýòîì ñìûñëå ñèãíàëüíûé êîä ó ïòèö îêàçûâàåòñÿ âûðîæäåííûì, åñëè ïîëüçî-
âàòüñÿ ÿçûêîì èíôîðìàòèêè.

Êîëè÷åñòâî ïðèçíàêîâ, èëè ìåðíîñòåé, âûáèðàåòñÿ ïðîèçâîëüíî, â çàâèñèìîñòè,
ñêàæåì, îò ñòåïåíè ðàçíîîáðàçèÿ ïîâåäåíèÿ âèäà. Â ðàáîòå Øëåéäòà ñ ñîàâòîðàìè
(Schleidt et al., 1984) èñïîëüçîâàíû 16 ïðèçíàêîâ ñ ÷èñëîì ñîñòîÿíèé îò 1 äî 4. Âàí
Ðèéí (Van Rhijn, 1981) âçÿë 4 ïðèçíàêà, è îò 3 äî 5 ñîñòîÿíèé äëÿ êàæäîãî èç íèõ.

Ýòîò ñïîñîá îïèñàíèÿ, êîòîðûé ìîæåò áûòü íàçâàí êîìáèíàòîðíî- èåðàðõè÷åñêèì,
óïîìÿíóò ñðåäè ìíîãèõ ïðî÷èõ â îáçîðíîé ñòàòüå Ìèëëåðà, óâèäåâøåé ñâåò ëèøü â
êîíöå 80-õ ãîäîâ (Miller, 1988). Íî, ê âåëèêîìó ñîæàëåíèþ, âñÿ ýòà ìåòîäîëîãèÿ óæå íå
íàõîäèëà ñâîåãî ïîòðåáèòåëÿ, ïîñêîëüêó ê ýòîìó âðåìåíè îðíèòîëîãè ïðàêòè÷åñêè ïå-

Ðèñ. 8. Êîíòèíóóì ïîç ÷åðíîøåéíîé êàìåíêè (Oe. finschii), óïðîùåííî îòîáðàæåííûé â äâóìåð-
íîì ïðîñòðàíñòâå (èç: Ïàíîâ, 1999).
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рестали заниматься сравнительным анализом поведения. Об утрате интереса зоологов
к этой теме свидетельствуют цифры, приведенные в табл. 1

Кризис сравнительной этологии и его причины

Попробуем теперь разобраться в том, почему сравнительная этология утратила свои
позиции всего за 40 лет своего существования и к концу прошлого века практически
сошла со сцены. О том, что это действительно так, говорит, в частности, следующее
обстоятельство. В 1996 г. журнал «Behaviour» выпустил указатель всех статей, опубли-
кованных в нем в период с 1948 по 1995 гг. (Index…). Как это ни прискорбно, но в
предметном указателе к этому библиографическому справочнику вообще отсутствует
понятие сравнительный подход.

Было бы интересно узнать, в чем причина столь быстрого угасания интересующей
нас дисциплины. Этот вопрос подробно обсуждается в работе, оубликованной мною
ранее (Panov, 1997). Здесь я остановлюсь на нем лишь кратко и конспективно. Из мно-
жества причин, которые привели к нынешнему положению вещей, я приведу лишь че-
тыре, которые представляются мне наиболее существенными.

Причина 1. Утрата интереса к деятельности, которая не сулит впереди ничего ново-
го. Дело в том, что первоначальный вариант сравнительно-этологической программы
уже к концу 1950-х гг. выродился в некий набор трюизмов. Концепция была построена
таким образом, что результат деятельности не предвещал ничего, кроме очередной ил-
люстрации всем хорошо известных положений.

Известный философ и историк науки Карл Поппер писал о такой ситуации следую-
щее: «Мы хотим большего, чем просто истины. Мы ищем интересную истину, которую
нелегко получить (с. 347) …негативисты (такие как я) несомненно предпочтут попытку
решить интересную проблему с помощью смелого предположения, даже если вскоре
обнаружится его ложность, перечислению истинных, но неинтересных утверждений»
(с. 348).

Причина 2. Начиная с середины 1960-х гг. сам теоретический фундамент класси-
ческой этологии (детищем которой является сравнительная этология) становится все
более шатким. В частности, в работе Слейтера (Slater, 1974) была поставлена под со-
мнение справедливость всей системы взглядов классической этологии.

Таблица 1. Доля (%) публикаций, посвященных разным аспектам поведения
животных, в середине и конце XX в. (по: Index to Behaviour 1-132: Behaviour, 1996.

Suppl. to Vol. 133)

Годы Тематика исследований 

1948–1959 1985–1995 

Описание видоспецифического 
поведения 

14.4 20.9 

Исследования сравнительного 
плана 

19.2 5.6 

Социальное поведение 6.8 20.9 

Социобиология – 9.4 
30.3 

Биоакустика 3.4 18.8 

Прочие 56.2 24.3 

Общее количество публикаций 146(100%) 573(100%) 
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Теория инстинкта К. Лоренца, развитая в трудах Тинбергена и других представите-
лей старшего поколения этологов, постепенно уходит в область истории науки, уступая
место иным представлениям о сущности процессов коммуникации у животных. В этой
связи вполне понятна точка зрения, что этология вообще не имеет будущего. Эта идея
высказана в конце 80-х гг. в статье Томпсона (Thompson, 1987). Этому автору можно
возразить словами все того же Поппера, который обсуждал в свое время следующий
вопрос: может ли в принципе закончиться развитие науки в силу того, что она выпол-
нит все поставленные перед ней задачи? Поппер (1983) пишет: «Едва ли можно пове-
рить в это, ибо наше незнание бесконечно». И далее: «Реальной опасностью для про-
гресса науки являются такие вещи как отсутствие воображения (иными словами – ре-
ального интереса), неоправданная вера в формализацию и точность, или авторитаризм
в той или иной из его многочисленных форм» (с. 326–327).

На мой взгляд, в истории сравнительной этологии формой такого авторитаризма
послужил научный авторитет Нобелевских лауреатов (Лоренца и Тинбергена). Хотя
их концепции уже давно стали объектом острой критики, эти идеи продолжают в ог-
ромных количествах тиражироваться в учебной литературе по поведению животных.
И это можно рассматривать в качестве третьей причины упадка сравнительной это-
логии.

Причина 4 кризиса этой науки состоит в следующем. Сравнительная этология была
построена но образу и подобию сравнительной морфологии, где продуктивные сопос-
тавления возможны в силу того, что a priori известен общий принцип строения систем,
подлежащих структурным и эволюционным сопоставлениям. Важнейшая категория го-
мологии имеет здесь дело с общностью структур, а не функций. Крыло летучей мыши и
плавник дельфина характеризуются единым планом расположения структурных эле-
ментов (костей) друг относительно друга.

В сравнительной этологии, напротив, вся система взглядов предполагала приори-
тет функционального подхода. Логика здесь такова: задача дисциплины – расшифровка
эволюционного происхождения коммуникативных сигналов, именно демонстраций. Бу-
дучи средствами коммуникации, они по определению должны быть структурами, несу-
щими значение, то есть категориями функциональными. Отсюда – необходимость сис-
тематизации поведенческих признаков по их функциональной роли. А это ведет, по
сути дела, к отказу от наиболее рациональной структурной классификации (на которой,
в частности, основана вся таксономия).

Уход от общепринятых в науке принципов и методов структурной классификации
неизбежно должен был привести сравнительную этологию сначала к созданию множе-
ства искусственных, субъективных и несопоставимых друг с другом классификаций, а
затем – к полному терминологическому хаосу. Этому во многом способствовала нео-
пределенность важнейшего в сравнительной этологии понятия «демонстрация».

Как проницательно заметил Партон (Purton, 1978), этолог, говоря о демонстрации,
имеет в виду некий фрагмент поведения, который по форме представляет собой, ска-
жем, кивание головой, будучи в то же время сигналом агрессии и внешним проявлени-
ем той или иной мотивации (в данном случае агрессивной). Иными словами здесь неяв-
ным образом (что следует особо подчеркнуть) свалены в одну кучу категории струк-
турного, функционального и причинного объяснений.

Ярким примером путаницы, к которой приводит подобное смешение категорий, мо-
жет послужить сопоставление словесных этограмм, построенных двумя разными авто-
рами для одного и того же вида – пингвина Адели, Pygoscelis adeliae (Ainley, 1975;
Spurr, 1975). Это сопоставление приведено в табл. 2.

Если приглядеться к приведенным описаниям, первое что бросается в глаза – это
их полное несоответствие друг другу. Только 7 пунктов оказываются общими для обо-
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Òàáëèöà 2. Îïèñàíèå ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ïèíãâèíà Àäåëè (Pygoscelis adeliae)
äâóìÿ ðàçíûìè èññëåäîâàòåëÿìè

Ïðèìå÷àíèå. Êàòåãîðèè, îáùèå äëÿ îáîèõ îïèñàíèé, âûäåëåíû ïîëóæèðíûì êóðñèâîì è
îáîçíà÷åíû îäèíàêîâûìè èíäåêñàìè.

èõ. Êðîìå òîãî, îíè íå óäîâëåòâîðÿþò ýëåìåíòàðíûì ïðèíöèïàì ïîñòðîåíèÿ êëàññè-
ôèêàöèé. À ïðàâèëà ýòè òàêîâû. Âî-ïåðâûõ, íåîáõîäèìî ÷åòêî îãîâàðèâàòü âûáîð êðè-
òåðèåâ, íà îñíîâå êîòîðîãî ïðåäïîëàãàåòñÿ ÷ëåíèòü íåêèé ôðàãìåíò ðåàëüíîñòè íà êëàñ-
ñû ñîáûòèé. Åñëè ýòîãî íå ñäåëàíî, òî êëàññèôèêàöèþ óæå íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü êàê
ïðèíàäëåæàùóþ êîëëåêòèâíîìó çíàíèþ. Íà âòîðîì ýòàïå ïîñòðîåíèÿ êëàññèôèêàöèè
èç çàäàííîãî íàáîðà êðèòåðèåâ ïóòåì èõ êîìáèíèðîâàíèÿ ñëåäóåò ïîñòðîèòü êîíå÷íîå
÷èñëî äèàãíîçîâ. Èõ ïîëíûé íàáîð îïèñûâàåò óíèâåðñàëüíîå ïðîñòðàíñòâî âîçìîæíî-

Spurr, 1975 Ainley, 1975 

ÝËÅÌÅÍÒÀÐÍÛÅ ÀÊÒÛ 
Îòäûõ  
Êîìôîðòíîå ïîâåäåíèå 

×èñòêà îïåðåíèÿ 
Ïîòÿãèâàíèå 
Çåâàíèå 
Ïî÷åñûâàíèå 
Îòðÿõèâàíèå 

Õîäüáà 
Õîäüáà 
Ðàññëàáëåííàÿ õîäüáà 

Ïîñòðîéêà ãíåçäà 
Ïîèñêè êàìíåé 
Ïîäíèìàíèå êàìíÿ 
Ïåðåíåñåíèå êàìíÿ 
Копание ямки1 
Перекладывание камней2 

Êîïóëÿöèÿ 
Ñàäêà 
Êîèòóñ 
Äâèæåíèÿ êðûëüÿìè 

Íàñèæèâàíèå  
Óõîä ïðèãíóâøèñü 
Атака3 

Ïðîñòàÿ àòàêà 
Èíòåíñèâíàÿ àòàêà 

Ïîãîíÿ 
ÄÅÌÎÍÑÒÐÀÖÈÈ 
Óãðîæàþùèå 

Ïðèöåëèâàíèå ðàñêðûòûì êëþâîì 
Íàïàäåíèå 
Клюв к сгибу крыла4 
Боковой взгляд5 
Взгляд с поворотами головы6 

Ïîëîâûå 
Ïîçà ýêñòàçà 
Поклоны7 
Øóìíûå 
Áåçìîëâíûå âçàèìíûå  

 

ÑÈÃÍÀËÈÇÀÖÈß ÊÐÛËÜßÌÈ, ÃÎËÎÂÎÉ, 
ÃËÀÇÀÌÈ È ÑÎÑÒÎßÍÈÅÌ ÎÏÅÐÅÍÈß  

Âçúåðîøèâàíèå îïåðåíèÿ ãîëîâû 
Ïîäíèìàíèå õîõëà 
Ïðèæèìàíèå îïåðåíèÿ 
Ìåäëåííûå õëîïêè êðûëüÿìè 
Ìîòàíèå ãîëîâîé 

ÂÎÊÀËÜÍÛÅ ÑÈÃÍÀËÛ 
Âîêàëèçàöèÿ ïðè õîäüáå 
Òî æå, çà÷àòî÷íàÿ 
 Âîçáóæäåííàÿ âîêàëèçàöèÿ 
 Ðû÷àíèå  
 Âîêàëèçàöèÿ ïðè àòàêå 
Клюв к сгибу крыла4 è                   

ïðåðûâèñòîå   ðû÷àíèå 
“Gak”- âîêàëèçàöèÿ 

  “Aark” – âîêàëèçàöèÿ 
ÁÅÇÌÎËÂÍÛÅ ÑÈÃÍÀËÛ 

Ïðÿìîé âçãëÿä 
       Боковой взгляд5 
       Взгляд с поворотами головы6 

       Ñãîðáëèâàíèå 
       Óãðîçà ðàñêðûòûì êëþâîì 
        Атака3 

      Поклоны7 
 Íàêëîííàÿ ïîçà 

ÃÍÅÇÄÎÑÒÐÎÅÍÈÅ È ÑÈÃÍÀËÛ, 
ÑÂßÇÀÍÍÛÅ Ñ ÍÈÌ 

 Копание ямки1 
          Перекладывание камней2 
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стей. Далее отбираем те из комбинаций, которым соответствуют реально существую-
щие классы (те, что уже известны нам). Пустые клетки, отвечающие мыслимым (не
обнаруженным) классам событий, приходится оставить без внимания. Для простоты
оперирования с классификацией группируем значимые комбинации в более крупные
классы и получаем комбинаторно-иерархическую классификацию. Вся описанная про-
цедура, если она выполнена грамотно, позволяет избежать перекрывания классов, кото-
рое представляет собой один из наиболее опасных дефектов классификации.

Что касается интересующих нас этограмм пингвина Адели, то здесь все классы
самого высокого уровня выделены на разных основаниях, с использованием разных
критериев. Это ведет к широкому перекрыванию категорий, так что одни из них оказы-
ваются попросту составной частью других. Другой неустранимый дефект обоих описа-
ний-классификаций – это несопоставимость категорий, относимых к одному иерархи-
ческому уровню, по степени их структурной сложности. Например, к категории «эле-
ментарных актов» в работе Спарра (Spurr, 1975) отнесены оглядывание (действительно
элементарный акт), гнездостроение (сложнейший ансамбль поведения) и копуляция
(многоступенчатое взаимодействие двух особей).

Этот пример показывает, насколько логический произвол в описании поведения
вредит тем задачам, которые ставит перед собой наука сравнительного характера. Хотя
требование абсолютной стандартизации описаний практически невыполнимо, нет со-
мнений в том, что процедура продуктивного описания должна удовлетворять единым
логическим законам категоризации и классификации явлений.

Роль сравнительной этологии
в эволюционных исследованиях

Можно задать вопрос, а нужна ли вообще сравнительная этология нашим знаниям
о мире животных и о ходе органической эволюции? Может быть, изучение сигнального
поведения служит не более чем удовлетворению любопытства немногих чудаковатых
натуралистов? Думаю, что нет.

Прежде всего, коль скоро явление существует в реальности, мы просто обязаны
отразить его в описаниях наравне с другими сторонами биологии животных. Кроме
того, поразительное разнообразие форм сигнального поведения заслуживает своего
объяснения – наряду с такими явлениями, как многообразие форм и красок, которое во
многом остается загадочным.

Далее, сравнительная этология имеет бесспорную практическую пользу в таксоно-
мии, важность которой едва ли кто-нибудь решится отрицать, ибо таксономия создает
основу филогенетики.

Ниже будут приведены лишь три примера исследований последних лет, подтверж-
дающих полезность сравнительной этологии для филогенетических реконструкций.

В попытке использовать этологические данные для реконструкции филогенетичес-
ких связей в семействе Macropodidae (отряд Сумчатые) Ганслоссер (Ganslosser, 1992)
исходил из представлений о так называемой ритуализации. Согласно этой концепции,
впервые выдвинутой Тинбергеном (Tinbergen, 1952), коммуникативные сигналы жи-
вотных возникают в процессе эволюции из повседневных форм поведения. По анало-
гии с ритуалами в человеческом обществе была предложена идея, что в ходе процесса
ритуализации материальное воздействие на партнера по коммуникации постепенно
уступает место имитации такого воздействия, которая приобретает характер знака. На-
пример, вместо удара – символическое замахивание.

На рис. 9 показаны три таких гипотетических ряда у кенгуру. Например, у одного
вида самец во время полового взаимодействия кусает самку в шею; у другого – потира-
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Ðèñ. 9. Òðè «ìîðôîëîãè÷åñêèõ» ðÿäà ðèòóàëèçàöèè ïîâñåäíåâíûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ ó êåíãóðó
ðîäîâ Dendrolagus, Petrogale, Thylogale, Setonix, Macropus è äð.: À – êóñàíèå ïàðòíåðà â øåþ (à),
ïîòèðàíèå ùåêîé î øåþ ïàðòíåðà (á), ïðèêîñíîâåíèå ùåêîé ê øåå ïàðòíåðà (â); Á – ñàìåö ïðè-
äàâëèâàåò ñàìêó ãðóäüþ (à), ñàìåö ïîõëîïûâàåò ñàìêó ïåðåäíèìè ëàïàìè (á), ñàìåö íàêëîíÿåòñÿ
íàä ñàìêîé (â), ñàìåö â âåðòèêàëüíîé ñòîéêå ïåðåä ñàìêîé (ã); Â – çàõâàò ïàðòíåðà ñçàäè (à),
ïîõëîïûâàíèå ïàðòíåðà ïî êðóïó (á), ñõâàòûâàíèå ïàðòíåðà çà õâîñò (â) (èç: Ganslosser, 1992).
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Ðèñ. 10. Ýòîãðàììû áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ 6 âèäîâ òðèòîíîâ ðîäà Triturus. ×åðíûì ïîêàçàíû ñàì-
öû, áåëûì – ñàìêè (èç: Arntzen, Sparreboom, 1989).
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åòñÿ ùåêîé îá åå øåþ; ó òðåòüåãî âèäà ñàìåö â òåõ æå ñèòóàöèÿõ ïðîñòî êàñàåòñÿ ùåêîé
øåè ñàìêè. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì èíòåðïðåòèðóþòñÿ äâà äðóãèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäà,
èçîáðàæåííûå íà òîì æå ðèñóíêå. Ñ èñïîëüçîâàíèåì òàêîãî ðîäà äàííûõ óäàëîñü ìîäè-
ôèöèðîâàòü êëàäîãðàììó ñåìåéñòâà, ïîñòðîåííóþ ðàíåå íà äàííûõ ñðàâíèòåëüíîãî ìî-
ëåêóëÿðíîãî àíàëèçà áåëêîâ.

Àíàëîãè÷íîå èññëåäîâàíèå, â êîòîðîì áûëè ïàðàëëåëüíî èñïîëüçîâàíû ìîëåêóëÿð-
íûå è ýòîëîãè÷åñêèå äàííûå, áûëî ïðîâåäåíî íà 9 âèäàõ òðèòîíîâ ðîäà Triturus (Arntzen,
Sparreboom, 1989). Ðèñ. 10, âçÿòûé èç ýòîé ðàáîòû, äåìîíñòðèðóåò óäèâèòåëüíîå åäèíî-
îáðàçèå ýòîãðàìì. Â ïðåäåëüíîì ñëó÷àå ñõåìû ïîâåäåíèÿ ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâû ó
òðåõ âèäîâ (T. vulgaris, T. helveticus, T. montandoni). Ó äâóõ äðóãèõ âèäîâ (T. cristatus, T.
marmoratus) îíè ðàçëè÷àþòñÿ îòñóòñòâèåì ëèøü îäíîãî àêòà ó T. cristatus.

Ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííûõ ñîïîñòàâëåíèé îáîáùåíû â òàáë. 3. Â êà÷åñòâå âíåøíåé
ãðóïïû áûëè âçÿòû âèäû òðèòîíîâ, îòíîñÿùèåñÿ ê 3 äðóãèì ðîäàì. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî
èç 16 ïðèçíàêîâ òîëüêî 5 óíàñëåäîâàíû ïðåäñòàâèòåëÿìè âñåõ ÷åòûðåõ ðîäîâ îò íåêîå-
ãî îáùåãî ïðåäêà, ïðè÷åì 4 èç ýòèõ ïÿòè ïðèçíàêîâ îòíîñÿòñÿ ê çàêëþ÷èòåëüíîé ôàçå
ïåðåäà÷è ñïåðìàòîôîðà îò ñàìöà ê ñàìêå. Ïî òåðìèíîëîãèè êëàäèçìà ýòè 5 ïðèçíàêîâ
îòíîñÿòñÿ ê êàòåãîðèè ïëåçèîìîðôíûõ ïðèçíàêîâ. Ïðî÷èå 11 ïðèçíàêîâ ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ýâîëþöèîííûå íîâàöèè – òî åñòü àïîìîðôèè.

Íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ äàííûõ áûëà ïîñòðîåíà êëàäîãðàììà, âî ìíîãîì ïîõîæàÿ
íà òó, ÷òî îñíîâûâàåòñÿ íà ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèÿõ (ñðàâíè ïîçèöèè à è á íà ðèñ.
11). Ïðè èñïîëüçîâàíèè îáîèõ ðÿäîâ ïåðâè÷íûõ äàííûõ (ïîâåäåí÷åñêèõ è ìîëåêóëÿð-
íûõ) äëÿ ïîñòðîåíèÿ îáîáùåííîé êëàäîãðàììû, ìû ïîëó÷àåì êîíñòðóêöèþ, èçîáðà-
æåííóþ íà ðèñ. 12 (à è á). Âàæíûé ìîìåíò ñîñòîèò â òîì, ÷òî èçìåíåíèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ
ðåïåðòóàðîâ âèäîâ ìîãóò êàñàòüñÿ êàê ïîÿâëåíèÿ íîâûõ ïðèçíàêîâ, òàê è èñ÷åçíîâåíèÿ
ñóùåñòâîâàâøèõ ðàíåå. Òàê, ïëåçèîìîðôíûå ïðèçíàêè 10 è 16 èñ÷åçàþò íà ðàçíûõ ñòà-
äèÿõ äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè âåðõíåé êëàäû, à ïðèçíàê 11 óòðà÷èâàåòñÿ â âåòâè, âåäó-
ùåé ê âèäó T. boscai (ðèñ. 12 à). Âàæíî òàêæå ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñîãëàñíî ïðåäëàãàåìîé
ðåêîíñòðóêöèè, ïðèçíàê 3 ïîÿâëÿåòñÿ íåçàâèñèìî íà ðàííèõ ýòàïàõ äèâåðãåíöèè êëàñ-
òåðîâ cristatus-marmoratus-vittatus è helveticus-vulgaris-montadoni.

Â ïðèâåäåííûõ êëàäîãðàììàõ àâòîðû öèòèðóåìîãî èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäÿò ðàçëè-
÷èå ìåæäó ãîìîëîãèåé è ãîìîïëàçèåé. Ãîâîðÿ î ãîìîëîãèè, ìû èìååì â âèäó åäèíñòâî
ïðîèñõîæäåíèÿ òîãî èëè èíîãî ôðàãìåíòà ïîâåäåíèÿ. Òåðìèí ãîìîïëàçèÿ îçíà÷àåò åäèí-
ñòâî ôîðìû ïðè òîì óñëîâèè, ÷òî åäèíñòâî ïðîèñõîæäåíèÿ ïðîáëåìàòè÷íî.

Ðèñ. 11. Ãèïîòåòè÷åñêèå ñõåìû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé 9 âèäîâ òðèòîíîâ (ðîä Triturus),
ïîñòðîåííûå íà ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèõ äàííûõ (à) è íà îñíîâå àíàëèçà ýëåêòðîôîðåçà áåëêîâ
(á) (èç: Arntzen, Sparreboom, 1989).
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Ïîñêîëüêó êàòåãîðèÿ ãîìîïëàçèè óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå îïðåäåëåííîñòè â íàøèõ
ñóæäåíèÿõ, ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ âîçìîæíû àëüòåðíàòèâû. Òàêîå ïî-
ëîæåíèå âåùåé îòðàæåíî â äâóõ äðóãèõ êëàäîãðàììàõ, ïîñòðîåííûõ äëÿ ïÿòè âèäîâ
ðîäà Triturus (ðèñ. 12, â è ã). Â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêîé èìåííî ïðèçíàê ìîæåò îêà-

Ðèñ.12. Êëàäîãðàììû ðîäà Triturus, ïðè ïîñòðîåíèè êîòîðûõ ñîâìåùåíû áèîõèìè÷åñêèå è ïîâå-
äåí÷åñêèå äàííûå:
à – ðåêîíñòðóèðîâàííàÿ  áèîõèìè÷åñêàÿ ýâîëþöèÿ (ïðåîáðàçîâàíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ ñòðóêòóð, ñî-
îòíåñåííûå ñ ãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèåé DR, ïîêàçàíû íàñå÷êàìè íà âåòâÿõ êëàäîãðàììû) ñèíõ-
ðîíèçèðîâàíà ñ èçìåíåíèÿìè â áðà÷íîì ïîâåäåíèè âèäîâ. ×åðíûå ýëëèïñû îáîçíà÷àþò ïîÿâëå-
íèå òîé èëè èíîé àêöèè â ïîâåäåí÷åñêîì ðåïåðòóàðå, áåëûå ýëëèïñû – èñ÷åçíîâåíèå êîíêðåòíûõ
àêöèé. Öèôðîâûå îáîçíà÷åíèÿ ýëëèïñîâ ñîîòâåòñòâóþò íîìåðàì ïîâåäåí÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â òàáë.
3; á – òà æå ñõåìà, ãäå ÷åðíûìè ïîïåðå÷íûìè ëèíèÿìè ïîêàçàíû ñèíàïîìîðôèè, à áåëûìè –
ïðèçíàêè, ðàñöåíèâàåìûå â êà÷åñòâå ãîìîïëàçèé. Â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêóþ èìåííî àêöèþ
ñ÷èòàòü ãîìîïëàçèåé (åé ìîãóò áûòü ïîâåäåí÷åñêèå ïðèçíàêè 11 ëèáî 12), ìåíÿåòñÿ ãèïîòåòè÷åñ-
êàÿ ñõåìà ôèëîãåíèè â íèæíåé âåòâè êëàäîãðàììû (ïîçèöèè â è ã) (èç: Arntzen, Sparreboom, 1989,
óïðîùåííî).
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заться гомоплазией, кладограмма будет отвечать той или иной из предлагаемых альтер-
натив.

О некоторых методических трудностях сравнительно-
этологического подхода

На примере реконструкций эволюционной истории тритонов можно уяснить глав-
ные объективные трудности, присущие всему направлению сравнительно-этологичес-
ких исследований.

Прежде всего, далеко не всегда очевидно, присутствует или отсутствует некий по-
веденческий признак у данного вида. Дело в том, что само выделение признаков в пове-
деческом континууме – процедура в высшей степени условная, во многом основанная
на интуиции исследователя. В таблице 3 возможность разных толкований показана скоб-
ками и знаками вопроса. В данном случае (т. е. при сравнительном анализе брачного
поведения разных видов тритонов) проблема чаще всего возникает при попытке клас-
сифицировать движения хвоста, разные варианты которых оказываются структурно про-
стыми акциями, зачастую весьма сходными между собой.

Вообще говоря, поведенческие признаки (движения и позы) не имеют четко очер-
ченных границ. Чтобы избежать трудностей в их оконтуривании, еще в период расцве-
та классической этологии была предложена концепция типичной интенсивности (Morris,
1957). Суть этой концепции иллюстрирует рис. 13, где показаны позы самца черношей-
ной каменки (Oenanthe finschii) в момент формирования брачной пары и на последую-
щих этапах ее консолидации. В позиции а показана типичная интенсивность демонст-
раций самца при максимальном уровне его мотивации. В последующие дни в связи с
привыканием к присутствию самки экспрессивность демонстраций самца прогрессив-
но снижается (позиции б и в).

Можно видеть, что при минимальном уровне мотивации демонстрация утрачивает
все те особенности, которые первоначально придавали ей характер экстравагантного
ритуала. Фигурально выражаясь, сложно структурированная акция постепенно утра-
чивает свои характерные особенности (динамичность движений, акустический акком-
панемент и др.) и «редуцируется» в итоге до стандартной повседневной позы. Когда
наблюдатель изо дня в день контролирует развитие событий, у него не возникает со-
мнения в том, что все три варианта действия самца, изображенных на рис. 13,– это
«один и тот же» тип поведения. Однако при попытке создать формализованный каталог
репертуара данного вида птиц возникают очевидные трудности. Все зависит от того,
насколько дробной классификации склонен придерживаться исследователь и, соответ-
ственно, сколько поведенческих «признаков» он усмотрит в данной этограме.

Существенно, что в подобных случаях приходится говорить об очевидной вариа-
бельности «фиксированных схем действий», что входит в явное противоречие с тези-
сом об их жесткой стереотипности (подробно об этом см. Schleidt, 1974). Указанное
обстоятельство создает большие сложности при попытках оценить степень сходства-
различий в поведении близких видов, у которых гомологичные моторные координации
подчиняются общей схеме, различаясь в основном степенью интенсивности тех или
иных телодвижений. Хороший пример сказанному дает демонстрация «долгий крик» у
больших белоголовых чаек, у которых основные межвидовые различия касаются амп-
литуды движений головы (рис. 14). То, что у одного вида мы считаем демонстрацией
максимальной («типичной») интенсивности, у другого может в норме соответствовать
умеренному или даже низкому уровню мотивации. Иными словами, различия здесь носят
не столько качественный, сколько количественный характер. Важно заметить, что сама
степень вариабельности телодвижений (в границах между типичной интенсивностью и
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Ðèñ. 13. Ïîçû è âîêàëèçàöèÿ ñàìöà ÷åðíîøåéíîé êàìåíêè (Oenanthe finschii) â ìîìåíò ôîðìèðî-
âàíèÿ áðà÷íîé ïàðû (À) è íà ïîñëåäóþùèõ ýòàïàõ åå êîíñîëèäàöèè (Á, Â) (èç: Ïàíîâ, 1999).

«ñëàáûìè» âàðèàíòàìè ïðè íèçêîé ìîòèâàöèè) ìîæåò ñëóæèòü âàæíûì ïàðàìåòðîì â
ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ.

Âòîðàÿ ñóùåñòâåííàÿ òðóäíîñòü ñîñòîèò â ðàçãðàíè÷åíèè ãîìîëîãèé è ãîìîïëàçèé.
Òàê, ïðè ñðàâíåíèè äåìîíñòðàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ÷àåê è êðà÷åê òðóäíî ñêàçàòü, ãîìîëî-
ãè÷íû ëè ó òåõ è ó äðóãèõ ïîçû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðåçêèì íàêëîíîì ãîëîâû (ðèñ. 15,
1á è 3à).

 Íåìàëûå ìåòîäè÷åñêèå òðóäíîñòè ñâÿçàíû òàêæå ñ ïîëó÷åíèåì ïåðâè÷íîãî ýìïè-
ðè÷åñêîãî ìàòåðèàëà. ß èìåþ â âèäó êàê êîëîññàëüíûå çàòðàòû âðåìåíè ïðè íàáëþäå-
íèÿõ â ïîëå çà ïîâåäåíèåì êàæäîãî äàííîãî âèäà (ãäå óñïåõ äàëåêî íå âñåãäà ãàðàíòèðî-
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ван), так и непреодолимые зачастую сложности в получении сравнительного материа-
ла по достаточно обширному спектру видов. Даже в том случае, если объектом сравни-
тельно-этологического анализа выбран таксон невысокого ранга (род, семейство), пло-
дотворные результаты могут быть получены лишь при широком охвате входящих в него
видов. Если ареал рода охватывает несколько зоогеографических областей, исследова-
тель, как правило, не в состоянии собственными силами изучить поведение всех (или
хотя бы большей части) представителей данного таксона. Казалось бы, выход из этой
ситуации – в кооперации исследователей из разных регионов. Однако, даже в том слу-
чае, если удастся создать подобный неформальный коллектив, продуктивному сравне-
нию описаний, выполненных его членами, препятствует отсутствие стандартных спо-
собов фиксации данных (о чем уже было сказано выше).

Практически бесполезным оказывается, как правило, и обращение к такому тра-
диционному поставщику информации, как литературные источники. Если говорить о
птицах, то в настоящее время в литературе отсутствуют качественные описания пове-
дения многих самых обычных видов Европы и Северной Америки, не говоря уже о

Рис. 14. Схематическое изображение демонстраций «долгий крик» у 6 видов больших белоголо-
вых чаек. Римские цифры – последовательность фаз движений головы. Отсутствие фаз I и (или)
IV у некоторых видов обозначены прочерком. В правом столбце заштрихованными секторами
показана видоспецифичная  амплитуда движения головы. а – Larus belcheri, б – L. crassirostris, в
– L. delavarensis, г – L. canus, д – L. californicus, е – L. argentatus (из: Литвиненко, 1980).
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Рис. 15. Моторика сигнального поведения в близкородственных семействах чаек (А) и крачек
(Б). В качестве модельных видов взяты хохотунья (Larus cachinnans) и речная крачка (Sterna
hirundo). Последовательностью цифр и букв показана смена акций, доминирующих в контактах
самца и самки по ходу репродуктивного цикла. В обоих позициях (А и Б) верхний ряд ведет к
копуляции, нижний – к гнездостроению (из: Панов, Зыкова, 2002).

представителях тропических фаун. Такого рода дефицит первичного материала во
многом исключает возможность широкомасштабных сравнительно-этологических
исследований.

Актуальные задачи современной сравнительной этологии

Существование названных трудностей отнюдь не дает нам права отказаться от срав-
нительно-этологических исследований. Следует назвать несколько актуальных задач, к
решению которых этологи еще только подходят.

Одна из них состоит, на мой взгляд, в том, чтобы реконструировать поведенческие
архетипы надвидовых таксонов (ранга рода и выше). Этот подход позволит зоологам
усилить свои позиции в сфере макросистематики. Последняя в настоящее время под-
вергается сильнейшим потрясениям в силу того, что в этой области инициатива оказа-
лась в руках кабинетных исследователей, опирающихся на молекулярно-генетические
методы (см., например, Sibley, Alhquist, 1990; Павлинов, 2003; Банникова, 2003). Пер-
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вые попытки выявить дивергентные различия в этологических характеристиках близ-
кородственных семейств у птиц предприняты в недавних работах автора (Панов, Зыко-
ва, 2001; Панов, 2003).

В связи с этим в систематике таксонов выше видового особенно актуальным стано-
вится использование сравнительного этологического подхода. Его ближайшая цель –
эксплицитное формулирование, которое можно рассматривать как описание некоего
поведенческого архетипа, характеризующего тот или иной таксон данного ранга.

Вторая важная задача – исследование этологических изолирующих механизмов.
Сходство в поведении близкородственных видов предполагает, согласно существую-
щим воззрениям, возможность гибридизации между ними. Задача состоит в том, чтобы
установить пределы различий, которые необходимы и достаточны для поддержания реп-
родуктивной изоляции (см. Панов, 1989: 324-325).

Заключение

В момент появления сравнительной этологии на научной сцене ей предсказывали
большое и перспективное будущее. Внутренний мир животных, формы выражения ими
эмоций, экстравагантные способы их взаимодействий друг с другом – все это предста-
ло перед зоологами в новом и неожиданном свете. Изучение поведения животных было
перенесено из лабораторий в живую природу, где исследователей ожидало неслыхан-
ное богатство материала для проверки уже существовавших в то время гипотез об эво-
люции органического мира и для формулирования новых.

К сожалению, этот триумф сравнительной этологии оказался на удивление корот-
ким. Биология устремилась к идеалу точных наук, требуя от своих служителей статис-
тически достоверного количественного знания. Изучение поведения животных в при-
роде, оказавшееся делом чрезвычайно тонким и трудоемким, не могло, однако, гаран-
тировать подобных результатов. Идея о всесилии экспериментальных методик возоб-
ладала в умах, и многие этологи вернулись под сень лабораторий. В биосистематике
возобладал миф о том, что только молекулярно-генетические данные способны рас-
крыть нам все секреты филогении. Так что и в этой области недавние надежды на по-
знавательную роль сравнительно-этологических исследований оказались почти забы-
тыми.

Но наиболее сильный урон сравнительная этология понесла от того, что в ее перво-
начальной программе не было предусмотрено достойного места для разработки прин-
ципов и методов стандартизованного описания поведения. В результате сравнительная
этология оказалась в парадоксальном положении науки, не располагающей правилами
рационального отображения своего объекта.

Между тем, как я попытался показать выше, задачи, первоначально поставленные перед
сравнительной этологией, ни в какой мере не потеряли своей актуальности. Наряду с ними
появились и новые задачи. Остается только надеется, что эта отрасль знания еще вернется к
жизни, поскольку ее роль в понимании закономерностей эволюции трудно переоценить.

Развернутая программа реанимации сравнительной этологии изложена мной в дру-
гой работе (Panov, 1997). Успех этой программы требует отказа от первоначального
атомистического подхода к сравниваемым структурам. Сопоставлению подлежат не от-
дельные их элементы, взятые в качестве неких самодовлеющих сущностей, изолиро-
ванных друг от друга (моторные координации типа поз, полимодальные демонстрации,
звуковые сигналы), а целостные системные образования, именуемые мной коммуника-
тивными системами. Последние следует рассматривать не в статике (в виде неких пе-
речней оптических и акустических сигналов), но в динамике их функционирования в
реальном коммуникативном процессе.



1095. Судьбы сравнительной этологии

При попытке оценить степень сходства и различий между коммуникативными сис-
темами (т.е. уровень их дивергенции) мы уже не можем ограничиться прежней практи-
кой сопоставления одних лишь «типичных видовых сигналов». При работе с каждым
из сравниваемых видов исследователь вынужден учитывать также способы комбини-
рования сигналов друг с другом внутри протяженных во времени ансамблей коммуни-
кативного поведения, а также правила «компоновки» последнего с теми элементами
повседневного поведения, которое также выполняет важные сигнальные функции. Не-
обходимо также принимать во внимание характер обусловленности сигнального пове-
дения социальными отношениями внутри дема. Высокая индивидуальная и ситуацион-
ная вариабельность большинства структурных элементов и колоссальные возможнос-
ти их комбинаторики делают сравнительный анализ коммуникативных систем задачей
чрезвычайно трудной, но вместе с тем – на редкость увлекательной.
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6. Современное состояние и перспективы
развития эволюционной социобиологии1

Эволюция органического мира – это процесс формирования многоуровневых сис-
темных объектов разной степени сложности. Эволюция популяции в каждый данный
момент имеет своим результатом два неразрывно связанных, но принципиально раз-
личных явления: с одной стороны, индивидуальную морфофизиологическую систему,
воплощенную в организме каждой отдельно взятой особи; с другой, систему
межиндивидуальных связей, из которых складывается социальное поведение, поддер-
живающее этологическую структуру популяции. Поскольку социальное поведение вы-
ступает в роли одного из важнейших регуляторов демографического состава и про-
странственного размещения особей, оправданно рассматривать популяцию в качестве
социо-демографической системы (Crook, 1970). Разнообразие в строении социо-демог-
рафических систем сопоставимо с видовым разнообразием животного населения Зем-
ли. Уже одного этого достаточно, чтобы причинный анализ путей долговременных пре-
образований социо-демографических систем и их эволюционной преемственности ока-
зался одной из наиболее увлекательных и наиболее сложных задач, стоящих перед эво-
люционной биологией.

В первой части этой статьи мы коротко изложим суть наиболее популярных сегод-
ня направлений в исследовании эволюции биосоциальности и дадим их критическую
оценку. Во второй части будут рассмотрены возможности иных подходов к проблеме –
с максимальным учетом широкого круга сведений, накопленных таксономией, зоогеог-
рафией и другими традиционными дисциплинами.

6.1. Основные понятия социобиологии: индивидуальный отбор,
итоговая приспособленность и эволюция альтруизма

Основные принципы и подходы к проблеме эволюции биосоциальности сформули-
рованы в работах Гамильтона (Hamilton, 1964) и Уильсона (Wilson, 1975). Конспектив-
но их взгляды сводятся к следующему.

1. Биосоциальность – продукт длительного эволюционного развития жизни. Это
явление вторичное, отделенное от так называемого «одиночного» способа существова-
ния рядом промежуточных стадий, таких как «субсоциальность», «квазисоциальность»
и «семисоциальность» – Wilson, 1975). Социальный образ жизни – своего рода систем-
ная адаптация и, как всякая адаптация, дает определенные преимущества «социальным»
видам по сравнению с «несоциальными».

2. Основным признаком, отличающим истинную социальность («эусоциальность»)
от предшествующих ей состояний, является так называемое репродуктивное разделе-
ние труда. Суть его в том, что степень заботы о потомстве со стороны разных членов
социума связана обратной зависимостью с их репродуктивным вкладом в последую-
щие поколения. Максимальное воплощение этого принципа мы находим, в частности,
у общественных перепончатокрылых (пчелы, муравьи), у которых репродуктивные сам-
ки только воспроизводят потомство, а рабочие особи только опекают его, отказываясь
при этом от размножения.

3. Такой отказ рассматривается как «жертвование» своими интересами в пользу
других (размножающихся) членов социума, иными словами,– как проявление «альтру-
изма». Доводя эту мысль до логического конца, приходится приравнять эволюцию со-
циальности к прогрессивному развитию альтруистического поведения.

1 Зоол. ж. 1982, 59(7): 988-999.
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4. Чтобы понять, почему поведение рабочих пчел, неразмножающихся «помощни-
ков» в коммунальных ячейках у ряда видов птиц (см. Brown, 1978) и другие подобные
случаи трактуются как акты самопожертвования, приходится обратиться к господству-
ющей в социобиологических исследованиях концепции «индивидуального отбора».

Поскольку социальность рассматривается с позиций прямолинейного адаптацио-
низма, в рамках этого подхода ключевым становится вопрос, благоприятствует ли со-
циальность особи, популяции или виду. Ответ дается однозначный: в результате разви-
тия социальности выигрывает особь, которая повышает свою приспособленность (fitness)
за счет пребывания в составе социальной ячейки. Этот результат достигается инди-
видуальным отбором, оценивающим «качество» особи по числу оставленных ею по-
томков. Поскольку особь склонна действовать «эгоистически», этот тип поведения бу-
дет развиваться в популяции автоматически (за счет распространения «эгоистических
генов», носителями которых является преуспевающая в плане репродуктивного успеха
особь – Hamilton, 1971; Dawkins, 1976). Контрпроцесс накопления «генов альтруизма»
представляет собой более сложную задачу, которая решается благодаря самопожертво-
ванию части особей своими главными эгоистическими интересами – оставить макси-
мальное число потомков.

5. В этих условиях альтруизм может развиваться под действием родственного от-
бора (kin-selection), ведущего к повышению итоговой приспособленности особи-альт-
руиста. Если такой индивид, не производя собственных потомков, вносит существен-
ный вклад в воспитание и опеку своих близких родственников, то он способен передать
копии присущих ему «генов альтруизма» косвенным путем – через потомство своих
близких родичей. Жертвуя собственными интересами сегодня, индивид может таким
образом получить выигрыш в будущем, в форме итоговой (результирующей) приспо-
собленности (inclusive fitness). Таким образом, распространение «копий своих генов»,
которое есть главная задача особи в соревновании с себе подобными, осуществится не
обычным, «эгоистическим», а обходным – «альтруистическим» путем.

6. Итак, единицей отбора в этих построениях оказывается не группа особей2 , не
индивид с его интегрированным фенотипом и даже не генотип в целом, а некие абст-
рактно понимаемые «гены», произвольно вырванные из целостного генома. Так, Бирт-
рем (Bertram, 1976), ссылаясь, на работы Гамильтона, пишет: «Фактически это была
модификация того предположительного способа, каким действует естественный отбор:
путем селекции генов, а не .индивидов, несущих эти гены».

7. Отсюда вытекает и еще одна господствующая точка зрения, суть которой в том,
что социо-демографическая система складывается в эволюции не путем изменения слож-
нейших коррелятивных отношений между ее составляющими, а как мозаика отдель-
ных признаков (traits), каждый из которых унифункционален и находится под своим
собственным, независимым генетическим контролем. Важнейшая категория не-
наследственных фенотипических модификаций вообще не рассматривается.

8. Расчленение социальной системы на некие дискретные элементы, или признаки,
однозначно детерминированные генетически, производится таким способом, чтобы мож-
но было в дальнейшем рассматривать полезность каждого из них для отдельной особи
(Clutton-Brock, Harvey, 1976: 225). Эволюционная судьба этих признаков определяется,
в основном, их взаимной конкурентоспособностью, описываемой в экономических по-
нятиях «платы» и «выигрыша», которые трактуются совершенно произвольно. Соглас-

2 Идеологи социобиологии отрицают даже гипотетическую возможность группового, междемного и межпо-
пуляционного отбора. Между тем их основополагающая концепция «итоговой приспособленности особи»
базируется на анализе процессов, которые охватывают множество особей, относящихся к разным поколе-
ниям.
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но этой точке зрения, развитие в эволюции данного поведенческого признака обеспече-
но в том случае, если обладающие им особи теряют меньше, а выигрывают больше (в
плане дальнейшего репродуктивного успеха), чем при каком-либо альтернативном типе
их поведения. Суть этого подхода наиболее ярко иллюстрируется следующим высказы-
ванием: «Другие особи (родичи или неродичи) обычно должны получать выигрыш, де-
зориентируя потенциального альтруиста таким образом, чтобы он расценивал их как
более близких ему родственников, чем это есть на самом деле. Отбор на эту способ-
ность обманывать делает более трудной задачу точного определения степени своего
родства к другим особям» (Clutton-Brock, Harvey, 1976: 295). Абиологизм, вульгарно-
антропоморфический и схоластический характер такого типа построений не требует
дальнейших комментариев.

Анализируя эту систему взглядов, следует в первую очередь отметить ее редукцио-
нистский характер, стремление к все большему атомизму, элементаризму, который ха-
рактерен для механистической картины жизни, берущей начало от Демокрита и полу-
чившей максимальное выражение в концепциях ньютоновской физики. Эта модель ре-
альности находится в явной конфронтации с организмической моделью, идущей от Ге-
геля и послужившей отправной точкой в развитии классического дарвинизма (Mason,
1979). Дарвин (1939: 624) видел суть исторических преобразований живого в «…пос-
ледовательных слабых изменениях, из которых каждое до известной степени полезно
изменяющейся форме, но часто обусловливается корреляцией с другими частями орга-
низации» (разрядка моя – Е.П.). Идея об относительном характере наблюдаемой в при-
роде целесообразности и о сложности коррелятивных связей между составляющими
любой биологической системы является одной из самых принципиальных основ дар-
виновского видения мира. Эти мысли приобретают особенно актуальное звучание се-
годня, когда важнейшей задачей науки становится выяснение законов, лежащих в осно-
ве процессов организации и управления.

Сводя идею индивидуальной приспособленности к одной лишь дифференциаль-
ной размножаемости, Гамильтон и его последователи фактически отказываются от
самой содержательной стороны теории естественного отбора. Многоплановая сущ-
ность процесса борьбы за существование сведена к чисто антропоморфической кате-
гории «эгоистического поведения», которое, однажды появившись, будет неизбежно
прогрессировать в популяции, не подвластное действию каких-либо внешних по от-
ношению к популяции селективных сил. Иными словами, дарвиновская приспособ-
ленность как некое соответствие реального фенотипа реальной среде уже не рассмат-
ривается (см. Грант, 1980: 74–77). Вместо нее – вероятностная перетасовка абстракт-
ных генетических детерминантов, изолированных не только друг от друга, но по су-
ществу и от фенотипа, если, разумеется, не воспринимать фенотип как простую ме-
ханическую сумму «признаков», каждым из которых руководит «свой собственный»
ген. Но для идеологов рассматриваемого направления фенотип представляется имен-
но таким образом – в соответствии с архаическими принципами «генетики мешка с
бобами» (Майр, 1974: 182, 205). Именно это дает социобиологам возможность реду-
цировать интегральный процесс эволюции социального поведения к неким мутациям
мифических «генов альтруизма» и «генов эгоизма» (Alexander, 1974) и к их после-
дующей механической перетасовке.

Обещая противопоставить «анализ точных путей распространения гена» «беглым
и праздным замечаниям о полезности того или иного типа поведения для популяции и
вида», Гамильтон (Hamilton, 1972) уповает на всесилие математического аппарата в
деле решения вековых загадок биологии. Однако здесь легко забыть о том, что лишь
глубокое понимание сущности анализируемого объекта способно удержать математику
в рамках биологической реальности (см. Коли, 1979: 13).



114 Е.Н. Панов. Избранные труды

Формальные модели, столь популярные в сегодняшних исследованиях по биосо-
циальности, несут на себе печать двух фатальных пороков. Это, во-первых, чрезмер-
ный априоризм, в основе которого лежит биологическая неадекватность, нереальность
главных исходных допущений; во-вторых, тенденциозность в отборе эмпирических
данных, призванных подтвердить справедливость, биологическую «работоспособ-
ность» и прогностическую ценность модели. Характеризуя общее состояние этой си-
стемы взглядов, один из видных орнитологов отмечает «…отсутствие точности в про-
ведении полевых исследований, нехватку ясных и широких подходов, путаницу в тер-
минах и понятиях и засилье антропоморфизма – этого камня преткновения со-
временной социобиологии» (Brown, 1978: 145). Если упрек в несовершенстве эмпи-
рических методов сбора материала нельзя считать вполне справедливым, то замечание
об антропоморфическом характере основополагающих построений в социобиологии
кажется чересчур мягким, ибо эта тенденция представляется нам поистине угрожаю-
щей и разрушительной.

6.2. Перспективы формирования адекватных подходов к изучению
эволюции социальных систем

В этом разделе мы коротко остановимся на некоторых перспективных подходах,
которые можно противопоставить известной узости и общей антропоморфической на-
правленности современной западной социобиологии, чтобы вернуть эту дисциплину в
общее русло насущной эволюционно-биологической проблематики.

Социальность как необходимый атрибут жизни

Учитывая всю противоречивость явления позитивного и негативного взаимодей-
ствия организмов, едва ли можно зафиксировать некий этап в постепенном ходе орга-
нического развития, когда исчезает антиномия «пользы – вреда» и формируется некая
«социальность», которую можно описывать преимущественно в понятиях взаимной вы-
годы. Уже древнейшие и наиболее просто организованные существа – бактерии и циа-
нобактерии обладали и обладают свойством «социальности», что выражается в их спо-
собности к формированию локальных систем надорганизменного уровня, функциони-
рующих как биологически целостные образования. Это своеобразные «колонии», изве-
стные под названием зооглей и консорциев (Козо-Полянский, 1924).

Очевидно, нет резкой грани между мутуализмом, при котором осуществляется об-
щий принцип разделения труда между элементами надорганизменной кооперативной
системы, и паразитизмом в его крайнем выражении, когда один из участников взаимо-
действия только выигрывает, а другой – только теряет (например, паразитизм, приводя-
щий к гибели хозяина). Отсутствие грани между кооперацией и паразитизмом даже в
пределах одной и той же системы хорошо иллюстрируется на примере коммунального
гнездования у кукушек Crotophaga sulcirostris (см. Vehrencamp, 1977, 1978). Доминант-
ная самка, откладывающая свои яйца в общее гнездо в последнюю очередь, но почти не
насиживающая коммунальную кладку, ведет себя как внутривидовой паразит
(Vehrencamp р, 1977: 405). Такого рода паразитизм, имеющий и другие формы про-
явления у C. sulcirostris, можно рассматривать как предпосылку к облигатному межви-
довому паразитизму у других видов кукушек.

Если рассматривать феномен биосоциальности с более широких позиций, не сводя
его к антропоморфической категории «альтруизма», то для понимания путей и принци-
пов эволюционного преобразования социо-демографических систем нам понадобится
привлечь максимум данных, накопленных в рамках традиционных биологических дис-
циплин. В этом смысле первая задача состоит в том, чтобы попытаться совместить наши
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знания об этологической структуре современных видов и популяций с существующи-
ми данными по филогении интересующих нас таксонов.

Филогенетические данные как необходимая руководящая нить
в изучении эволюции социальности 3

В современной социобиологии существует явная тенденция рассматривать идеали-
зированные феноменологические и функциональные ряды, вектор развития которых
задан априорно. Явно или неявно предполагается, что эволюция биосоциальности идет
в сторону увеличения размеров групп и, соответственно, приводит к усложнению их
внутренней структуры. Рассмотрим эту традиционную точку зрения на одном примере,
попытаясь противопоставить ей возможность иных трактовок.

Хотя вопрос о критериях «сложности» социальной системы нигде специально не
обсуждается, интуитивно можно считать сложными так называемые «полигинно-поли-
андрические» системы репродукции у птиц (Wittenberger, 1979). Если, следуя этому
автору, взять в качестве эталона «просто организованных» систем территориальность в
сочетании с «сериальной» моногамией, то способы репродукции у таких видов, как
нанду (Rhea americana) и некоторые тинаму (Tinamiformes), действительно представ-
ляются необъяснимо усложненными.

Так, у нанду в начале периода размножения большие стаи самок распадаются на груп-
пы из 2–15 особей. Среди самцов формируется порядок ранжирования. Выделяются до-
минантные самцы, каждый из которых присоединяется к группе самок и формирует соб-
ственный гарем. Самец строит гнездо, и все самки откладывают яйца на его край. После
этого самец закатывает яйца в гнездо, прогоняет от него самок и начинает насиживать.
Изгнанные самки переходят к другому самцу, и каждая их группа последовательно взаи-
модействует с 10–12 самцами. Участие в яйцекладке одновременно многих особей, вы-
нужденных синхронизировать свою активность, неизбежно влечет за собой определен-
ные элементы дезорганизации. Из-за асинхронности яйцекладки в начале каждого цикла
гнезда с яйцами слишком рано несущихся самок часто бывают брошены. Самец нередко
бросает инкубируемую кладку, содержащую несколько десятков (до 50) яиц, если хотя бы
одно из них портится от жары и «взрывается». От высокой температуры гибнет много
поздних кладок, которые самец должен время от времени покидать при уходе на кормеж-
ку. Конкуренция самцов на почве обладания уже готовыми кладками не может не приво-
дить к дополнительной гибели яиц (Bruning, 1973; Бевольская, 1976).

Как полагает Орайенс (Orians, 1978), отношения подобного рода могли развиться
из моногамной системы с равным распределением родительских обязанностей. Отказ
самок от ухода за потомством квалифицируется как «дезертирование» (Trivers, 1972;
Wittenberger, 1979), которому в эволюции должно было предшествовать типичное для
большинства птиц родительское поведение самок.

Однако можно представить себе совсем иной путь становления полигинно-полиан-
дрических систем, предположив, что начальным этапом явился такой тип репродук-
ции, который мы находим у примитивных курообразных из семейства Megapodidae. У
них наблюдаются все типы переходов от полного отсутствия заботы о потомстве (отло-
женные яйца развиваются под действием неорганических источников тепла – роды
Megacephalon и Eulipoa) до специализированного ухода за кладкой со стороны одного
лишь самца, регулирующего температуру в куче растительного мусора, куда самка пе-
риодически откладывает новые яйца (Leipoa ocellata из полупустынь Австралии). Вполне

3 Через 8 лет после выхода в свет этой статьи близкая точка зрения была высказана в работе: Rhijn J.G. van.
1990. Unidirectionality in the phylogeny of social organization, with special reference to birds. Behaviour 115(3–
4): 153–174.



116 Е.Н. Панов. Избранные труды

очевидно, что такая стратегия наиболее близка к исходному, «рептильному» типу
взаимоотношений полов и минимальной заботы о потомстве.

Таким образом, «реверсия» половых ролей, имеющая естественным следствием си-
стемы, свойственные нанду и тинаму, может быть первичным, а не вторичным явлени-
ем у птиц. Насиживание кладок самцами характерно для всех современных страусов и
тинаму (в том числе и моногамных), а также для киви Apteryx. Как известно, тинаму и
страусоподобные – это наиболее древние и примитивные из всех ныне живущих птиц.
Тинаму морфологически наиболее близки к нанду, а киви – к казуарам (Карташев, 1974).
Таким образом, преимущественная роль самца в уходе за потомством (гнездостроение,
насиживание, вождение выводка) – черта, несомненно, общая для предковых форм той
филогенетической ветви птиц, к которым относятся куриные, журавлеобразные и кули-
кообразные. Заметим, что в этих и только в этих группах описаны различные формы
полиандрии, в основе которой как раз и лежит преимущественная забота самца о по-
томстве.

Все это совершенно не учитывается в многочисленных попытках вывести полиан-
дрические и полигинно-полиандрические системы из моногамно-территориальных. В
работах такого плана конкретные биологические данные подменяются формальной апел-
ляцией к соотношению платы и выигрыша при использовании животными тех или иных
индивидуальных стратегий (Graul et al., 1977; Orians, 1978; Wittenberger, 1979; и др.).
Отсюда – неизбежный порочный круг в объяснениях и полная растерянность перед
невозможностью понять причины наиболее важных особенностей анализируемых сис-
тем (см. Wittenberger, 1979: 306-307).

В рассматриваемом нами случае эволюционный ход событий гипотетически может
быть описан следующим образом. Первая стадия – самка откладывает яйца, самец забо-
тится о них. Вторая стадия – забота самца о потомстве сохраняется, но в гнездо отклады-
вают яйца несколько самок, сразу же покидающих коммунальную кладку. Самки могут
переходить затем к другим самцам, как у нанду и у некоторых видов тинаму (Crypturellus
boucardi, Nothoprocta cineracens), но самки могут и оставаться с самцом, осуществляя тот
или иной вклад в инкубацию, как у африканского страуса Strutio camelus (Frame, 1978)
или тинаму Nothocercus bonapartei (Schafer, 1954). Частный случай – самки не объединя-
ются в группы и держатся поодиночке. При этом самка может переходить от одного сам-
ца к другому (тинаму Crypturellus variegatus – Beebe, 1925) или же оставаться с самцом у
гнезда (эму, казуары). Учитывая отсутствие резких граней между моногамией и поли-
гинией (на что указывает широкая распространенность у птиц факультативной полиги-
нии), легко представить себе постепенную эволюцию от чрезмерно усложненных поли-
гинно-полиандрических систем с их высокими энергетическими затратами в сторону энер-
гетически более выгодных территориально-моногамных отношений.

Если верны предположения, что полигинно-полиандрические системы были исходно
свойственны всем страусоподобным птицам (включая эпиорнисов и моа) или большин-
ству из них и если этот тип отношений действительно энергетически невыгоден, то
указанные обстоятельства могли способствовать эволюционному угасанию этой груп-
пы. Сейчас известно примерно 45–60 ископаемых видов из 6 отрядов страусоподобных
и только 7 рецентных (примерно 10–13%). При исключительной редкости полигинно-
полиандрических видов в классе Aves абсолютно доминирует моногамия (Crook, 1965).
Это веский довод в пользу ее селективных преимуществ (Lack, 1978) над всевозмож-
ными полиандрическими системами, многие из которых, как мы полагаем, подверга-
ются постепенной элиминации.

Можно было бы возразить, что если вид обладает неким типом социальной систе-
мы, который был выгоден в прошлом, но оказался менее пригодным в сегодняшних
условиях, то это не обязательно должно вести к вымиранию вида, если ему достаточно
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сменить мало эффективную стратегию на более эффективную. Однако ряд фактов по-
казывает, что сложившаяся система обладает высокой консервативностью. Так назы-
ваемая одновременная полиандрия – система не менее экзотическая, чем описанный
тип полигинно-полиандрических связей. Она встречается по существу только у наибо-
лее древних Куликовых, в семействе якановых (Jacanidae), включающем всего лишь
семь видов, пять из которых относятся к монотипическим родам. При этом полиандрия
описана у азиатских (Metopidius indicus, Hydrophasianus chirurgus), африканского
(Actophilornis africana) и американских (Jacana jacana, J. spinosa) видов (Jenni, 1974).
Предполагается, что часть видов моногамны (хотя и у них забота о потомстве может
быть прерогативой одного лишь самца).

Трудно представить себе конвергентное развитие столь необычной системы репро-
дукции. Проще допустить, что эта «сложная» система первична для якан, тогда как
моногамия вторична. Аналогичную картину мы видим в примитивном семействе жу-
равлеобразных – у трехперсток (подотряд Turnices, 3 рода, 15 видов). Вероятно, у боль-
шинства видов, населяющих Азию, Африку, Южную Европу и Австралию, имеет мес-
то полиандрия, но не одновременная, как у якан, а последовательная. При этом, по край-
ней мере у некоторых видов, самки собираются на коллективные тока, посещаемые
самцами (Turnix tanki blanfordi – Панов, 1973). Самцы насиживают кладку и заботятся о
выводке, самки не принимают участия в уходе за потомством.

Таблица. Таксономия подотряда Charadrii  с указанием числа родов и видов
с поведенческой и морфологической реверсией полового диморфизма

(по данным: Карташев, 1974; Jenni, 1974; Van Tyne, Berger, 1976;  и др.)

Семейства из монотипических подотрядов.
** полная реверсия половых ролей: самка вообще не принимает участия в заботе о потомстве;
частичная реверсия: самка может насиживать свою последнюю кладку, тогда как предыдущие
насиживает самец (самцы).
*** У ряда полиандрических видов самки значительно крупнее самцов (Jenni, Collier, 1972; Vernon,
1973; Maxon, Oring, 1980).
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Jacanidae* 6 4 7 5 (полная)** -*** 
Rostratulidae 2 1 2 1 1 
Haemotopidae 1 - 4 - - 
Charadriidae 9-32 1 60 1 (частичная)** 1 
Scolopacidae 24-26 1 75 1 - 
Phalaropidae 1-3 3 3 3 (полная) 3 
Recurvirostridae 4 - 7 - - 
Dromadidae* 1 - 1 - - 
Glareolidae* 7 - 16 - - 
Thinocoridae* 2 - 4 - - 
Chionidae* 1 - 2 - - 
Всего 58-85 10 181 11 4 
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Таким образом, мы видим, что в классе птиц наиболее необычные: (интуитивно
воспринимаемые как «сложные») системы репродукции встречаются в немногих, наи-
более древних и примитивных отрядах, подотрядах и семействах. Эти таксоны, несмотря
на их высокий иерархический ранг, включают в себя, как правило, небольшое число
видов: от одного в отряде африканских страусов до 15 в подотряде трехперсток. Един-
ственное исключение – отряд тинаму с 42 рецентными видами. Тот факт, что виды с
ревертированными половыми ролями составляют не более 2–3% от общего числа ви-
дов птиц, может указывать на невысокую конкурентоспособность всевозможных поли-
андрических систем по сравнению с территориальной моногамией. Итак, можно пред-
положить, что эволюция социальности у птиц могла идти в направлении от сложных
ячеек, включающих более двух размножающихся особей (полигинно-полиандрическая
система, территориальность с одновременной полиандрией) к структурно упрощенным
(территориальная моногамия).

Однако вполне вероятно, что такое направление развития на одном этапе эволюции
может смениться прямо противоположным на другом этапе. Иллюстрацией этому мо-
жет служить подотряд Куликовых (Charadrii), таксономическая структура которого при-
ведена в таблице. Из таблицы следует, что виды с поведенческой реверсией половых
ролей распределены по семействам неравномерно. Они составляют от 50 до 100% всех
видов в семействах Jacanidae, Rostratulidae и Phalaropidae, содержащих малое число
видов (от двух до семи). Здесь поведенческая реверсия половых ролей является полной
и, как правило, сопровождается морфологической реверсией полового диморфизма (сам-
ки лишены наседного пятна, они ярче или значительно крупнее самцов3 ). Полное не-
участие самок в заботе о потомстве служит одной из главных предпосылок полианд-
рии. Вторая необходимая предпосылка – способность самки откладывать более одной
кладки за сезон. У трехцветного плавунчика Phalaropus (Steganopus) tricolor возмож-
ность повторных кладок не установлена, и полиандрия пока не описана (Howe, 1975).

Учитывая несомненную примитивность семейств Jacanidae и Rostratulidae, а также
определенную таксономическую изолированность семейства Phalaropidae (Козлова,
1961; Юдин, 1965), допустимо рассматривать характерные для них особенности поло-
вого диморфизма и репродуктивных систем как весьма древние признаки и в этом смысле
как «первичные» для подотряда Charadrii.

В гораздо более богатых видами семействах Charadriidae и Scolopacidae известно
всего лишь по одному случаю реверсии половых ролей, причем она не полная, а час-
тичная. У хрустана Charadrius (Eudromias) morinellus самки немного ярче и крупнее
самцов, у пятнистого улита Tringa (Actitis) macularia – значительно крупнее. У этих
видов некоторые самки откладывают за сезон одну кладку и принимают некоторое уча-
стие в ее насиживании, хотя и не всегда. Другие самки несутся дважды или трижды (до
5 раз) в сезон и более или менее регулярно насиживают некоторые из отложенных ими
кладок (обычно последнюю). В промежутках между последовательными кладками самка
может менять партнера (Pullianen, 1970; Hilden, 1975; Oring, Maxon 1978).

Неоднократно высказывалась мысль, что такого рода факультативная последова-
тельная полиандрия может быть производной от моногамии (Jenni, 1974; Pitelka et al.,
1974; Hilden, 1975; и др.). Это предположение выглядит достаточно правдоподобным.
Считают, что переход от строгой моногамии к полиандрии рассматриваемого типа
мог осуществляться через промежуточную стадию «множественных кладок». Фено-

3 В отличие от большинства других таксонов птиц, куликам вообще свойственны более крупные размеры
самок по сравнению с самцами. В частности, у моногамных песочников отношение средней длины крыла
самцов и самок составляет 0,95–0,99. У песочников, как и у некоторых других куликов, самцы крупнее
самок лишь у промискуитетных видов, в частности, у тех, для которых характерна мимолетная встреча
половых партнеров на токах (Pitelka et al., 1974).
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менологический (не филогенетический) ряд, иллюстрирующий возможный ход со-
бытий, может быть построен на примере подсемейства песочниковых (Calidritinae,
Scolopacidae – см. Pitelka et al., 1974). Из 24 видов этой группы 14 строго моногамны.
Оба партнера поочередно насиживают кладку, а позже заботятся о выводке. Правда,
по крайней мере у шести видов самка покидает выводок раньше, оставляя его на попе-
чение самца (Myers, 1981).

Совместное участие обоих партнеров в заботе об их общей кладке и о выводке опи-
сано у песчанки Calidris (Crocethia) alba в Гренландии (Pienkowski, Green, 1976). У
этого вида в других районах самка, как полагают, поочередно откладывает две кладки,
из которых первую насиживает самец, а вторую – она сама (Parmelee, Payne, 1973; дру-
гие источники см. в работе: Pitelka et al., 1974). Аналогичная ситуация возможна у ку-
лика-воробья Calidris minuta (см., например, Кищинский, Флинт, 1973). Наконец, у бе-
лохвостого песочника Calidris temmincki самка в промежутках между последователь-
ными кладками (двумя или тремя), как правило, меняет партнера (Hilden, 1975), хотя и
не исключена моногамия с заботой каждого из партнеров об одной из кладок, отложен-
ных самкой (Коханов, 1973). В Финляндии самцы этого вида несомненно склонны к
полигинии и промискуитету (Hilden, 1975). Таким образом, полигинно-полиандричес-
кая система белохвостого песочника в целом имеет много черт сходства с тем, что мы
видели у хрустана и пятнистого улита. Однако, в отличие от них, у белохвостого песоч-
ника не наблюдается редукции родительского поведения самок и, кроме того, сохраня-
ется тот же тип полового диморфизма, что и у типично моногамных песочников (самка
немного крупнее самца и не отличается от него по окраске).

Многие авторы видят адаптивный смысл «экстренной системы множественных кла-
док» в ее лабильности, оппортунистичности. Временный характер связей между поло-
выми партнерами и, особенно, отсутствие жесткого стереотипа в их отношениях до-
пускают сиюминутную реализацию любой из возможных репродуктивных стратегий:
полигинию, полиандрию, промискуитет и даже возврат к факультативной моногамии.
При избытке самцов в популяции самка может переходить от одного к другому, откла-
дывая две или более кладок за сезон. При отсутствии свободных самцов она может
оставаться со своим первым партнером, содействуя ему в насиживании кладки или га-
рантируя ее возобновление в случае гибели (Graul, 1973; Pitelka et al., 1974). В извест-
ной степени это относится и к плавунчикам с их более специализированной факульта-
тивно-полиандрической системой (Kistchinski, 1975; Shamel, Tracy, 1977).

Хотя сама гипотеза происхождения полигинно-полиандрических и полиандрических
систем ржанок, улитов и песочников из моногамии не единственно возможная, а причи-
ны и механизмы становления этих систем требуют дальнейшего изучения (Myers, 1981),
сейчас важно другое. Мы хотим подчеркнуть, что последовательная полиандрия этих ви-
дов принципиально отличается от гораздо более жестко детерминированных систем пер-
вичной полиандрии, которые именно в силу своей консервативности и стереотипности
нередко страдают от непроизводительных затрат (например, у нанду Rhea americana).

Итак, не исключено, что две системы, обладающие заметным внешним сходством,
могут оказаться весьма различными как по существу, так и по происхождению, будучи
начальным и конечным этапами в гипотетическом ряду эволюционных событий.

Проблема эволюции социо-демографических систем (и их важнейшего звена – реп-
родуктивных стратегий) в последние годы привлекает внимание многих социобиоло-
гов. В одной из недавних обобщающих работ на эту тему Виттенбергер (Wittenberger,
1979) приходит к выводу, что в основу общей теории эволюции репродуктивных стра-
тегий может быть положен небольшой набор исходных общих принципов. «Неравно-
мерность распределения критических ресурсов, возможность получения помощи в вос-
питании потомства со стороны самца и реализация им стратегии дезертирования пред-
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ставляются главными факторами, определяющими (тактический) выбор самки; соци-
альность самок, их поиски ситуаций (удобных для) размножения и реализация самками
стратегии дезертирования – вот основные факторы, воздействующие на (тактический)
выбор способа репродукции самцом». Нетрудно видеть, что шесть пунктов этого пе-
речня в лучшем случае могут быть использованы для констатации свойств существую-
щих социо-демографических систем и весьма мало пригодны для объяснения их эво-
люционного становления и преемственности.

Чтобы убедиться в правоте этого утверждения, рассмотрим аргументацию Виттен-
бергера (1979) в его попытках объяснить адаптивный смысл полигинно-полиандричес-
кой системы у Rhea. С точки зрения оптимизации индивидуальной стратегии самки ее
уход от кладки может быть выгоден, поскольку она получает возможность отложить
яйца в гнезда других самцов. Что же касается самца, то его выигрыш далеко не столь
очевиден, «Центральный и пока еще не решенный вопрос состоит в том,– пишет Вит-
тенбергер,– почему самец должен изгнать всех самок и выполнять все отцовские обя-
занности самостоятельно» (стр. 306). Точно так же Виттенбергеру не удается дать что-
либо большее, чем описания других полиандрических систем с апелляцией к их полез-
ности для особей того или иного пола. Однако такой подход не дает ни малейшей на-
дежды понять, почему, например, в одних и тех же условиях некоторые виды куликов
придерживаются моногамии, тогда как таксономически близкие им формы склонны к
полиандрии или промискуитету.

Мы видим причину этого неуспеха не только в недостатке эмпирических данных,
которые, как полагает автор, прояснят картину в дальнейшем, а прежде всего в том, что
предлагаемая им исследовательская стратегия основана на порочном круге. Задача тео-
рии – дать систему операциональных принципов (гипотез), указывающих возможные
пути для объяснения тех или иных явлений реальности. «Принципы», предлагаемые
Виттенбергером,– это перечень как раз тех самых явлений, которые он считает нужным
объяснить. Тот факт, что ему не удается это сделать, указывает на недостаточность пред-
лагаемых им категорий, на их односторонность и несовершенство как инструмента при-
чинного анализа.

Мы видим главный дефект схемы Виттенбергера и аналогичных ей построений в
том, что при таком подходе анализируемые системы рассматриваются как самостоя-
тельные, изолированные сущности, вырванные из временной канвы эволюционного
развития и сопоставляемые друг с другом в любых возможных произвольных сочета-
ниях. Здесь «принцип преемственности» с самого начала заменен «принципом полез-
ности».

Трюизм, согласно которому способ существования вида и есть оптимальная реали-
зация свойств данного вида, незаметно превращается в главный объяснительный прин-
цип, что сразу же отрезает все пути самой идее эволюционного преобразования и раз-
вития. Этому направлению должна быть противопоставлена иная позиция, согласно
которой консервативные структуры, унаследованные системой от предковых систем,–
это важнейший компонент, который и заслуживает всестороннего анализа. Будучи сво-
еобразными атавизмами, эти компоненты социо-демографической системы требуют для
своего объяснения гораздо более широкого биологического подхода, чем тот, в основе
которого лежит утилитаристский принцип максимальной «полезности». Стремление
видеть в строении любой биологической системы одни лишь позитивные моменты ве-
дет к отрицанию идеи внутренней борьбы противоположностей и тем самым лишает
систему основного диалектического стимула к саморазвитию.
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7. Проблема коммуникации у животных:
ее состояние и перспективы развития1

Проблемы передачи информации, связи и управления в последние годы привлека-
ют все больший интерес биологов разного профиля. Очевидно, изучение этих вопросов
позволит подойти к пониманию механизмов, управляющих существованием столь слож-
ных систем, как популяция и биоценоз.

Кроме того, исследования коммуникации животных далеко выходят за рамки чисто
биологической проблематики. Так, лингвисты хотят видеть в сигнализации, которой
пользуются животные, некую предтечу человеческого языка и надеются постичь пути
эволюционной преемственности в этих системах связи. Семиотики2  пытаются найти
место «языка» животных в своих классификациях знаковых систем, показать его сход-
ство с теми знаковыми системами, изучение которых имеет более длительную исто-
рию, а также найти принципиальные отличия способов общения животных от систем
связи с известными нам свойствами (например, от человеческого языка). Таким обра-
зом, перед этологами, наряду с задачей расшифровки тонких механизмов общения жи-
вотных, возникает и другая задача – дать строгую научную базу для теоретических по-
строений семиотики и эволюционной лингвистики.

Каковы бы ни были частные задачи того или иного исследования механизмов ком-
муникации, моделью всегда будет служить некое парное взаимодействие, при котором
одна особь трактуется как отправитель, другая – как приемник сигналов. Сигналы, по-
ступающие от отправителя к приемнику, рассматриваются как сообщение, а физичес-
кая модальность, при помощи которой передается сообщение, представляет собой ка-
нал связи. Эти понятия заимствованы из теории информации, где они имеют несколько
более общее значение. Ниже мы рассмотрим те основные подходы, которые существу-
ют сегодня в сфере понимания таких парных взаимодействий.

Гипотеза цепного взаимодействия по принципу «стимул-реакция»

Одна из широко распространенных точек зрения трактует парное взаимодействие между
особями как последовательность цепных реакций с четкой обратной связью. Согласно этой
схеме, взаимодействие двух особей выглядит как некий «диалог». Отправитель посылает
сообщение, оно принимается приемником, который сразу же сам становится отправителем
и посылает новое сообщение первому коммуниканту, ставшему на этом этапе приемником,
и т.д. Иными словами, роли отправителя и приемника непрерывно меняются в ходе взаимо-
действия. Эта схема типична для классической этологии, и ее иллюстрации можно найти в
любом традиционном руководстве. Известный пример – брачный танец трехиглой колюш-
ки (Gasterosteus aculeatus), ведущий к выметыванию икры самкой.

Сейчас становится все очевиднее, что применение такой схемы парного взаимо-
действия сильно ограничено. Прежде всего, она далеко не универсальна, так как в прин-
ципе приложима лишь к немногим типам межиндивидуальных взаимодействий – имен-
но, к предсовокупительному поведению беспозвоночных и низших позвоночных. Осо-
бенно важна максимальная синхронизация действия у животных с наружным оплодо-
творением (например, у рыб), а также у видов, где контакт половых партнеров заканчи-
вается передачей сперматофора от самца к самке (паукообразные, тритоны и др.). Здесь
действительно можно ожидать четкой работы механизмов обратной связи и высокой
детерминированности в чередовании поведенческих актов самца и самки. Определен-

1 Зоол. ж. 1976 55(11): 1597–1611
2 Семиотика – дисциплина, занимающаяся сравнительным изучением знаковых систем, от простейших сис-
тем сигнализации до естественных языков человека и формализованных языков науки.
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ный акт одного из партнеров должен с высокой вероятностью вызывать вполне опреде-
ленный поведенческий ответ второго партнера.

Однако детальные исследования последних лет показали, что даже и в этих случаях
детерминистический характер цепных взаимодействий сильно преувеличен и представ-
ляет собой сильно идеализированную схему. Она возникает обычно на первом этапе
наблюдений, но недостаточно подтверждается при интенсивных количественных ис-
следованиях и в экспериментах. Так, цепной характер взаимодействия между самцом и
самкой у тритона Triturus vulgaris, описанный в наблюдениях ряда авторов, не совпада-
ет полностью с данными Хэллидея (Halliday, 1975), который пишет, что «…половое
поведение тритонов не дает примера того изящного взаимодействия, которое мы нахо-
дим в идеализированных описаниях…» этого процесса. Заметим, кстати, что превос-
ходное исследование Хэллидея показывает, сколь продуктивно рассмотрение факторов,
обычно отбрасываемых ради построения идеализированной (и в общем, тривиальной
сегодня) схемы цепного взаимодействия.

Совершенно очевидно, что в основе «цепной гипотезы» лежит гипертрофирован-
ный принцип «стимул – реакция». Он гипертрофирован не только в плане признания
его универсальности для всех стадий взаимодействия, но и в плане «значимости» само-
го стимула для приемника. Обязательность какой-то вполне определенной реакции особи
приемника в ответ на определенный стимул, поступающий от отправителя, oтражена в
самом названии действующих в этой ситуации стимулов (так называемые «ключевые
стимулы»). Согласно рассматриваемой концепции в ее наиболее законченной форме,
стимул и реакция столь же комплементарны, как ключ и замочная скважина. Хотя эта
наивная точка зрения уже давно оставлена подавляющим большинством исследовате-
лей, тень ее продолжает довлеть над многими исследованиями коммуникации, прово-
димыми в классических традициях. Интересно отметить, что идея о всеобщности прин-
ципа «стимул – реакция», не согласующаяся с самыми основами этологической теории
и подвергнутая критике с первых шагов этой науки, наиболее цепко держится в сфере
исследования коммуникации. Вероятно, не последней причиной является стойкость ан-
тропоморфических представлений и подсознательны перенос принципов вербального
общения у человека, часто строящегося на диалоге, в совершенно иную сферу комму-
никации у животных.

Принцип «стимул – реакция», по-видимому, мало продуктивен в описанной меха-
нистической трактовке, но это не значит, что он не работает вообще. Коль скоро особи
взаимодействуют друг с другом и добиваются полезного биологического результата (о
чем свидетельствует уж сам факт существования популяций), очевидно, что поведение
одной особи служит стимулом для другой, вызывая ее ответные реакцию. Проблема,
следовательно, сводится к тому, каковы те единицы поведения, которые при этом вы-
полняют роль стимулов (или сообщений и ответных реакций).

Структура поведения и принципы выделения его единиц

Одна из первых задач исследователя поведения состоит в том, чтобы «…единый
сложный “поток поведения”… описать и разбить на элементы, поддающиеся изуче-
нию» (Хайнд, 1975). Сложность задачи в том, что «поток поведения» представляет со-
бой континуум, который может быть разбит на составляющие его элементы (или еди-
ницы) множеством различных способов, причем выбор того или иного способа зависит
о задачи исследователя и от ряда методических обстоятельств. Как только способ раз-
биения выбран, он более или менее однозначно предопределяет возможности дальней-
шего анализа и конечные теоретически выводы.

Существенно, что непрерывный «поток» (континуум) поведения может быть раз-
бит или на единицы одного ранга, или же на иерархически организованные единицы
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нескольких рангов. К сожалению, вопреки хорошо известной схеме иерархической орга-
низации поведения, предложенной еще 30 лет назад (Tinbergen, 1942), практическое
применение этого принципа оказывается привилегией единичных исследований (Вlurton-
Jones, 1968; Goldani, Mendelsson, 1971 и др.). Подавляющее большинство исследовате-
лей пользуются до сих пор методом «одномерного» дробления поведенческого потока.
Более того, это не столько дробление в строгом смысле слова, сколько вычленение из
общей поведенческой цепи отдельных «стереотипных» реакций, которые определяют-
ся как «ритуализованные демонстрации». Они рассматриваются в качестве единствен-
ных или главных коммуникативных сигналов, которые и играют роль «ключевых сти-
мулов». Что касается прочих, менее стереотипных звеньев поведенческой цепи, то их
рассматривают в качестве подсобных, или фона, и в дальнейшем не принимаются во
внимание. Иными словами, поведенческий поток трактуется как конечный набор диск-
ретных демонстраций, вкрапленных в аморфную последовательность высоко изменчи-
вых, нестереотипных реакций, которые не несут никакой коммуникативной функции.

Фиксирование внимания на отдельных, «стереотипных» звеньях цепи обусловли-
вает типологический подход в изучении коммуникации, а игнорирование изменчивых
«промежуточных» звеньев, цементирующих «демонстрации» в единую интегрирован-
ную цепь поведения, тормозит развитие стохастических представлений. Важно заме-
тить, что приоритет типологического подхода над стохастическим родился из потреб-
ностей сравнительной, филогенетической этологии, ради сопоставления видоспецифи-
ческих (наиболее стереотипных) особенностей поведения разных видов, и он до сих
пор охраняет свою продуктивность в этой области. Однако этот подход, вероятно, не
обладает достаточными основаниями и необходимой разрешающей способностью в
сфере исследования тонких механизмов коммуникации между особями одного вида.

Одно из самых слабых мест господствующего типологического подхода состоит в
том, что не существует никаких критериев для отделения «демонстраций» от прочих,
«не ритуализованных» звеньев поведенческой цепи, кроме интуитивной, априорной по-
зиции наблюдателя. Не вызывает сомнения тот факт, что классическая «демонстрация»
(хорошим примером которой может служить известная реакция распускания надхвос-
тья у павлина, синхронизованная с рядом других двигательных и акустических реак-
ций) есть лишь крайний случай в непрерывном ряду поведенческих реакций, более или
менее стереотипных или стереотипных на тот или иной манер (Barlow, 1968). По опре-
делению, «демонстрация» есть а) ритуализовавный и б) высоко стереотипный комп-
лекс реакций (Moynihan, 1970). Произвольность в установлении степени стереотипности
таких комплексов детально проанализирована в работе Шлейдта (Schleidt, 1974). Ав-
тор показывает, что степень стереотипности должна оцениваться, по крайней мере, по
трем разным критериям. На практике эта процедура никогда не соблюдается. Еще бо-
лее произвольны суждения о «ритуальном» характере той или иной реакции, которые
базируются на субъективной оценке ее «заметности», «броскости» или «экстравагант-
ности». Произвольность процедуры вычленения «демонстраций» приводит к тому, что
в эту категорию попадают поведенческие единицы, несопоставимые по уровню интег-
рации, по своей структурной сложности.

Таким образом, сохраним ли мы мало продуктивное сейчас понятие «демонстрация»
или отбросим его – в любом случае внимание должно быть перенесено на проблему иерар-
хической организации поведения. Эта точка зрения последовательно проводится в книге
Миллера с соавторами (1965: 28-30), которые указывают, что адекватное описание пове-
дения должно учитывать одновременно несколько уровней его интеграции.

Что же имеется в виду, когда говорят об уровнях организации (или интеграции) пове-
дения? Мы можем описать поведение как последовательность отдельных телодвижений
(I, низший уровень), или как последовательность комплексов таких телодвижений, со-
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вершаемых животным синхронно (II уровень), или как последовательность более
интегрированных реакций, включающих, наравне с комплексами второго уровня, также
различные типы локомоции (III уровень). В качестве единиц IV уровня можно рассматри-
вать ансамбли кормового, комфортного, территориального и других категорий поведе-
ния, а в качестве единиц высшего, V уровня – целые стадии годового цикла – стадию
зимовки, пролета, абонирования и защиты территории, образования пар и т. д. При таком
подходе мы можем для построения единиц любого уровня использовать единицы всех
нижележащих уровней, выбрав среди них такие, которые наиболее полно отвечают зада-
чам исследования. При этом способе структурирования «демонстрация» в ее классичес-
ком, исходном понимании представляет собой в большинстве случаев единицу II уровня
интеграции. Коль скоро при любой попытке тщательного описания коммуникативного
поведения выясняется, что эта попытка неосуществима на базе единиц одного-единствен-
ного уровня организации, исследователь произвольно расширяет первоначальное поня-
тие «демонстрации», включая в него наиболее заметные единицы I и III уровней (см.,
например, Smith, 1969; Chevalier-SkolnikoH, 1974; Kitchen, Bromley, 1974 и др.). В после-
дней из этих работ к числу агонистических демонстраций относятся «упорный взгляд на
оппонента» (единица I уровня), «демонстрация в латеральной позиции» и «поза подчине-
ния» (классические демонстрации, единицы II уровня), «параллельное движение оппо-
нентов с опущенной головой и прижатыми ушами» и «игра» (единицы III и IV уровней) и
др. В результате, интуитивно ставя во главу угла традиционную процедуру «одномерного
дробления» поведенческого потока, исследователь неявно привносит в нее принципы со-
вершенно иного подхода – «структурно-иерархического».

Можно задать вопрос, представляет ли подобная методологическая эклектика ре-
альную опасность для дальнейшего анализа и выводов. По-видимому, да, и порой весь-
ма серьезную. Ближайшая методическая опасность становится вполне очевидной уже
при первой попытке анализа цепей поведения (см. ниже), где первым условием являет-
ся выбор единиц одного уровня, что обеспечивает неперекрываемость анализируемых
категорий. Вторая, концептуальная опасность таится в дальнейших, теоретических обоб-
щениях, в основу которых положено представление о конечном наборе «демонстра-
ции», ведущее к постулированию конечного их количества у того или иного вида (см.
раздел «Эволюция коммуникации»).

Анализ поведенческих последовательностей (секвенций)

В последние годы в области изучения коммуникации животных наблюдается переход
от статического типологизирования (составление перечней видоспецифических «фикси-
рованных демонстраций») к анализу организованных во времени поведенческих цепей.
В рамках этого подхода мы не можем ограничиться вычленением из такой цепи отдель-
ных реакций, обладающих какими-либо общими признаками (например, большей сте-
реотипностью), и вынуждены рассматривать на равных основаниях как стереотипные
акты, так и высоко изменчивые. И это понятно, ибо и те и другие вносят одинаковый
вклад в целостную последовательность поведения. В центре внимания оказываются те-
перь причинно-следственные связи, обеспечивающие взаимообусловленность различных
типов реакций.

К сфере этого направления относятся три тесно связанные группы проблем: 1) ана-
лиз индивидуального поведения животного вне коммуникативного контекста – напри-
мер, искусственно изолированной особи (Slater, Ollason, 1972); 2) анализ последова-
тельности реакций в цепи поведения одной особи в момент ее взаимодействия с другим
коммуникантом; 3) анализ цепи взаимодействий между двумя (или более) коммуникан-
тами. Анализ первых двух ситуаций показывает, как этого и следовало ожидать, что
цепь поведения животного, находится ли оно в одиночестве или во взаимодействии с
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себе подобными, в той или иной степени внутренне детерминирована. Иными словами,
характер каждого данного акта внутри секвенции определяется предыдущими актами,
уже выполненными животным, и определяет его последующие действия. Наиболее ме-
тодически доступный способ описания такой детерминированной секвенции состоит в
том, чтобы попытаться представить ее в виде марковского процесса первого порядка.
Это значит, что данный акт секвенции должен зависеть только от непосредственно
предшествующего ему акта и определять только непосредственно следующий за ним
акт. В некоторых случаях секвенции индивидуального поведения удовлетворительно
согласуются с такой моделью (Nelson, 1964; Lemon, Chatfield, 1971), тогда как другие
исследования заставляют предполагать существование более сложных взаимосвязей типа
марковских цепей второго или более высоких порядков (Slater, Ollason, 1972; Fentress,
1972). Методологические и методические проблемы, возникающие при анализе сек-
венций, подробно изложены в работе Слейтера (Slater, 1973).

Здесь важно напомнить, что количественный анализ всех типов секвенций базиру-
ется на построении матриц, с помощью которых вычисляются вероятности перехода от
данного типа поведенческого акта к другим типам. Такой матричный метод порождает
ряд методических трудностей, которые заставляют нас вернуться к проблеме выбора
операциональных единиц поведения. Конечный результат исследования зависит от кри-
терия, при помощи которого эти единицы будут выбраны. Проанализировав дважды
одну и ту же секвенцию, но выбрав в качестве единиц реакции разного уровня, мы
несомненно получим совершенно различные результаты. Эти результаты будут спра-
ведливы для описания поведения на избранном уровне. Если же мы поместим в одну
матрицу единицы разных уровней, то категории в разных клетках матрицы должны
частично перекрываться, что сделает полученные результаты попросту неверными.
Отсутствие универсальных критериев для выбора единиц описания делает почти невы-
полнимой задачу сравнительного рассмотрения результатов, полученных разными
исследователями даже на близкородственных видах.

Для устранения этой сложности предлагается пользоваться методами теории инфор-
мации, которые позволяют сопоставлять количественные характеристики процессов ком-
муникации в отдаленных группах животных и при использовании разных каналов связи.
Эти методы позволяют получить все количественные характеристики в одних и тех же
единицах измерения – в битах (Dingle, 1972; Hazlett, Estabrook, 1974а, 1974б; Rubinstein,
Hazlett, 1974). Однако, как указывают эти же авторы, количество информации в битах
зависит от числа поведенческих единиц, включенных в анализ, тогда как количество этих
единиц в свою очередь обусловлено выбором определенного уровня организации. В час-
тности, Дайнгл (Dingle, 1972) пишет, что изучение коммуникации с использованием прин-
ципов теории информации может производиться как на базе классических «демонстра-
ций», так и отдельных «телодвижений», не являющихся «демонстрациями» в общепри-
нятом смысле (единицы I уровня по нашей терминологии). При этом для получения стро-
гих результатов необходимо остановиться на анализе или первой, или второй категории,
не смешивая их; оптимальная стратегия, по мнению Дайнгла, – анализ элементарных
движений первого уровня. Таким образом, мы вновь оказываемся перед необходимостью
выработки универсальных принципов описания иерархической структуры поведения на
первом же этапе его адекватного количественного анализа.

Новые подходы к пониманию межиндивидуальных
 взаимодействий на основе анализа секвенций

Ясное осознание того факта, что секвенция поведения особи представляет собой
внутренне детерминированную последовательность действий, которую можно уподо-
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бить марковскому процессу, заставляет по-новому оценить значимость классической
«цепной гипотезы». Поведение двух особей-коммуникантов можно теперь трактовать
как две «параллельные» во времени марковские цепи. Каждый акт особи А в той или
иной степени детерминирован ее предыдущими действиями и в то же время может мо-
дифицироваться за счет стимулов, поступающих от особи Б. Таким образом, поведение
особи Б есть источник возмущений для цепи поведения особи А (и наоборот). Возника-
ет коренной вопрос: каково соотношение в силе внутренних и внешних влияний, и ка-
кие из них являются определяющими в ходе парного взаимодействия.

Если в разобранной выше «цепной концепции» приоритет отдавался воздействиям из-
вне (по принципу «стимул – реакция»), то сейчас ряд исследователей склоняется к пред-
ставлениям о большей важности внутренних механизмов детерминации. Это предположе-
ние было экспериментально проверено на случае полового взаимодействия самца и самки
тритона (Halliday, 1975). Хотя автор и обнаружил в этом случае ряд точек взаимодействия,
в которых поведение партнеров подчиняется «цепному принципу», существует также мно-
го звеньев, в которых «…изменения в поведения самца необъяснимы в терминах стимуля-
ции со стороны самки. Эти изменения касаются в основном времени переключения от ка-
кой-либо данной фазы последовательности (поведения самца – Е.П.) к последующей фазе…».

Дайнгл (Dingle, 1972), применивший методы теории информации к исследованию
парных агрессивных взаимодействий у креветок рода Gonodactylus, делает вывод, что
внутренняя детерминация поведения и влияния извне, со стороны оппонента, одинако-
во важны в плане временной организации секвенций. Нельсон (Nelson, 1964) исследо-
вал предкопуляционные взаимодействия самца и самки у рыб рода Glaudulocauda. Он
пришел к заключению, что изменения в поведении самки оказывают столь малое влия-
ние на поведение самца, что этими влияниями вообще можно пренебречь. Сходной по-
зиции придерживается и ряд других авторов.

Необходимо упомянуть комплекс исследований, в которых пропагандируется при-
менение теории информации к исследованиям агрессивных взаимодействий у беспоз-
воночных (Hazlett et al., 1974а, 1974б; Rubinstein, Hazlett, 1974; Steinberg, Conant, 1974).
По-видимому, подход к материалу в этих работах диктуется скорее потребностями ме-
тода, нежели реальной сущностью объекта. Ради получения матриц переходных веро-
ятностей парное взаимодействие априорно уподобляется шахматной игре, где за каж-
дым действием одной особи следует ответное действие другой. Важный вопрос о дли-
не пауз между такими последовательными актами (подробно рассмотренный, в частно-
сти, в работе Хэллидея) здесь вообще не принимают во внимание, откуда напрашивает-
ся вывод, что эти «последовательные ходы» могут оказаться фикцией, и что в действи-
тельности единицей коммуникации может служить не отдельный акт, а более интегри-
рованная последовательность актов каждого из оппонентов (см. Dingle, 1972). Возмож-
ность детерминации внутри поведенческих цепей каждого из оппонентов в этих рабо-
тах обычно даже не оговаривается. Таким образом, здесь мы видим возврат к тради-
ционной «цепной гипотезе» взаимодействия.

Однако цепное взаимодействие в этой трактовке носит уже явно стохастический
характер. Специфика ответной реакции на данный акт зависит от особенностей взаи-
модействия как целого. В коротких агрессивных конфликтах, с одной стороны, и в
длинных – с другой, ответные реакции на один и тот же стимул могут быть различны.
Последовательность поведения инициатора конфликта может заметно отличаться (по
вероятности переходов между отдельными актами) от таковой особи-оппонента. Раз-
личия обнаруживаются и в поведении «победителя» и «побежденного». Итак, перво-
начально обходя молчанием вопрос о внутренней детерминации поведения оппонен-
тов, авторы этих работ приходят, по существу, к признанию большой значимости внут-
реннего настроя животного, определяющего интегральную схему поведения носите-
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ля той или иной роли. Все это способствует акцентировании стохастической сущнос-
ти обмена сигналами у животных в ущерб мало пригодному здесь детерминистичес-
кому подходу.

Другая важная особенность этих исследований состоит в том, что при составлении
«кода», используемого видом в данном типе взаимодействий, исследователь уже не ог-
раничивается перечнем «ритуальных демонстраций». Наряду с ними в качестве опера-
циональных единиц поведения используются типичные элементы «несигнального
фона»: «приближение», «уход», а также «отсутствие каких-либо действий». Более того,
в работе Стейнберга и Конента показано, что именно такие сигналы дают максималь-
ный вклад в передачу информации от одного коммуниканта к другому. К сожалению,
при «одномерном» дроблении секвенций, которое мы находим во всех рассмотренных
статьях, невозможно избежать перекрывания отдельных единиц, – особенно если они
относятся к разным уровням интеграции поведения. По-видимому, здесь требуется раз-
работка новых методов, которые позволили бы вести пapaллeльный анализ по крайней
мере на двух уровнях одновременно.

Единица поведения и единица коммуникации

В предыдущих разделах мы говорили о единицах дробления поведенческой цепи.
После выделения таких единиц разных рангов возникает вопрос: какого же ранга еди-
ницы могут выступать в качестве главных носителей содержательной информации. Здесь
по аналогии (хотя и весьма далекой) можно сослаться на пример человеческой речи.
Исходной структурной единицей речи является фонема3 , однако ее вклад в содержание
высказывания весьма относителен и исчерпывается в осовном возможностями эмоцио-
нальной окраски речи (Гальперин, 1974). Вероятно, и более крупная единица речи –
слово само по себе не обладает в большинстве случаев большими коммуникативными
возможностями. Пул (Pool, 1961), в частности, считает, что «…существуют единицы,
более приспособленные для действительного процесса коммуникации, чем единичные
слова». Этот лингвист выделяет более крупную, содержательную единицу, именуемую
им «строительным блоком речи».

До недавнего времени в этологии полностью господствовала точка зрения, соглас-
но которой такой содержательной единицей коммуникации может быть демонстрация,
т. е. единица II ранга. Эта позиция была oxoтно принята лингвистами, интересующи-
мися коммуникацией животных, семиотиками и зоосемиотиками. В частности, Степа-
нов (1971) пишет: «Этологи обнаружили, что весь комплекс инстинктивного поведения
животных, в особенности низших, распадается на ряд довольно отчетливо отграни-
ченных друг от друга “кадров”… следовательно, по крайней мере некоторые звенья
такой цепи (инстинктивного поведения – Е.П.) являются постоянно, регулярно и в ти-
пичной форд воспроизводимыми знаками» (курсив мой – Е.П.). Речь, несомненно, идет
о классических «ритуализованных демонстрациях», которые, по определению, диск-
ретны и способны передавать недвусмысленную информацию (см., напр., Thorpe, 1975),
т.е. обладают неким вполне определенным значением.

Итак, мы видим, что в проблеме выделения единиц коммуникации коренными яв-
ляются, во-первых, вопрос о дискретности сигналов, во-вторых, об их значении. Оба
эти вопроса, вероятно, далеки решения. По поводу дискретности в этологической лите-
ратуре существует много оптимистических высказываний. Например, Тинберген
(Tinbergen, 1975) указывает, что между отдельными визуальными демонстрациями у
чаек существуют переходные варианты, но они встречаются реже самих демонстраций.
Но, как я уже упоминал выше, эти границы устанавливаются интуитивно и произволь-

3 Фонема – звук речи, сохраняющий свое постоянство во многих словах данного языка.
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но. Чем более высокой априорно допускается изменчивость внутри «типа», тем «реже»
будут встречаться промежуточные варианты. Можно задать условия, при которых сиг-
нальная система вида будет выглядеть как идеальный континуум.

В попытках установить «значения» того или иного сигнала до недавнего времени
господствовала следующая процедура. Сначала априорно вводится несколько функци-
ональных категорий: половое, агрессивное, отвлекающее поведение и пр. Затем все раз-
нообразие выделенных у вида демонстраций разносится по этим разрядам. Так мы по-
лучаем этограмму вида, подразделенную на «брачные», «агрессивные», «умиротворяю-
щие», «отвлекающие» и прочие демонстрации. Существует и несколько более дробная
классификация, подразделяющая социальные реакции на антапосематические (взаим-
ные угрозы), гамосематические (используемые при образовании пар), эпигамические
(ведущие к спариванию) и послебрачные (Huxley, 1938). Будучи отнесена к какой-либо
из названных категорий, демонстрация приобретает ярлык «значения».

Слабость такого подхода обнаруживается уже на первых этапах обработки эмпири-
ческого материала. Так, отношения брачных партнеров («половое поведение») включа-
ет много антагонистических реакций, вплоть до открытой драки. Как в соответствии с
описанной схемой охарактеризовать «значение» таких реакций? Эти трудности приве-
ли к замене ряда антропоморфических терминов (агрессивное, умиротворяющее пове-
дение и пр.) более нейтральным понятием «агонистическое» (в буквальном переводе –
полемическое) поведение. Оно несколько шире понятия «агрессивное» поведение, но,
соответственно, и более расплывчато.

Другой, более кардинальный путь преодоления неудобств описанной классифика-
ции, – это принятие гипотезы «конфликта мотиваций». Согласно этой гипотезе, «де-
монстрация» не есть выражение «чистой» мотивации (агрессивной, сексуальной, стра-
ха), а является как бы их равнодействующей, причем форма демонстрации определяет-
ся относительным вкладом трех перечисленных типов мотивации и степенью их «внут-
реннего конфликта». Однако эта гипотеза сталкивается с рядом трудностей. Во-пер-
вых, она не универсальна. Так, Хэллидей (Halliday, 1975) пишет, что она неприменима
к поведению хвостатых амфибий, у которых отсутствуют какие-либо признаки «агрес-
сивных тенденций». Во-вторых, гипотеза не способна объяснить многие типичные фор-
мы поведения птиц, на материале изучения которых она и была выдвинута. Так, у весь-
ма большого числа видов демонстрации при антагонистических встречах самцов иден-
тичны с таковыми при образовании пар, а иногда – и при копуляции. Между тем, в
каждом из этих случаев логично ожидать разных сочетаний мотиваций: при столкнове-
нии самцов это, согласно гипотезе, агрессивность и страх, а в преддверии копуляции –
сексуальность, агрессивность и страх, причем доля агрессивности (и, вероятно, страха)
должна быть в последнем случае значительно ниже.

В этих условиях антапосематические, гамосематические и эпигамические демон-
страции не могут, следуя гипотезе, быть идентичными, но факт остается фактом. Недо-
статок места не позволяет привести ряд других, не менее очевидных неувязок. К. Ло-
ренц (Lorenz, 1958) пытается выйти из этих затруднений, говоря, что результат непос-
редственного конфликта мотиваций приобретает стабильную форму в ходе эволюци-
онного процесса «ритуализации», после чего демонстрация становится стереотипной и
сохраняет свое выражение в широком спектре внешних условий и внутренних состоя-
ний организма. Иными словами, конфликт действует лишь на начальных стадиях эво-
люционного становления демонстрации. Однако здесь нет однозначного согласия с трак-
товкой Тинбергена, из рассуждений которого следует, что конфликт мотиваций опреде-
ляет форму демонстрации и тогда, когда она, казалось бы, уже сформирована. Заметим,
кстати, что и сама концепция «ритуализации» выглядит весьма умозрительной (см. ниже
статью в этом сборнике: Панов и др. «Сигнальное поведение журавлей…»).
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Деление демонстраций на агрессивные, брачные и пр. не имеет под собой и
достаточной физиологической базы. В частности, одни и те же физиологические
факторы (например, половой гормон тестостерон) могут стимулировать как агрес-
сивное, так и «брачное» поведение (Lincoln et al., 1972). Однако вопрос о степени
специфичности действия внутренних стимуляторов поведения (таких, как гормо-
ны) выходит за рамки этой работы. Тем не менее, исследования в этой области не
противоречат позиции, что «демонстрации» могут быть вовсе не результатом кон-
фликта одновременно действующих мотиваций, а скорее внешним выражением не-
коего неспецифического, недифференцированного возбуждения. Форма же демон-
страций определяется преимущественно интенсивностью такого возбуждения (по
поводу неспецифического возбуждения см. Хайнд, 1975: 235–237). Тогда прокрус-
тово ложе подразделения демонстраций на брачные, агрессивные, отвлекающие и
пр. может быть сдано в архив, что откроет пути для более адекватного описания и
анализа социальных реакций. Важно, что при этом «демонстрация», как таковая,
перестает быть фетишем проблемы коммуникации, и мы сможем обратиться к ис-
следованию более интегральных цепей поведения, которые невозможно классифи-
цировать на базе одной только конфликтной гипотезы.

Другой, несколько более «семиотический» подход к классификации значения сиг-
налов предложен в работе Слейдена (Sladen, 1969). Он делит все многообразие инфор-
мации, передаваемой в сообщениях, на следующие 4 типа. Локаториые сигналы ука-
зывают приемнику на факт присутствия и видовую или половую принадлежность от-
правителя. Обозначающие сигналы свидетельствуют о готовности отправителя вклю-
читься в некие совместные действия с приемником (будь то конфликт, копуляция и т.д.).
Сигналы этого второго типа несут также информацию об обстановке (факт обладания
территорией, о присутствии пищи или хищника и др.). Оценочные сигналы заставляют
приемника реагировать на определенный стимул из числа нескольких присутствую-
щих в данный момент. И, наконец, предписывающие сигналы, поступление которых от
отправителя заставляет приемника выбирать из всего поведенческого репертуара и осу-
ществлять определенные последовательности действий. Эта классификация имеет ряд
слабых мест – например, широкое перекрывание II и IV категорий и др. Очевидно, прак-
тическое ее применение весьма ограничено. Однако она прогрессивна в том смысле,
что переключает внимание с мало работоспособного «мотивационного» подхода на со-
вершенно иной строй мысли. Упомянем еще классификацию Смита (Smith, 1969a), раз-
бор недостатков которой потребовал бы слишком много места.

Весьма существенно, что лишь очень немногие типы сигналов отправителя обла-
дают для приемника тем свойством, которое можно отдаленно уподобить «свободно-
му значению» по терминологии лингвистов. Свободное значение – это значение сло-
ва вне контекста (словари, например – это перечни свободных значений слов). В ком-
муникации животных относительно независимы от контекста, вероятно, лишь некото-
рые «локаторные» сигналы. Подавляющее большинство прочих сигналов оказывают-
ся содержательными лишь в данном контексте, в определенной ситуации. Именно
поэтому одна и та же демонстрация отправителя может использоваться и как негатив-
ный сигнал при конфликте, и как позитивный – при копуляции. Уникальная система
коммуникации пчел – хорошо известные танцы (наиболее совершенный тип «предпи-
сывающего» сигнала) могут выполнять свою функцию лишь при солнечном освеще-
нии или при поляризованном свете солнца4 . Карликовая пчела (Apis florea) может
совершать танец лишь на горизонтальной поверхности, и сразу теряет способность

4 Теперь установлено, что эти танцы вообще не выполняют коммуникативной функции. См. Веннер, Уэллс,
2011. «Анатомия научного противостояния. Есть ли “язык” у пчел?».
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передать сообщение, если плоскость, где она «танцует», ставится на ребро (Frisch,
1975). Готовность к передаче тех или иных сигналов определяется в огромной мере
сиюминутным состоянием отправителя, детерминированным как непосредственно
предшествующими событиями в его жизни, так и событиями достаточно отдаленны-
ми. В последнем случае вероятность появления того или иного сигнала диктуется
стадией суточного или даже годового цикла, в которой находится отправитель.

Универсальность многих сигналов, используемых в большом числе разных ситуа-
ций, часто обозначается как полифункциональность. Не ограничиваясь простой кон-
статацией существования такой полифункциональности, надо подчеркнуть, что этот
факт заставляет отказаться от тщетных попыток приписать сколько-нибудь определен-
ные «значения» сигналам низких структурных уровней. Подчеркивая важность ситуа-
ции (контекста), мы можем прийти к выводу, что временные и пространственные ха-
рактеристики ситуации могут играть во взаимопонимании не меньшую, если не боль-
шую роль, нежели специфика формы сигналов. В рамках данной ситуации, ее времен-
ных и пространственных характеристик, «значением» обладают лишь интегрирован-
ные последовательности поведения III, IV и более высоких уровней. В частности, та-
нец пчелы включает вращение брюшком (единица I уровня), бег по прямой и 2 переме-
щения по дугообразной траектории (единицы II уровня). Танец повторяется многократ-
но за один «сеанс», образуя, таким образом, последовательность III уровня. Ни один из
элементов I и II уровня, будучи изолирован от других элементов, ничего не значит сам
по себе, значима лишь их полная временная последовательность, которая и есть едини-
ца коммуникации5 . При этом танец содержателен лишь тогда, когда он совершается в
улье (центр социальной активности), определенным образом ориентирован в простран-
стве и согласован с временем суток (именно, с положением солнца).

Если мы рассматриваем в качестве истинных единиц коммуникации подобные длин-
ные цепи реакций, то существенным образом меняется взгляд на проблему дискретно-
сти. Тот же танец пчел не состоит из дискретных элементов, он непрерывен, континуа-
лен. Приемнику адресуется последовательность в целом, а его реакция кумулятивна и
совсем не похожа на параллельную декодировку сообщения. Пчела-отправитель долж-
на совершить несколько циклов танца, прежде чем приемник, наблюдающий за темпом
и направлением движений танца, отправится за взятком.

Следует особо подчеркнуть, что в отличие от уникального явления танцев пчел,
секвенции коммуникативного поведения позвоночных характеризуются во много раз
меньшей стереотипностью слагающих их элементов, равно как и меньшей упорядочен-
ностью чередования этих элементов внутри поведенческой цепи.

К проблеме эволюции коммуникативного поведения

В области изучения филогенеза сигнального поведения классическая этология об-
ладает несомненным приоритетом, и здесь традиционные этологические взгляды име-
ют наибольшее хождение. Центральным их звеном является концепция ритуализации.
Она неизбежно вытекает из представлений, что единицей коммуникации является де-
монстрация, причем коммуникативная ценность демонстрации – в ее броскости (за-
метности), стереотипности и дискретности. Коль скоро для осуществления эффектив-
ной коммуникации необходимы единицы с этими тремя свойствами, естественный от-
бор якобы будет способствовать выработке таких единиц. Первичным материалом для
отбора служат недифференцированные, повседневные реакции, которые в ходе отбора
постепенно преображаются и приобретают свойства социальных сигналов, де-

5 Сейчас следует писать «была бы», если бы танец действительно был единицей коммуникации.
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монстраций. Важное место в этой системе взглядов занимает, в частности, понятие «сме-
щенного поведения». Первоначально смещенные реакции есть просто некие «сбои» в
поведении, вызванные конфликтом мотиваций (см. выше), и внешне не соответствую-
щие той цепи поведения, в которой они возникают. Впоследствии эти смещенные дей-
ствия становятся маркерами данной ситуации, ритуализуются и становятся демонстра-
циями, на которых отныне и строится коммуникация (см. Панов, 1975: 35).

Эта концепция весьма привлекательна своей простотой и логичностью на уровне
обыденного здравого смысла. В свое время она сыграла важную роль в систематизации
поведенческих феноменов, и остается довольно популярной и сегодня. Однако прихо-
дится удивляться, что при той важности, которая придается этой концепции в филоге-
нетических построениях, она не претерпела никакой теоретической эволюции за по-
следние 30 лет. Лишь в последние годы в очень немногих работах делаются попытки
строгого обсуждения самих предпосылок концепции (см. Schleidt, 1975), а предельно
важный для верификации гипотезы вопрос о механизмах «отбора на ритуализацию»
вообще не рассматривался сколько-нибудь подробно.

Между тем, состояние этих двух рядов аргументации далеко от идеала. Приведем
лишь те возражения, которые лежат на поверхности. Во-первых, можно показать, что
весьма эффективная коммуникация возможна на базе сигналов настолько не броских и
не дифференцированных, что наблюдатель просто не в состоянии их обнаружить. Так,
в замечательных опытах Мензеля (Menzel, 1971) было показано, что шимпанзе могут
обмениваться сообщениями о качестве и количестве объектов внешней среды, не при-
бегая к помощи сколько-нибудь дифференцированных сигналов. Тот факт, что популя-
ции, первоначально не обладавшие ритуалами, не вымерли и дали начало популяциям с
развитыми ритуалами, также показывает, что эффективная коммуникация возможна и
не на ритуальной основе.

В основу программной статьи Мойнайна (Moynihan, 1970) положен вопрос о количе-
стве демонстраций у разных видов и о преобразовании этого показателя в эволюции за
счет процессов ритуализации и «деритуализации». В статье игнорируется иерархичность
структуры коммуникативного сигнала. Слабость исходных положений автора легко пока-
зать на примере его рассуждений об акустической сигнализации. Он считает, что акусти-
ка могла возникнуть лишь на базе общения (?), и «…все акустические сигналы должны
быть демонстрациями». Общее число демонстрации (визуальных, акустических и пр.) у
каждого вида позвоночных колеблется, по Мойнайну, от 15 до 35. Можно заключить, что
среднее число акустических демонстраций вида меньше 35. Так ли это? Все зависит от
того, что автор понимает под «акустической демонстрацией», а он этого вопроса не каса-
ется. Самый поверхностный просмотр литературы свидетельствует об огромном разно-
образии акустического репертуара многих видов птиц. Короткая запись песни черной
каменки включает 53 дискретных варианта, о стереотипности которых свидетельствует
факт их точного повторного воспроизведения. Коль скоро все эти варианты дискретны,
стереотипны и «броски», они все должны быть «демонстрациями» в трактовке Мойнай-
на. Но тогда общее число «демонстраций» вида по крайней мере вдвое превосходит
постулированный верхний предел. Если же взять более интегральные комплексы, то их у
каменки всего 3-4 (тип извещающей песни, «брачно-агрессивной» песни, подпесни), при-
чем они уже не дискретны, ибо между ними существуют все стадии переходов. В этом
случае общее число акустических демонстраций вида заведомо меньше 15. Таким обра-
зом, никакой подсчет «числа» демонстраций не может быть произведен даже в рамках
самой наивной типологии, если не введены условия о выборе ранга сигналов.

Еще безнадежнее дело с выделением и подсчетом визуальных «демонстраций», где
в связи с трудностями выделения рангов и при полном небрежении этой процедурой
царит невообразимый произвол. Так, Тинберген (Tinbergen, 1975) считает, что у чаек
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существует 8 «основных» визуальных демонстраций, а Фьолдза (Fjeldsa, 1973) выделя-
ет для поганки Podiceps auritus свыше 50. И дело не в том, что эти виды принципиально
разнятся по характеру коммуникации, а в том, что исследователи руководствуются при
выделении единиц разными принципами, суть которых никто из них не оговаривает.

Наивная типологическая позиция Мойнайна естественно укладывается в рамки тра-
диционных представлений и даже может выглядеть в этом плане как некий шаг вперед
(см. Wilson, 1975). Между тем, не вызывает сомнения, что здесь мы наблюдаем движе-
ние по заведомо ложному пути.

Что можно сказать в отношении гипотетических механизмов отбора на ритуализа-
цию? Очевидно, коммуникативная система не есть механическая сумма неких дискрет-
ных единиц, и в силу этого материалом для отбора будет служить система в целом, а не
искусственно вырванные из нее «демонстрации». Те единицы, которые так или иначе
подпадают под определение классической демонстрации, почти никогда не выступают
как изолированные действия, а обычно объединены в более или менее организованные
комплексы. Так что в лучшем случае отбору должны подвергаться такие комплексы. Но
при этом часто далеко не очевидно, как может происходить элиминация «худших» ва-
риантов. В частности, неясны механизмы ритуализации эпигамического (предкопуля-
ционного) поведения у птиц. Известно, что у моногамных видов птиц однажды образо-
вавшаяся пара (даже гибридная) почти никогда не распадается до конца сезона размно-
жения. Это значит, что даже постулировав существование полового отбора, трудно при-
писать его действию какие-либо эволюционные изменения в эпигамическом поведе-
нии. Гораздо вероятнее предположить, что половому отбору подвержена категория га-
мосематического поведения (в целом, а не каждая гамосематическая «демонстрация» в
отдельности), и что последующие видоизменения в эпигамическом поведении проис-
ходят на базе коррелятивных преобразований всей системы сексуального поведения.

Подобным же образом нетрудно логически представить себе эволюцию территори-
альных отношений, но не антагонистических демонстраций. Преобразование после-
дних в филогенезе, вероятно, должно выступать скорее как побочный эффект эволю-
ции всей системы пространственных взаимоотношений между особями.

Исходя из гипотезы, что характер сигнального поведения может определяться ин-
тенсивностью недифференцированного эмоционального возбуждения, можно выдви-
нуть дополнительные соображения о путях эволюции коммуникативных систем. Если
броскость сигнала зависит от степени возбуждения, так что эти два показателя связаны
прямой корреляцией, то для вида с более высоким уровнем общей эмоциональности и
с более низкими порогами социальных реакций будут характерны и более интенсив-
ные, более броские формы сигнального поведения, т.е. его коммуникативная система
будет выглядеть более «экстравагантной». Однако совсем не обязательно, чтобы этот
результат был достигнут через процесс ритуализации. Он может быть следствием отбо-
ра на высокую эмоциональность, необходимость которой вызвана к жизни адаптивными
преобразованиями всей системы социальных взаимоотношений в целом. Таким обра-
зом, мы приходим к выводу, что классический процесс ритуализации постулирован без
достаточных оснований, и эта концепция нуждается по крайней мере в тщательном
критическом анализе. Она типологична по самой своей сути и находится в противоре-
чии с современными взглядами на коммуникацию, как на процесс сугубо стохастический.
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8. «Когнитивная революция» в изучении поведения
животных: отказ от правила Ллойда Моргана1

В 1996 году исследователь из отделения психологии Оклендского университета (Но-
вая Зеландия) Гавин Хант опубликовал статью «Изготовление и использование орудий
новокаледонской вороной». Ее появление совпало с началом в поведенческих науках
процесса, который принято именовать сегодня «когнитивной революцией». Само от-
крытие факта изготовления орудий птицами во многом способствовало тому обстоя-
тельству, что изучение когнитивных способностей животных начало развиваться с нео-
бычайной быстротой. О том, насколько сегодня популярна тема удивительных способ-
ностей этих пернатых, свидетельствует следующий факт. Когда 6 февраля 2011 года
(спустя 15 лет после открытия Ханта) я набрал в Googlе название его статьи, за 0,06 с
ответом стали «примерно 38 800 результатов».

Каким бы значительным и необычным ни было явление, описанное Хантом, подоб-
ная лавина публикаций с очевидностью указывает на то, что наряду с серьезным науч-
ным интересом к нему сравнительно немногих специалистов по поведению животных,
здесь немалую роль играют также средства массовой информации и торопливые попу-
ляризаторы. Это последнее обстоятельство ведет к тому, что факт, не получивший еще
адекватного научного объяснения, оказывается в центре околонаучной шумихи.

Именно на волне подобной сенсационности рождались хорошо известные научные
мифы, соответствие которых реальности рано или поздно оказывалось полностью оп-
ровергнутым. Это случилось и со знаменитой легендой К. Фриша о «языке» пчел, и с
вымыслами Дж. Лилли о языке дельфинов.

Но основная беда в том, что сами ученые-специалисты на волне столь мощного
всеобщего энтузиазма склонны утрачивать необходимый им здоровый скептицизм, и
стремятся опередить друг друга, предлагая наперебой скороспелые и малоправдопо-
добные гипотезы. Именно такого рода поспешность приводит к длительному господ-
ству в науке наскоро принятых неадекватных гипотез, которые с течение времени ста-
новятся все более и более резистентными к попыткам их опровергнуть.

Так, Н.Дж. Эмери из отдела зоологии Кембриджского университета озаглавил свою
статью следующим образом: «Являются ли врановые птицы «оперенными человекооб-
разными обезьянами»? (1960 ответов из Googlе за 0,2 с). Вопрос не только задан, но и
ответ на него дан, в общем, положительный. Идея этого автора сводится к следующему.
Приравнивая ментальные возможности новокаледонской вороны, к тому, что известно
для шимпанзе, Эмери полагает, что общее в их поведении есть результат конвергент-
ной эволюции. В пользу этого предположения он приводит данные, опять же гипотети-
ческие, о примерно одинаковом эволюционном возрасте антропоидов и воробьинооб-
разных птиц (куда относятся врановые) – соответственно, около 40 и 37,5 миллионов
лет2.

Эту мысль подхватывает В. Фитч. Он в своей книге «Эволюция языка» пишет: «Уве-
ренность в несомненном первенство шимпанзе как животного, наиболее искусного в
использовании орудий3, была недавно поставлена под сомнение в результате открытия
способности к подобному поведению у одного из видов птиц, именно, у новокаледонс-
кой вороны». И далее: «Совершенно очевидно, что все эти способности развились у

1 Этология и зоопсихология 2011, № 2(4) http://www.etholpsy.ru/
2 Если в этом содержится намек на сходные темпы эволюции умственных способностей млекопитающих и
птиц, то ценность этого аргумента может быть поставлена под сомнение.

3 Шимпанзе – единственный вид человекообразных обезьян, которому свойственно изготовление и исполь-
зование орудий (см., в частности, Панов, 2008).
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новокаледонской вороны независимо от того, что мы видим у человекообразных обезь-
ян, по типу конвергенции» (Finch, 2010: 155).

Вероятно, прежде чем выдвигать гипотезу конвергентного развития способностей
к изготовлению орудий у шимпанзе и новокаледонской вороны, стоило бы для начала
убедиться в том, что это явления одного порядка. Если не придерживаться этой страте-
гии, то легко будет уподобить друг другу явления, внешне сходные, но принципиально
различные по своей сути. Никто ведь не считает, что возведение людьми небоскребов
развилось конвергентно со строительством термитами их грандиозных жилищ. По это-
му поводу Л.А. Блюфф и его коллеги из Оксфордского университета пишут: «Мы при-
держиваемся Правила Моргана4  и, разумеется, не будем утверждать, что если Бетти5

ведет себя подобно человеку, она делает это на той же самой концептуальной основе
(аргумент по аналогии)» (Bluff et. al., 2007: 20).

Коренные различия между сущностью орудийной деятельности
у шимпанзе и новокаледонской вороны

Шимпанзе Pan troglodytes. Орудийная деятельность шимпанзе в естественных ус-
ловиях их обитания изучена в мельчайших деталях (обзор см. Панов, 2008). Прежде
чем индивид начинает пользоваться инструментами для ужения насекомых или камня-
ми для разбивания орехов, он проходит длительный путь манипулирования с такого
рода предметами и учится их употреблению у взрослых особей. По мнению В. МакГру
(McGrew, 1993), всему этому юный шимпанзе научается от матери на протяжении пер-
вых 8 лет жизни.

Если говорить о процессе обучения молодняка использованию камней для разбива-
ния орехов, то он включает в себя три категории действий со стороны матери. Это, во-
первых, стимуляция правильных поступков детеныша. Самка может стимулировать их,
оставляя либо молоток, либо найденный ею орех на «наковальне» или рядом с ней. Во-
вторых, отпрыску предоставляется помощь со стороны матери (облегчение, по терми-
нологии МакГру). Самка нередко снабжает детеныша молотком оптимальной формы и
достаточного веса (таким считается орудие, при помощи которого можно расколоть
скорлупу очень твердого ореха менее чем 10 ударами). Другая форма содействия уче-
нику состоит в том, что мать отдает ему часть орехов, найденных ее самой. В одном из
эпизодов, свидетелем которых был МакГру, 43 из 47 орехов, расколотых юным самцом
шимпанзе, он получил от матери.

Эта вторая форма содействия отпрыску дополняет первую (стимуляцию) по мере
того, как детеныш растет и набирается собственного жизненного опыта. Только стиму-
ляцию приходится наблюдать в парах самка-детеныш, пока он еще не достиг годовало-
го возраста. Но много чаще матери стимулирует трех- и четырехлетних детенышей.
Прямую же помощь самки постоянно оказывают своим более старшим отпрыскам, на-
ходящимся в возрасте от 4 до 8 лет. Что касается третьей категории поощрения разви-
тию навыков, их можно истолковать как попытки взрослого животного на собственном
примере научить партнера правильным действиям. Такое поведение наблюдали в при-
роде лишь считанное количество раз.

4 Ллойд Морган (1852–1936) – один из пионеров в исследованиях поведения животных. Выдвинутое им
правило (Lloyd Morgan’s Сanon) гласит: «Не следует интерпретировать действие животного как результат
проявления высоких психических способностей, если оно может быть легко объяснено как проявление
способностей, отвечающих более низкому уровню развития психики».

5 Имя одной из новокаледонских ворон, выращенных в лаборатории.
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Èç ñêàçàííîãî âïîëíå î÷åâèäíà ðîëü êóëüòóðíîé ïðååìñòâåííîñòè â ñòàíîâëåíèè è
ðàçâèòèè îðóäèéíîé äåÿòåëüíîñòè øèìïàíçå. Òîò ôàêò, ÷òî ìû èìååì çäåñü äåëî ñ êóëü-
òóðíûìè òðàäèöèÿìè, êîòîðûå òðåáóþò äëÿ ñâîåãî ïîääåðæàíèÿ ïðèîáðåòåíèÿ ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ íàâûêîâ ìîëîäíÿêîì êàæäîãî íîâîãî ïîêîëåíèÿ, ïîäòâåðæäàåòñÿ ñóùåñòâîâà-
íèåì ëîêàëüíûõ îñîáåííîñòåé èñïîëüçîâàíèÿ îðóäèé â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ øèìïàíçå.

Òå èëè èíûå ñïîñîáû ðåãóëÿðíîãî èñïîëüçîâàíèÿ îðóäèé çàôèêñèðîâàíû âî âñåõ 34
õîðîøî èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèÿõ øèìïàíçå ïî âñåìó àðåàëó âèäà. Îäíàêî, íàñêîëüêî èç-
âåñòíî ñåãîäíÿ, íå âñå ýòè ôîðìû ïîâåäåíèÿ ïðèñóòñòâóþò â êàæäîé äàííîé ïîïóëÿ-
öèè. Íàïðèìåð, ðàçáèâàíèå îðåõîâ óäàëîñü íàáëþäàòü òîëüêî â 5 ïîïóëÿöèÿõ, ïðèóðî-
÷åííûõ ëèøü ê îäíîìó ðåãèîíó. Ýòî êðàéíå çàïàäíàÿ ÷àñòü Ýêâàòîðèàëüíîé Àôðèêè
(Ãâèíåÿ, Ëèáåðèÿ, Áåðåã Ñëîíîâîé Êîñòè è Ãàíà), ãäå ðàñïðîñòðàíåí ïîäâèä Pan
troglodytes verus.

Êðîìå òîãî, îêàçàëîñü, ÷òî â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ øèìïàíçå èñïîëüçóþò íåîäèíàêî-
âûå ñïîñîáû äëÿ äîñòèæåíèÿ îäíèõ è òåõ æå öåëåé. Òàê, óæåíèå òåðìèòîâ çîîëîãè íà-
áëþäàëè â 10 ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ, îòíîñÿùèõñÿ êî âñåì òðåì ïîäâèäàì îáûêíîâåííîãî
øèìïàíçå. Íî ëèøü â îòíîøåíèè îñîáåé, íàñåëÿþùèõ Ëåñ Íäîêè â Êîíãî, ñ ïîëíîé
äîñòîâåðíîñòüþ äîêàçàíî, ÷òî îíè èñïîëüçóþò ïðè îõîòå íà ýòèõ íàñåêîìûõ íå îäèí
èíñòðóìåíò, à äâà â îïðåäåëåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ïîñêîëüêó è ìàòåðèàëû, èç êî-
òîðûõ èçãîòîâëÿþòñÿ ýòè îðóäèÿ, è ñïîñîáû èõ îáðàáîòêè ñîâåðøåíñòâîâàëèñü îáåçüÿ-
íàìè íà ïðîòÿæåíèè æèçíè ìíîãèõ èõ ïîêîëåíèé, òî è ñó÷êè äëÿ ïðîòûêàíèÿ ñòåíêè
òåðìèòíèêà, è ñàìè «óäî÷êè» âûãëÿäÿò âåñüìà ñòàíäàðòèçîâàííûìè (ðèñ. 1).

Ðèñ. 1. Èíñòðóìåíòû äëÿ óæåíèÿ òåðìèòîâ, èñïîëüçóåìûå øèìïàíçå â Ëåñó Íäîêè (Êîíãî).
à – ïðîáîéíèêè, á – «óäî÷êè» (èç: Suzuki et al., 1995).
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Что касается традиций в навыке разбивания орехов тяжелыми предметами, то эти
повадки не вполне одинаковы в разных участках западной Экваториальной Африки,
где шимпанзе практикуют этот способ добывания корма. Например, в Гвинее они ис-
пользуют для разбивания орехов не только каменные «молотки», но и каменные «нако-
вальни».

Поскольку в лесах Либерии и Берега Слоновой Кости камни находятся в явном
дефиците, шимпанзе бесспорно дорожат такими орудиями. Обезьяна нередко транс-
портирует свою находку на расстояние более 100 м туда, где сконцентрированы дре-
весные породы, дающие много орехов. Более того, когда группа взрослых шимпанзе
бродит по лесу в поисках опавших орехов, каждый старается держать свое орудие при
себе, чтобы оно не было утеряно или похищено. «Молотки» используются многократ-
но, и животное хорошо помнит до пяти мест, в которых орудия были оставлены в пре-
дыдущие разы.

Подводя итог сказанному, еще раз следует подчеркнуть ведущую роль индивиду-
ального научения навыкам использования орудий и их совершенствования представи-
телями каждого очередного поколения шимпанзе (Biro et al., 2003; Bluff et. al., 2007).
Другими словами, здесь перед нами очевидный пример того, что Л.В. Крушинский
(1976) относил к категории «элементарной рассудочной деятельности», которая в дан-
ном случае уже не выглядит совершенно элементарной, но существенно приближает-
ся к способу действий человека разумного.

Новокаледонская ворона Corvus moneduloides. Нечто совершенно иное мы ви-
дим при анализе орудийной деятельности этих пернатых на стадии онтогенеза. Объек-
том исследований, которые будут рассмотрены далее, стали 4 особи, выращенные в
лабораторных условиях. Три из них вылупились здесь же из искусственно инкубиро-
ванных яиц, а четвертая была взята из гнезда на следующий день после вылупления.

В природе новокаледонские вороны используют две основные разновидности орудий.
Это, во-первых, тонкие прутики, которые птица отламывает с веток деревьев и использует
для добывания насекомых из щелей коры и пустот в толще дерева6. Орудия второго типа,
служащие для той же цели, птицы изготовляют сами из фрагментов листьев пандануса. По
форме они напоминают аккуратные плоские и длинные щепочки, нечто вроде лучины.

В возрасте 79 дней все четыре молодые вороны, выращенные в лаборатории, без
помех доставали пищевые объекты из углублений, имитирующих естественные пус-
тоты, с помощью прутиков. Все они делали это с первого раза совершенно одинаковым
образом (Kenward et al., 2005: Bluff et al., 2007).

Возможность оперировать с листьями пандануса была впервые предоставлена двум
юным воронам, когда им было 2 мес. Но они еще были недостаточно сильны, чтобы
отрывать от них фрагменты для изготовления орудий. Поэтому только в возрасте 34
мес. удалось тестировать способности всех четырех особей. Для этого листья были
подвешены в вольере, после чего все четыре птицы немедленно начали отрывать от
них кусочки. Одна из них смогла смастерить функциональное орудие в этот же день
(имеется фильм, документирующий ее поведение при этом). Более того, одна особь
сразу же использовала инструмент по назначению.

6 Спонтанное использование орудий описано у дятлового вьюрка Cactospiza pallida (Tebbich et al., 2004), для
которого оно столь же привычно, как и для каледонской вороны. Явление свойственно также стервятнику
Neophron percnopterus, разбивающему камнями яйца страусов (Thouless et al., 1989), и гиацинтовому ара
Anodorhynchus hyacinthinus, использующему древесные щепы в качестве клиньев для расщеплениея скор-
лупы орехов (Borsari, Ottoni, 2005).
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Гипотезы относительно природы орудийной
деятельности у новокаледонской вороны

Группа исследователей из Оксфорда, которой принадлежат эти наблюдения, выд-
винула и проанализировала 4 такие гипотезы (см. Bluff et al., 2007).

Гипотеза 1. Орудийно-ориентированное поведение (ООП) может базироваться на
комплексе генетически детерминированных механизмов, наподобие тех, что действу-
ют в сфере «архитектуры» у животных (плетение паутины пауками, сооружение гнезд
птицами и т.д).

Гипотеза 2. ООП может развиваться у особи в силу весьма продвинутых эволюци-
онно способностей к умозаключениям, что проявляется в готовности индивида решать
проблему типа «цели и средства» с помощью орудий (например, по принципу инсайта).
Резкие отличия в поведении данного вида от прочих представителей семейства врано-
вых объясняется уникальностью его местообитаний, где весьма специфический харак-
тер размещения корма благоприятствует совершенствованию такой способности.

Гипотеза 3. Молодая птица может обладать генетически детерминированной тен-
денцией к манипулированию объектами. Начальные этапы такого манипулирования,
не имеющего организованного характера, постепенно преобразуются в адекватное ис-
пользование предметов в определенных целях. То есть, у новокаледонские вороны на-
следуется не умение использовать орудия, но предрасположенность к манипулирова-
нию как таковому.

Гипотеза 4. ООП может передаваться от поколения к поколению за счет подража-
ния молодых особей поведению взрослых (как это происходит у шимпанзе). Недостат-
ком этой гипотезы является то, что она не может дать ответа на вопрос, а как же ООП
возникло в популяции ворон впервые в качестве адаптивной стратегии7.

Впрочем, как пишут авторы проведенного исследования, наблюдения за поведени-
ем птиц, выращенных в изоляции от прочих особей данного вида, владеющих навыка-
ми изготовления и использования орудий, заставляет сразу же отвергнуть гипотезу 4,
по крайней мере в ее сильной версии. Как указывают исследователи, описанные выше
опыты и те, что были поставлены ими позже8, говорят об отсутствии для молодых осо-
бей необходимости в имитации действий старших. Они спонтанно отрывают от листь-
ев пандануса фрагменты той формы, которые требуются для изготовления орудий и
таким образом, не являются продолжателями неких культурных традиций. Следует за-
метить, что существует также иная точка зрения на этот аспект проблемы (Holzhaider et
al. 2010). К этому вопросу я вернусь в заключительной части статьи.

То же самое можно сказать в отношении гипотезы 2. Как пишут авторы исследова-
ния, «Несмотря на то, что действия птиц вызывают удивление, они не могут служить
доказательством того, что виду свойственно понимание физической причинности. Здесь
нельзя исключить объяснений, основанных на допущениях о генетической предраспо-
ложенности, ассоциативного научения и генерализации» (Bluff et al., 2007:1). Но окон-
чательные выводы,– пишут авторы,– могут быть сделаны лишь по результатам после-
дующих исследований. После того, как наблюдения были продолжены тем же коллек-
тивом авторов в природе, они пришли к следующему заключению: «Полученные мате-
риалы подтверждают нашу точку зрения, согласно которой адаптация к использованию

7 Это стандартный камень преткновения теории естественного отбора. Речь идет о трудностях в объяснении
прогрессивного развития сложных биологических систем, в том числе и высоко дифференцированных
программ поведения. Сам Дарвин прекрасно понимал, что такого рода структуры способствуют выжива-
нию только после того, как они достаточно полно «укомплектованы». Только после этого возможно их
«улучшение» путем постепенного накопления частных изменений.

8 Когда молодые вороны были в возрасте 6–7 мес.
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орудий (у данного вида) могла идти скорее по линии эволюционных новообразований в
сфере мотивационных механизмов, нежели за счет повышения общего уровня интел-
лекта» (Bluff et al., 2010: 1384).

 В первой статье группы оксфордских исследователей (Bluff et al., 2007:1) они пред-
лагают в качестве концептуальной модели, которая могла бы объяснить сущность ООП,
некий аналог той, которая существует в отношении песен птиц. Особь обладает генети-
чески детерминированной предрасположенностью к формированию соответствующе-
го поведения, но дальнейшая его судьба (становление либо угасание в зачатке) опреде-
ляется научением, в том числе и за счет стимулов, поступающих из социального окру-
жения.

 На мой взгляд, при выборе такой модели имеет смысл использовать более близкие
аналогии между ООП новокаледонской вороны и хорошо изученными формами пове-
дения некоторых видов птиц. Они касаются моторных навыков, как и те, что проявля-
ются в ООП, что в фунциональном отношении достаточно далеко от акустического по-
ведения пернатых. Речь идет о поведении, связанном с запасанием и обработкой кормо-
вых объектов у сорокопутов рода Lanius.

Онтогенез фиксации добычи у сорокопутов

Выбор этой формы поведения в качестве аналога, хотя и отдаленного, того, что мы
видим у новокаледонской вороной, обусловлен двумя важными обстоятельствами. Во-
первых, накалывание сорокопутами их жертв на шипы, как и заклинивание добычи в
развилках ветвей признаны в качестве некой формы орудийной деятельности в новейшей
классификации этого феномена (Bentley-Condit, Smith, 2010). Во-вторых, недавние срав-
нительные исследования поведения врановых указывают на возможность эволюционной
преемственности между запасанием ими корма, как начальной стадии и ООП у новокале-
донской вороны, как производной от нее (Bluff et al., 2007: 21, 2010: 1384).

 Приведенные ниже материалы я рассматриваю как напоминание о методах иссле-
дований в классической этологии и на последующих этапах ее развития и о непреходя-
щей ценности полученных там результатов. Все это кажется забытым и выброшенным
из процесса адекватного изучения поведения животных, о чем свидетельствует, в част-
ности, «программная» статья Бирна и Бейтс (Byrne, Bates, 2006)9. В этом разделе речь
пойдет об относительной роли явления, именуемого «созреванием инстинкта», с одной
стороны, и научения, с другой. Последнее приводит генетически детерминированные
зачатки конкретной формы поведения в функциональное состояние.

Хотя среди певчих Воробьинообразных есть немало таких, которые при случае пой-
мают и съедят миниатюрную ящерицу (таковы, в частности, многие дроздовые Turdidae),
регулярное использование в пищу мелких позвоночных характерно в этом отряде птиц
преимущественно для сорокопутов. Они не только ловят животных, сопоставимых по
размеру с охотником, но и запасают добычу впрок в специальных «кладовых». Здесь
трупы жертв закрепляются на сучках, колючках либо в развилках ветвей, где и ожидают
своей очереди быть съеденными.

Анализ содержимого таких кладовых дает орнитологам богатую информацию о спек-
тре питания того или иного вида сорокопутов (см. Cade, 1967). Помимо крупных насе-
комых, которых южноафриканский сорокопут-прокурор L. collaris накалывает на ко-
лючки алоэ Aloe marlothii, в его кладовых присутствуют останки небольших змей и
хамелеонов, а также агам длиной до 18 см. Здесь же находили трупы около десятка

9 Эти авторы ломятся в открытую дверь, противопоставляя рекламируемому им «когнитивному» подходу
тот, что предлагается школой американского бихевиоризма. Об этологии вообще не упоминается, и созда-
ется впечатление, что эти психологи вообще ничего не знают о ее существовании.
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ðàçíûõ âèäîâ ïòèö – ïðåèìóùåñòâåííî âåëè÷èíîé ñ âîðîáüÿ, íî èíîãäà è ñòîëü êðóï-
íûõ, êàê ìàëàÿ ãîðëèöà Streptopelia senegalensis. Ñðåäè çàïàñîâ îäíîé èç êëàäîâûõ áûë
îáíàðóæåí ïòåíåö öåñàðêè Numida meleagris âåñîì 30 ã, à â äðóãîé – ëåòó÷àÿ ìûøü
Pipistrellus kuhli. Íå ìåíåå ðàçíîîáðàçåí ñïåêòð æåðòâ äðóãîãî àôðèêàíñêîãî âèäà –
áåëîáðîâîãî ñîðîêîïóòà L. mackinnoni, çàïàñàåìûõ âïðîê íà êîëþ÷êàõ äåðåâà Citrus sp.
(Farkas, 1962; Fry et al., 2000).

Îíòîãåíåç õèùíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ñîðîêîïóòîâ
Ñïîñîá óìåðùâëåíèÿ ñîðîêîïóòàìè æåðòâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ÷èñëó ïîçâîíî÷íûõ, ìîæ-

íî ñ÷èòàòü ñòåðåîòèïíûì. Èç òåõ 68 ñëó÷àåâ, êîãäà óäàëîñü çàôèêñèðîâàòü õàðàêòåð
ðàíåíèé ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ â ìîìåíò ïîèìêè èõ ñåðûì ñîðîêîïóòîì, ó 67 æåðòâ
îêàçàëèñü ïîâðåæäåííûìè øåéíûå ïîçâîíêè è ëèøü â îäíîì ñëó÷àå ãðóäíûå10 (Cade,
1967). Ýòîò àâòîð ïðîäåëàë ðÿä ýêñïåðèìåíòîâ ñ ðó÷íûìè ñîðîêîïóòàìè, öåëüþ êîòî-
ðûõ áûëî ïîêàçàòü, ÷òî îñîáàÿ âàæíàÿ ðîëü â òàêòèêå óìåðùâëåíèÿ ïîçâîíî÷íûõ ïðè-
íàäëåæèò ïðåäâåðøèííîìó çóáöó íà íàäêëþâüå. Îïûòû ñî ñïèëèâàíèåì ýòîãî çóáöà,
îäíàêî, íå ïîäòâåðäèëè ÿâíûì îáðàçîì ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî åãî ïðèñóòñòâèå óñèëèâàåò
ýôôåêòèâíîñòü óêóñà. Áûëî ëèøü ïîêàçàíî, ÷òî ïðè íàëè÷èè çóáöà êðàÿ îòâåðñòèÿ ðàíû
îêàçûâàþòñÿ íå ñòîëü ðâàíûìè, êàê ïðè åãî îòñóòñòâèè, à íåðâíûé òÿæ âèäåí èç-ïîä
ñëîìàííûõ ïîçâîíêîâ. Õîòÿ îí íè ðàçó íå áûë ïîðâàí, îòìå÷åíî, ÷òî êðûñà ìàññîé 50–
70 ã ïîñëå ìíîãî÷èñëåííûõ óêóñîâ ñîðîêîïóòîì (21–71, â ñðåäíåì 43) òåðÿåò êîíòðîëü
íàä ëîêîìîöèåé åùå äî ìîìåíòà ãèáåëè.

 Â èññëåäîâàíèè Áàñáè (Busbee, 1976) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñòàíîâëåíèå ñòåðåîòèïà
óìåðùâëåíèÿ ìåëêèõ ïîçâîíî÷íûõ â ïîñòíàòàëüíîì îíòîãåíåçå áîëüøåãîëîâîãî ñîðîêî-

Ðèñ. 2. Óìåíüøåíèå ñðåäíåãî âðåìåíè, çàòðà÷èâàåìîãî ñîðîêîïóòîì íà ñáëèæåíèå ñ æåðòâîé (À)
è íà åå óìåðùâëåíèå (Á). Ñïëîøíàÿ ëèíèÿ – «ðàííÿÿ» ãðóïïà, ïóíêòèðíàÿ – «ïîçäíÿÿ» ãðóïïà.
Èç: Busbee, 1976.
10 Åùå â 44 ñëó÷àÿõ âíåøíèå ïîâðåæäåíèÿ îòñóòñòâîâàëè, à â 26 èõ ìîæíî áûëî ïðèïèñàòü ìàíèïóëèðîâà-

íèþ ñîðîêîïóòà ñ óæå óìåðùâëåííîé æåðòâîé.
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Ðèñ. 3. Äâà ñïîñîáà ôèêñàöèè òðóïîâ æåðòâ ñîðîêîïóòàìè.
à – ðàçäåëûâàíèå íàêîëîòîé äîáû÷è ñåðûì ñîðîêîïóòîì Lanius excubitor (ðèñóíîê F. Weik ïî
ôîòîãðàôèè G. Ziesler â: Glutz von Blotzgeim, Bauer, 1993); á – çàêëèíèâàíèå äîáû÷è þíûì áîëü-
øåãîëîâûì ñîðîêîïóòîì L. ludovicianus â ýêñïåðèìåíòàõ Âåììåðà (Wemmer, 1969); â – ïòåíåö
îâñÿíêè, çàôèêñèðîâàííûé íà ñóáñòðàòå ñèáèðñêèì æóëàíîì L. cristatus (ñ íàáðîñêà àâòîðà).

ïóòà L. ludovicianus ïðîõîäèò äâå ñòàäèè. Ïåðâàÿ îáÿçàíà òîìó ÿâëåíèþ, êîòîðîå îòíîñèò-
ñÿ ê êàòåãîðèè ñîçðåâàíèÿ èíñòèíêòà (maturation). Âòîðàÿ ôàçà òðåáóåò ñîâåðøåíñòâîâà-
íèÿ íàâûêà íà îñíîâå èíäèâèäóàëüíîãî îïûòà. Â ýòîì îòíîøåíèè õèùíè÷åñòâî ñîðîêî-
ïóòîâ íà ïîçâîíî÷íûõ çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ îò èñïîëüçîâàíèÿ â ïèùó áåñïîçâîíî÷íûõ.

Ïî äàííûì öèòèðîâàííîãî àâòîðà, ìîëîäûå ñîðîêîïóòû, âçÿòûå èç ãíåçä è âûðà-
ùåííûå â íåâîëå, íå äåëàþò ïîïûòîê ñõâàòèòü æèâîãî èëè îáåçäâèæåííîãî ìó÷íîãî
÷åðâÿ (ñúåäîáíîñòü êîòîðûõ îíè ÷åòêî îñîçíàþò) ïðåæäå ÷åì äîñòèãíóò âîçðàñòà îêîëî
25 äíåé (18 äíåé ïî äàííûì Smith, 1973á, 30 äíåé ïî: Miller, 1931).

Â îïûòàõ Áàñáè îäíîé ãðóïïå þíûõ ñîðîêîïóòîâ (12 îñîáåé) ïðåäîñòàâèëè âîç-
ìîæíîñòü íàïàäåíèÿ íà æèâûõ ñâåð÷êîâ è ëàáîðàòîðíûõ ìûøåé ñ 25-äíåâíîãî âîçðàñ-
òà («ðàííÿÿ» ãðóïïà), äðóãèì 5 îñîáÿì – òîëüêî ñ 50-äíåâíîãî âîçðàñòà («ïîçäíÿÿ» ãðóï-
ïà). Íàâûê ýôôåêòèâíîãî ñõâàòûâàíèÿ ñâåð÷êà ó îñîáåé îáåèõ ãðóïï ôîðìèðóåòñÿ â
òå÷åíèå òðåõ äíåé. Äëÿ ýòîãî äîñòàòî÷íî ïðåäúÿâëåíèÿ îäíîãî íàñåêîìîãî â êàæäûé èç
ýòèõ äíåé.

 Ïî èíîìó îáñòîèò äåëî ñ îõîòîé íà ìûøåé. Â òî âðåìÿ êàê îñîáè èç êàæäîé ãðóïïû
ñõâàòûâàëè ñâåð÷êà ïðè ñàìîì ïåðâîì åãî ïðåäúÿâëåíèè (õîòÿ è ñî çíà÷èòåëüíîé ïîòå-
ðåé âðåìåíè), íè îäèí ñîðîêîïóò íå ñìîã óáèòü ìûøü ïðè ïåðâîé âñòðå÷å ñ íåé. Íåóäà-
÷è áûëè îáóñëîâëåíû äëèòåëüíîñòüþ ëàòåíòíîãî ïåðèîäà (ðèñ. 2), ïîïûòêàìè ñõâàòèòü
æåðòâó ëàïàìè11 , èëè æå êëþâîì çà õâîñò. Ïòèöàì «ðàííåé ãðóïïû» ïîòðåáîâàëîñü
áîëåå äâóõ íåäåëü äëÿ ïðèîáðåòåíèÿ íàâûêà ýôôåêòèâíîãî óìåðùâëåíèÿ ìûøè. Ñðåä-
íèé âîçðàñò ïòèö, ïðè êîòîðîì íàáëþäàëè èõ ïåðâóþ óäà÷íóþ îõîòó, ñîñòàâèë â ýòîé
ãðóïïå 41 äåíü. Ó ïòèö «ïîçäíåé ãðóïïû» ñòàíîâëåíèå íàâûêà ïðîèñõîäèëî áûñòðåå,
ïîòðåáîâàâ â ñðåäíåì 3.4 ïðåäúÿâëåíèé ìûøè, îäíîêðàòíî â ïîñëåäîâàòåëüíûå äíè.
Îòñóòñòâèå ðåçêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó ãðóïïàìè â ñêîðîñòè ôîðìèðîâàíèÿ íàâûêà óêàçû-
âàåò íà áàçîâóþ ðîëü ñîçðåâàíèÿ èíñòèíêòà, ìîäèôèöèðóåìîãî çàòåì èíäèâèäóàëüíûì
îïûòîì.

11 Â ìîìåíòû íåðåøèòåëüíîñòè ïåðåä íàïàäåíèåì íà æåðòâó ñîðîêîïóòû ïðîäåëûâàëè äâèæåíèÿ, õàðàêòåð-
íûå äëÿ ñèãíàëüíûõ ïîç (ðàñïóñêàíèå êðûëüåâ, òðåïåòàíèå èìè, ðàçâîðà÷èâàíèå ðóëåâûõ âååðîì). Ïðè
ïîïûòêå ñõâàòèòü ìûøü çà õâîñò õèùíèê ìîã áûòü óêóøåí çà íîãó.
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Çàêðåïëåíèå äîáû÷è íà ñóáñòðàòå
Îáà ñïîñîáà ôèêñàöèè æåðòâ íà ñóáñòðàòå (íàêàëûâàíèå è çàêëèíèâàíèå – ðèñ. 3)

ìîãóò âûïîëíÿòü äâå ðàçíûå, õîòÿ è âçàèìíîäîïîëíèòåëüíûå ôóíêöèè. Ýòî, âî-ïåðâûõ,
ôèêñàöèÿ äîáû÷è äëÿ åå áîëåå ýôôåêòèâíîãî ïîåäàíèÿ è, âî-âòîðûõ – çàïàñàíèå êîðìà
âïðîê.

Ýòè äâå ôóíêöèè òåñíî âçàèìîñâÿçàíû â æèçíè ñåðîãî ñîðîêîïóòà L. excubitor è
äðóãèõ êðóïíûõ âèäîâ ð. Lanius. Ïî-èíîìó îáñòîèò äåëî ó âèäîâ ñ íåáîëüøèìè ðàçìå-
ðàìè îñîáåé, íàïðèìåð, ó åâðîïåéñêîãî æóëàíà L. collurio. Ïîçâîíî÷íûå ñîñòàâëÿþò,
êàê ïðàâèëî, ëèøü íåçíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ðàöèîíà ýòîãî âèäà, ïîýòîìó ãëàâíóþ ðîëü
çäåñü èãðàåò çàïàñàíèå êîðìà âïðîê â òàê íàçûâàåìûõ êëàäîâûõ. Ïîïûòêè êîëè÷åñòâåííî
îöåíèòü ÷àñòîòó ýòîãî ÿâëåíèÿ íàâîäÿò íà ìûñëü, ÷òî îíî ìîæåò ðåàëüíî ïîâûøàòü
óñòîé÷èâîñòü êîðìîâîé áàçû îòäåëüíîé îñîáè ëèáî öåëîé ñåìüè. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ
äîáû÷ó â êëàäîâûõ çàïàñàþò òîëüêî (èëè ïðåèìóùåñòâåííî) âçðîñëûå ñàìöû, ó äðóãèõ
– îñîáè îáîèõ ïîëîâ.

Îíòîãåíåç ïîâåäåíèÿ, íàïðàâëåííîãî íà ôèêñàöèþ äîáû÷è
Ïðèâåðæåííîñòü ê òîìó èëè èíîìó èç äâóõ íàçâàííûõ ñïîñîáîâ ôèêñàöèè äîáû÷è

îêàçûâàåòñÿ ïðèçíàêîì â èçâåñòíîé ìåðå âèäîñïåöèôè÷íûì. Ýòî ïîêàçàíî â îïûòàõ ïî
âûðàùèâàíèþ ïòåíöîâ â ðàçíûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ.

Ó âñåõ 4 âèäîâ ñîðîêîïóòîâ, èçó÷åííûõ â ýòîì ïëàíå, çà÷àòêè èíòåðåñóþùåãî íàñ
ïîâåäåíèÿ ïðîÿâëÿþòñÿ ó ìîëîäíÿêà î÷åíü ðàíî – ïðèìåðíî ÷åðåç íåäåëþ ïîñëå âûëå-
òà èç ãíåçäà, ò.å. â âîçðàñòå íåìíîãèì áîëåå 20 äíåé. Ïåðâûì åãî ïðèçíàêîì ñëóæèò
íàêëîí âïåðåä, ãîëîâîé ê ïðèñàäå, ñ ïîïûòêîé óëîæèòü âäîëü íåå óäåðæèâàåìûé â êëþ-
âå îáúåêò (óêëàäûâàíèå îáúåêòà íà ñóáñòðàò – ñì. ðèñ. 4). Ïåðâîíà÷àëüíî òàêèå îáúåêòû
ìîãóò áûòü íåñúåäîáíûìè – íàïðèìåð, òðàâèíêà èëè êóñî÷åê êîðû. Òàêîå ïîâåäåíèå

Ðèñ. 4. Äèíàìèêà ñòàíîâëåíèÿ ðåàêöèè çàêðåïëåíèÿ äîáû÷è ó þíûõ áîëüøåãîëîâûõ ñîðîêîïó-
òîâ L. ludovicianus â ïîñòíàòàëüíîì îíòîãåíåçå. Ïî îñè àáñöèññ – âîçðàñò â äíÿõ. Ñïëîøíîé
ëèíèåé ïîêàçàíî ðàçâèòèå ïîâåäåíèÿ â ýêñïåðèìåíòå, ïóíêòèðíîé – â ïðèðîäå. Èç: Smith, 1972.
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дополняется в течение двух-трех дней еще одним элементом – подтягиванием объекта
на себя. Эти движения могут привести к закреплению добычи лишь в том случае, если
они воспроизводятся в направлении конкретной физической структуры: либо острого
выступа (наклонный сучок, колючка), либо узкой развилки ветви. В первом случае ре-
зультатом будет накалывание добычи, во втором – ее заклинивание.

Оказалось, что у европейского жулана и красноголового сорокопута L. senator как
движение потягивания, так и ориентация притягиваемого объекта по направлению к «ко-
лючке» запрограммированы генетически. Иными словами, для успешного накалывания
не требуется индивидуального опыта. Что касается заклинивания, то ему юный сороко-
пут должен обучиться методом проб и ошибок. Такое обучение доступно особям каждого
из рассматриваемых видов. Однако при прочих равных условиях красноголовые сороко-
путы в дальнейшем пользуются методом заклинивания много охотнее, чем накалывани-
ем. Прямо противоположным образом действуют обыкновенные жуланы, которые опре-
деленно предпочитают накалывание заклиниванию (Lorenz, von Saint Paul, 1968).

В отношении серого сорокопута те же авторы показали, что особи этого вида име-
ют врожденную способность опознавать развилки, так что адекватная реакция закли-
нивания не требует обучения путем проб и ошибок. Но такое обучение необходимо мо-
лодняку этого вида для опознавания колючек как подходящего субстрата для фиксации
добычи.

Оба способа фиксации добычи присутствуют в поведенческом репертуаре больше-
голового сорокопута L. ludovicianus. Веммер (Wemmer, 1969) детально изучил развитие
этих форм поведения в онтогенезе особей данного вида, использовав для этого 7 птен-
цов, взятых из гнезд. Первые успешные попытки фиксации кусочка мяса наблюдали у 6
особей в возрасте 32–36 дней, а у одной – только на 80-й день. При самом первом ус-
пешном действии движение потягивания уже закрепленного кусочка мяса на себя мало
интенсивно, но сразу вслед за этим усилие становится весьма значительным. За две
трети секунды птица развивает силу, позволяющую поднять груз весом 50 г на высоту
7 см (474.9 эрг или 6.4 × 10-5 лошадиных сил).

Каждому молодому сорокопуту был предоставлен лишь какой-нибудь один тип фик-
сирующей структуры (вертикальный гвоздь длинный или короткий; гвоздь, торчащий
под очень острым углом к жердочке; деревянные развилки разной глубины). В дальней-
шем каждой птице предлагали на выбор полный набор таких фиксирующих структур.
Оказалось, что 6 из 7 особей отдавали предпочтение той из них, с которой птице при-
шлось иметь дело в раннем возрасте. Таким образом, стремление зафиксировать добы-
чу тем или иным способом оказывается у этого вида врожденным, тогда как правиль-
ный выбор подходящей фиксирующей структуры (колючка, развилка и т.д.) требует ин-
дивидуального опыта, приобретаемого по способу проб и ошибок. Веммер также пока-
зал экспериментально, что запасать мясо впрок сорокопуты начинают лишь в периоды
увеличения чувства голода.

Прекрасное исследование Смит (Smith, 1972) во многом дополнило развитые Вемме-
ром представления об онтогенезе интересующего нас поведения у большеголового соро-
копута. Ее полевые наблюдения показали, что у данного вида птенцы определенно не
научаются фиксировать добычу, перенимая опыт своих родителей. Невозможность обу-
чения посредством наблюдения адекватных действий других особей (observational learning)
было доказано и в экспериментах. Птенцы, взятые из гнезд и выращиваемые в вольерах,
где полностью отсутствовали сучковатые и вильчатые присады, оказались неспособны-
ми фиксировать добычу тем или иным способом, когда в возрасте 75 дней им был предо-
ставлен подходящий для этого субстрат (ветки с колючками). Эта неспособность была
одинаково присуща как особям, выращенным в визуальной изоляции, так и тем, которые
могли видеть своих сверстников, уже научившихся фиксировать добычу.
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Смит приходит к выводу, что в онтогенезе этих сорокопутов существует чувстви-
тельный период (как при импринтинге), приуроченный к возрасту от 20 до примерно 70
дней после вылупления из яйца. Если в это время птицы не имеют возможности реали-
зовать инстинктивное стремление к фиксации добычи из-за отсутствия подходящего
для этого субстрата, то для них приобретение способности закреплять жертву пробле-
матично. Как было показано, эта способность вообще не приобретается в дальнейшем,
если кормить птиц только насекомыми (крупными сверчками). Но если рацион состоит
в основном из позвоночных (живые мыши), сорокопуты, подвергшиеся эксперименту,
со временем научаются фиксировать такие объекты. У одной из трех птиц, выращен-
ных в клетках с гладкими присадами и в условиях визульной изоляции, первую попыт-
ку наколоть мышь наблюдали в возрасте 121 дн., успешное заклинивание – на 126 день
и успешное накалывание – на 129 день. У двух других особей, выращенных в тех же
условиях, возраст приобретения соответствующих навыков составил 181–220 и 240–
245 дн. В природе же молодые большеголовые сорокопуты способны заклинивать до-
бычу уже в возрасте 23–30 дней и накалывать ее на 33–35-й дни

Как отмечает Басби (Busbee, 1976), у большеголового сорокопута становление на-
выка фиксации добычи происходит примерно в том же возрасте, когда молодняк стано-
вится способным охотиться на мелких позвоночных.

Межвидовые различия в способах фиксации добычи взрослыми особями

Все то, что известно сегодня по этому вопросу, указывает на неодинаковую частоту
проявления данного поведения у разных видов. У некоторых из них оно проявляется
крайне редко либо вообще не описано, по крайней мере в некоторых районах их рас-
пространения.

Например, у красноголового сорокопута фиксацию добычи считают малоупотре-
бительной, хотя, как уже было сказано, она генетически запрограммирована у этого
вида (проявляется у слетков в возрасте 25–33 дней). При поедании крупной добычи
взрослые особи чаще удерживают ее одной лапой (84% случаев) и лишь изредка (16%)
фиксируют на субстрате. Что же касается чернолобого сорокопута L. minor, то у него
накалывание добычи наблюдали лишь в считанных случаях, но лишь до тех пор, пока
явление не было подвергнуто многолетнему анализу в полевых экспериментах (Valera
et al., 2001)12.

12 Из 125 пар, находившихся под наблюдением, только одна обладала кладовой, которая регулярно использо-
валась на протяжении 22 дней. Еще у 4 пар в естественной обстановке наблюдали лишь по одному случаю
запасания добычи впрок. Насекомые, запасенные таким образом, утилизируются, видимо, на протяжении
одного дня, поскольку кладовая неизменно оказывалась пустой после 17.00. Частота фиксации добычи
существенно изменилась после того, как исследователи приступили к экспериментальному подкармлива-
нию пар. Большую кювету, содержащую 100–200 сверчков, помещали в 10–160 м от гнезда. Теперь фикса-
цию добычи наблюдали у членов 5 пар (62,5%) из 8 экспериментальных. Накалывали сверчков все 5 сам-
цов и 3 самки, но лишь на одной гнездовой территории оба партнера фиксировали жертвы регулярно.
Самцы пытались зафиксировать в среднем 18,8% (3,6–53,6%) особей насекомых, взятых ими из кюветы.
В среднем только 40,8% попыток закрепить жертву оказались успешными, причем по этому показателю не
было достоверных различий между самцами и самками. Выявилась тенденция к более успешному исполь-
зованию в качестве субстрата колючей проволоки и шиповатых пород кустарников по сравнению с ветвя-
ми таких плодовых пород как орешник, вишня и слива. Удачным субстратом оказались прошлогодние
сухие стебли травы, хотя насекомых, наколотых на них, быстро растаскивали муравьи.
Кроме того, успешность попыток накалывания жертв определенно возрастает по мере приобретения пти-
цей индивидуального опыта. (подробности см. Панов, 2008: 387–390).
Прямыми наблюдениями было показано, что частота попыток зафиксировать жертву достоверно возраста-
ет после того, как значительная часть добычи уже потреблена (от 38,1 до 100%, в среднем 73,7±7,4% от
числа сверчков, которые будут съедены до конца данного сеанса кормления).
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Поведение «заклинивания» совершенно нехарактерно для европейского жулана, но,
возможно, служит обычным способом фиксации добычи у жулана сибирского L. cristatus
в Южном Приморье (Панов, 1973). Однако у птиц этого вида, зимующих на о. Тайвань,
заклинивание жертв наблюдалось только в 11% случаев из 217. В то же время длинно-
хвостые сорокопуты L. schach, живущие на острове круглый год, значительно чаще
(68.6%) заклинивают свою добычу, чем накалывают ее (Severinghaus, Liang, 1995).

Серый сорокопут охотно использует оба способа, причем слетки спустя 20 дней
после вылета из гнезда чаще заклинивают свою добычу, чем накалывают ее на сучки
(Cramp, 1993). Впрочем, Олссон (Olsson, 1985) убедительно показал, что взрослые се-
рые сорокопуты используют вертикальные обломанные сучки в основном для фикса-
ции жертвы с целью ее разделывания и поедания (63.2% случаев использования суч-
ков), а развилки – для запасания корма впрок (65.9% случаев использования развилок).
У клинохвостого сорокопута L. sphenocercus поведение при заклинивании трупов птиц
выглядит весьма изощренным (см.Панов, 2008).

Смит (Smith, 1973в) предполагает, что закрепление кормовых объектов на субстра-
те могло развиться из свойственной многим воробьинообразным повадки протаскива-
ния (dabbling) вдоль присады добычи перед ее поеданием. Я, со своей стороны, пола-
гаю, что такое поведение может быть начальным элементом акции запрятывания кор-
мовых объектов, характерной, в частности, для врановых и синиц, о которых идет речь
в цитируемой работе.

«Когнитивизм» против этологии в интерпретациях поведения
животных

«Когда видишь, с какой легкостью взрослая новокаледонская ворона обращается со
своими инструментами, – пишут Блюфф с соавторами, – даже многоопытному иссле-
дователю поведения трудно поверить, что это поведение не основано на планировании
и понимании» (Bluff et al., 2007: 6). Изучая использование орудий этими птицами в
естественной обстановке, они показали в мельчайших деталях, насколько оно целесо-
образно» (Bluff et al., 2010).

Однако, каждому, кто читал труды А. Фабра о целесообразности поведения насеко-
мых, совершенно очевидно, что целесообразность далеко не всегда есть следствие мыс-
лительной деятельности, как ее понимают приверженцы «когнитивистского» подхода в
изучении поведения животных. Здесь, к величайшему сожалению, постоянно прихо-
дится видеть поспешные заключения, основанные на внешней видимости, которая с
готовностью принимается за нечто «самоочевидное». Именно следствием такого под-
хода оказываются метафоры вроде обозначающей новокаледонскую ворону в качестве
«оперенного шимпанзе».

Современные методы исследований, выработанные в полевой и эксперименталь-
ной этологии, позволяют проводить филигранный анализ механизмов поведения, при
котором удается с достоверностью выявить врожденные и приобретенные его компо-
ненты и установить их соотношение (как было показано выше при анализе онтогенеза
хищничества и запасания корма у сорокопутов).

Приведу лишь один пример удивительно целесообразного поведения, практически
лишенного приобретенных компонент. Самки жуков долгоносиков-листовертов откла-
дывают яйца в древесные листья, свернутые трубочкой. Для трех видов (Chonostropheus
chujoi, Apoderus balteatus, Deporaus sp.) было показано, каким образом самка опознает
листья, пригодные для изготовляемые таких «гнезд». Самка несколько раз проделывает
маршрут вдоль главной жилки листа к его вершине и обратно. Экспериментально доказа-
но, что она таким образом определяет размер листа. В опытах с моделями листа было
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установлено, что измерение есть именно функция перемещения по субстрату, а не реак-
ция на зрительные стимулы. При измерении больших и малых листьев насекомое ис-
пользует неодинаковые тактики. Получив эту информацию, самка принимает решение
где именно следует сделать разрез листа между его краем и главной жилкой, чтоб его
можно было свернуть трубочкой (рис. 2). Количество яиц, откладываемых самкой, поло-
жительно коррелирует с шириной, а не с длиной апикальной части листа (Sacurai, 1990).

Бесперспективность подхода, при котором нарушается закон Моргана, уже неоднок-
ратно приводила к тому, что высказанные на его основе воззрения оказывались в конце
концов полностью несостоятельными. Для их опровержения требовались подчас деся-
тилетия, как это случилось с пресловутым «языком танцев» пчел (см. Wenner, Wells,
1990)13. В других случая полный конфуз обнаруживался несколько быстрее («язык дель-
финов»).

Нечто похожее мы видим и с интерпретацией орудийной деятельности у новокале-
донской вороны. Первоначальный наивный энтузиазм относительно необычайных ум-
ственных способностей этого вида оказался сравнительно быстро охлажденным после
того, как за разрешение вопроса взялись профессиональные исследователи, вооружен-
ные всей суммой знаний, накопленных в этологии и хорошо знакомые с основами гно-
сеологии. В своей работе 2007 г. они приводят развернутый анализ научных представ-
лений о том, что именно можно вкладывать в понятия «мышление» и «понимание»
(Bluff et al., 2007: 20). Выясняется, что на этот вопрос нельзя ответить однозначно, даже
когда речь идет о людях.

 Цитируя гносеолога Г. Оверскейда, специально занятого этой проблематикой, ав-
торы статьи пишут, что «для большинства животных (как и для людей) понимание про-
исходящего является, по-видимому, естественным состоянием» (Bluff et al., 2007: 20).
С этим согласиться любой зоолог, изучающий поведение позвоночных животных в поле.
Без этого ни одно животное попросту не смогло бы выжить и дня. Другое дело, что
понимание это у животных имеет совершенно иные глубокие основы по сравнению с
пониманием у людей. И только поразительной наивностью гуманитариев, которые об-
ратились к теме поведения животных, можно объяснить их попытки интерпретировать
такое «понимание» в качестве проявления высших психических способностей (см., на-
пример, Byrne, Bates, 2006).

Возвращаясь к «оперенному шимпанзе», следует признать, что их ООП и в самом
деле выходит за пределы привычного для этолога (впрочем, не в меньшей степени, чем
поведение долгоносиков-листовертов). Необычным здесь оказывается та стадия, когда
чисто инстинктивное поведение обогащается (весьма существенным образом) такими
элементами, которые позволяют особи существенно совершенствоваться в выполне-
нии генетически детерминированных акций.

О том, что такое совершенствование должно происходить, говорит, во-первых, сле-
дующее наблюдение Блюффа с соавторами (Bluff et al., 2007: 9). Фрагменты, которые
вороны отрывают от листьев пандануса и используют в качестве орудий, выглядят бо-
лее грубыми, а сам процесс их изготовления отличаются о того, что было зарегистриро-
вано в природе Хантом и Греем у одной взрослой особи (Hunt, Gray, 2004). Во-вторых,
поистине удивительны манипуляции одной из ворон, выращенных в лаборатории, с
проволокой, которую ей удается сгибать и разгибать в соответствии с поставленной
перед ней задачей (Bluff et al., 2007: 16-19). По этому поводу авторы статьи пишут: «У
ворон, как и у людей, выполнение конкретной задачи не всегда базируется на предвари-
тельном (a priori) понимании того, как следует действовать. Понимание приходит по
мере того, как задача выполняется раз за разом» (оперантное научение – Е.П.).

13 Книга вышла в русском переводе в 2011 г.
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В результате эти авторы приходят к выводу, что не исключено влияние научения
молодняка от взрослых особей, что ведет к совершенствованию изготовления орудий
из листьев пандануса в каждом данном поколении ворон. Мнения о том, что ООП у
новокаледонской вороны находится в русле культурной преемственности, придержи-
ваются Холзайдер с соавторами, но их аргументация остается пока чисто умозритель-
ной (Holzhaider et al., 2010)14.

Можно лишь надеяться, что дальнейшее изучение этого интереснейшего явления будет
продолжаться в научных традициях классической этологии, а не под влиянием экзальта-
ции когнитивистов, чрезмерно доверяющим своим субъективным ощущениям.
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9. Судьбы теоретической биологии
с точки зрения этолога1

Тезис о необходимости построения теоретической биологии представляется само-
очевидным. Наука есть обобщенное знание, которое никоим образом не является про-
стой суммой эмпирических фактов. Содержание интегрированного знания может быть
отражено только в теории, т.е. в форме взаимосвязанных законов, управляющих той
сферой реальности, с которой имеет дело данная наука. Таким образом, в отсутствие
теоретической биологии мы, строго говоря, лишаемся права рассматривать биологию в
традиционном смысле как полноценную науку.

Коль скоро сознание биолога отказывается принять этот приговор, можно думать,
что неверны те предпосылки, на основе которых он сформулирован. Например, мы впра-
ве допустить, что статус полноценной науки принадлежит не биологии в целом как
некоему конгломерату множества полуавтономных дисциплин, а каждой такой дисцип-
лине или, по крайней мере, многим из них. В любом случае ни у кого, по-видимому, не
возникает сомнения, что формирование единого взгляда на все многообразие явлений
жизни представляет насущную необходимость и что воплощением такого синтетичес-
кого видения органического мира может быть только общая теория биологии.

Другой вопрос, как можно представить себе, хотя бы ориентировочно, основопола-
гающие принципы построения общей теории биологии, которую ради краткости мож-
но было бы назвать также теоретической биологией. Эта задача в действительности
есть не что иное, как частный случай глобальной философской проблемы синтеза зна-
ния, над которой серьезно задумывались еще античные мыслители (см. Мудрагей, 1975).
Очевидно, существуют два принципиально разных пути продвижения в этом направле-
нии: индуктивный и аксиоматический (или дедуктивный).

Оба эти подхода нашли в той или иной мере отражение в выдвигавшихся ранее про-
граммах построения теоретической биологии. Примером первого из них может служить
концепция, предложенная Э.С. Бауэром (1935), который видел задачу теоретической био-
логии в том, чтобы «…представить и вывести эмпирические законы и данные описатель-
ной и экспериментальной биологии с ее разделами в качестве частных моментов разви-
тия общих, выходящих за пределы непосредственного опыта законов и представлений о
живой материи». Второй, аксиоматический подход, основанный на попытках заложить в
фундамент теоретической биологии формализованный аппарат математической логики,
кибернетики либо общей теории систем, нашел свое отражение в работах многих теоре-
тиков, среди которых можно назвать Н. Рашевского, Л. фон Берталанфи, А.А. Ляпунова и
ряд других, не менее ярких фигур (подробнее см. Югай, 1976).

Приходится, однако, признать, что предпринятые до сих пор попытки предложить
единую методологию теоретической биологии не привели к искомому результату. При-
чину этого видят в том, что в рамках предложенных подходов из биологического знания
оказывается исключенным все, что находится за пределами физико-математического
естествознания (Лойт, 1974). К числу биологических структур, не редуцируемых к фи-
зико-химическим основам жизни и плохо поддающимся традиционным методам фор-
мализации, относится, в частности, все то, что является предметом изучения поведен-
ческих дисциплин – таких, как зоопсихология, этология, поведенческая экология. Все
эти феномены, как и многое другое из того, что, собственно говоря, и составляет непос-
редственно данную нам живую ткань органического мира, по характеру своей органи-
зации имеют много общего с предметом гуманитарного знания – психологии, семиоти-

1 Изв. Академии Наук. Серия биол. 1993, № 2: 314-317
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ки, социологии, где прямолинейный редукционизм и чрезмерная формализация едва ли
могут привести к истинному пониманию порядка вещей.

Хотя история изучения поведения животных в соответствии с принципами науки
нового времени весьма непродолжительна (см. Панов, 1975), здесь уже было предпри-
нято несколько попыток междисциплинарного синтеза. Их краткий анализ может ока-
заться полезным как для понимания тех трудностей, которые подстерегают нас на стезе
интеграции первоначально суверенных научных направлений, так и для поиска перс-
пективных ориентиров на пути к будущему синтезу биологических знаний.

Можно сказать, что упомянутые попытки оказались не вполне удачными. Интересно,
каковы те причины, которые не позволили придти к гармоническому синтезу. Они, на
мой взгляд, были не вполне одинаковыми в истории двух наиболее заметных попыток
преодолеть различия в исходных посылках и концептуальных схемах, определяющих лицо
тех дисциплин, которые, казалось бы, уже созрели для объединения друг с другом.

Первая из этих попыток была предпринята английским исследователем Р. Хайндом
(1975) его фундаментальной работе «Поведение животных. Синтез этологии и сравни-
тельной психологии». Подробная критика этого труда дана мною в другой работе (Па-
нов, 1976), и здесь я ограничусь лишь самыми краткими замечаниями. Те дисциплины,
синтезировать которые попытался Р. Хайн, исходили из принципиально разных пред-
посылок. В основе этологии лежали в целом преформисткие воззрения (так называе-
мая теория инстинкта, рассматриваемого в качестве врожденной стратегии поведения),
тогда как сравнительная психология ориентировалась на концепции эпигенеза. Этоло-
гия уже в момент ее создания в 30–40-х годах нашего века располагала костяком логи-
чески замкнутой теории, охватывающей предмет ее исследований в целом. Что касает-
ся сравнительной психологии с ее преимущественно индуктивным подходом, то здесь
развитие шло по пути формулирования сравнительно частных обобщений и нередко
противоречащих друг другу субтеорий малой степени общности (см. Tompson, 1987).
Неудивительно поэтому, что вместо органического синтеза Р. Хайнд пришел к аморф-
ному конгломерату сугубо синкретического характера (о понятии «синкретизм» см.
Любищев, 1975). Этот случай поучителен в том отношении, что сама по себе общность
предмета двух разных дисциплин еще не гарантирует их органического синтеза, и что
обобщения низкого гносеологического ранга (эмпирические законы, теории низкого
уровня) плохо стыкуются друг другом именно в силу их чрезмерной детализации.

В 1975 г. американский энтомолог Вильсон опубликовал работу под названием «Со-
циобиология. Новый синтез», задачей которой было сформулировать единую теорию
эволюции социально поведения на базе концепции классической этологии, социоэто-
логии и поведенческой экологии с привлечением данных ряда естественных и гумани-
тарных дисциплин, имеющих дело с темой эволюции человека. Новый синтез пред-
ставляет собой добротную, беспристрастную компиляцию, основанную на материалах
более чем 2 тыс. литературных источников, и в этом смысле здесь перед нами солидная
сумма эмпирических фактов и тех обобщающих принципов и гипотез, которые могут
быть сформулированы на основе представленной фактологии. Однако сами эти прин-
ципы, заимствованные из разнородных (принадлежащих разным научным направлени-
ям) концептуальных cxeм, в работе Вильсона не объединены друг с другом явным обра-
зом в единую и непротиворечивую, логически интегрированную систему, которую можно
было бы назвать общей теорией социального поведения.

Впрочем, при внимательном чтении можно заметить, что эмпирические закономер-
ности, перечисляемые Вильсоном, связывает друг с другом эволюционная парадигма, а
точнее – идея естественного отбора. Судя по всему, автор «Нового синтеза» склонен
считать, подобно многим биологам, что общей теорией биологии является именно эво-
люционная теория (с чем согласны далеко не все – см. Мейен, 1984: 7), и что искомая
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теория социального поведения есть не более чем фрагмент синтетической теории эво-
люции.

На мой взгляд, такая позиция чревата множеством серьезных опасностей. Коренят-
ся они смешении подходов и методов, предназначенных, с одной стороны, для анализа
некоего феномена в его одномоментном срезе и, с другой стороны, для реконструкций
его развития во времени. Интересно, что в развитых науках, миновавших начальную,
чисто описательную стадию своего развития, эта опасность была замечена гораздо рань-
ше, чем в биологии. «Совершенно очевидно, – писал еще в 1916 г. выдающийся фран-
цузский лингвист Ф. де Соссюр,– что в интересах всех вообще наук следовало бы более
тщательно разграничивать те оси, по которым располагаются входящие в их компетен-
цию объекты. Всюду следовало бы различать… 1) ось одновременности, касающуюся
отношений между сосуществующими явлениями, где исключено всякое вмешательство
времени, и 2) ось последовательности, на которой располагаются все явления первой
оси со всеми их изменениями». Второй, исторический подход Ф. де Соссюр кладет в
основу эволюционной (диахронической) лингвистики, первый – лингвистики стати-
ческой (синхронической), ориентированной на изучение структуры языка в его сиюми-
нутном состоянии. «Всегда надо точно знать, – продолжает автор, – к какому из двух
аспектов относится рассматриваемый факт, и никогда не следует смешивать методы
синхронических и диахронических исследований» (де Соссюр, 1977: 112, 132).

К сожалению, это необходимое условие далеко не всегда соблюдается при попыт-
ках построения общих концептуальных схем в поведенческих дисциплинах (как, впро-
чем, и во многих других разделах биологии). Идея историзма настолько доминирует в
умах исследователей, что не позволяет видеть объект познания иначе как через призму
его прошлого. Исследуемая структура мыслится как некий завершенный к настоящему
времени этап формирования целесообразной функции, что приводит к недопустимому
смешению трех принципиально разных типов научного объяснения – апеллирующего к
истории объекта (генетических), к его строению (субстанциальных и структурных) и к
его назначению (функциональных) (см. Purton, 1977; Панов, 1983). «Новый синтез» Е.О.
Вильсона дает яркий пример подобного историко-адаптационистского подхода.

Новые тенденции на пути интеграции поведенческих дисциплин

Предмет поведенческих дисциплин может быть подразделен, в самой грубой схе-
ме, на две главные составляющие: поведение индивида (со всем его физиологическим
и психофизическим оснащением) и коллективное поведение. И хотя совершенно оче-
видно, что названные категории теснейшим образом взаимообусловлены, так что их
можно разграничить только в абстракции, к настоящему времени не удалось сконстру-
ировать удовлетворительную концептуальную схему, которая могла бы, во-первых, рас-
крыть диалектическое единство противоположностей индивидуального – коллектив-
ного и, во-вторых, лаконично описать фундаментальные принципы организации пове-
дения на сосуществующих и соподчиненных уровнях индивида и социума. Если бы
такую концептуальную схему удалось построить, то именно она, вероятно, могла бы
претендовать на роль общей теории поведения, или, точнее, метатеории, рассматрива-
ющей под единым углом зрения наиболее принципиальные положения специальных
поведенческих дисциплин – таких, как нейроэтология и собственно этология, с одной
стороны, и социобиология с поведенческой экологией – с другой.

Интересная попытка преодолеть существующие трудности перехода с уровня ин-
дивидуального поведения к уровню организации коллективной деятельности предпри-
нята группой исследователей из Брюссельского университета, разрабатывающих в при-
менении к поведению животных идеи И. Пригожина о самоорганизации в неравновес-



154 Е.Н. Панов. Избранные труды

ных системах. В частности, в статье Дж. Денебурга и С. Госса (Deneubourg, Goss, 1989)
проводится мысль о неэффективности доминирующей сегодня стратегии научных объяс-
нений, согласно которой сложность коллективного поведения a priori приписывают изощ-
ренности поведения слагающих данный коллектив индивидов, что с неизбежностью
влечет за собой поиски эволюционных причин этой целесообразной изощренности (со
всеми описанными выше методологическими дефектами адаптационистского подхо-
да). С помощью машинных имитаций авторы убедительно показывают, что принципи-
ально разные, с точки зрения наблюдателя, коллективные стратегии у животных самого
разного морфологического и экологического облика могут основываться на одних и тех
же, предельно простых реакциях отдельных индивидов, например, на взаимном подра-
жании, эффект которого накапливается во времени наподобие автокатализа в простых
физико-химических системах.

Разумеется, явлениями подражательного (алломиметического) поведения невозмож-
но объяснить все многообразие социальных структур в животном мире. Однако этот
пример удобен, чтобы проиллюстрировать полезность простых объяснений, отвечаю-
щих основополагающему методологическому принципу «бритва Оккама». Этот прин-
цип с трудом применим в рамках адаптационистской методологии, где объяснение каж-
дой структуры у каждого вида скорее всего окажется уникальным в силу уникальности
исторического развития и адаптациогенеза каждого филума. Отсюда и господство эм-
пиризма в современных синтетических теориях поведения, которые именно по этой
причине могут быть только синкретичными.

Интересная аргументация в пользу полезности концепции самоорганизации (си-
нергетики) возможной основы для построения адекватной теории социального поведе-
ния животных приведена в работе В.И. Грабовского (1989).

Возможный прообраз теоретической биологии

Существует точка зрения, согласно которой особенностью живых структур являет-
ся их свойство образовывать коалиции, причем элементы, входящие в подобное объе-
динение, получают возможность осуществлять деятельность, недоступную каждому
из них в отдельности (Югай, 1976: 41). Продолжая эту мысль, можно было бы предло-
жить в качестве возможной модели теоретической биологии (в чисто дискуссионном
плане) такую познавательную модель, в которой с общесистемных позиций рассматри-
вались бы фундаментальные принципы взаимодействия (коммуникации, кооперации,
конкуренции) между элементами и между их структурными ансамблями на всех уров-
нях организации живого – от субклеточного до биоценотического, а также главные мо-
дусы преобразований этих элементов в эволюции (например, при переходе от однокле-
точности к многоклеточности). При этом искомая теория должна строиться, по словам
Т.В. Лойта (1974), с «метатеоретическим акцентом». Предлагая рассматривать буду-
щую общую теорию биологии как метатеорию с упором на ее общеметодологическое
содержание, этот автор присоединяется, по существу, к высказыванию Л. фон Берта-
ланфи, который еще около полувека тому назад писал, что «теоретическая биология в
ее первичном значении есть теория познания и методология науки о жизни...» (цит. по
Югай, 1976: 41).
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10.  Рецензия на книгу А.Д. Слонима «Инстинкт»
(Изд. Наука», Ленинградское отделение, 1967 г.)1

В 1967 г. появилась новая книга профессора А.Д. Слонима «Инстинкт». Само на-
звание работы и подзаголовок «Загадки врожденного поведения» не могли не привлечь
внимания широкого круга читателей, интересующихся общими проблемами биологии.
Этот интерес тем более оправдан, что в нашей литературе вопросы поведения живот-
ных до сих пор освещались довольно слабо.

Книга открывается коротким введением, в котором обсуждается место науки о по-
ведении в общей системе биологических дисциплин. В первой главе дан краткий исто-
рический очерк развития взглядов на поведение животных. Вторая глава содержит по-
пытку выяснить критерии инстинкта и на этой основе дать его точное определение.
Обсуждается описательный подход и составление «каталогов» поведенческих реакций
(этограмм), выращивание животных в изоляции, изучение поведения в самые первые
моменты после рождения, а также физиологические методики – разрушение или раз-
дражение отдельных участков нервной системы с последующими наблюдениями за
поведением подопытных животных. Наконец, делаются некоторые замечания по пово-
ду фармакологического метода в изучении инстинктивной деятельности.

В третьей главе изложена этологическая теория инстинкта и ее критика как в дета-
лях, касающихся терминологии, так и в более общем, методологическом и философс-
ком плане.

В главе четвертой рассмотрено изучение инстинкта с позиций павловского учения.
В качестве материала для подтверждения тех или иных положений автор использует
экспериментальные данные, полученные им самим и его сотрудниками. Основное вни-
мание уделено методу условных рефлексов и его роли в дифференциации сложных це-
пей поведения на врожденные и приобретенные элементы.

В пятой главе оценено значение инстинкта как основы формирования поведения
животных. Приведены разные схемы классификации инстинктов, разобраны процессы
формирования в онтогенезе различных поведенческих комплексов, как общих (двига-
тельные, пищевые, оборонительные реакции), так и более частных (запасание корма,
запечатление и др.). Небольшое место отводится вопросам гормональной регуляции
инстинктивного поведения.

Библиография содержит 44 работы на русском языке и 87 т на иностранных.
Книга затрагивает широкий круг вопросов. Хотя основное внимание автора направ-

лено на разбор и сопоставление представлений двух современных школ – этологичес-
кой (К. Лоренца и др.) и павловской, он знакомит читателя и с целым рядом других
течений (теория тропизмов, бихевиоризм, гештальт-психология и др.). Автор попытал-
ся объединить в кратком обзоре и все многообразие современных подходов к изучению
поведения; он поставил перед собой задачу – дать объективную оценку взглядов и дос-
тижений этологической школы, поскольку изучение закономерностей «инстинктивно-
го поведения» составляет основной предмет этологии.

Книга знакомит непосвященного читателя с этологией, ее целями, методами и дос-
тижениями. Автор стремится показать преимущества учения о высшей нервной дея-
тельности по сравнению с этологией

К сожалению, приходится отметить и недостатки книги. История развития этоло-
гии помещена автором не в первой главе, а в третьей, что не дает возможности сопоста-
вить во времени развитие этой науки с развитием других теорий поведения. Казалось
бы, такое расположение материала оправдано стремлением автора свести в третьей главе

1 Журн. общей биологии 30(6): 759-761
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все вопросы, связанные с этологией. Однако некоторые важнейшие этологические пред-
ставления (например, о возникновении и эволюции демонстративных, ритуализован-
ных форм поведения) помещены не в третьей, а во второй главе (стр. 30) вместе с обзо-
ром некоторых этологических методик. Чисто этологическое учение о «запечатлении»
перенесено в пятую главу.

Второе замечание касается мнения автора о положении этологии в современной
системе биологических наук. Автор считает, что, с одной стороны, этология – это «часть
учения о функциях мозга и о нервной и гормональной системах в целом», с другой т
«раздел экологии и экологической физиологии». При такой трактовке этология совер-
шенно теряет собственное лицо. Я думаю, что этология возникла как описательная на-
ука, каталогизирующая феномены естественного поведения животных, система-
тизирующая их и устанавливающая взаимосвязи между ними. В этот период гипоте-
тические модели Крэга, Мак-Дуголла, Лоренца и Тинбергена легли в основу стройной
логической системы понятий, позволивших объединить на единой основе усилия мно-
гих исследователей в описании и систематизации поведенческих реакций. Сам К. Ло-
ренц всегда подчеркивал условный характер своей модели и не предлагал искать анало-
гов ее отдельных элементов в реальном организме. Накопление фактического материа-
ла позволило этологии очень быстро превратиться в сравнительную науку, трактую-
щую вопросы эволюции поведения. Это одно из основных ее сегодняшних направле-
ний.

Другое направление, интенсивно развивающееся в последние годы, связано со стрем-
лением понять физиологические механизмы тех явлений, которые хорошо изучены на
поведенческом уровне. Происходит сближение этологии с нейрофизиологией, идет про-
цесс «физиологизации» науки о поведении.

Естественно, что А.Д. Слоним, как физиолог, основной центр тяжести переносит
на рассмотрение «физиологической» этологии, хотя это направление еще очень молодо
и не определяет лица современной этологии в целом. Отдельные сведения, касающиеся
других, не физиологических аспектов этологии, без четкой системы разбросаны а тек-
сте второй и третьей глав (например, использование данных этологии в новой си-
стематике – один абзац на стр. 30; возникновение некоторых инстинктивных реакций в
ходе эволюции – один абзац на стр. 30; генетика поведения – по одной фразе на стр. 22
и 36). Некоторые важнейшие проблемы этологии, практически неизвестные нашему
читателю, совершенно не затронуты в книге (роль инстинктивного поведения во внут-
ривидовых отношениях: система сигнализации, поддержание структуры популяции; со-
циальные системы в животном мире и их эволюция; поддержание репродуктивной изо-
ляции между близкими видами; межвидовая территориальность как механизм, регули-
рующий экологические взаимоотношения между близкими видами; структура поведе-
ния отдельной особи и т.д.). Хотелось бы найти в книге хотя бы простой перечень этих
проблем.

Сравнительно небольшой этологический материал, приведенный в книге, не ли-
шен неточностей и ошибок. Недостаточно оттенено, что понятие ритуализации имеет
отношение лишь к одной категории инстинктивного поведения – к поведению сигнально-
му (стр. 30). Там же А.Д. Слоним пишет: «Некоторые типичные формы движения яв-
ляются важными признаками, позволяющими зоологам определить близкие по форме
и окраске виды. Хорошим примером таких видовых различий являются описанные Тин-
бергеном (1959) двигательные акты и звуки, издаваемые двумя видами чаек: сизой и
серебристой». Этот пример неудачен, ибо сизая и серебристая чайки – виды достаточно
различные «по форме и окраске».

Автор необоснованно критикует принятую этологическую терминологию. На стр.
127 А.Д. Слоним вводит читателя в понятие «запечатление», применяя его, однако, в
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ином смысле, чем К. Лоренц (1937) (который ввел термин в науку) и последующие
авторы (см. работы Salzen, 1961; Sluckin, Salzen, 1961; Fabricius, 1962; Hinde, 1962 и
др.). Думается, что если уж А.Д. Слоним решил вложить новый смысл в общепринятое
и устоявшееся понятие, это следовало бы специально оговорить в тексте. Неприятное
впечатление производят ошибки в английских терминах, данных в скобках к их русско-
му переводу. На стр. 79 и 81 читаем innate realising (вместо releasing) mechanism, на стр.
81 – realisers вместо releasers, на стр. 88 – inside вместо insight.

Посмотрим теперь, какой характер носит в книге критика этологических воззре-
ний. Автор обвиняет этологов в механицизме, в идеализме, в отрицании методов ана-
лиза и синтеза, в непонимании соотношений между врожденными и приобретенными
элементами поведения и т. д. (стр. 86, 87, 89, 90, 91). Все эти обвинения носят голо-
словный характер. Нет нужды доказывать, что принципы анализа и синтеза применяются
представителями этологического направления столь же широко, как и представителями
иных наук и направлений, в том числе и павловской рефлексологии.

Труднее всего, конечно, возражать против обвинений в идеализме. Ведь киберне-
тики и классические генетики тоже до недавнего времени числились идеалистами.

В главах четвертой и пятой А.Д. Слоним прямо противопоставляет этологии пав-
ловское учение о рефлексах: «Стройное учение об условных рефлексах этологи пред-
лагают заменить чисто словесной и никак не оправданной классификацией типов обу-
чения…: внутреннее побуждение, обуславливание, запечатлевание, подражание, метод
проб и ошибок» (стр. 88). Из приведенной цитаты следует, что А.Д. Слоним восстает
против этого. Очевидно, он не принимает предложенную этологами классификацию.
Заглянем, однако, в другие страницы книги. На стр. 139 читаем: «Здесь можно думать
об образовании условных рефлексов методом проб и ошибок (здесь и далее курсив мой
– Е.П.), но несомненно и то, что само врожденное поведение формируется в процессе
развития и возникающие здесь натуральные условные рефлексы протекают по типу
запечатлевания…». На стр. 144 сказано: «Следовательно, животным свойственна в раз-
ной степени и элементарная рассудочная деятельность. Последняя отличается от про-
стого или более сложного условного рефлекса тем, что животные не только автомати-
чески отвечают на действие сигнального раздражителя, но способны предвидеть пред-
стоящие события, которые непосредственного влияния на их органы чувств не оказы-
вают» (здесь А.Д. Слоним дает описание как раз «внутреннего побуждения» – insight»).
Читаем на стр. 105: «Имитационные – подражательные рефлексы имеют большое зна-
чение в формировании стадных отношений…». Итак, А.Д. Слоним признает и внут-
реннее побуждение, и подражание, и метод проб и ошибок, и запечатление. Важно лишь,
чтобы все это называлось условными рефлексами:

Это лишь один пример, показывающий некоторую эклектичность последних глав,
где делается попытка противопоставить этологии учение о высшей нервной деятельно-
сти. Здесь мы сплошь и рядом сталкиваемся со смешением этологических и рефлексо-
логических понятий. Они то и дело подменяют друг друга, вперемежку используются в
одной фразе. При современном состоянии науки о поведении совершенно необходимо
четкое определение понятий и чрезвычайно тщательное их употребление. Между тем,
в изложении А.Д. Слонима мы сталкиваемся в рефлексами «стадными», «игровыми»,
«отряхивания», «подражательными», «гомеостатическими», «ситуационными», «пище-
добывательными» и «пищевыми», «половыми» и «родительскими», а также с «рефлек-
сами поведения» и «рефлексами регуляции отдельных физиологических процессов».

Неудивительно, что при таком широком употреблении понятие «рефлекс» превра-
щается в пустой звук. Ранее и И.П. Павлов, и А.Н. Промптов, и Л.В. Крушинский спе-
циально подчеркивали, что рефлекс является элементарной реакцией организма. Наи-
большую ясность в этот вопрос, пожалуй, внес Л.В. Крушинский (1960), выделив поня-
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тия рефлекса (простейшая интегрированная единица деятельности нервной системы),
унитарной реакции (простейшая интегрированная единица поведения) и биологичес-
кой формы поведения (например, пищевая, половая, родительская). В этом отношении
классификация «рефлексов» А.Д. Слонима, приведенная на стр. 115 – шаг назад. Она
явно и недвусмысленно проигрывает по сравнению с системой иерархии инстинктов
Н. Тинбергена и даже перед упрощенной классификацией Г. Темброка.

Некоторые частные замечания. На стр. 36 при описании поведения серой вороны
(Corvus conix) приведено латинское название ворона (Corvus corax). Рисунок на стр. 37
подписан: «Этограммы (формы поведения) у серой вороны», тогда как на самом деле
изображены формы поведения ворона. Неправильно приведено латинское название чир-
ка-трескунка на стр. 30. Рисунок 18 на стр. 54 изображает кулика-сороку (Haematopus
ostralegus), которому в подписи присвоено название поморника (Stercorarius), птицы из
другого семейства.

В целом книга А.Д. Слонима полезна для нашего читателя, ибо она вводит его в
курс новых и интересных проблем. Очень жаль, что она увидела свет в недостаточно
доработанном виде.



11. Рецензия на книгу Р. Хайнда «Поведение животных.
Синтез этологии и сравнительной психологии»

(М. Изд-во «Мир». 1975. 855 с.)1

В последние годы в нашей стране наблюдается заметное повышение интереса к
проблемам поведения животных. Насущная потребность в серьезном руководстве, где
были бы отражены последние достижения в этой области науки, послужила важным
стимулом для перевода на русский язык книги Р. Хайнда. Поскольку это одна из наибо-
лее серьезных сводок по данной теме в зарубежной литературе и единственная работа
такого рода в русском переводе, ее тщательный разбор представляется весьма жела-
тельным.

Роберт Хайнд принадлежит к поколению европейских этологов, для которых ха-
рактерно критическое отношение к классическим концепциям этологии, выдвинутым
родоначальниками этой науки в 30–40-х гг. нашего века. Один из путей модернизации
этологических воззрений Р. Хайнд видит в устранении давних традиционных барьеров
между этологией и другими поведенческими дисциплинами, а также в ее сближении с
нейрофизиологией, эндокринологией, психофизикой, психиатрией и прочими науками,
в той или иной мере занятыми исследованием поведения. Иными словами, речь идет о
создании новой синтетической науки о поведении. Такой процесс взаимной ассимиля-
ции идей и методов вообще характерен для науки XX столетия, и неудивительно, что
подобное взаимопроникновение наблюдается в последние десятилетия и в сфере пове-
денческих дисциплин. Автор книги стремится ускорить этот процесс и придать ему
направленный характер, объединив в одной обширной сводке основные достижения
этологии, бихевиоризма и американской зоопсихологической школы (лидеры после-
дней – Т. Шнейрла, Д. Лерман, Е. Гесс, Ф. Бич и др.).

Надо сказать, что задача органического синтеза этих направлений представляется
гораздо более сложной, чем это может показаться на первый взгляд. Общность объекта,
с которым имеют дело все названные направления, не является абсолютным залогом
успеха такой попытки. Специфические особенности перечисленных школ касаются не
только различий в методических подходах (наблюдения в поле у этологов и лаборатор-
ный эксперимент с депривацией у бихевиористов и зоопсихологов). Гораздо существен-
нее несходство в общих методологических принципах этих направлений. Стоящая пе-
ред этологами задача исследования целостного поведения во всем его многообразии и
системной сложности привела к формированию достаточно общих дедуктивных схем,
образующих теоретический каркас этологии. Напротив, позитивистская и прагмати-
ческая направленность бихевиоризма способствовала преобладанию здесь индуктив-
ного подхода и сознательного приоритета эмпиризма2 . Эти серьезные различия в мето-
дологии особенно содействовали развитию стойкого взаимного скептицизма у евро-
пейских этологов и американских психологов. Скептицизм этот не преодолен до насто-
ящего времени3 . Все сказанное, на наш взгляд, делает оптимизм Р. Хайнда, сквозящий
в предисловии к его сводке (стр. 8-9), не вполне оправданным. То обстоятельство, что
представителей обоих направлений могут интересовать общие проблемы, само по себе
еще не гарантирует от опасности эклектизма при попытке синтеза этологии и сравни-
тельной психологии.

1 Зоол. журн. 1975 55(9): 1421-1424.
2 Подробнее см. Е.Н. Панов «Этология — ее истоки, становление и место в ис следовании поведения». М:
Изд-во «Знание», 1975.

3 Development and evolution of behavior. 1973, Eds. L. Aronson, E. Tobach, D. Lehrman, J. Rosenblatt. N. Y.
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К сожалению, Р. Хайнд не только не избежал этой опасности, но, что очень важно,
даже не оговорил ее неизбежности на данном этапе развития науки, что могло бы час-
тично оправдать бросающуюся в глаза механистичность объединения этологических и
зоопсихологических концепций. Первым признаком отсутствия органического синтеза
служит то обстоятельство, что некоторые главы или рубрики оказываются почти чисто
этологическими и по подходу, и по материалу, и по методу (например, главы 16, 17, 26
и 27), тогда как другие – почти всецело зоопсихологические или бихевиористские (гла-
вы 5, 10, 20, 23, 24 и др.). Примером механической стыковки могут служить рубрики 2
и 3 главы 6. В первой обсуждается проблема поведенческой установки с позиций этоло-
гического принципа «образа искомого», а во второй – та же проблема в свете психоло-
гической концепции «избирательного внимания». При этом рубрики связаны только
композиционной близостью, общностью места.

Следуя своему в целом эмпирическому настрою, автор уделил гораздо больше вни-
мания и места экспериментальным данным зоопсихологов. Результаты множества час-
тных и, как правило, весьма противоречивых экспериментов сопоставляются со скру-
пулезной тщательностью, которая не всегда отвечает значимости самих этих экспери-
ментов. Конечный результат такого сопоставления, как правило, формулируется таким
образом, что в силу многообразия и противоречивости данных какие-либо позитивные
выводы делать вообще преждевременно. Что касается этологической (и экологичес-
кой) проблематики, то она растворяется и тонет в этом недостаточно организованном
экспериментальном материале. Подобная фрагментация этологических концепций при-
водит к дезинтеграции основных понятий. Будучи вырванными из теоретического кон-
текста, последние утрачивают значительную долю содержания. Например, понятие «за-
вершающий акт» имеет смысл в противопоставлении его «аппетентному поведению».
Между тем, речь о завершающих актах идет на стр. 636-637, а об аппетентном поведе-
нии – на стр. 20, 277, 281, 348 и 349.

Попытки автоматически распространить понятия, значимые в одной сложившейся
системе взглядов, в систему положений другой дисциплины – это и есть эклектизм,
который редко приносит полезные плоды. Так, расширяя психофизиологическое поня-
тие «подкрепление» в область анализа целостного поведения животных в природе, ав-
тор пытается говорить о «самоподкреплении», которое может нести в себе каждое дей-
ствие животного. Однако результат этой попытки настолько явно неудовлетворителен,
что сам автор тут же пишет, что таким способом «…можно объяснить все что угодно»
(стр. 657-658). В конечном итоге выясняется, что «…разнообразие результатов вызыва-
ет сомнения в обоснованности каких-либо обобщений относительно …сенсорного под-
крепления для всех реакций, для всех животных и для всех условий» (стр. 640, курсив
мой – Е.П.).

Если обсуждение сравнительно-психологических и физиологических концепций ба-
зируется на анализе большого фактического материала и тем самым выливается в дос-
таточно объективную процедуру, то отношение Р. Хайнда к более общим этологичес-
ким гипотезам нередко выглядит достаточно субъективным. В частности, автор скепти-
чески относится к принципу «образа искомого» в рубрике 6.2 (принимая ее, однако, как
данное в рубрике 24.4), к концепции «врожденного разрешающего механизма», к ран-
ней трактовке понятия «импринтинг», но безоговорочно принимает сомнительную ги-
потезу «конфликта мотиваций» и совершенно необоснованный принцип «типичной ин-
тенсивности сигнала». Из колоссальной массы этологических исследований выбраны
преимущественно данные лабораторных экспериментов, тогда как сам автор пишет,
что многие вопросы, издавна составляющие камень преткновения для экспе-
риментаторов, легко решаются путем простых полевых наблюдений (стр. 623). В то же
время попытки исследования целостного поведения в лаборатории легко приводят к
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крайнему упрощенчеству, свидетельством чему служит, по мнению самого Р. Хайнда,
подробно разбираемая им на стр. 263-266 работа А. Севенстер-Бол.

Особо следует остановиться на заключении автора, что идея деления поведения на
«врожденное» и «приобретенное» неплодотворна. В подтверждение Р. Хайнд ссылает-
ся на весьма неудачное (и характерное для эпигенетиков-эмпириков) высказывание Д.
Хебба, что вопрос, в какой мере поведение зависит от генетических факторов и в какой
– от влияния среды, столь же бессмыслен, как и вопрос, от чего больше зависит пло-
щадь – от длины или от ширины. Если продолжить эту аналогию, следовало бы прийти
к выводу, что в геометрии оправдано только понятие «площадь», тогда как понятия
«длина» и «ширина» могут быть безболезненно отброшены. Да и сам Р. Хайнд в выводе
4 к главе 18 отступает от постулируемого им принципа, говоря, что при сравнении двух
организмов «…нас должно интересовать, чем определяются их различия – генетичес-
кими факторами или факторами опыта» (стр. 463). Конечно, фенотип формируется по
генетической программе при постоянной коррекции среды. Однако если бы Р. Хайнд
был последователен в проведении принципа «границ приложения обобщений», он бы
вспомнил, что вся этология сформировалась на основе условного подразделения эле-
ментов поведения на врожденные и приобретенные. Об эвристической ценности тако-
го условного подразделения на первых этапах описания и анализа писал не только ос-
новоположник этологии Ч. Уитман, но и лидер бихевиоризма Дж. Уотсон. Таким обра-
зом, этот вопрос долгое время решался одинаково как преформистски настроенными
этологами, так и стоящими на эпигенетических позициях зоопсихологами.

Другая группа проблем, с которой мы сталкиваемся при оценке сводки, состоит в
том, каково соотношение между фактологией и теорией в этой книге. Уже первое озна-
комление с ее композицией создает впечатление некоторой растерянности автора при
попытке подчинить себе и четко контролировать все многообразие эмпирических дан-
ных и их первоначальных обобщений, которые Р. Хайнд намерен проанализировать.
Внешним признаком, этого служит подчас не вполне понятный для читателя способ
выделения глав (например, главы 23 и 24), а также не совсем убедительный логически
порядок глав и рубрик (в частности, главы 3-6). Эту слабость осознал и сам автор, кото-
рый в предисловии готов посетовать, что книге вообще положено быть разбитой на
главы (стр. 9). Общая композиция держится, скорее, не на главах, а на четырех крупных
разделах, материал которых крайне неравномерен и объем которых не всегда соответ-
ствует значимости самих разделов. Так, разделы I и IV, посвященные вопросам методо-
логии и эволюции, выглядят чем-то вроде вынужденных довесков к двум другим, цен-
тральным разделам. Рубрикация внутри глав еще более произвольна, причем идущие
друг за другом рубрики часто несопоставимы рангу значимости. Примером могут слу-
жить последовательные рубрики в главе «Эквивалентность восприятия через оба гла-
за»: «Физиологическое развитие восприятия у кошек»; «Кинестетическая перцепция у
шимпанзе»; «Развитие зрительно-двигательной координации» и т.д. Хотя каждая от-
дельная рубрика насыщена ценным фактическим материалом, отсутствие четкой, ак-
центируемой единой канвы делает книгу мозаичным собранием разноплановых эссе.

Задаче логической интеграции материала должны были бы способствовать выводы
в конце каждой главы. Однако эти выводы также носят чересчур частный характер.
Часто «вывод» лишь немного более многословно дублирует название рубрики оглавле-
нии. Так, выводы к перечисленным только что рубрикам главы 20 выглядят так: «экви-
валентность восприятия через оба глаза у кошек и шимпанзе зависит, fа у утят не зави-
сит от соответствующего (?) опыта»; «обсуждается роль бинокулярного зрения в разви-
тии зрительной системы у котят»; «в развитии кинестетического приятия у шимпанзе
играет роль опыт» и т.д. Во многих случаях выводы сводятся к тому, что какие бы то ни
было заключения сделать «трудно» или «преждевременно». К главам 15 и 26 автор во-
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обще не сформулировал сколько-нибудь содержательных выводов, несмотря на то, что
эти главы затрагивают весьма важные темы и содержат соответственно 40 и 20 страниц
текста. К двум главам по эволюции поведения сформулировано в общей сложности 6
«выводов», которые носят характер явных трюизмов.

Все это можно было бы рассматривать просто как претензии к форме изложения,
если бы перечисленные слабости не наталкивали на мысль, что автор, приступая к на-
писанию книги, не имел перед собой четкой логической структуры анализируемого
предмета. В предисловии Р. Хайнд пишет, что «…поведение животных как правило не
удается четко определить». Здесь уместно вспомнить, что «…чем эмпиричнее наука,
чем ближе она к сфере элементарного опыта, тем труднее разграничить ее объект и
предмет»4. В изложении Р. Хайнда наука о поведении предстает именно как сугубо эм-
пирическая, в которой частная фактология и множество сравнительно обобщений дов-
леют над общими очертаниями феномена.

Парадокс состоит в том, что тот самый гигантский объем материала, который дела-
ет рецензируемую сводку одной из наиболее полных в современной литературе, одно-
временно определяет и ее главные недостатки. Автору не удается четко выделить из
объекта исследований предмет науки, что осуществимо лишь на пути искусственного
«обрезания» многих реально существующих связей и создания тем самым необходи-
мого уровня абстрагирования. Если не сделать этого, то наука о поведении становится
синонимом биологии вообще. Действительно, следуя за реально существующими при-
чинными связями, мы можем сколь угодно глубоко проникать в структуры организма,
вплоть до молекулярного уровня, или же двигаться вверх, доходя до общих принципов
организации биосферы. Такое всестороннее расширение подходов необходимо, но оп-
равдано оно лишь в том случае, если центральный предмет наших исследований (имен-
но – целостное поведение организма) будет понят на основе закономерностей поведен-
ческого уровня.

Континуальность поведения – как во времени, так и в смысле возможных заметных
переходов с одного уровня исследований на другие (физиологический, организменный,
популяционный, биоценотический) требует особенно жесткой процедуры логического
абстрагирования. Между тем Р. Хайнд, формально отдающий долг методологии анали-
за в главах 1 и 2, не может порвать с всепоглощающими надеждами на эмпирию. Посто-
янно подчеркивая условность процедуры выделения понятий и описания объекта, он
тут же отрицает этот путь, говоря, что многое не учтено и потому выводы сомнительны
(стр. 95, 277, 501, 573, 591, 592, 595, 596, 600, 603 и т.д.). Пронизывая собой всю книгу,
такие высказывания создают определенный настрой, суть которого в том, что нет осно-
ваний формулировать какие-то общие принципы, пока нами не изучены все или почти
все виды, все типы их реакций и все взаимосвязи всех факторов как внутри организма,
так между организмом и средой. При таком подходе возможность создания общей тео-
рии откладывается в далекое или даже недостижимое будущее. Но теория нужна нам
сейчас, ибо «...теория не только формулирует, что мы знаем, но и говорит нам о том, что
мы хотим знать. Более того, структура теоретической системы указывает на возможные
альтернативы в решении вопроса»5. Итак, общая теория нужна как программа дальней-
ших действий, и существование частных обобщений и гипотез еще не окупает этой
важнейшей потребности развивающейся науки.

Возможность создания дедуктивно-логических теоретических схем есть факт не-
преложный, проверенный на опыте многих развитых наук. Однако эта возможность,
часто недооценивается или даже встречается в штыки. «В силу ряда объективно сло-

4 Мартынов В.В. 1966. Кибернетика, семиотика, лингвистика. Минск: Изд-во техника.
5 Parsons Т. 1937. The structure of social actions. N.Y.
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жившихся причин многие представители гуманитарных (и естественных – Е.П.) наук,
склонны недооценивать логический аппарат науки. И хотя они нигде явно не высту-
пают против математики и логики, внутренне они убеждены, что “логическим путем”
ни к каким открытиям придти нельзя, что открытие – это результат эксперимента, на-
блюдения над новыми фактами…». Между тем «…любая достаточно сложная сово-
купность взаимосвязанных явлений может оказаться необозримой (курсив мой – Е.П.)
для исследователя, пытающегося все определить непосредственным наблюдением»
(Мартынов, 1966). Правда, Р. Хайнд упоминает о методе логического моделирования в
главе 1, но упоминание это предельно кратко, вопреки важности метода и касается лишь
одной проблемы – моделирования физиологических механизмов.

Создание теории невозможно без четкой, разработанной понятийной базы. Мож-
но задать вопрос, пригоден ли понятийный аппарат, использованный в книге Р. Хайн-
да, для построения органичной и непротиворечивой теории поведения. Вероятно, на
этот вопрос придется ответить отрицательно. Иногда вообще возникает впечатление,
что кристаллизация понятий – это важнейшее звено процедуры логического
абстрагирования не входит в задачу автора. Например, посвятив целую главу пробле-
ме обучения, он лишь в начале следующей главы (стр. 605) задается вопросом, что же
такое обучение. Другие важные понятия по мере перехода из одной главы в другие
незаметно оказываются синонимами, тогда как первоначально постулировалось их
принципиальное различие. Так, глава 9 посвящена «побуждению», и тут анализиру-
ются половое и агрессивное побуждения. В главе 10 мы сталкиваемся с половой и
агрессивной «тенденциями» (стр. 267), а затем только в начале главы 16 знакомимся с
определением «тенденции», которая преподносится как нечто вполне отличное от «по-
буждения». Оба эти понятия легко заменяются понятием «мотивационный фактор»
(стр. 410) и рядом других.

Создание четких логических схем предполагает оперирование с понятиями более или
менее односмысленными. Отсутствие этого условия не только тормозит создание непро-
тиворечивой теории, но и попросту затрудняет чтение и понимание текста. Попытки ав-
тора по ходу изложения корректировать суть данного понятия в применении к данному
контексту не всегда спасают положение, а подчас вызывают еще большую растерянность
читателя, который чувствует, что твердая почва незаметно уходит из-под ног. «Некоторые
трудности,– пишет Р. Хайнд на стр. 379,– возникающие при анализе проблемы взаимо-
связи между «страхом» и «исследовательским поведением», обусловлены использовани-
ем этих же терминов применительно к гипотетическим «унитарным побуждениям» …Мы
же используем здесь (курсив мой – Е.П.) эти термины для обозначения категорий поведе-
ния, причем, как мы видим, эти категории частично перекрываются».

Проблема теоретического языка в науке о поведении – проблема весьма животре-
пещущая. Еще Л. Витгенштейн писал, что «…психология состоит из экспериментальных
методов и путаницы в понятиях»6. Стройная система односмысленных понятий может
родиться в процессе выделения неких структурных единиц поведения. Расчленение кон-
тинуума, «потока» поведения на единицы разных уровней и разных рангов представля-
ет собой первоочередную задачу описания и анализа поведения7. Р. Хайнд перешагива-
ет через этот необходимый этап структурирования предмета, которое в настоящее вре-
мя должно носить преимущественно логико-дедуктивный характер. Что касается эм-
пирического обеспечения, то оно, как показывает и сама книга Р. Хайнда, более чем
достаточно при существующей сумме фактов.

6 Приводится по Ф. Джордж «Мозг как вычислительная машина», 1963, М.: Изд-во Иностр. лит-ры, стр.77.
7 Д. Миллер, Е. Галантер и К. Прибрам «Планы и структура поведения», 1961.Изд-во «Прогресс», М., стр.

29, 35 и др.
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В целом создается впечатление, что автор сводки не пытался дать некий общий
набросок теоретической системы, а пошел по более легкому пути суммирования фак-
тов и частных концепций, сдобрив все это значительной долей скептицизма.

В этой рецензии нам хотелось подчеркнуть общие недостатки, которые характерны
в настоящее время для многих поведенческих дисциплин. Эти недостатки, фиксируя
внимание исследователей на сборе фактического материала, тормозят назревшую не-
обходимость перехода науки о поведении от описательного к аналитическому периоду,
для которого эта область знаний, как мы полагаем, достаточно созрела. Фиксирование
внимания на слабостях рецензируемой книги было сделано в ущерб констатации ее
достоинств, многие из которых несомненны. Колоссальная работа Р. Хайнда по обоб-
щению огромного фактического материала и всего разнообразия взглядов разных уче-
ных и школ делает его сводку ценнейшим справочником, который, несомненно, станет
настольной книгой всех советских исследователей поведения.



ПРОБЛЕМА ВИДА И ГИБРИДИЗАЦИЯ

12. Границы вида и гибридизация у птиц1

…Все, что мы достигаем искусством, может осу-
ществляться и осуществляется тысячи и тысячи раз
природой, и таким образом часто получаются слу-
чайные и добровольные смешения между
животными, и особенно – между птицами… Кто мо-
жет сосчитать незаконные утехи между особями раз-
ных видов! Кто сумеет когда-нибудь отделить бастар-
дные ответвления от законных стволов, определить
время их первого возникновения, установить, одним
словом, все следствия могущества Природы в ум-
ножении всех потребных ресурсов и следуемых из них
дополнительных возможностей, которые она знает как
применить для увеличения числа видов и заполнения
перерывов, которые кажутся их разделяющими.

 Ж. Бюффон. Естественная история птиц, 17702

Феномен гибридизации порождает два класса проблем. Проблемы, связанные с воп-
росами номенклатуры и классификации, касаются, например, таксономического стату-
са форм, гибридизирующих в одной области их совместного обитания и не гибридизи-
рующих в другой (или в других). В проблемах, ориентированных на раскрытие законо-
мерностей микроэволюции, речь может идти о реальности гибридогенного формооб-
разования в тех или иных таксонах высокого ранга, об относительной важности этого
модуса формообразования среди всех прочих и об условиях, при которых возможна его
реализация.

Оба круга проблем теснейшим образом взаимосвязаны, хотя природа их во многом
различна. Проблемы номенклатурно-таксономического плана возникают при обсужде-
нии тех инструментов (научные языки терминов), которыми мы пользуемся при описа-
нии реальности – в данном случае процессов гибридизации. В отличие от них пробле-
мы эволюционного плана имеют дело не столько с формой описания природных про-
цессов, сколько с содержанием этого описания. Можно сказать, что первая группа про-
блем относится скорее к числу гносеологических (затрагивающих принципы нашей
познавательной деятельности), тогда как проблемы второй группы – онтологические,
связанные с выяснением закономерностей эволюции. Эти замечания требуют некото-
рого пояснения.

Таксономическая номенклатура – это способ описания биологического разнообра-
зия в неком одномоментном срезе через «ветвящиеся» филумы. Будучи средством но-
минации (обозначения) таксонов путем присвоения им названий, таксономическая но-
менклатура представляет собой специальный язык, который, как и любой другой язык,
по необходимости дискретен. С помощью этого дискретного языка мы пытаемся опи-

1 В сб. Проблемы вида и гибридизация у позвоночных (ред. Е.Н. Панов, П.С. Томкович). Сб. трудов Зоол.
музея МГУ, 1993, т. 30, М.: Изд.МГУ

2 Цит. по: А.Е. Гайсинович, 1988: 59
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сать континуальные процессы эволюции, что можно сделать, лишь сильно огрубляя и
упрощая истинное положение вещей. Попытки создания бесконечно дробных класси-
фикаций, стремящихся к точному копированию структуры биологического многообра-
зия, естественным образом оказываются невыполнимыми. Гибридизация в ее разнооб-
разных, подчас весьма неожиданных и динамичных проявлениях, становится как бы
дополнительным источником непредсказуемых возмущений в подлежащих описанию
структурах. В частности, она может создавать континуальность там, где по ряду сооб-
ражений предвиделась дискретность.

Следствием всего этого является, во-первых, дискомфорт исследователя, осознаю-
щего все несовершенство своих описаний и классификаций, и, во-вторых, появление
множества точек зрения относительно реальности, границ и числа таксономических
категорий. Отсюда и весь тот круг вопросов, которые создают обозначенный выше спектр
проблем номенклатурно-таксономического плана. Нетрудно видеть, что проблемы эти
не столько содержательные, сколько терминологические и лингвистические (происте-
кающие из самого факта использования разных языков описания разными исследовате-
лями и целыми научными школами). Соответственно, и способы решения таких про-
блем должны основываться на формально-логическом, семантическом и лингвистичес-
ком анализе алгоритмов описания реальности, используемых противоборствующими
сторонами. Поэтому в настоящей работе я счел нужным начать именно с этих проблем
– следуя метафоре, гласящей, что «имена надо изучать раньше вещей» (Милль, 1914).

Ко второй группе проблем, порождаемых явлением гибридизации, относятся та-
кие, в которых ставится задача расшифровать саму сущность процессов сингенеза. Речь
здесь идет о принципиальной возможности объединения двух или более функциональ-
ных систем в рамках единой системы без потери ее «работоспособности» и о тех след-
ствиях, к которым может привести такое объединение. Иными словами, проблема син-
генеза в известном смысле выходит за рамки чисто биологической тематики и приобре-
тает общепознавательный, методологический и философский характер. В рамках тако-
го подхода нам следует понять, каковы необходимые и достаточные условия интегра-
ции первоначально уникальных систем в составе единого целого, какие этапы прохо-
дит новая «дочерняя» система в процессе своего становления, каковы принципы ее
функционирования на том или ином этапе и т.д. Важно подчеркнуть, что закономер-
ности, которые нам предстоит выявить на этом пути, в принципе могут быть описаны
с применением разных языков науки (таких, на пример, как язык структурализма либо
теории систем), в том числе и с помощью так или иначе модифицированного языка
таксономии. Этим проблемам содержательного плана будет посвящена вторая часть
работы (разделы 4–10).

12.1. Логика классификации и конфликт между морфологической
и биологической концепциями вида

В зоологии проблема сингенеза становится нетривиальной3  в том случае, если ис-
ходные «материнские» формы, имеющие тенденцию к объединению друг с другом че-
рез гибридизацию, позволительно рассматривать в качестве уникальных системных об-
разований. Это значит, что они различаются не в отдельных деталях, а по существу. На
вопрос, какие же различия следует считать существенными, люди пытались ответить
еще на заре развития философии и науки. По мнению античных философов-схоластов,
существенные различия между двумя классами объектов – это различия по неопреде-

3 Тривиальным случаем принято считать гибридизацию между «подвидами» (при отсутствии, однако, сколько-
нибудь устойчивых представлений о том, что такое «подвид»).
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ленно большому, не перечисляемому количеству свойств и признаков. Именно в этом
контексте возникло понятие «вид», первоначально, по-видимому, как чисто логическая
категория (Любищев, 1972). Комментируя взгляды схоластов, Дж.С. Милль (1914) пи-
сал, что их виды – как универсальная категория в любой классификации – это классы
объектов, «…отделенные друг от друга неизмеримой бездной, а не простым рвом, у
которого видно дно».

Эти представления так или иначе нашли свое продолжение в морфологической кон-
цепции вида, согласно которой «разновидности» (подвиды, географические расы) раз-
личаются немногими, чисто поверхностными признаками, а виды – множеством взаи-
мообусловленных свойств. Вопреки мнению о несостоятельности этой концепции (Майр,
1968), она по сей день является главной (а для некоторых групп животных – единствен-
ной) путеводной нитью в мире биологического многообразия (см., например: Рьюз, 1977;
Cracraft, 1983). Более того, сегодня эта концепция способна укрепить свои позиции за
счет привлечения сравнительных данных, получаемых методами цитологии, физиологии,
этологии и др.

Коль скоро выясняется, что две близкородственные формы разнятся не только чер-
тами внешнего облика, но также структурой белков, особенностями кариотипов, пове-
денческими характеристиками и экологическими предпочтениями, то перед нами как
раз те самые таксоны, несходство между которыми имеет системный характер. И если
такие общности проявляют тенденцию к интеграции (через гибридизацию), то они ока-
зываются идеальными объектами для изучения процессов сингенеза.

Сознательно либо интуитивно следуя обрисованным выше общим идеям класси-
фикации, зоолог-практик склонен воспринимать такие таксоны в качестве «видов». Од-
нако в канве господствующей сегодня «биологической концепции» последние не впра-
ве получить этот статус, поскольку связаны друг с другом потоками генов. Выход из
этого противоречия (являющего собой типичный пример терминологической голово-
ломки) видят в том, чтобы назвать интересующие нас общности «таксономическими
видами» (см. Грант, 1980).

Нетрудно видеть, что в подобной ситуации процедура оконтуривания границ вида
перестает быть естественной и самоочевидной. Постулаты биологической концепции,
налагающие запрет на гибридизацию между «биологическими видами», часто ведут к
логически непротиворечивым, но биологически абсурдным решениям, которые никак
не согласуются с представлениями специалиста по данной группе об объеме и грани-
цах входящих в нее «видов».

Чтобы разобраться в том, в какой мере возникающие здесь сложности объективно
оправданы, а в какой – искусственно созданы довлеющими над сознанием догматами,
необходимо обратиться к логическим основаниям биологической концепции вида, срав-
нив ее с другими существующими сегодня концепциями вида.

12.2. Критерий репродуктивной изоляции в биологической
концепции и в других концепциях вида

В своей борьбе с морфологической концепцией вида (необоснованно уподобляемой
некой разновидности «типологического подхода») лидеры биологической концепции при-
шли к утверждению о сугубо подчиненном характере критерия морфобиологической уни-
кальности таксона, по сравнению с критерием репродуктивной изоляции. По словам Э.
Майра (1968), «виды определяются не различиями, а обособленностью». В результате
сложилась устойчивая тенденция искать в природе непроницаемые границы, игнорируя
или оставляя на будущее все то, что происходит внутри этих границ, сколь бы сильно ни
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различались между собой популяции, заключенные в такой надежной ограде. Внедрение
представлений о «большом» политипическом виде привело к тому, что задача упорядоче-
ния таксономической номенклатуры затмила собой интерес к динамике микроэволюци-
онных процессов, которые имеют место на стыках резко дифференцированных популя-
ций, слагающих политипический вид. В итоге мы сегодня располагаем в отношении фе-
номена «межвидовой» гибридизации непомерно большим арсеналом чисто спекулятив-
ных конструкций и очень малым запасом фактических данных.

Костяк исследовательской программы, вытекающей из биологической концепции
вида, удобно проанализировать на блок-диаграмме (рис. 1).

Логика этих исследований во многом продиктована заказом со стороны практичес-
кой систематики. Одну из главных заслуг биологической концепции Э. Майр (1947) ви-
дит в том, что она упрощает описание многообразия. «В результате принятия современ-
ной биологической концепции вида, основанной на принципе географического замеще-
ния, – пишет он, – последовало исключительное упрощение системы всех тех групп, в
которых ею неуклонно пользовались» (С. 231; курсив мой – Е.П.). Коль скоро эти прагма-
тические задачи определяют, как я полагаю, базис всей программы, изучение реальных
ситуаций стало рассматриваться большинством исследователей прежде всего как сред-
ство для установления таксономического ранга форм, взаимодействующих друг с другом
в зонах их контакта. Эта линия исследований показана на рис. 1 толстой стрелкой.

Несравненно меньше внимания уделяется прогнозу развития исследуемой ситуа-
ции во времени. Соответственно практически неразработанными остаются теоретичес-
кие принципы такого прогноза. Достоверно установленные факты интенсивной гибри-
дизации между заметно дивергировавшими формами (которые даже сторонники био-
логической концепции неохотно вынуждены признать «видами»)4  не нарушают уве-
ренности неодарвинистов в исключительной монополии дивергентной эволюции. Наи-
более вероятным исходом ныне идущих процессов межвидовой гибридизации (неожи-
данным образом признаваемой в рамках концепции) считают восстановление генети-
ческой обособленности родительских видов за счет «совершенствования изолирующих
механизмов» через избирательную элиминацию гибридов. Допускаются отдельные слу-
чаи «слияния» видов, но рассматриваются они как явные аномалии, обязанные
преимущественно или исключительно антропогенным факторам. В силу всего сказан-
ного вопрос о значимости ретикулярной эволюции посредством гибридогенного видо-
образования снимается сам собой: эволюционные последствия могут иметь лишь про-
цессы гибридогенной интеграции ниже видового уровня. «Современные неодарвинис-
ты, – пишет А.А. Любищев (1982. С. 101), – признают существование ретикулярной
эволюции лишь в рамках менделевских скрещиваний. Фактически они принимают два
сорта эволюции: микроэволюцию ретикулярную и макроэволюцию дивергентную, но
ретикулярная эволюция ими мыслится в чисто внутривидовых масштабах».

Поскольку межвидовая гибридизация в рамках биологической концепции вида есть
либо логический нонсенс, либо аномальное исключение из общего правила, возникает
необходимость совместить эти представления с обилием в природе случаев гибридиза-
ции между заметно дивергировавшими формами, интуитивно воспринимаемыми в ка-
честве «видов». Для таких ситуаций в биологической концепции вида зарезервирована
невидимая лазейка, куда с «черного хода» пропускают морфологическую концепцию
вида. Постоянная потребность в последней со стороны биологической концепции отра-
жена в понятии «пограничные случаи». Сюда относятся такие формы, которые по ха-
рактеру своих пространственных отношений (аллопатрия, парапатрия) могут рассмат-

4 В этих случаях даже самые убежденные приверженцы биологической концепции вида руководствуются,
по существу, «морфологическими» представлениями о виде.
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риваться как подвиды, а по степени морфологической дивергенции – как «хорошие виды»
(Майр, 1947).

Влияние морфологической концепции на сознание систематика (в том числе и при-
надлежащего к сторонникам биологической концепции) настолько сильно, что он не
решается понизить статус таких форм ниже видового без специальных оговорок. Для
оправдания этой процедуры в биологической концепции вида предложена целая систе-
ма понятий, на основе которой таксономический ранг гибридизирующих форм уста-
навливается исходя из оценок размаха гибридизации (Short, 1969a). Это своеобразный
компромисс, согласно которому безоговорочно отказывают в видовом статусе лишь тем
формам, в зонах вторичного контакта которых гибриды составляют практически 100%
смешанной популяции (по выдвинутому правилу – более 95%). Такие таксоны предло-
жено считать подвидами либо «мегаподвидами», если они резко дифференцированы
морфологически и распадаются на хорошо диагносцируемые географические расы
(Amadon, Short, 1976). Если размах гибридизации ниже и варьирует в пределах 11–95%
(по концентрации гибридов), взаимодействующие формы не признают «биологически-
ми видами», а обозначают как «таксономические виды» (по другой терминологии –
«полувиды»). К числу «биологических» («хороших»?) видов позволено относить фор-
мы, размах гибридизации между которыми не превышает 10%. Это, бесспорно, еще
одна серьезная уступка морфологическому взгляду на «вид», довольно плохо согласу-
ющаяся с его определением в рамках биологической концепции.

Следует также заметить, что при всей кажущейся строгости рассмотренных реко-
мендаций, оперирующих количественными показателями, при ближайшем рассмотре-
нии они оказываются чистейшей фикцией. Дело в том, что оценить концентрацию осо-
бей гибридного происхождения с точностью до 5–10% практически невозможно, так
как значительная часть из них фенотипически неотличима от особей родительских форм
(Picozzi, 1976)5 . А подсчет выявляемых промежуточных («гибридных») фенотипов не
дает возможности установить интенсивность потока генов, т.е. истинную меру интег-
рации родительских генофондов. К тому же получаемые оценки концентрации гибрид-
ных фенотипов будут различными при использовании разных методов анализа (напри-
мер, традиционных и «генетических» – Morgan et al., 1984) и при изучении разных пар
гибридизирующих форм. Эти оценки, в частности, окажутся сильно заниженными в
случае гибридизации форм, различающихся слабо выраженными диагностическими при-
знаками и (или) малым их числом (Панов, 1986). Иными словами, эти оценки не могут
служить стандартной основой таксономического ранжирования.

Пренебрегая всеми этими соображениями и декларативно принимая границу «до-
пустимой для видов» гибридизации на уровне 10%, приверженцы биологической кон-
цепции отчасти преуспевают в том, чтобы уменьшить число случаев, не согласующихся
с аксиоматикой этой концепции. По Э. Майру (1968: 343), «Вторичное слияние двух
первоначально изолированных подвидов – явление, конечно, обычное у птиц. Таким
образом, большинство примеров так называемого слияния видов на самом деле пред-
ставляет собой скрещивание подвидов, необдуманно названных видами». Такая замена
терминов («подвид» вместо «вид») не вызывала особых возражений, если бы она не
влекла за собой резкого смещения содержательных установок. Суть этого смещения в
том, что биологически нетривиальная ситуация (генетическая интеграция общностей,
различающихся всей суммой морфологических, этологических и экологических свойств)

5 По данным этого автора, в зоне гибридизации черных и серых ворон («проблемные виды» Corvus corone и
С. cornix) в Шотландии в потомстве пар, состоящих из фенотипически «чистых» corone, присутствует до
38% фенотипических гибридов, а в потомстве пар «фенотипический гибрид» × «фенотипически чистые»
corone либо cornix до 21% особей имеют «чистый» фенотип corone (см. также Блинов и др., 1993).
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низводится до уровня обыденного случая гибридизации между популяциями ранга под-
видов, находящимися на зачаточных стадиях дивергенции и различающимися лишь от-
дельными второстепенными признаками (например, тоном окраски).

Предлагаемая Э. Майром процедура понижения статуса гибридизирующих попу-
ляций, «необдуманно названных видами», до ранга «подвидов» неудовлетворительна
также и в формально-терминологическом плане. В частности, здесь содержится явный
намек на существование некоего хиатуса между категориями «вид» и «подвид», что
полностью противоречит введенному самим же Э. Майром понятию «пограничные слу-
чаи». Изобилие таких пограничных случаев, которые, по словам этого автора, нельзя
считать исключением (Майр, 1947), автоматически превращает оппозицию «вид или
подвид», в которой эти категории дискретны и противостоят друг другу, в континуум
«вид – пограничные случаи – подвид».

Нетрудно видеть, что уже само по себе признание реальности такого континуума
таит в себе смертельную угрозу для биологической концепции вида. Ради ее спасения
(по принципу привлечения аргументов ad hoc, задним числом – см. рис. 1) и предпри-
нята попытка представить этот континуум в виде дискретного ряда: гибридизация на
уровне до 10% – «виды», в границах 11–95% – «полувиды», при интенсивности свыше
95% – подвиды. Отныне качественная граница между «видом» и «подвидом» (отсут-
ствие – присутствие гибридизации) заменяется количественной. А чтобы придать этой
10%-й границе характер качественной, вводятся новые, дополнительные, аргументы
совершенно спекулятивного характера. Суть их в том, что при концентрации в смешан-
ной популяции не более 10% гибридов они не в состоянии осуществить значимое пере-
мешивание генных пулов родительских форм, которые остаются, таким образом, дос-
таточно автономными биологическими системами.

Вся искусственность подобных построений более чем очевидна. Существенный их
дефект заключается, помимо всего прочего, в недооценке динамичности процессов гиб-
ридизации и в связанной с такой недооценкой односторонности прогноза. Любопытно,
что прогнозируется в подавляющем большинстве случаев восстановление status quo
(дизруптивный отбор в пользу обеих родительских форм, якобы осуществимый через
элиминацию гибридов), т.е. такой ход событий, который запрограммирован логической
структурой биологической концепции, но недоказуем эмпирически. В то же время пря-
мо противоположный ход событий – именно интенсификация гибридизации с преодо-
лением «10%-й границы» и с лавинообразным развитием интрогрессии – практически
не обсуждается в качестве прогнозируемого варианта, хотя именно этот вариант имеет
множество эмпирических подтверждений.

Я имею в виду ситуацию с так называемыми «квазивидами» (Haffer, 1986), то есть
с формами, репродуктивно изолированными в одних зонах перекрывания их ареалов и
полностью утратившими свои границы (по типу «слияния видов») в других. Как станет
ясно из примеров, приводимых ниже, генетическая автономность в такой паре «квази-
видов» есть начальное состояние, а полная утрата ими самостоятельности – конечная
стадия процесса. Вполне понятно, что на промежуточном этапе, при уровне 10%, про-
цесс гибридизации не остановился и не пошел вспять, а развивался по линии интенси-
фикации перемешивания генных пулов.

В итоге всего сказанного приходится признать, что попытки проведения количе-
ственных границ между таксонами могут удовлетворить лишь музейного каталогиза-
тора, но не исследователя процессов микроэволюции. Формальное расчленение кон-
тинуума «подвид – мегаподвид – полувид – вид» на конечное число неких отдельнос-
тей есть прагматически удобная фикция, но не решение сущностных проблем видооб-
разования. Избегание скрещиваний с представителями других общностей, равно как и
степень приспособленности гибридов не могут служить единственным (или даже наи-
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более важным) критерием вида, если мы хотим установить границу между категория-
ми «уже вид» и «ещё не вид».

На это неоднократно указывали великие натуралисты прошлого, отдавшие жизнь
изучению гибридизации. «Нет никакого качественного различия между видами, раса-
ми и разновидностями, – писал в 60-х гг. прошлого века исследователь проблемы вида
у растений Ш. Ноден. – Искать его (различие. – Е.П.) – значит гоняться за химерами.
Все эти три объекта представляют одно и то же, и слова, претендующие на различение
их, указывают лишь на степень различий между сравниваемыми формами» (курсив
мой. – Е.П.). Ту же мысль проводит и Г. Мендель: «Насколько мало удалось провести
резкую границу между видами и разновидностями, настолько же мало удалось доселе и
установить существенное различие между гибридами видов и разновидностей»6.

Приходится признать, что биологическая концепция вида не дала в этом плане ни-
чего принципиально нового. Сконцентрировав внимание на упорядочении описания
биологического разнообразия («упрощение системы») и указав попутно на феномен
«пограничных случаев», она не уделила достаточного внимания процессуальному их
изучению. Вопрос о возможной значимости ретикулярной эволюции за счет интегра-
ции резко различных генофондов не был поставлен всерьез, поскольку сама эта идея
противоречила основному постулату о первостепенной важности «охраны генофонда»
(концепция изолирующих механизмов).

В результате феномен «межвидовой гибридизации» приобретает статус аномалии,
нарушающей ожидания, продиктованные парадигмой биологической концепции вида
(см.: Кун, 1975). Чтобы признать гибридизацию между резко различающимися форма-
ми значимым фактором эволюции, необходимо изменить весь строй понятий (парадиг-
му) биологической концепции вида, к чему в данный момент не готовы ни идеологи-
ческие ее лидеры, ни следующие ее принципам систематики-практики, для которых
признание естественности межвидовой гибридизации означает ломку всех привычных
таксономических конструкций.

Положение могло бы показаться безвыходным, если бы параллельно с биологичес-
кой концепцией вида не существовало иных представлений о виде, по сути дела ничем не
уступающих ей (рис. 2). Общая черта этих воззрений – менее жесткие, чем в биологичес-
кой концепции, и не столь категоричные, критерии вида. Во всяком случае, критерий
репродуктивной изоляции ни в одной из них не имеет решающего значения, что уже само
по себе позволяет избежать множества терминологических трудностей и неувязок, на
которые постоянно натыкается биологическая концепция в вопросе о границах вида.

Имеются в виду системы взглядов, обозначаемые как «филогенетическая», «эво-
люционная» и «зоогеографическая» концепции вида. Сравнительный их анализ дан в
недавнем обзоре Ю. Хаффера (Haffer, 1986). Здесь я лишь коротко суммирую его выво-
ды, особо акцентируя вопрос о месте критерия репродуктивной изоляции в рамках каж-
дой из этих концепций.

Программой направления, развиваемого под флагом «филогенетической концеп-
ции вида», является изучение морфологической дифференциации и динамики простран-
ственных отношений на ранних этапах формообразования. Объектом этих исследований
служат хорошо диагносцируемые популяции, относительно которых можно предпола-
гать, что они в ходе своей истории приобрели собственные уникальные признаки («апо-
морфные признаки» по терминологии кладизма). Каждая популяция с уникальным на-
бором признаков, полученных от своего предка и самостоятельно приобретенных, рас-
сматривается как «филогенетический вид». Критерием его будет, таким образом, фено-
типическая уникальность. Критерий репродуктивной изоляции неприемлем по самой

6 Обе цитаты из работы А.Е. Гайсиновича (1988).
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Рис. 2. Таксономическая структура группы мелких палеарктических сорокопутов p. Lanius с по-
зиций эволюционной (А; 7 видов), биологической (Б; 5 видов) и зоогеографической (ее «эволю-
ционно-морфологический вариант» – В; 1 вид, 5 секторов) концепций вида: а – collurio (1 в
позиции «В»); б – phoenicuroides; в – isabellinus (б + в = 2 в позиции «В»); г – gubernator (5 в
позиции «В»); д – vittatus; e – collurioides (д + е = 4 в позиции «В»); ж – cristatus (3 в позиции
«В»); з – зоны гибридизации (по: Panow, 1983 (А), Vaurie, 1955 (Б), Еск, 1973 (В).
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сути программы, направленной на анализ эволюционных событий «внутри» больших
политипических видов. Иными словами, единицей эволюции здесь считают общности,
соответствующие в целом «подвиду» в понятиях биологической концепции (подробнее
см.: Cracraft, 1983). Перед нами, по существу, морфологическая концепция вида, обога-
щенная динамизмом эволюционного подхода.

К филогенетической концепции вида во многом близка эволюционная концепция.
«Эволюционный вид» рассматривается как филум, имеющий собственную историю и
собственную эволюционную тенденцию. Несколько общий характер этого определения
наводит на мысль, что речь здесь идет о более широкой временной перспективе, неже-
ли при обсуждении истории «филогенетического вида». Это вполне объяснимо, если
учесть, что эволюционная концепция была впервые предложена палеонтологом (Simpson,
1951). Отсюда, вероятно, и не столь настойчивое акцентирование критерия репродук-
тивной изоляции, во многом не совместимого с идеей генеалогической преемственнос-
ти видов во времени (Степанян, 1983). В рамках эволюционной концепции даже широ-
ко гибридизирующие популяции в определенных случаях рассматриваются в качестве
самостоятельных «эволюционных видов». Таковы, в частности, «мегаподвиды» (как их
понимают в биологической концепции), связанные друг с другом узкими гибридными
зонами. Считается, что уникальность каждой такой общности сохраняется вопреки
существующим между ними потоку генов. В качестве «эволюционных видов» рассмат-
риваются также гибридизирующие формы, не имеющие ближайшего общего предка
(т.е. формы, которые, не являются «сестринскими»), вне зависимости от того, насколь-
ко интенсивна гибридизация между ними.

Что касается третьей концепции вида, в известном смысле противостоящей биоло-
гической концепции – именно концепции зоогеографической, то она выступает в не-
скольких близких друг другу модификациях. Ю. Хаффер относит сюда категорию «над-
вида», состоящего нередко из нескольких репродуктивно изолированных аллопатри-
ческих (алловиды) или парапатрических (паравиды) «биологических видов». Другая
модификация идеи зоогеографического вида – это так называемый «круг форм»
(Formenkreis), который может включать в себя наряду с географически викариирующи-
ми (репродуктивно изолированными, либо гибридизирующими) формами также час-
тично симпатричные «биологические виды». Резко дифференцированные морфологи-
чески компоненты такого «круга форм» рассматриваются как «секторы» независимо от
того, гибридизируют ли они в зонах контакта либо сохраняют свою генетическую зам-
кнутость в условиях аллопатрии, парапатрии или частичной симпатрии (см. рис. 2В). В
ее современном варианте идея «круга форм» воплощена в так называемой «эволюци-
онно-морфологической концепции вида», в рамках которой «вид» представляет собой
нечто вроде подрода традиционной систематики. Свою задачу сторонники последнего
направления видят в изучении путей автогенетических преобразований некоего исход-
ного архетипа. Нетрудно видеть, что границы зоогеографического вида оконтуривают-
ся без учета того, будет ли он объединением скрещивающихся или репродуктивно изо-
лированных общностей. Единственным критерием «вида» здесь служит его широкая
симпатрия с другими родственными формами.

Из всего сказанного становится очевидным, что представления о виде как о необра-
тимо замкнутой генетической системе не есть откровение свыше. Это всего лишь одна
из возможных теоретических систем, которой противостоят другие, не требующие в
рамках поставленных ими задач безоговорочного принятия критерия репродуктивной
изоляции. Следует подчеркнуть также, что научную значимость разных концепций вида
имеет смысл сравнивать не в понятиях «правильно-неправильно», а с точки зрения ло-
гической непротиворечивости теоретических установок, научной значимости постав-
ленных задач и меры эффективности подходов, избранных для решения этих задач.
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 Â ðåçóëüòàòå öèðêóëèðîâàíèÿ â íàó÷íîì ñîîáùåñòâå èäåé, ïîðîæäåííûõ ðàçíûìè
êîíöåïòóàëüíûìè ñõåìàìè, ìû ïîñòîÿííî âûíóæäåíû âûáèðàòü ìåæäó òåìè èëè èíû-
ìè «ñòàíäàðòàìè» âèäà. Îáû÷íî ïðè ýòîì ðå÷ü èäåò î «øèðîêîì» è «óçêîì» ïîíèìàíèè
âèäà. Íà îñíîâå ñêàçàííîãî âûøå ýòó ïðîñòóþ îïïîçèöèþ ìîæíî òî÷íåå âûðàçèòü â
âèäå ÷åòûðåõ÷ëåííîé ãðàäàöèè. Íàèáîëåå óçêîå ïîíèìàíèå âèäà ïðèíàäëåæèò
«ôèëîãåíåòè÷åñêîé» êîíöåïöèè, â ðàìêàõ êîòîðîé «íèæíÿÿ ãðàíèöà âèäà» (Haffer, 1986)
ïðîâîäèòñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òî â êà÷åñòâå âèäîâ ðàññìàòðèâàþòñÿ õîðîøî äèôôåðåí-
öèðîâàííûå «ïîäâèäû». «Ýâîëþöèîííàÿ êîíöåïöèÿ» îòêàçûâàåò â âèäîâîì ñòàòóñå «ïîä-
âèäàì», íî âêëþ÷àåò â ÷èñëî âèäîâ «ìåãàïîäâèäû» è «ïîëóâèäû» («òàêñîíîìè÷åñêèå
âèäû»). Â áèîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè ãðàíèöà âèäà ïðîâîäèòñÿ åùå âûøå, ïîñêîëüêó
«ïîëóâèäàì» îòêàçàíî â ñòàòóñå ïîëíîöåííûõ «áèîëîãè÷åñêèõ âèäîâ». È íàêîíåö, ñà-
ìóþ øèðîêóþ òðàêòîâêó âèäà äàåò «çîîãåîãðàôè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ», äîïóñêàþùàÿ îáúå-
äèíåíèå â ïðåäåëàõ âèäà íåñêîëüêèõ ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàííûõ äðóã îò äðóãà «áèî-
ëîãè÷åñêèõ âèäîâ» (ïîäðîáíåå ñì.: Íàffåã, 1986; ðèñ. 3).

12.3. Àíîìàëüíûé õàðàêòåð ïîíÿòèÿ «ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ»
â ðàìêàõ áèîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè âèäà

Êàê ìû ìîãëè óáåäèòüñÿ, ñóùåñòâóåò öåëûé ðÿä ôàêòîðîâ ñîöèàëüíî-ïñèõîëîãè-
÷åñêîãî ïëàíà, ïðåäîïðåäåëÿþùèõ èçâåñòíóþ ïðîèçâîëüíîñòü îêîíòóðèâàíèÿ ãðàíèö
âèäà. Ê èõ ÷èñëó îòíîñÿòñÿ ïîëóèíòóèòèâíîå ñëåäîâàíèå ìîðôîëîãè÷åñêîìó ïîíèìà-
íèþ âèäà, óñëîâíîñòü êîëè÷åñòâåííûõ îöåíîê ýôôåêòèâíîñòè ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿ-
öèè, ìíîãîîáðàçèå «ñòàíäàðòîâ» âèäà è ò.ä. Ïî ñóùåñòâó, èññëåäîâàòåëü ìîæåò ïîâû-
øàòü èëè ïîíèæàòü ðàíã òàêñîíà â ñîîòâåòñòâèè ñî ñâîèìè íàó÷íûìè ïðèñòðàñòèÿìè è
ñî ñâîåé ñóáúåêòèâíîé ïîçèöèåé. Åùå ×. Äàðâèí (1939. Ñ. 303) ïèñàë ïî ýòîìó ïîâîäó,
÷òî ïðè ðàçðåøåíèè âîïðîñà, ñëåäóåò ëè èçâåñòíóþ ôîðìó ïðèçíàòü çà âèä èëè ðàçíî-
âèäíîñòü, åäèíñòâåííûì ðóêîâîäÿùèì íà÷àëîì ÿâëÿåòñÿ ìíåíèå íàòóðàëèñòîâ, îáëà-
äàþùèõ âåðíûì ñóæäåíèåì è áîëüøîé îïûòíîñòüþ.

Ðèñ. 3. Íèæíÿÿ ãðàíèöà âèäà â ðàçíûõ êîíöåïöèÿõ âèäà (îòíîñÿùèåñÿ ê «âèäó» çàøòðèõîâàíî)
(ïî Haffer, 1986, ñ èçìåíåíèÿìè).
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Эта цитата в какой-то мере перекликается с уже знакомым нам высказыванием
Э. Майра о том, что большинство примеров так называемого слияния видов на самом
деле представляет собой скрещивание подвидов, необдуманно названных видами. По
всей видимости, не существует никаких способов проверить справедливость этого ут-
верждения, пока речь идет о таксонах, входящих в обширную категорию «пограничных
случаев» (см. выше). Однако существуют и другие ситуации, когда натуралист при всем
желании не решится отказать широко гибридизирующим формам в статусе «хороших»
биологических видов. Таковы, в частности, случаи гибридизации между формами, от-
вечающими рангу видов по самому жесткому из всех возможных критериев (предлага-
емому «зоогеографической концепцией вида») – именно по возможности их сосуще-
ствования в условиях широкой симпатрии.

Не отрицают реальности такого рода случаев даже наиболее последовательные
приверженцы биологической концепции вида. В самом деле, говоря об ошибочности
истолкования гибридизации между подвидами в качестве «межвидовой» гибридиза-
ции, Э. Майр не утверждает, что такая ошибка имеет место всегда. Он пишет: «в боль-
шинстве случаев». Однако и здесь, и во многих других рассуждениях Э. Майра и его
последователей настойчиво акцентируется мысль о редкости, аномальности и эволю-
ционной бесперспективности межвидовой гибридизации.

Перед нами типичный пример той конфликтной ситуации, которая возникает в на-
уке при появлении фактов, не укладывающихся в систему основополагающих аксиом
данной науки. Признать такие факты нормой, а не каким-то экзотическим исключени-
ем из установленных правил значило бы поставить под сомнение сами эти правила и
покоящуюся на них логику существующих концепций и теорий. Такого рода чужерод-
ные для теории факты, именуемые «аномалиями» (Кун, 1975), естественным образом
встречают открытое или замаскированное противодействие со стороны приверженцев
данной теории. Как пишет Т. Кун (1975. С. 107), эти ученые «…будут изобретать бес-
численные интерпретации и модификации их теорий ad hoc для того, чтобы элимини-
ровать явное противоречие».

Целый ряд положений был выдвинут и биологической концепцией вида ради ус-
транения бросающихся в глаза противоречий между пониманием вида как генетичес-
ки замкнутой системы и неоспоримыми фактами широкой межвидовой гибридиза-
ции. Эти положения можно было бы назвать гипотезами, если бы существовала про-
грамма эмпирического тестирования данных положений. В действительности же все
сводится к единичным попыткам проверки соответствия этих предположений реаль-
ному положению вещей, причем такие попытки начали предприниматься лишь в са-
мые последние годы. Все это заставляет рассматривать тезисы, высказанные для за-
щиты биологической концепции от аномалий «межвидовой гибридизации», как ап-
риорные постулаты.

Ниже я приведу лишь четыре таких постулата, чтобы далее оценить с привлечени-
ем имеющихся фактов меру их соответствия изученным случаям гибридизации птиц в
природе.

1. Гибриды первого поколения от межвидовых скрещиваний в норме обладают по-
ниженной приспособленностью, испытывают затруднения в приобретении полового
партнера и обладают резко пониженной фертильностью либо вообще стерильны.

2. Если гибриды первого поколения все же фертильны, доля их в смешанной попу-
ляции столь мала, что они не способны осуществить сколько-нибудь значимый поток
генов между популяциями родительских форм.

3. Если в данный момент гибридизация имеет заметный размах (концентрация гиб-
ридов разных поколений в пределах 10% от численности смешанной популяции), то
следует ожидать уменьшения интенсивности гибридизации, но не расширения ее.
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7 Предполагают, что полиморфизм у снежного гуся возник в результате гибридизации двух первоначально
самостоятельных видов – голубого белого гуся Chen (Anser) caerulescens (северо-восток Неарктики) и ма-
лого белого гуся С. (A.) hyperboreus (северо-запад Неарктики) (Meise, 1975; Cramp, Simmons, 1980).

4. Причина межвидовой гибридизации (в частном случае – слияния видов) в нару-
шении естественных процессов под воздействием антропогенных факторов.

В задачу последующих разделов не входит полное опровержение всех этих положе-
ний. В относительно скудной, разрозненной литературе по естественной гибридизации
птиц (и в несколько более полной – по их гибридизации в неволе) можно найти отдель-
ные подтверждения справедливости перечисленных тезисов. Однако имеется также не-
мало фактов, в той или иной степени противоречащих сформулированным постулатам.
Полный обзор этих материалов приводится в другой работе (Панов, 1989). Здесь я огра-
ничусь немногими примерами, ставящими под сомнение универсальность и всеобщ-
ность основополагающих положений биологической концепции вида.

12.4. Жизнеспособность и степень фертильности гибридов

Многочисленные эксперименты по межвидовой гибридизации птиц в неволе дают
подтверждение жизнеспособности гибридов, которые в ряде случаев фертильны (Gray,
1958). В частности, среди гусеобразных (Anserilormes) известно 78 вариантов скре-
щиваний вид х вид, дающих плодовитое потомство, и среди них 11 межродовых и 8
межтрибальных (например, кряква Anas platyrhynchos × Somateria mollissima). В неволе
получены также 5 вариантов тройных гибридов, в одном случае с участием 2 видов из
одной трибы (Netta rufina, Netta preposae) и одного (Anas platyrhynchos) из другой (Scherer,
Hilsberg, 1982). Скрещивания кряквы A. platyrhynchos и шилохвости A. acuta дали гиб-
ридов второго-четвертого поколений (Sharpe, Johnsgard, 1966).

Показанная в такого рода экспериментах потенциальная возможность межвидовых
скрещиваний нередко реализуется и в природе. Помимо весьма многочисленных эпи-
зодов так называемой «случайной гибридизации» имеет место также вполне регуляр-
ное скрещивание между симпатрическими видами. Например, среди гусеобразных в
гибридизацию вступают относящиеся к разным родам канадская казарка Branta
canadensis hutchinsii и белый гусь Chen с. caerulescens. К настоящему времени известно
не менее 45 гибридов. В зимующих стаях канадской казарки они составляют 0.02–0.03%.
К сожалению, взаимоотношения этих видов в период гнездования специально не ис-
следовались. Тем не менее есть сведения о двух случаях успешного гнездования сам-
цов-гибридов в парах с самками канадской казарки (Prevett, MacInnes, 1972).

Гораздо более массовый характер принимает гибридизация между семисимпатри-
ческими белым гусем Chen с. caerulescens и гусем Росса С. rossi в смешанных колониях
этих двух видов. К 1979 г. было описано 160 гибридов. Они плодовиты при скрещивании
друг с другом и при возвратных скрещиваниях (по крайней мере, с гусем Росса). Меха-
низм определения пола у гибридов не нарушен, соотношение в численности самцов и
самок у них не отклоняется от нормы. Гибридизация, судя по всему, носит интрогрес-
сивный характер и продолжает углубляться, ставя под угрозу существование гуся Рос-
са (менее многочисленного) как уникальной генетической системы. Этот вид первона-
чально мономорфен – в отличие от белого гуся, имеющего два варианта окраски (бе-
лую и «голубую»)7 . В конце 1970-х гг. все чаще стали встречаться «голубые» гуси Рос-
са. Предполагается, что это особи гибридного происхождения, несущие фактор «голу-
бой» окраски, полученной от белого гуся (Trauger et al., 1971; McLandress, McLandress,
1979). Перед нами пример так называемого «гибридогенного полиморфизма» (Панов,
1989), становление которого может быть косвенным свидетельством достаточно интен-
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сивного потока генов между родительскими формами. В таком аспекте этот случай осо-
бенно интересен, поскольку показывает возможность двухступенчатого «горизон-
тального переноса генов» у птиц в результате гибридизации: сначала от голубого к ма-
лому белому гусю (см. сноску), а затем от последнего – к гусю Росса.

Если говорить о потенциях гибридов в качестве агентов горизонтального переноса
генов от одной формы к другой (о процессах интрогрессии), то здесь особенно инте-
ресны такие формы, которые, будучи в той или иной мере симпатричными, склонны
сохранять свою автономность в силу существования достаточно эффективных преко-
пуляционных барьеров изоляции. Такие формы, весьма ограниченно гибридизирую-
щие друг с другом, даже в системе понятий биологической концепции обладают стату-
сом «видов». При этом выясняется, что гибриды между ними вполне жизнеспособны и
плодовиты, так что увеличение их концентрации (по тем или иным причинам, см. ниже)
поведет к интрогрессии и/или к слиянию видов.

Примером такой ситуации могут служить два вида поморников (южный Catharacta
maccormicki и бурый С. lonnbergi), симпатричные в области перекрывания их ареалов на
тихоокеанском побережье Антарктики. Они различаются по окрасочным и размерным
признакам (включая сюда пропорции конечностей и клюва), деталями демонстративного
поведения, особенностями социальной организации и биологией питания. Количество
смешанных пар в 4–10 раз меньше, чем можно было ожидать в случае отсутствия ассор-
тативного скрещивания. Из находившихся под наблюдением 28 птенцов-гибридов F

1
 лишь

один погиб, а 27 благополучно покинули гнезда. Последующая их выживаемость, по дан-
ным возвратов окольцованных особей, составляет 6%, при 3% для одного из родительс-
ких видов и 2% – для другого. Один из гибридов F

1
 в возрасте 8 лет гнездился в паре с С.

maccormicki и вырастил двух жизнеспособных молодых (Parmelee, 1988).
Успешное размножение гибридов между семисимпатрическими и симпатрическими

видами документировано во многих случаях – у представителей 6 отрядов (Gruiformes,
Galliformes, Falconiiormes, Charadriiformes, Columbiformes, Passeriformes) и 14 семейств
(Gruidae, Phasianidae, Tetraonidae, Falconidae, Laridae, Sternidae, Alcidae, Columbidae, Paridae,
Turdidae, Laniidae, Parulidae, Ploceidae, Fringillidae) (Панов, 1989). Есть данные о много-
кратном размножении одной и той же гибридной особи (например, среди гибридов тон-
коклювой Uria aalge и толстоклювой U. lomvia кайр и, вероятно, речной Sterna hirundo и
розовой S. dougallii крачек – см.: Hays, 1975; Birkhead et al., 1986). Самец-гибрид между
американскими золотокрылой и синекрылой червеедками (Vermivora chrysoptera, V. pinus,
Раrulidae) участвовал в размножении на протяжении 6 лет (Short, 1969).

Особо следует рассмотреть вопрос о репродуктивных потенциях гибридов между
парапатрическими формами, гибридизирующими вдоль фронтов противостояния, со-
прикосновения или слабого перекрывания их ареалов. В биологической концепции им,
как правило, отказывают в статусе полноценных видов, относя эти формы к категории
«пограничных случаев» (см. раздел 2). Обычно такого рода формы рассматривают в
качестве «мегаподвидов» или «полувидов». При этом принято говорить о том, что ме-
гаподвиды «почти достигают статуса видов» (Аmаdon, Short, 1976), а полувиды можно
трактовать как «таксономические виды». Один из аргументов, привлекаемых в подтвер-
ждение этих трактовок, состоит в том, что степень морфобиологической дивергенции
гибридизирующих форм в подобных случаях настолько значительна, что эффективная
интеграция их генофондов неосуществима, т.е. гибриды должны обладать пониженной
жизнеспособностью и плодовитостью. Этим в свою очередь объясняют узость гибрид-
ных зон на стыках ареалов мегаподвидов либо полувидов, считая, что она обусловлена
«отбором против гибридов», их избирательной элиминацией.

Справедливость подобной позиции становится предметом эмпирического анализа
лишь в самые последние годы. В. Мур и В. Кениг (Moore, Koenig, 1986) исследовали
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8 Ñëåäóåò ïîìíèòü îá óñëîâíîñòè ýòîãî ïîäðàçäåëåíèÿ ãèáðèäèçàöèè íà «îãðàíè÷åííóþ» è «ïðîñòðàíñòâåííî
ëîêàëèçîâàííóþ», ïîñêîëüêó âîçìîæíû ñëó÷àè îãðàíè÷åííîé ãèáðèäèçàöèè â óçêîëîêàëèçîâàííîé îáëàñòè.

ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ â ðàçíûõ âàðèàíòàõ ñêðåùèâàíèé íà òðàíñåêòå, ïåðåñåêàþùåì
àðåàëû äâóõ ôîðì àìåðèêàíñêèõ äÿòëîâ ðîäà Colaptes (auratus è cafer) è íàõîäÿùóþñÿ
ìåæäó íèìè ãèáðèäíóþ çîíó. Îêàçàëîñü, ÷òî â öåíòðå ýòîé çîíû, ãäå äî 95% îñîáåé
èìåþò ïðèçíàêè ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, ïëîäîâèòîñòü íå îòëè÷àåòñÿ îò òîé, êîòî-
ðàÿ èìååò ìåñòî â àðåàëàõ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì. Íàáëþäàåòñÿ ëèøü ñëàáàÿ òåíäåíöèÿ ê
ñíèæåíèþ ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà â ïàðàõ òèïà «ãèáðèä x ãèáðèä». Â öåëîì ðå÷ü ìî-
æåò èäòè î «âûñîêîì ðåïðîäóêòèâíîì óñïåõå ãèáðèäîâ» (Moore, 1987). Îòñþäà íàïðà-
øèâàåòñÿ íåñêîëüêî âàæíûõ ñëåäñòâèé, îäíî èç êîòîðûõ – ðåàëüíàÿ âîçìîæíîñòü ýô-
ôåêòèâíîãî îáúåäèíåíèÿ ãåíîôîíäîâ (ïî ñóùåñòâó ñèíãåíåçà) â ñëó÷àå ãèáðèäèçàöèè
ìåãàïîäâèäîâ, «ïî÷òè äîñòèãøèõ ñòàòóñà âèäîâ».

Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà â çîíå ïåðå-
êðûâàíèÿ àðåàëîâ è ãèáðèäèçàöèè äâóõ âèäîâ ÷àåê – ñåðîêðûëîé Larus glaucescens è
çàïàäíîé L. occidentalis, ãíåçäÿùèõñÿ ñîâìåñòíûìè êîëîíèÿìè íà ñåâåðî-çàïàäå ÑØÀ
(Hoffman et al., 1978). Äî ìîìåíòà îáíàðóæåíèÿ ãèáðèäèçàöèè ýòè ÷àéêè ðàññìàòðèâà-
ëèñü â êà÷åñòâå «õîðîøèõ âèäîâ»: îíè âïîëíå äèôôåðåíöèðîâàíû ìîðôîëîãè÷åñêè è
òÿãîòåþò ê ðàçíûì ìåñòîîáèòàíèÿì. Â çîíå êîíòàêòà, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, ñîõðàíÿåòñÿ
òåíäåíöèÿ ê àññîðòàòèâíîìó ñêðåùèâàíèþ, íî ïðè ýòîì äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêèõ ãèáðè-
äîâ8  êîëåáëåòñÿ â ðàçíûõ êîëîíèÿõ îò 29.4 äî 63.3% (ðèñ. 4). Ïîêàçàòåëè ïëîäîâèòîñòè
â ðàçíûõ âàðèàíòàõ ñêðåùèâàíèé îñòàþòñÿ ïðèìåðíî îäèíàêîâûìè ñ òåíäåíöèåé ê óâå-
ëè÷åíèþ ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà ïàð, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ ãèáðèäíûõ îñîáåé. Âñå ýòî
äàëî ïîâîä ê ïðåäëîæåíèþ (Ratti, 1984) îáúåäèíèòü L. glaucescens è L. occidentalis â

Ðèñ. 4. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ãíåçäîâûõ êîëîíèé â çîíå ãèáðèäèçàöèè ñåðîêðûëîé Larus
glaucescens è çàïàäíîé L. occidentalis ÷àåê íà ñåâåðî-çàïàäå ÑØÀ (À) è ÷àñòîòû ðàñïðåäåëåíèÿ
ýêçåìïëÿðîâ ñ ðàçíûìè çíà÷åíèÿìè ãèáðèäíîãî èíäåêñà â çîíå ãèáðèäèçàöèè è çà åå ïðåäåëàìè
(Á): à – ôåíîòèïû glaucescens (íà ãèñòîãðàììå – çíà÷åíèÿ ãèáðèäíîãî èíäåêñà â Áðèòàíñêîé
Êîëóìáèè, Êàíàäà); á – ôåíîòèïû occidentalis (íà ãèñòîãðàììå – çíà÷åíèÿ ãèáðèäíîãî èíäåêñà â
Êàëèôîðíèè, ÑØÀ); â – ãèáðèäíûå ôåíîòèïû (íà ãèñòîãðàììå – çíà÷åíèÿ ãèáðèäíîãî èíäåêñà â
êîëîíèè, ïîêàçàííîé ñòðåëêîé) (ïî Hoffman et al., 1978, ñ èçìåíåíèÿìè).
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один вид, что вряд ли приемлемо, ибо в таком случае в состав этого вида следовало бы
включить почти все виды палеарктических «крупных белоголовых чаек» (L. argentatus,
L. glaucoides, L. thayeri, L. hyperboreus, L. schistisagus), связанные друг с другом потока-
ми генов (Панов, 1989).

Не обнаружено снижения репродуктивного потенциала и в зоне гибридизации двух
видов каменок (плешанки Oenanthe pleschanka и испанской О. hispanica), различаю-
щихся не только по окраске, но также деталями формулы крыла, способами социальной
организации и демонстративным поведением, в частности, особенностями песен (Па-
нов, 1989). На этом примере удается реконструировать все стадии перерастания конти-
нуально изменчивой гибридной популяции в дискретно-полиморфную (с преобладани-
ем особей одного из родительских фенотипов и с небольшой примесью фенотипов с
признаками другого родительского вида).

12.5. Влияние ограниченной и (или) пространственно
локализованной гибридизации на популяции родительских форм

Рассматривая влияние гибридизации на генетическую конституцию популяций ро-
дительских форм, имеет смысл разграничить два круга явлений. Под ограниченной гиб-
ридизацией я буду понимать здесь гибридизацию в зонах симпатрии родительских форм,
оцениваемую по доле фенотипических гибридов в границах до (максимально) 10%.
Пространственно локализованной я буду называть гибридизацию, имеющую самый раз-
личный размах (вплоть до полного исчезновения «чистых» родительских фенотипов) и
локализованную при этом в узкой зоне вторичного контакта, несопоставимо малой по
площади с ареалами родительских форм9.

Принято считать, что в обоих случаях гибридизация не способна сколько-нибудь за-
метно повлиять на генофонды родительских форм (см. раздел 3, постулат 2) из-за пони-
женной жизнеспособности и (или) репродуктивной бесперспективности гибридов. До
недавнего времени эти утверждения имели чисто декларативный характер, но сегодня
мы располагаем некоторыми данными (пока, к сожалению, весьма немногочисленными),
которые позволяют усомниться в универсальности рассматриваемого тезиса.

Если говорить об ограниченной «симпатрической» гибридизации, то здесь показа-
телен уже упоминавшийся нами случай обмена генетическими материалами между гу-
сями Chen с. саеrиlescens и С. rossi. В смешанных колониях этих гусей ежегодно произ-
водится на свет около 1.5 тыс. гибридов, что составляет около 0.15% от общей числен-
ности смешанной популяции (порядка 1 млн. особей, из которых лишь 3–4% приходят-
ся на С. rossi) и около 4.5% от численности последнего вида (Trauger et al., 1971). При
этом идет достаточно интенсивный процесс «встраивания» генов белого гуся в геном
гуся Росса. По мнению авторов, производивших подсчет, речь может идти даже о по-
глотительной гибридизации, угрожающей генетической уникальности относительно не-
многочисленного гуся Росса.

Два вида североамериканских дятлов (мексиканский Picoides scalaris и Наттела P.
nuttallii) ограниченно гибридизируют в узкой зоне перекрывания их ареалов площадью
160 × 40 км. К началу 70-х гг. было известно 44 гибрида (из них 8 предположительно F

1
,

прочие, возможно, потомки баккроссов и других вариантов скрещиваний). При этом, как
полагает Л. Шорт (Short, 1971), даже столь ограниченная гибридизация оказывает замет-
ное влияние на фенотипические характеристики популяций, находящихся за пределами
зоны вторичного контакта. Влиянию гибридизации этот автор приписывает 10–30% из-
менчивости в аллопатрических популяциях мексиканского дятла и дятла Наттела.

Весьма показателен детально изученный случай гибридизации между средним
Geospiza fortis и малым G. fuliginosa земляными вьюрками на о. Большой Дафне в Гала-
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пагосском архипелаге. Эти виды симпатричны на многих Галапагосских островах, но
на о. Б. Дафне регулярно гнездится только G. fortis, а особи G. fuliginosa систематичес-
ки эмигрируют сюда с соседнего острова Санта-Крус. Здесь последние изредка гнез-
дятся конспецифическими парами (6 случаев), но чаще – в парах с местными G. fortis
(21 случай). Кроме того, зарегистрировано гнездование 5 пар с участием гибридов F

x

(как самцов, так и самок). Хотя успех размножения при возвратных скрещиваниях ниже
(30.0–36.4%), чем у чистых пар эмигрантов (51.7%) и у смешанных пар fortis x fuliginosa
(до 51.2%), процессы интрогрессии достаточно интенсивны, чтобы оказать заметное
влияние на фенотип популяции G. fortis, населяющей о. Б. Дафне. Эта популяция, в
отличие от популяций данного вида с других островов, явно уклоняется в сторону G.
fuliginosa. Компьютерные имитации показали, что для такого сдвига достаточно 10%-
ой гибридизации на протяжении 7 поколений (20–35 лет), либо 1%-ой гибридизации за
70 поколений (Boag, Grant, 1984; Grant, 1986).

Разумеется, столь динамичное развитие процессов интрогрессии во многом обяза-
но малому размеру популяции G. fortis, населяющей крошечный островок Б. Дафне (в
разные годы от 200 до 1400 особей – Boag, Grant, 1984). В этом отношении ситуация
резко отличается как от рассмотренных в начале этого раздела случаев «ограниченной
симпатрической» гибридизации, так и от ситуаций, складывающихся в парапатричес-
ких гибридных зонах («пространственно локализованная» гибридизация).

Классическим примером такой гибридной зоны является область массовой гибри-
дизации американских дятлов рода Colaptes (формы auratus и cafer – см. раздел 4).
Ареалы этих форм занимают почти весь североамериканский материк (рис. 5).

Уже упоминалось о том, что в центральной полосе гибридной зоны фенотипичес-
кие гибриды составляют до 95% популяции, а по существу, вероятно, все 100% особей
имеют гибридное происхождение. Промежуточные (гибридные) фенотипы вполне обыч-
ны также и за пределами собственно гибридной зоны – в полосе так называемой «явной

Рис. 5. Зоны контакта и гибридизации американских дятлов р. Соlaptes: а – ареал формы auratus;
б – ареал формы cafer; в – ареал формы chrysoides; г – центр гибридной зоны; д – полоса явной
интрогрессии; е – скопления гибридов cafer х chrysoides (no: Short, 1972)
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интрогрессии» (Meise, 1975), простирающейся на 80–160 км в глубь ареала auratus и на
250–1300 км в ареал cafer. Присутствие «чуждых» генов прослеживается на всем ог-
ромном пространстве ареалов обеих форм – до побережий Тихого и Атлантического
океанов. Интересно, что признаки формы auratus выявляются даже у третьей формы
(chrysoides), не контактирующей с auratus, но связанной потоками генов с формой cafer.
Здесь мы вновь сталкиваемся со случаем своеобразной «двухступенчатой» гибридиза-
ции: (auratus × cafer) × chrysoides, несколько напоминающей ситуацию с белыми гуся-
ми и гусем Росса (см. раздел 4). Приблизительное представление о временных масшта-
бах процессов интрогрессии в группе auratus – cafer – chrysoides дает гипотетический
возраст становления гибридной зоны между первыми двумя формами, оцениваемый в
7.5–13 тыс. лет (Short, 1965, 1972; полный обзор источников см.: Панов, 1989). Хотя
согласно устоявшемуся мнению эта гибридная зона остается стабильной, есть свиде-
тельства продолжающегося ее расширения в Канаде (McGillivray, Biermann, 1987).

Аналогичная картина влияния узкой гибридной зоны на находящиеся за ее преде-
лами популяции родительских форм описана для случая парапатрической гибридиза-
ции двух «проблемных видов» американских славок (Parulidae): миртового певуна
Dendroica coronata и славки Одюбона D. auduboni. Предполагают, что 18–29% измен-
чивости в аллопатрических популяциях этих форм определяется притоком чуждых ге-
нов из гибридной зоны (Hubbard, 1969).

12.6. Реально ли ожидать «совершенствования»
изолирующих механизмов в условиях начавшейся гибридизации?

Согласно третьему постулату, призванному в рамках биологической концепции вида
оправдать логический парадокс «межвидовой гибридизации», такая гибридизация есть
временное нарушение изолирующих барьеров. На следующей стадии гибриды, как по-
лагают, избирательно элиминируются отбором, что должно привести к выработке изо-
лирующих механизмов гораздо более эффективных, чем они были вначале.

Вместе с тем изучение реальных ситуаций показывает, что возможен совершенно
иной сценарий развития событий. Замечательный пример быстрого углубления гибри-
дизации, приведшего к локальному и, вероятно, необратимому слиянию видов, дают
хронологически документированные взаимоотношения серебристой чайки Larus
argentatus и бургомистра L. hyperboreus в Исландии (Ingolfsson, 1970, 1987). Начало
вселения первого вида на этот остров, в ареал L. hyperboreus, датируется 1927–1928 гг.
Несмотря на резкие различия между этими видами в этологических характеристиках (в
особенности в вокализации – Goente, 1982), уже менее чем через 40 лет, в 1964–1966 гг.
фенотипические гибриды составляли в смешанных колониях этих видов от 77 до 97%.
Данные, полученные на протяжении последующих 20 лет, свидетельствуют о том, что
ситуация здесь практически не изменилась10.

Можно полагать, что столь быстрое исчезновение границ между видами объясня-
ется в данном случае относительно замкнутым характером этой островной популяции
чаек (о роли пространственной изоляции гибридных популяций в перерастании их в
так называемые «скопления гибридов» см. ниже). Так или иначе, здесь мы видим как

10 Согласно предварительным данным, величина кладки достоверно не различается при разных типах скре-
щиваний (как, вероятно, и размер выводка в момент вылупления). На основе данных по выживаемости
птенцов в первые 1–4 недели сделано предположение о пониженном успехе птиц с фенотипом «argentatus»
(гибридный индекс 6) и о повышенном – у особей с фенотипом «hyperboreus» (гибридный индекс 0). Нет
указаний на снижение плодовитости и репродуктивного потенциала особей с промежуточными («гибрид-
ными») фенотипами. Средняя величина кладки у самок-«гибридов» (гибридные индексы 3–4) равна 2.8 (n
= 10), у самок в парах с самцами тех же фенотипов – 2.7 (n = 17). Средняя величина выводка в первые дни
после вылупления птенцов соответственно 2.2 (n = 10) и 2.0 (n = 17) (Ingolfsson, 1987).
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Рис. 6. Механизмы интрогрессии при гибридизации кряквы Anas platyrhynchos и американской
черной утки A. rubripes в Северной Америке. На врезке  генетические дистанции (по Нею) для
популяций из разных регионов (К – Калифорния, С – Саскачеван, О – Онтарио, М – Мэн, Н –
Ньюфаундленд; а – фенотип rubripes; б – фенотип platyrhynchos; в – гибрид F

1
; г – гибрид F

1
 x

platyrhynchos (многие из них имеют фенотип кряквы); д – пути миграций на зимовки и на места
гнездования. Объяснения а тексте (по Ankney et al., 1986, с изменениями)

бы конечное состояние процессов, начальные стадии которых можно наблюдать в дру-
гих зонах симпатрии, не изолированных пространственно от основного массива роди-
тельских популяций. Единичные случаи гибридизации между L. argentatus и L.
hyperboreus отмечены по всей области совместного обитания этих видов в северной
Евразии (Ingolfsson, 1970; Кречмар, личное сообщение). Следующая стадия углубле-
ния гибридизации иллюстрируется ситуацией на севере Аляски, где фенотипические
гибриды L. argentatus smithsonianus × L. hyperboreus составляют уже значимую часть
смешанной популяции (4.4%, Spear, 1987). В Исландии эти процессы развития гибри-
дизации достигают завершающей стадии «слияния видов».

Среди других ситуаций того же характера можно упомянуть о географической из-
менчивости размаха гибридизации двух видов гигантских буревестников (Macronectes
halli, M. giganteus; Procellariiformes, Procellariidae) в Субантарктике. На островах Ма-
куори и Марион эти виды, по существу, репродуктивно изолированы, хотя относитель-
ная малочисленность первого из них, казалось бы, благоприятствует межвидовой гиб-
ридизации. На о. Южная Георгия гибриды составляют уже 1.5%, тогда как на Фолклен-
дских (Мальвинских) о-вах имеет место ситуация слияния видов (Burger, 1978; Johnstone,
1978; Cramp, Simmons, 1980; Hunter, 1987).

Пример с гибридизацией серебристой чайки и бургомистра в Исландии указывает
на возможность очень быстрого перемешивания генофондов. Ярким примером тому
может служить развитие гибридизации между кряквой Anas platyrhynchos и черной ут-
кой A. rubripes в Северной Америке (рис. 6).

До конца XIX в. они были аллопатричны, но с 1900 г. началось быстрое расселение
кряквы в ареал второй формы. Уже в 1964 г. кряква составляла в новых для нее районах
восточных штатов 47% смешанной популяции. С 1964 г. до начала 80-х гг. доля гибри-
дов в зоне симпатрии возросла с 2 до 55% (Панов,1989).

В силу того, что у уток пары формируются на зимовках (Brodsky, Weatherhead, 1984),
процессы интрогрессии охватывают не только зону симпатрии, но и те популяции, ко-
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торые находятся далеко за ее пределами. На рис. 6 показано, каким образом гены из
чистой популяции A. rubripes в Ньюфаундленде всего за 5 лет могут оказаться включен-
ными в генофонд популяции A. platyrhynchos, населяющей Калифорнию. Самец перво-
го вида формирует пару с самкой своего вида и летит вслед за ней гнездиться в Онта-
рио. Их дочь на зимовках находит партнера-самца A. platyrhynchos. Самка-гибрид из
потомства этой пары гнездится с селезнем кряквы, и т.д. В результате процессов инт-
рогрессии генетические дистанции между популяциями разных форм оказываются
меньшими, чем между популяциями одной и той же формы (Ankney et al., 1986).

Обнаруженное в ряде случаев отсутствие (частичное или полное) ассортативности
скрещиваний в зонах гибридизации, равно как и достаточно высокие репродуктивные
потенции гибридов делают маловероятным сценарий вторичного совершенствования
изолирующих механизмов (Short, 1969b; Meise, 1975; Moore, 1987). Высокая скорость
обмена генами между репродуктивными демами у птиц (в частности, в гибридных зо-
нах – Grudzien et al., 198711; Ingolfsson, 1987) теоретически должна способствовать раз-
растанию первоначальных очагов гибридизации. Косвенным, но весьма правдоподоб-
ным свидетельством неизбежности углубления гибридизации при достижении некото-
рой пороговой концентрации гибридов служит, на мой взгляд, существование катего-
рии так называемых «квазивидов» (формы, репродуктивно изолированные в одних рай-
онах совместного обитания и утрачивающие свои границы в других). Число «квази-
видов» неуклонно растет по мере расширения наших знаний (Панов, 1989). Разумеет-
ся, процесс поступательного углубления гибридизации возможен лишь при отсутствии
эффективных барьеров посткопуляционной изоляции, ибо именно они, а не прекопуля-
ционные барьеры являются, как мы полагаем, критическим звеном репродуктивной изо-
ляции у птиц. Стойкость посткопуляционных барьеров возможна лишь при существен-
ном уровне генетической дифференциации, что, по всей видимости, не является прави-
лом для близких видов птиц (см. раздел 10). Отсюда и достаточно высокая распростра-
ненность у птиц ситуаций, обозначаемых как «слияние видов».

12.7. Являются ли антропогенные факторы
необходимой предпосылкой межвидовой гибридизации?

На этот вопрос, вероятно, следует ответить отрицательно, имея в виду довольно
многочисленные случаи межвидовой гибридизации в Субантарктике и Антарктике, где
сколько-нибудь существенное изменение человеком природных ландшафтов практи-
чески исключено. Речь идет об уже упоминавшейся гибридизации между поморниками
Catharacta maccormicki и С. lonnbergi и между гигантскими буревестниками Macronectes
halli и М. giganteus. Можно назвать и ряд других подобных ситуаций (Devillers, 1978;
Devillers, Terschuren, 1978; Сох, 1980; Jouventin, Viot, 1985).

Особо стоит остановиться на случае своеобразной «множественной» гибридиза-
ции у китовых птичек рода Pachyptila (Ргоcellariidae), описанном Дж. Коксом (Сох, 1980).
Распространенная циркумполярно голубиная китовая птичка Pachyptila desolata и оби-
тающая на Фолклендских (Мальвинских) о-вах и на архипелагах Крозье и Кергелен
тонкоклювая китовая птичка P. belcheri симпатричны в последних двух регионах. С о.
Кергелен ранее имелись сведения о полиморфизме первого вида. По мнению Дж. Кок-
са, здесь (и только здесь) имеет место широкая гибридизация между названными вида-
ми, причем «тонкоклювая морфа» desolata есть не что иное, как особи гибридного про-
исхождения. На о-вах Крозье desolata широко гибридизирует с третьим видом – широ-

11 По данным этих авторов, скорость обмена между репродуктивными демами в зоне гибридизации дятлов
Colaptes auratus × cafer составляют 1.9–4.4 особи на генерацию.



186 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

êîêëþâîé êèòîâîé ïòè÷êîé P. vittata,, ðàñïðîñòðàíåííîé öèðêóìïîëÿðíî â Ñóáàíòàðê-
òèêå. Çäåñü ñôîðìèðîâàëàñü ãèáðèäîãåííàÿ ôîðìà (Ð.) salvini, êîòîðàÿ â ñâîþ î÷åðåäü,
ïî-âèäèìîìó, ãèáðèäèçèðóåò ñ P. belcheri íà î. Èëü-äåëü-Åñò. Â ðåçóëüòàòå âñåãî ýòîãî
íà þãå Èíäèéñêîãî îêåàíà îáðàçîâàëñÿ ãèáðèäîãåííûé êîìïëåêñ ñ âåñüìà øèðîêîé
èçìåí÷èâîñòüþ, çàòðàãèâàþùåé â îñíîâíîì ôîðìó è ðàçìåðû êëþâà (ðèñ. 7).

Â ýòîì è âî ìíîãèõ äðóãèõ ñëó÷àÿõ ãèáðèäèçàöèÿ èìååò ìåñòî â ðåçóëüòàòå ðàññåëå-
íèÿ âèäîâ â àðåàëû ðîäñòâåííûõ èì ôîðì, ïðè÷åì ïðîöåññ ýòîò îáû÷íî òðóäíî ñâÿçàòü
ñ äåéñòâèåì àíòðîïîãåííûõ ôàêòîðîâ. Îäèí èç ìàãèñòðàëüíûõ ïóòåé ðàññåëåíèÿ âèäîâ
ïðîõîäèò, â ÷àñòíîñòè, îò þãî-âîñòî÷íîé îêîíå÷íîñòè Àçèè (ï-îâ Ìàëàêêà) ÷åðåç Çîíä-
ñêèå î-âà è Íîâóþ Ãâèíåþ ê Àâñòðàëèè è Íîâîé Çåëàíäèè. Â ýòîì ðåãèîíå îïèñàíî
ìíîãî çîí âòîðè÷íîãî êîíòàêòà è ãèáðèäèçàöèè. Òîëüêî â èñòîðè÷åñêîå âðåìÿ çäåñü
äîêóìåíòèðîâàíî ðàñøèðåíèå àðåàëîâ íåñêîëüêèõ ôîðì, âñòóïèâøèõ â èíòåíñèâíóþ
ãèáðèäèçàöèþ ñ ðîäñòâåííûìè èì àâòîõòîííûìè âèäàìè (Braithwaite, ven Tets, 1975;
Archibald, 1981; Pierce, 1984). Â ÷àñòíîñòè, êàê óêàçûâàåò Ï. Äæîíñãàðä (Johnsgard, 1983),
æóðàâëü ñàðóñ Grus antigone íà÷àë âñåëÿòüñÿ èç Íîâîé Ãâèíåè â Àâñòðàëèþ ñ 1964 ã., à
óæå ê íà÷àëó 80-õ ãã. ãèáðèäèçàöèÿ åãî ñ àâñòðàëèéñêèì æóðàâëåì G. rubicundus ñîç-
äàëà ðåàëüíóþ óãðîçó ãåíåòè÷åñêîé ÷èñòîòå ïîñëåäíåãî âèäà.

Èçìåíåíèÿ ëàíäøàôòîâ ÷åëîâåêîì, ñòðîãî ãîâîðÿ, íå ñîçäàþò ïðèíöèïèàëüíî íî-
âûõ ïðåäïîñûëîê ãèáðèäèçàöèè. Àíòðîïîãåííûå âîçäåéñòâèÿ ëèøü ñóùåñòâåííî óñêî-
ðÿþò ñóêöåññèè ëàíäøàôòîâ è òàêèì îáðàçîì ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü åñòåñòâåííîìó ïðî-
öåññó ðàññåëåíèÿ âèäîâ ñî âñåìè âûòåêàþùèìè îòñþäà ïîñëåäñòâèÿìè. Îäèí èç õîðî-

Ðèñ. 7. Èçìåí÷èâîñòü âåëè÷èíû è ôîðìû êëþâîâ âíóòðè êîìïëåêñà êèòîâûõ ïòè÷åê Pachyptila
(Procellariiformes). Ïî îñè àáñöèññ – âûñîòà êëþâà, ïî îñè îðäèíàò – øèðèíà êëþâà. Ðàçìàõ
èçìåí÷èâîñòè: à – belcheri, á – desolata, â – ãèáðèäû belcheri  desolata ñ î. Êåðãåëåí, ã – ïòèöû ñ
òîãî æå îñòðîâà, îïðåäåëÿåìûå êàê òèïè÷íûå desolata, ä – salvini (desolatay õ vittata), å – vittata
(ïî Ñîõ, J980; Slater, 1970).
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øî äîêóìåíòèðîâàííûõ ñëó÷àåâ òàêîãî ðîäà ðàñêðûâàåò èñòîðèþ âçàèìîîòíîøåíèé äâóõ
âèäîâ àìåðèêàíñêèõ ÷åðâååäîê – çîëîòîêðûëîé Vermivora chrysoptem ñ ñèíåêðûëîé V.
pinus (àìåðèêàíñêèå ñëàâêè Parulidae). Corëàñíî ìàòåðèàëàì, îáîáùåííûì â ðàáîòå Ô.
Ãèëëà (Gill, 1980), äî ñåðåäèíû ïðîøëîãî âåêà àðåàëû ýòèõ âèäîâ ïî÷òè íå ïåðåêðûâàëèñü
(ðèñ. 8), íî íà ðóáåæå XIX è XX âåêîâ íà÷àëîñü áûñòðîå ðàññåëåíèå V. pinus â àðåàë V.
chrysoptera.

Ýòî áûë ïåðèîä ñòàíîâëåíèÿ êðóïíûõ çåìëåäåëü÷åñêèõ õîçÿéñòâ è ðàçîðåíèÿ ìåë-
êèõ ôåðìåðîâ. Áðîøåííûå ðàçîðèâøèìèñÿ ôåðìåðàìè ïîëÿ íà÷àëè çàðàñòàòü, ÷òî áëà-
ãîïðèÿòñòâîâàëî ðàññåëåíèþ áîëåå ëåñîëþáèâîé V. pinus. Óâåëè÷åíèå îáëàñòè ïåðå-
êðûâàíèÿ àðåàëîâ ñîïðîâîæäàëîñü ãèáðèäèçàöèåé, êîòîðàÿ, îäíàêî, íèêîãäà íå áûëà

Ðèñ. 8. Äèíàìèêà âçàèìîîòíîøåíèé äâóõ âèäîâ ÷åðâååäîê (Passeriiormes, Vermivora). A – óâåëè-
÷åíèå çîíû ñèìïàòðèè â XX â.; Á – èçìåíåíèÿ â ðàñïðåäåëåíèè çíà÷åíèé ãèáðèäíîãî èíäåêñà â
ïîïóëÿöèÿõ ñåâåðî-âîñòîêà ÑØÀ (ïîêàçàíû ñòðåëêîé â ïîçèöèè «À») â ìîìåíò âñåëåíèÿ pinus â
àðåàë chrysoptera (âåðõíÿÿ ãèñòîãðàììà) è ñïóñòÿ 10, 35 è 45 ëåò; Â – èçìåíåíèÿ ìåñòîîáèòàíèé
â øòàòå Êîííåêòèêóò (ñåâåðî-âîñòîê ÑØÀ) â êîíöå XIX – íà÷àëå XX â. à – ãðàíèöû àðåàëà
Vermivora chrysoptera; á – àðåàë V. pinus äî ñåðåäèíû XIX â.; â – òî æå, â íàñòîÿùåå âðåìÿ; ã –
ïòèöû ñ îêðàñêîé ãîëîâû, òèïè÷íîé äëÿ chrysoptera; ä – òî æå, äëÿ pinus; å – ïëîùàäè, çàíÿòûå
ðåäêîëåñüåì; æ – òî æå, ñ ïîëÿìè è ïàñòáèùàìè (ïî Gill, 1980, ñ èçìåíåíèÿìè è ñîêðàùåíèÿìè).
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массовой. Интенсивность ее оценивают в 5–10%, доля фенотипических гибридов не
превышает 15%.

На гистограммах (рис. 8) показан фенотипический состав, популяций в штате Кон-
нектикут в момент вселения сюда синекрылой червеедки и спустя соответственно 10,
35, 45 лет после начала гибридизации. Любопытным итогом этих процессов явилось
как бы вытеснение синекрылой червеедкой второго вида. При этом синекрылая черве-
едка стала более изменчивой, включив в свой геном компоненты генома золотокрылой
червеедки. Об этом говорит приобретение первым из этих видов полиморфизма по не-
которым окрасочным признакам.

12.8. Разрушительные последствия искусственной интродукции
видов в ареалы родственных им форм

Недооценка склонности птиц к межвидовой гибридизации ведет к преступной, по
существу, практике интродукций. Именно она является тем антропогенным фактором,
который создает угрозу существованию автохтонных видов как уникальных генетичес-
ких систем. О возможных последствиях такого рода мероприятий легко судить на при-
мере взаимоотношений австралийской черной утки Anas superciliosa, населяющей Ав-
страло-Папуасскую область, с интродуцированной сюда кряквой A. platyrhynchos. В
Австралию крякву интродуцировали во второй половине XVIII в. (не позднее 1789 г.).
Здесь в настоящее время обитают в основном парковые популяции кряквы, которые
тем не менее связаны потоком генов с «дикой» черной уткой. В начале 70-х гг. нашего
века, по грубым подсчетам, последняя пока еще резко преобладала (83%) над кряквой
(11%) и гибридами (6%) (Braithwaite, Miller, 1975).

Гораздо тревожнее ситуация в Новой Зеландии, куда кряква была интродуцирована
еще в прошлом веке. Уже в конце 50-х гг. XX столетия она превышала местную черную
утку по численности, а в период с 1977 по 1981–1982 гг. произошло резкое углубление
гибридизации. Сейчас в районах, охваченных исследованиями, свыше 50% смешанной
популяции составляют гибриды, а на долю фенотипов черной утки приходится менее
5% (Gillespie, 1985). Не исключено, что и эти последние в действительности также пред-
ставляют собой отдаленных потомков гибридных скрещиваний, и в этом случае автох-
тонный вид практически прекратил свое существование в Новой Зеландии.

С 1964 г. особи с обликом кряквы и гибридов стали появляться примерно на одну
тысячу километров южнее Новой Зеландии, на о. Макуори, где также обитает A.
superciliosa. Число таких иммигрантов быстро увеличивается. Здесь в гибридизацию
оказался втянутым еще один автохтонный вид – серый чирок A. gibberifrons. Наблюда-
ли пару, состоявшую из самца – тройного гибрида и самки, объединяющей признаки
кряквы и черной утки. Интересно, что эта пара имела при себе птенцов (Norman, 1986).

Все это, к сожалению, ничему не научило любителей «обогащения фаун». В после-
дние годы крякву интродуцировали в Южную Африку, где началась гибридизация это-
го вида с местной желтоклювой уткой A. undulata (Milstein, 1979). Непоправимый вред
генетической уникальности британской каменной куропатке Alectoris rufa нанесен ее
гибридизацией с неоднократно ввозившимся в Англию кекликом A. graeca (Goodwin,
1986). Завезенная в Европу из Северной Америки канадская казарка Branta canadensis
скрещивается здесь с местным серым гусем A. anser (Панов, 1989). Перечень такого
рода случаев бездумного отношения к судьбе генофондов можно было бы продолжить.

Неожиданно оказалось, что угрозу генофонду природных популяций могут пред-
ставлять облигатно синантропные популяции, насыщенные мутациями и гибридизиру-
ющие с местными домашними породами. Например, в восточном Казахстане город-
ские популяции голубей, представляющие собой пеструю смесь сизого голубя Columba
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livia с разнообразными одомашненными линиями, связаны интенсивными потоками
генов с дикими популяциями сизого голубя. В итоге в этом регионе фактически уже не
осталось генетически чистых популяций дикого сизого голубя. В результате гибриди-
зации этого вида со скалистым голубем С. rupestris разрушается также и генофонд пос-
леднего (Березовиков, Щербаков, 1990).

12.9. Влияние пространственной изоляции на ход процессов
сингенеза

В ходе ретикулярной эволюции очередной процесс формирования синтетической
(гибридогенной) популяции может завершиться лишь при условии прекращения пото-
ка генов между ней и родительскими формами. Необходимая для этого пространст-
венная изоляция между дочерней и родительскими популяциями (формами) может быть
обеспечена в островных рефугиумах – будь то резко обособленные по своим условиям
ландшафты (например, биоты высокогорий) или достаточно удаленные от других уча-
стков суши острова.

На рис. 9 показаны две разные стадии формирования гибридогенных популяций, ус-
ловно именуемых «скоплениями гибридов» (Short, 1969a) в высокогорных ландшафтах.

Первый пример иллюстрирует локальную гибридизацию двух видов североамери-
канских синиц (Parus atricapitlus, P. carolinensis) в результате нарушения их биотопи-
ческой сегрегации. Эти виды гнездятся в норме в разных высотных поясах. Про-
никновение связанной с меньшими высотами каролинской гаички P. carolinensis в вер-
хний пояс леса ведет к становлению здесь локальных гибридных популяций с проме-
жуточными морфологическими и поведенческими признаками (Tanner, 1952).

В высокогорьях Новой Гвинеи обитают две резко различные аллопатрические фор-
мы медососов (Passeriformes, Meliphagidae): медосос Белфорда Melidectes belfordi и
арфакский белобровый медосос М. leucostephes. В результате расселения их навстречу
друг другу в высокогорьях межареального пространства сформировалось 6 гибридо-
генных популяций, пространственно изолированных друг от друга и от обеих роди-
тельских форм (Mayr, Gilliard, 1952). Каждое из этих «скоплений гибридов» уникально
фенотипически. Они представляют собой, вероятно, генетические общности с разны-
ми комбинациями задатков, полученных от родительских форм. Эти изоляты можно
рассматривать уже в качестве достаточно автономных образований с собственными
эволюционными потенциями.

Формирование генетически уникальных гибридогенных популяций на островах мо-
жет происходить, как мы уже видели, за счет регулярной ограниченной иммиграции осо-
бей пришлого вида в ареал автохтонного (Geospiza fuliginosa × G. fortis – см. раздел 5) или
массированной иммиграции нового для местной фауны вида (Larus argentatus × L.
hyperboreus – раздел 6). Возможны и другие варианты островного сингенеза – например,
за счет повторных инвазий (Baker, 1975). Особый случай представляет собой реколониза-
ция острова двумя близкими видами после их предшествующего вымирания на этом ос-
трове. Этим путем шло слияние на о. Мангере (Чатемские о-ва) двух видов попугаев
(Cyanoramphus auriceps и С. novaezelandiae), практически полностью репродуктивно изо-
лированных в других районах их совместного обитания12  (Taylor, 1975; рис. 10).

Эти попугаи вымерли в историческое время на о-вах Макуори и Лорд-Хау, а в 20–
30-х гг. XX века они исчезли и с о. Мангере. Однако в 1961 г. началась реколонизация
острова золотоголовым попугаем С. auriceps. Спустя 7 лет С. auriceps и краснолобый
попугай С. novaezelandiae гнездились на острове в соотношении 1:4, но большую часть

12 Единичные случаи гибридизации описаны на о-вах Окленд.
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Рис. 9. Формирование локальных скоплений гибридов в высокогорьях при гибридизации синиц
p. Parus в Северной Америке (А) и медососов р. Меlidectes в Новой Гвинее (Б): (По: Tanner, 1952
(A), Mayr, Gilliard, 1952 (Б).

Рис. 10. Распространение попугаев p. Cyanoramphus в Новой Зеландии и на прилежащих остро-
вах: а – ареал С. auriceps; б – ареал С. novaezelandiae (крестами показаны острова, где оба вида
вымерли, крестиком в скобках – район, откуда известны единичные гибриды между ними); в, г –
ареалы близких им видов С. malherbi и С. unicolor. Объяснения в тексте (по: Taylor, 1975).
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смешанной популяции составляли гибридные фенотипы. По имеющимся данным, сход-
ный фенотипический состав сохранялся до 1973 г. По мнению Р. Тейлора, сейчас на
острове идет поглотительная гибридизация, грозящая полным исчезновением местно-
го С. a. forbesi.

Разумеется, при интерпретациях дальнейшей судьбы островных гибридогенных по-
пуляций необходимо учитывать возможность непрекращающегося ограниченного по-
тока генов извне, со стороны чистых популяций пришлого родительского вида (см. Grant,
1986; Ingolfsson, 1987). Иными словами пространственная изоляция в этих случаях ни-
когда не может быть абсолютной, хотя поток генов, вероятно, сдерживается в подобных
случаях в большей степени, чем потоки генов между «скоплениями гибридов» и их
родительскими формами на материке. Впрочем, строго говоря, почти все здесь отно-
сится к области гипотез, требующих эмпирической проверки.

12.10. Объективные предпосылки
межвидовой гибридизации у птиц

До недавнего времени межвидовая гибридизация у птиц представлялась нонсен-
сом по двум основным причинам. Во-первых, отсутствовали конкретные данные о сте-
пени генетической дифференциации близких видов, которая a priori предполагалась
(по аналогии с другими группами животных) достаточно высокой. Во-вторых, сильно
преувеличивалась эффективность прекопуляционных барьеров изоляции – экологичес-
ких (например, сегрегация по разным местообитаниям) и этологических. Предполага-
лось, что прекопуляционные барьеры уже сами по себе дают почти полную гарантию
нескрещиваемости близких видов в природе, а при их «выходе из строя» генетическая
несовместимость взаимодействующих видов быстро приводит к ситуации «репродук-
тивного самоуничтожения гибридов». Обе эти позиции, основополагающие для биоло-
гической концепции вида (и для синтетической теории эволюции в целом), в настоящее
время требуют существенного пересмотра.

Как уже упоминалось ранее, экологические и этологические прекопуляционные ба-
рьеры между близкими симпатрическими видами не способны обеспечивать надеж-
ную репродуктивную изоляцию сколь угодно долго в отсутствие основательной гене-
тической несовместимости этих видов (исключающей, например, плодовитость гибри-
дов F

1
 в обоих вариантах возвратных скрещиваний, а также фертильность потомков от

этих скрещиваний). Данные, получаемые методом вычисления генетических дистан-
ций, наводят на мысль, что это условие зачастую может не соблюдаться. Оказалось, в
частности, что размах вариаций генетических дистанций в выборках по «хорошим ви-
дам» существенно перекрывает области варьирования генетических дистанций между
подвидами и между локальными популяциями (рис. 11).

При условии, что получаемые нами данные о величине генетических дистанций
адекватно отражают степень генетической дифференциации между теми или иными
популяциями (таксонами), указанное обстоятельство предсказывает возможность ши-
рокой гибридизации между формами ранга видов. Приведенные выше примеры хоро-
шо подтверждают это предсказание.

Интересно отметить также отсутствие однозначного соответствия между величиной
генетических дистанций, разделяющих членов тех или иных анализируемых пар, и так-
сономическими рангами, которые присваивают этим генетическим общностям (рис. 12).
Даже в том случае, когда таксономические ранги выводятся в соответствии с едиными
формальными правилами (шкала концентрации гибридов с «точками перегибов» на уров-
не 10 и 95% – Short, 1969a; раздел 2), оказывается, что генетическая дистанция между
подвидами-мегаподвидами (например, Colaptes auratus – cafer, Dendroica coronata –
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Ðèñ. 11. Çíà÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé (ïî Íåþ) äëÿ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé (1), ïîäâèäîâ (2)
è âèäîâ (3) â òðåõ îòðÿäàõ ïòèö (ïî: Ankney et al., 1986; Van Wagner, Backer, 1986).

Ðèñ. 12. Ãåíåòè÷åñêèå äèñòàíöèè (ïî Íåþ) äëÿ íåêîòîðûõ ïàð ôîðì, ãèáðèäèçèðóþùèõ â çîíàõ
âòîðè÷íîãî êîíòàêòà. Ïîä÷åðêíóòû ôîðìû, äëÿ êîòîðûõ â îáùåïðèíÿòûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ïå-
ðå÷íÿõ ñîõðàíåí ñòàòóñ âèäîâ. Ïðî÷èå ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ïîëóâèäû ëèáî (ìåãàïîäâèäû (ïî:
Barrowclough, 1980; Braun, 1984; Ankney et al., 1986; Grudzien, Moore, 1986; Braun, Robbins, 1986;
Van Wagner, Backer, 1986).
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auduboni) ìîæåò áûòü âûøå, ÷åì ìåæäó «õîðîøèìè» (ëîêàëüíî ãèáðèäèçèðóþùèìè)
âèäàìè, òàêèìè êàê Parus atricapitlus è P. carolinensis.

Â ýòîé ñâÿçè îñîáî ñëåäóåò îñòàíîâèòüñÿ íà åäèíñòâåííîì, äîñòàòî÷íî èçó÷åííîì â
èíòåðåñóþùåì íàñ ïëàíå, ðîäå äÿòëîâ – ñîêîåäîâ Sphyrapicus (Johnson, Zink, 1983;
Johnson, Johnson, 1985; ðèñ. 13).

Îí âêëþ÷àåò â ñåáÿ 4 õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûå ôîðìû: 3 ïàðàïàòðè÷åñêèå,
ñëàãàþùèå íàäâèä, è îäíó ñèìïàòðè÷åñêóþ ïî îòíîøåíèþ ê íèì. Ãåíåòè÷åñêèå äèñ-
òàíöèè ìåæäó ÷ëåíàìè íàäâèäà ìàëû, òîãäà êàê äèñòàíöèè ìåæäó êàæäûì èç íèõ è
ñèìïàòðè÷íûì ïî îòíîøåíèþ ê íèì âèäîì íåèçìåðèìî áîëüøå (ðèñ. 12, ÷åòâåðòàÿ ñòðîêà
ñâåðõó). Ìèíèìàëüíàÿ äèñòàíöèÿ ðàçäåëÿåò íàèáîëåå íåñõîäíûå ìåæäó ñîáîé ôîðìû,
êîòîðûå øèðîêî ãèáðèäèçèðóþò äðóã ñ äðóãîì. Õîòÿ äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêèõ ãèáðèäîâ
äîñòàòî÷íî âûñîêà (18% ïàð ñ ó÷àñòèåì ãèáðèäîâ), à ãåíåòè÷åñêàÿ äèñòàíöèÿ ñîîòâåò-
ñòâóåò ñðåäíåìó ïî ïîäâèäàì ó Passeriformes, ýòè äâå ôîðìû ïðåäëîæåíî ñ÷èòàòü âèäà-
ìè, ïîñêîëüêó íàáëþäàåòñÿ àññîðòàòèâíîñòü ñêðåùèâàíèé (76% ãîìîãàìíûõ ïàð è òîëüêî

Ðèñ. 13. Îñîáåííîñòè îêðàñêè, ãåíåòè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ (À) è ðàñïðîñòðàíåíèå (Á) äÿòëîâ-
ñîêîåäîâ p. Sphyrapicus â Ñåâåðíîé Àìåðèêå. Çîíà ãèáðèäèçàöèè ìåæäó ôîðìàìè nuchalis è ruber
çà÷åð÷åíà. Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå (ïî Howell, 1952; Johnson, Zink, 1983; Johnson, Johnson, 1985).

À

Á
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Ðèñ. 14. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñèòóàöèÿìè îäíîìåðíîãî (íåïðîòÿæåííîãî) âèäà (Ìàéð, 1968, ñ. 29) è
ïîëèòèïè÷åñêîãî âèäà-íàäâèäà. Äâà ýâîëþöèîííûõ âèäà (À è Á) ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ðàñïàäàþò-
ñÿ íà 2 ôèëóìà êàæäûé. Âîçíèêàþò 4 ôîðìû (A1, A2, Á1, Á2). Òîëüêî âòîðè÷íî ñèìïàòðè÷íûå
ôîðìû A1 è B1 ìîæíî ñ óâåðåííîñòüþ ñ÷èòàòü «õîðîøèìè áèîëîãè÷åñêèìè âèäàìè». Ôîðìû A1 è
A2 (êàê è Á1 – Á2 ) íàõîäÿòñÿ íà ðàçíûõ ñòàäè äèâåðãåíöèè.

6% ñìåøàííûõ). Ýòîò ïðèìåð åùå ðàç äåìîíñòðèðóåò îòñóòñòâèå ñòðîãèõ êðèòåðèåâ
âèäà. Îäíèì èç ÷àñòíûõ ñëåäñòâèé ýòîãî îêàçûâàåòñÿ íåñîîòâåòñòâèå ìåæäó çíà÷åíèÿìè
ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé è òàêñîíîìè÷åñêèìè ðàíãàìè.

Ñëó÷àé ñ äÿòëàìè-ñîêîåäàìè õîðîøî èëëþñòðèðóåò è äðóãóþ ìûñëü, âûñêàçàííóþ
â íà÷àëå ýòîãî ðàçäåëà – î íåñòîéêîñòè ýòîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè, ñêîëü áû ýôôåêòèâíîé
îíà íè ïðåäñòàâëÿëàñü èç îáùèõ ñîîáðàæåíèé. Êàçàëîñü áû, îêðàñêà îïåðåíèÿ, îïðåäå-
ëÿþùàÿ âåñü îáëèê ïåðíàòîãî, äîëæíà áûòü îäíèì èç ãëàâíûõ ñòèìóëîâ ïðè âûáîðå
êîíñïåöèôè÷åñêîãî ïàðòíåðà. Îäíàêî ìû âèäèì, ÷òî â øèðîêóþ ãèáðèäèçàöèþ âñòóïà-
þò âåñüìà íåñõîäíûå äðóã ñ äðóãîì ïî îêðàñêå nuchalis è ruber, òîãäà êàê áîëåå ïîõîæèå
âíåøíå, íî ðàçäåëåííûå áîëüøåé ãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèåé nuchalis è thyroideus îñòà-
þòñÿ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàííûìè (èçâåñòíû ëèøü åäèíè÷-
íûå ñëó÷àè ãèáðèäèçàöèè ìåæäó íèìè).

Ìîæíî íàçâàòü äâå ãëàâíûå ïðè÷èíû îòíîñèòåëüíîé íåñòîéêîñòè ïðåêîïóëÿöèîí-
íûõ áàðüåðîâ èçîëÿöèè ó ïòèö. Ýêîëîãè÷åñêèå ïðåãðàäû íåñòîéêè â ñèëó âûñîêîé ýêîëî-
ãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè áîëüøèíñòâà âèäîâ ïòèö, ïîçâîëÿþùåé íåñêîëüêèì áëèçêèì âè-
äàì çàíèìàòü îáùèå ìåñòîîáèòàíèÿ. Ýòîëîãè÷åñêèå áàðüåðû â ýòîé ãðóïïå çèæäÿòñÿ íà
äâóõ îñíîâíûõ ìîäàëüíîñòÿõ – îïòè÷åñêîé è àêóñòè÷åñêîé, êîòîðûå (â îòëè÷èå, ñêàæåì,
îò õèìè÷åñêîãî êàíàëà ñâÿçè) äîïóñêàþò øèðîêóþ âàðèàáåëüíîñòü â ýìàíàöèè è â âîñ-
ïðèÿòèè êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ. Ýòî îñîáåííî çàìåòíî â îòíîøåíèè àêóñòè÷åñêîé
ñèãíàëèçàöèè, êîòîðàÿ â îíòîãåíåçå ðàçâèâàåòñÿ ïîä ñèëüíûì âîçäåéñòâèåì íàó÷åíèÿ è,
òàêèì îáðàçîì, ìîæåò ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðîâàòüñÿ ïî ïðèíöèïó ïåðåàäðåñîâàííîãî
èìïðèíòèíãà. Âñå ýòè âîïðîñû ïîäðîáíî ðàçîáðàíû â äðóãîé ðàáîòå (Ïàíîâ, 1989).

Â çàêëþ÷åíèå õî÷åòñÿ ïðèâåñòè ïðîöèòèðîâàííûå åùå ×. Äàðâèíîì ñëîâà êðóï-
íåéøåãî ñèñòåìàòèêà ïðîøëîãî Àëüôîíñà Äåêàíäîëÿ. «Îøèáàþòñÿ òå, – ïèñàë îí â
1862 ã., – êòî ïðîäîëæàåò ñ÷èòàòü, ÷òî áîëüøèíñòâî íàøèõ âèäîâ ñòðîãî ðàçãðàíè÷åíî è
÷òî ñîìíèòåëüíûå âèäû ñîñòàâëÿþò íè÷òîæíîå ìåíüøèíñòâî. Ýòî ìîãëî ïîêàçàòüñÿ
âåðíûì, ïîêà êàêîé-íèáóäü ðîä áûë íåäîñòàòî÷íî èçâåñòåí, à åãî âèäû, óñòàíîâëåííûå
íà îñíîâàíèè íåáîëüøîãî ÷èñëà ýêçåìïëÿðîâ, èìåëè, òàê ñêàçàòü, ïðåäâàðèòåëüíûé õà-
ðàêòåð. Íî êàê òîëüêî íàøè ñâåäåíèÿ íà÷èíàþò ðàçðàñòàòüñÿ, ïðîìåæóòî÷íûå ôîðìû
âñïëûâàþò îäíà çà äðóãîé, à ñ íèìè ðàñòóò è ñîìíåíèÿ îòíîñèòåëüíî ãðàíèö âèäà» (öèò.
ïî: Äàðâèí, 1939: 307).
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Хотя сказанное относится к растениям, оно ничуть не менее справедливо и в отно-
шении птиц. Чтобы убедиться в этом, достаточно вспомнить, что самые банальные виды
нашей фауны (такие как домовой воробей, большая синица, серая ворона, галка), видо-
вая самостоятельность которых не вызывает у нас никаких сомнений, оказываются ти-
пичными «проблемными видами» по отношению к их близким родичам – таким, на-
пример, как испанский воробей, бухарская синица, черная ворона и даурская галка. Такая
двойственность в трактовках таксономического статуса великого множества популя-
ций высоких рангов, имеющая прямое отношение к сакраментальному вопросу о ре-
альности вида, схематически отображена на рис. 14.
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13. Парапатрическая гибридизация в комплексе
Laudakia caucasia (Reptilia, Agamidae)
в юго-западном Туркменистане1

Ранее было показано, что внутри комплекса «кавказская агама» выделяются восемь
групп популяций с разными комбинациями размерных характеристик и признаков фо-
лидоза и окраски (Панов, Зыкова, 1995). Была высказана гипотеза, что резко различаю-
щиеся по сумме названных признаков популяции агам центрального Копетдага (отно-
симые всеми исследователями к собственно кавказским агамам caucasia s. str.) и юж-
ные популяции мелкочешуйчатых агам, трактуемых рядом авторов (см. обзор: Baig,
1992) в качестве самостоятельного вида Laudakia microlepis, входят в контакт и гибри-
дизируют на стыке их ареалов в северном Иране. В рамках данной гипотезы популяции
агам крайнего юго-запада Туркменистана (среднее течение р. Сумбар) рассматривают-
ся как давний продукт парапатрической гибридизации между caucasia и microlepis.
Полученные данные позволили предположить существование потока генов между эти-
ми гибридогенными популяциями и копетдагскими caucasia (Панов и др., 1987). Обо-
снованию этого предположения и посвящено настоящее сообщение, основанное на ана-
лизе фенотипического облика и изменчивости популяций долины р. Сумбар и приле-
жащих районов западного Копетдага.

Отлов агам проводили в 1984–1994 гг. в девяти точках на трансекте, проходящем
вдоль долины р. Сумбар в направлении с юго-запада на северо-восток: 1) лессовый
каньон русла реки в 10 км к юго-западу от пос. Шарлоук; 2) тот же каньон в 24 км к
северо-востоку от точки 1; 3) лессовый каньон р. Терсакан – северного притока р. Сум-
бар (расстояние ~ 15 км по прямой от точки 2); 4) одиночно стоящая гора Дойран (крат-
чайшее расстояние ~ 8 км от долины р. Терсакан и ~ 5 км от ближайших мест обитания
агам в расположенных восточнее предгорьях Сюнт-Хасардагской гряды); 5) выходы
коренной породы по левому берегу р. Сумбар возле пос. Кара-Кала (~ 25 км от точки 4);
6) северный склон хребта Монджуклы (~ 15 км от точки 5); 7) урочище Пархай в право-
бережье р. Сумбар (~ 10 км от ближайшей к ней точки 5); 8) урочище Калалигез в пра-
вобережье Сумбара, в 21 км от предыдущего пункта; 9) урочище Айдере в долине р.
Айдеринки – правого притока р. Сумбар, на расстоянии ~ 40 км от точки 8. Помимо
этих мест отлова, из которых в общей сложности получен материал по 346 прижизнен-
но осмотренным агамам, по той же методике описаны четыре экземпляра из нижнего
течения р. Сумбар, пять – из урочища Идеджик и два – с южного склона хребта Монд-
жуклы. В статье использованы данные по фенотипам агам, пойманных нами в двух
точках в западных предгорьях хребта Кюрендаг в районе пос. Казанджик (точки 10 и 11
на рис. 1, 10 экз.) и в Большом Балхане (точка 12, 213 экз.).

Были проанализированы сборы агам из интересующих нас регионов, хранящиеся в
коллекциях Зоологического института РАН, Зоологического музея МГУ и Института
зоологии Украины (всего 107 экземпляров). Следует отметить, что в этих коллекциях
отсутствуют экземпляры из точек 1–5, 7–8 и 10–11.

В основу анализа легли главным образом данные прижизненного осмотра ящериц,
выборки по которым получены путем сплошного неизбирательного отлова. В точках 1,
2, 7 и 8 агам отлавливали повторно, в разные годы, что в ряде случаев позволяло судить
об абсолютном возрасте тех или иных экземпляров (см. также Зыкова, Панов, 1991;
Панов, Зыкова, 1993). Агам измеряли, описывали особенности их фолидоза, фотогра-
фировали на черно-белую и цветную пленку, индивидуально метили и выпускали.

1 Е.Н. Панов, Л.Ю. Зыкова. Успехи соврем. биол. 1995 115(6): 655–668
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13.1. Äèôôåðåíöèàöèÿ ïîïóëÿöèé ïî ïðèçíàêàì âíåøíåé
ìîðôîëîãèè

Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ïðåäåëàõ îáñëåäîâàííîãî ðåãèîíà (ðèñ. 1) ïðîñòðàíñòâåííî ðà-
çîáùåííûå ïîïóëÿöèè â ðÿäå ñëó÷àåâ çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàçìåðàì ïîëîâîçðåëûõ
îñîáåé, îáùèì ïðîïîðöèÿì, îñîáåííîñòÿì ôîëèäîçà è õàðàêòåðó ïðåîáëàäàþùèõ â òåõ
èëè èíûõ ïîïóëÿöèÿõ òèïîâ îêðàñêè.

Äëèíà òåëà. Èçìåí÷èâîñòü îáùèõ ðàçìåðîâ îöåíèâàëàñü ïî äëèíå òóëîâèùà ñ ãîëî-
âîé (áåç õâîñòà) (òàáë. 1). Ïîñêîëüêó ðàçìåðû ìîëîäûõ àãàì â ìîìåíò äîñòèæåíèÿ èìè
ïîëîâîçðåëîñòè (ò.å. â âîçðàñòå ~3 ëåò) íåðàçëè÷èìû â ðàçíûõ àíàëèçèðóåìûõ ïîïóëÿ-
öèÿõ, äàííûå ïî ýòîé ãðóïïå îñîáåé íå èíôîðìàòèâíû ïðè ìåæïîïóëÿöèîííûõ ñîïîñ-
òàâëåíèÿõ. Êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1991), ìåæïîïóëÿöèîííûå ðàçëè-
÷èÿ â ðàçìåðàõ îáóñëîâëåíû ðàçíûìè òåìïàìè ðîñòà àãàì è, ñîîòâåòñòâåííî, ïîêàçàòå-
ëÿìè ðàçìåðîâ îñîáåé, îòíîñÿùèõñÿ ê ñòàðøèì âîçðàñòíûì ãðóïïàì. Ïîýòîìó â òàáëè-
öå 1 íå âêëþ÷åíû äàííûå ïî îñîáÿì äëèíîé < 100 ìì (êîòîðûå òîëüêî âñòóïàþò â ïîðó
ïîëîâîçðåëîñòè).

Êàê âèäíî èç òàáëèöû 1, ìàêñèìàëüíûìè ñðåäíèìè ðàçìåðàìè îáëàäàþò àãàìû èç
ëåññîâîãî êàíüîíà ð. Ñóìáàð â åå íèæíåì òå÷åíèè (òî÷êè 1 è 2). Äàëåå ê âîñòîêó, â

Ðèñ. 1. Êàðòîñõåìà ðàéîíà èññëåäîâàíèé. Òî÷êè ñáîðà äàííûõ: 1, 2 – íèæíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð;
3 – íèçîâüå ð. Òåðñàêàí; 4 – ãîðà Äîéðàí, 5 – ïðàâîáåðåæüå ð. Ñóìáàð ó ïîñ. Êàðà-Êàëà; 6 –
þæíûé ñêëîí õðåáòà Ìîíäæóêëû; óðî÷èùà: 7 – Ïàðõàé; 8 – Êàëàëèãåç; 9 – óùåëüå Àéäåðå; 10, 11
– ïðåäãîðüÿ õðåáòà Êþðåíäàã; 12 – õðåáåò Áîëüøîé Áàëõàí. à – âîçâûøåííîñòè; á – òî÷êè ñáîðà
äàííûõ; â – îòäåëüíûå íàõîäêè.
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Таблица 1. Географическая изменчивость длины тела кавказских агам
в Туркменистане на трансекте: нижнее течение р. Сумбар – центральный Копетдаг

и в Большом Балхане

Примечание. Даны средние значения и размах варьирования. Звездочкой помечены номера
популяций, которые соответствуют таковым на рис. 1. То же в табл. 2–4.

западных предгорьях Копетдага (точки 3–8) средние значения заметно уменьшаются в
основном из-за отсутствия в выборках самцов с длиной тела >132 мм и самок с длиной
тела >125 мм. Более крупные животные начинают изредка попадаться в выборках из
крайне восточной среди названных точек (урочище Калалигез, точка 8) и становятся
сравнительно обычными в точке 9 (урочище Айдере) и далее к востоку, в центральном
Копетдаге. В последних двух регионах мы наблюдаем заметное увеличение средних
показателей. Так, средние размеры самцов с длиной тела от 120 мм и более достоверно

Регион Самцы Самки 

133.9 ±2.5 126.7 ± 2.0 
107–151 113–142 

Нижнее течение 

р. Сумбар, точка 1 (1*) 
( 25) ( 19) 

134.2 ± 2.3 125.4 ± 3.9 
108–144 105–140 Тоже, точка 2 (2*) 

(13) (11) 
123.5 124.0 

119, 128 115, 133 Устье р. Терсакан ( 3*) 
(2) (2) 

123.5 ± 1.8 115.8 ± 3.6 
119–129 104–123 Гора Дойран 

(4) (4) 

125.6 ± 2.2 115.0 ± 3.4 

118–131 104–123 

Среднее течение 
р. Сумбар у пос. Кара- 

Кала (5*) (5) (4) 

120.6 ±3.5 113.8 ±2.5 
110–131 106–125 

Хребет Монджуклы, северный 
склон (6*) 

(5) (6) 

119.5 ± 1.7 112.0 ± 1.2 

102–132 104–124 Урочище Пархай (7*) 
(22) (21) 

120.1 ± 1.9; 2 112.7 ± 1.7 
106 – 132 100–139 Урочище Калалигез (8*) 

(14) (26) 

31.2  ± 1.4 - 
128–134 126 Ущелье Айдере ( 9*) 

(4) (1) 

131.1 ± 1.9 117.3 ±  3.4 
116–139 101 – 131 

Центральный Копетдаг (пос. 
Геок-Тепе, гора Душак) 

(13) (9) 

132.4 ± 2.7 120.9 ± 1.7 
113–148 106–131 Большой Балхан ( 12*) 

(12) (18) 
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ðàçëè÷àþòñÿ ïðè ñðàâíåíèè âûáîðîê èç òî÷êè 7 (óðî÷èùå Ïàðõàé) è èç ðàñïîëîæåííîé
âñåãî â 55 êì ê âîñòîêó òî÷êè 9 (óùåëüå Àéäåðå): ñîîòâåòñòâåííî 125.5 è 131.3 (t = 3.26,
ð < 0.001).

Ðåàëüíîñòü âûâîäà î çíà÷èìîì óìåíüøåíèè îáùèõ ðàçìåðîâ àãàì â ñðåäíåé ÷àñòè
òðàíñåêòà íèçîâüå ð. Ñóìáàð – öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã ïîäòâåðæäàåòñÿ ñðàâíåíèåì ýòèõ
ïîïóëÿöèé ñ íàñåëÿþùèìè çàïàäíûé Òóðêìåíèñòàí, íàïðèìåð ñ ïîïóëÿöèåé õðåáòà
Áîëüøîé Áàëõàí (òî÷êà 12) (ñì. òàáë. 1). Ìîæíî âèäåòü, ÷òî è ê ñåâåðó îò àðåàëà èíòåðå-
ñóþùèõ íàñ ïîïóëÿöèé, ëîêàëèçîâàííûõ ïî ñðåäíåìó òå÷åíèþ ð. Ñóìáàð (òî÷êè 4–8),
îáùèå ðàçìåðû àãàì óâåëè÷èâàþòñÿ, êàê è â þãî-çàïàäíîì è â âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèÿõ
îò óêàçàííûõ òî÷åê. Â èòîãå îêàçûâàåòñÿ, ÷òî â çàïàäíûõ ïðåäãîðüÿõ Êîïåòäàãà îáèòà-
þò ñàìûå ìåëêèå àãàìû èç âñåõ òåõ, äàííûå ïî êîòîðûì èìåþòñÿ èç âñåãî àðåàëà êîìï-
ëåêñà (ñì. òàêæå Ïàíîâ, Çûêîâà, 1993, 1995).

Ïðîïîðöèè. Êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995), â àðåàëå êàâêàçñêîé àãà-
ìû âûäåëÿþòñÿ äâå ãðóïïû ïîïóëÿöèé, ðàçëè÷àþùèåñÿ, ïî îòíîñèòåëüíîé äëèíå õâîñòà.
Àãàìû èç ðàññìàòðèâàåìîãî íàìè ðåãèîíà (íèæíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð, Ìåøåäñêèå ïåñêè,
çàïàäíûå ïðåäãîðüÿ Êîïåòäàãà) îòíîñÿòñÿ ê äëèííîõâîñòûì. Çíà÷åíèÿ ýòîãî ïðèçíàêà â
ïîïóëÿöèÿõ ðàçëè÷íû, íî ïðîñëåäèòü êàêóþ-ëèáî òåíäåíöèþ åãî èçìåíåíèÿ íà èññëåäî-
âàííîì òðàíñåêòå íàì íå óäàëîñü, õîòÿ ðàíåå íàìè áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå (Ïà-
íîâ è äð., 1987) îá óìåíüøåíèè îòíîñèòåëüíîé äëèíû õâîñòà íà òðàíñåêòå îò òî÷êè 1 ê
òî÷êå 8. Íîâûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî â òî÷êàõ 1, 2, 4, 6, 7 è 8 ýòîò ïîêàçàòåëü ñîñòàâëÿåò
ñîîòâåòñòâåííî (ñóììàðíî äëÿ ñàìöîâ è ñàìîê) 1.47; 1.42; 1.46; 1.38; 1.45 è 1.48.

Âòîðîé ðàññìàòðèâàåìûé íàìè ïðèçíàê – ýòî îòíîøåíèå øèðèíû ãîëîâû ê åå âûñîòå
– èíäåêñ âûñîòû ãîëîâû. Ïî ýòîìó ïàðàìåòðó âûäåëÿåòñÿ ïîïóëÿöèÿ íèæíåãî òå÷åíèÿ ð.
Ñóìáàð – èíäåêñ 1,71. Â ïîïóëÿöèÿõ óðî÷èùà Ïàðõàé, ñåâåðíîãî ñêëîíà õðåáòà Ìîíä-
æóêëû, óùåëüÿ Àéäåðå çíà÷åíèÿ èíäåêñà áëèçêè è ñîñòàâëÿþò ñîîòâåòñòâåííî 1.8; 1.8;
1.76. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð è ïîïóëÿöèÿìè Ïàðõàÿ è
ñåâåðíîãî ñêëîíà õðåáòà Ìîíäæóêëû äîñòîâåðíû: t = 2.0; ð < 0.1. Åùå âûøå çíà÷åíèå
èíäåêñà â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå (îêðåñòíîñòè ïîñ. Ãåîê-Òåïå è ãîðà Äóøàê) – 1.84, îä-
íàêî ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè Ïàðõàÿ è öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà íå äîñòîâåðíû.

×èñëî ÷åøóé âîêðóã ñåðåäèíû òåëà. Ýòîò ïðèçíàê èçìåíÿåòñÿ êëèíàëüíî íà òðàíñåêòå
îò òî÷êè 1 ê òî÷êå 9 â ñòîðîíó óìåíüøåíèÿ åãî ñðåäíèõ çíà÷åíèé (òàáë. 2; ðèñ. 2). Åñëè
ïðîäîëæèòü ýòîò òðàíñåêò ê çàïàäó, âêëþ÷èâ â ðàññìîòðåíèå ïîïóëÿöèþ Ìåøåäñêèõ
ïåñêîâ, è ê âîñòîêó äî öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà, òî è íà ýòèõ îòðåçêàõ ìîæíî îáíàðó-
æèòü ñîõðàíåíèå îïèñàííîé çàêîíîìåðíîñòè: çíà÷åíèÿ äàííîãî ïðèçíàêà ìàêñèìàëüíû
â ïåðâîì èç íàçâàííûõ ðåãèîíîâ (â ñðåäíåì 190.2 ± 3.1 ïðè ðàçáðîñå çíà÷åíèé îò 173 äî
208) (ñì. Àíàíüåâà, Àòàåâ, 1984) è ìèíèìàëüíû âî âòîðîì (ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïî äâóì
òî÷êàì 138.4 è 132.9 ïðè âàðèàöèÿõ îòäåëüíûõ çíà÷åíèé îò 115 äî 147). Èíòåðåñíî
îòìåòèòü, ÷òî íàèìåíüøèìè çíà÷åíèÿìè ïðèçíàêà õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîïóëÿöèÿ âåðõíå-
ãî ïîÿñà ãîðû Äóøàê â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñâîåîáðàç-
íûé èçîëÿò, êóäà ïðèòîê ãåíîâ èç çàïàäíûõ ÷àñòåé Êîïåòäàãà ñèëüíî îãðàíè÷åí ëèáî
ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò.

Ôîëèäîç ëàòåðàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé òóëîâèùà. Ïî÷òè âñå èçó÷åííûå íà òðàíñåêòå
ïîïóëÿöèè õàðàêòåðèçóþòñÿ ñëàáûì ðàçâèòèåì êîìïëåêñà øèïîâàòûõ ÷åøóè íà ãðàíè-
öå ìåæäó ïîêðîâàìè ñïèíû è áðþõà. Ãëàçîìåðíûå îöåíêè ýòîãî ïðèçíàêà (îò 1 áàëëà
ïðè ìèíèìàëüíîé øèïîâàòîñòè äî 5 ïðè ìàêñèìàëüíîé) ïîçâîëèëè çàêëþ÷èòü, ÷òî äëÿ
ïîïóëÿöèé èç òî÷åê 1–9 ñðåäíèå çíà÷åíèÿ äàííîãî ïðèçíàêà âàðüèðóþò îò 1.0 äî 1.4
(òàáë. 3). Ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå õàðàêòåðèçóåò ïîïóëÿöèþ ãîðû Äîéðàí (òî÷êà 4), ïðåä-
ñòàâëÿþùóþ ñîáîé ïðîñòðàíñòâåííî èçîëèðîâàííîå ïîñåëåíèå àãàì, ýìèãðàöèîííûå è
èììèãðàöèîííûå ñâÿçè êîòîðîãî ñ äðóãèìè ïîñåëåíèÿìè îòñóòñòâóþò ëèáî êðàéíå îã-
ðàíè÷åíû.
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Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ýêçåìïëÿðîâ ñ ðàçíûì ÷èñëîì ÷åøóè âîêðóã ñåðåäèíû òåëà. À è Á – ñîîò-
âåòñòâåííî ïîïóëÿöèè îêðåñòíîñòåé ïîñ. Ãåîê-Òåïå è ãîðû Äóøàê â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå.
«*»– ð < 0.05; «**»– Ð < 0.01; «***»– ð < 0.001; Í. Ä. – ðàçëè÷èÿ íå äîñòîâåðíû.

Òàáëèöà 2. Ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ÷èñëà ÷åøóé âîêðóã ñåðåäèíû òåëà

Ðåãèîí ï ×èñëî ÷åøóé 
Íèæíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð, òî÷êà 1(1*) 32 170.7 ± 1.9 

 150–194 
Óñòüå ð. Òåðñàêàí (3*) 3 156.7 ± 4.0 

 147–163 
ÃîðàÄîéðàí (4*) 8 160.8 ± 2.7 

 147–175 
Ñðåäíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð   

ïîñ. Êàðà-Êàëà (5*) 8 161.0 ±2.7 
 150–174 

óðî÷èùå Ïàðõàé (7*) 29 149.9 ±2.2 
130–175 

óðî÷èùå Êàëàëèãåç (8*) 18 149.3 ±3.5 
120–170 

Õðåáåò Ìîíäæóêëû, ñåâåðíûé ñêëîí (6*) 11 142.1 ±3.0 
 128–158 

Âåðõíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð, óùåëüå Àéäåðå (9*) 16 154.4 ± 2.6 
 140–174 

Öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã, ïîñ. Ãåîê-Òåïå 10 138.4 ±3.2 
120–147 

Òî æå, ãîðà Äóøàê 7 132.8 ±4.4 
 115–147 
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Çàìåòíî âîçðàñòàåò ñðåäíåå çíà÷åíèå ñòåïåíè øèïîâàòîñòè áîêîâ â öåíòðàëüíîì
Êîïåòäàãå. Çäåñü, â ïðåäãîðíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ áëèç ïîñ. Ãåîê-Òåïå ñðåäíèé áàëë óâå-
ëè÷èâàåòñÿ äî 165, à â âåðõíåì ïîÿñå ãîðû Äóøàê, ãäå îáèòàåò èçîëèðîâàííàÿ èëè ïîëó-
èçîëèðîâàííàÿ ïîïóëÿöèÿ òèïè÷íûõ êàâêàçñêèõ àãàì, – äàæå äî 3.5. Ñðàâíèòåëüíî âû-
ñîêèì çíà÷åíèåì (180) äàííîãî ïðèçíàêà õàðàêòåðèçóåòñÿ è äðóãàÿ èçîëèðîâàííàÿ ïî-
ïóëÿöèÿ Áîëüøîãî Áàëõàíà â çàïàäíîì Òóðêìåíèñòàíå (òî÷êà 12), àðåàë êîòîðîé çíà÷è-
òåëüíî óäàëåí îò àðåàëà ñóìáàðñêèõ àãàì ñ èõ ñëàáî âûðàæåííîé êîëþ÷åñòüþ áîêîâ
òåëà.

Ôîëèäîç õâîñòà. Îòëè÷èòåëüíîé îñîáåííîñòüþ àãàì èç ëåññîâîãî êàíüîíà ð. Ñóì-
áàð (òî÷êè 1 è 2) ÿâëÿåòñÿ ïðèñóòñòâèå â ïîêðîâàõ õâîñòà áîëüøîãî êîëè÷åñòâà òàê
íàçûâàåìûõ äîïîëíèòåëüíûõ ÷åøóé, êîòîðûå ó íåêîòîðûõ îñîáåé ñêëàäûâàþòñÿ â íå-
çàìêíóòûå èëè (ðåæå) â çàìêíóòûå êîëüöà. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ðÿä ñåãìåíòîâ õâîñòà
(îáû÷íî â äèñòàëüíîé åãî ÷àñòè) îêàçûâàåòñÿ ñíàáæåííûìè òðîéíûìè âìåñòî îáû÷-
íûõ äâîéíûõ êîëüöàìè ÷åøóé (ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ è äð., 1987).

Ñóùåñòâîâàíèå îãðàíè÷åííîãî ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè èç òî÷åê 1 è 2, ñ
îäíîé ñòîðîíû, è ëîêàëèçîâàííûìè âîñòî÷íåå ïîïóëÿöèÿìè çàïàäíîãî Êîïåòäàãà – ñ
äðóãîé, ïîäòâåðæäàåòñÿ ïîñòåïåííûì óìåíüøåíèåì âûðàæåííîñòè äàííîãî êîìïëåêñà
ïðèçíàêîâ ïðè äâèæåíèè ïî äîëèíå ð. Ñóìáàð â âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèè (òàáë. 4). Ìîæ-
íî âèäåòü, ÷òî ãåíåòè÷åñêîå âëèÿíèå ïîïóëÿöèé íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð ñóùåñòâåí-
íî ñêàçûâàåòñÿ íà ôåíîòèïå àãàì, îáèòàþùèõ ïî êðàéíåé ìåðå â 60–70 êì âîñòî÷íåå
òî÷êè 2 – â óðî÷èùå Êàëàëèãåç (òî÷êà 8), ãäå äî 10% îñîáåé èìåþò íåçàìêíóòûå òðåòüè
êîëüöà â ñåãìåíòàõ õâîñòà. Â öåëîì äîïîëíèòåëüíûå ÷åøóè îáíàðóæåíû çäåñü ó 53.3%
îñîáåé. Â òî æå âðåìÿ â íèçêîãîðíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà äîëÿ
òàêèõ îñîáåé ñîñòàâëÿåò òîëüêî 28.8%, à â âåðõíåì ïîÿñå ãîðû Äóøàê – ëèøü 14.3%.Ïîñ-
ëåäíÿÿ öèôðà ñîïîñòàâèìà ñ òåì, ÷òî ìû âèäèì â ïîïóëÿöèÿõ, ãåíåòè÷åñêàÿ ñâÿçü êîòî-
ðûõ ñ ïîïóëÿöèÿìè íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð çàâåäîìî èñêëþ÷åíà. Òàêîâà, íàïðèìåð,
ïîïóëÿöèÿ Ãîáóñòàíà (âîñòî÷íûé Àçåðáàéäæàí), ãäå äîëÿ îñîáåé ñ äîïîëíèòåëüíûìè

Òàáëèöà 3. Ñòåïåíü ðàçâèòèÿ øèïîâàòûõ ÷åøóè íà ëàòåðàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ òåëà
è ìåëàíèçàöèÿ ïîêðîâîâ ñïèíû ó êàâêàçñêèõ àãàì íà òðàíñåêòå: íèæíåå òå÷åíèå

 ð. Ñóìáàð – öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã

Ðåãèîí Øèïîâàòîñòü. 
áàëëû 

Ìåëàíèçàöèÿ. %

Íèæíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð. òî÷êà 1 1.06 ± 0.6 (16) 24.8 ± 1.2 (15) 
Òîæå. òî÷êà 2 (2*) 1.06 ± 0.6 (16) 30.5 ± 2.2 (6) 

Óñòüå ð. Òåðñàêàí (3*) 1.0 ± 0 (3) - 

ÃîðàÄîéðàí (4*) 1.40 ± 0.2 (8) 30.9± 2.0 (8) 

Ñðåäíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð   

ïîñ. Êàðà-Êàëà (5*) 1.0 ± 0 (11) 22.5 ± 1.4 (11) 

óðî÷èùå Ïàðõàé (7*) 1.12  ± 0.04 (52) 30.9 ± 1.8 (34) 
óðî÷èùå Êàëàëèãåç (8*) 1.08 ±  0 . 1 ( 19) 29.8 ± 2.4 (17) 

Õðåáåò Ìîíäæóêëû. ñåâåðíûé ñêëîí (6*) 1.0 ± 0 (13) 37.5 ± 2.1 (10) 

Öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã, ïîñ. Ãåîê-òåïå 1.65 ± 0.2(17) 41.3 ± 2.4 (17) 

Òî æå, ãîðà Äóøàê 3.5 ± 0.5 (6) 38.7 ± 10.0 (4) 
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Òàáëèöà 4. Ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ( %) ôåíîâ «äîïîëíèòåëüíûå ÷åøóè» è «òðîéíûå êîëü-
öà» â ñåãìåíòàõ õâîñòà êàâêàçñêèõ àãàì íà òðàíñåêòå íèæíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð –

âîñòî÷íûé Êîïåòäàã

÷åøóÿìè â ïîêðîâàõ õâîñòà ñîñòàâëÿåò âñåãî 7.8%. Ñòîëü íèçêèå çíà÷åíèÿ îòðàæàþò,
âåðîÿòíî, íèæíèé ïîðîã ñòàíäàðòíîãî ïðîÿâëåíèÿ ìóòàöèè «äîïîëíèòåëüíûå ÷åøóè»
âî âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ïîïóëÿöèÿõ êîìïëåêñà «êàâêàçñêàÿ àãàìà».

Ê ÷èñëó ãåîãðàôè÷åñêè âàðüèðóþùèõ ïðèçíàêîâ, çàòðàãèâàþùèõ îñîáåííîñòè ïî-
êðîâîâ õâîñòà, îòíîñèòñÿ ñðåäíåå ÷èñëî ÷åøóé â åãî ñåãìåíòàõ. Ìû îáíàðóæèëè ñëà-
áóþ òåíäåíöèþ ê óìåíüøåíèþ ÷èñëà ÷åøóé âîêðóã õâîñòà â íàïðàâëåíèè îò òî÷êè 1 ê
òî÷êå 9, õîòÿ ìåæïîïóëÿöèîííûå ðàçëè÷èÿ ïîýòîìó ïðèçíàêó ñòàòèñòè÷åñêè íåäîñòî-
âåðíû (ñì. Ïàíîâ è äð., 1987). Èñõîäÿ èç îáùèõ ñîîáðàæåíèé, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî äàííûé ïðèçíàê äîëæåí êîððåëèðîâàòü ñ ðàññìîòðåííûì âûøå ïðèçíàêîì «÷èñëî
÷åøóé âîêðóã ñåðåäèíû òåëà».

Õàðàêòåð áðþøíîé ìîçîëè. Êàê óæå óïîìèíàëîñü (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995), íà èññëåäî-
âàííîì òðàíñåêòå îáíàðóæåíî èçìåíåíèå ôîðìû áðþøíîé ìîçîëè. Îíà, âûãëÿäèò óäëèíåí-
íîé ó àãàì èç äîëèíû íèæíåãî òå÷åíèÿ Ñóìáàðà (îòíîøåíèå äëèíû ê øèðèíå ñîñòàâëÿåò
çäåñü â ñðåäíåì 3.3 ± 0.2) è ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå îêðóãëîé â íàïðàâëåíèè ê öåíòðàëüíîìó
Êîïåòäàãó, ãäå ôîðìà áðþøíîé ìîçîëè ñîîòâåòñòâóåò òàêîâîé ó äðóãèõ ïîïóëÿöèé íîìè-
íàòèâíîé caucasia: íàïðèìåð, ó íàñåëÿþùèõ Çàêàâêàçüå. Çíà÷åíèÿ îòíîøåíèÿ äëèíû áðþø-
íîé ìîçîëè ê åå øèðèíå â óðî÷èùå Ïàðõàé – 2.8 ± 0.2, â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå (ðàéîí
ïîñ. Ãåîê-Òåïå) – 2.2 ± 0.1, â Çàêàâêàçüå (Ãîáóñòàí) – 2.0 ± 0.05.

Â ïîïóëÿöèÿõ íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð áðþøíûå ìîçîëè íåðåäêî ïðèñóòñòâóþò
è ó ñàìîê (ó 42.8% îñîáåé ýòîãî ïîëà), òîãäà êàê äàëåå ê âîñòîêó ýòè îáðàçîâàíèÿ ÿâëÿ-
þòñÿ èñêëþ÷èòåëüíîé ïðèíàäëåæíîñòüþ ñàìöîâ.

Îêðàñêà ñïèííîé ñòîðîíû. Ðàíåå ïîä÷åðêèâàëîñü (Ïàíîâ è äð., 1987; Ïàíîâ, Çûêî-
âà, 1995), ÷òî àãàìû èç äîëèíû ð. Ñóìáàð â åå íèæíåì òå÷åíèè (òî÷êè 1 è 2) è èç Êîïåò-
äàãà (çàïàäíîãî è îñîáåííî öåíòðàëüíîãî) ðåçêî ðàçëè÷àþòñÿ ïî îáùåìó õàðàêòåðó îê-
ðàñêè (ñì. òàáë. 3). Ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè ñòåïåíü ñõîäñòâà è ðàçëè÷èé ðÿäà ïîïóëÿöèé

  Äîïîëíèòåëüíûå ÷åøóè Òðîéíûå  êîëüöà 

Ðåãèîí ï îòñóòñ- 
òâóþò 

< 10 íà 
îñîáü 

> 10 íà 
îñîáü 

íå-
çàìêíóòûå

çàìêíóòûå 

Íèæíåå òå÷åíèå ð. 
Ñóìáàð (1*, 2*) 

81 13.6 16.0 32.1 21.0 17.3 

ÃîðàÄîéðàí (4*) 9 55.6 33.3 – 11.1 – 
Ñðåäíåå òå÷åíèå ð. Ñóìáàð       

ïîñ. Êàðà-Êàëà (5*) 14 28.6 35.7 28.6 – 7.1 
óðî÷èùå Ïàðõàé (7*) 98 58.2 28.5 8.2 5.1 – 
óðî÷èùå Êàëàëèãåç (8*) 57 57.8 24.6 14.0 1.8 1.8 

Õðåáåò Ìîíäæóêëû, 
ñåâåðíûé ñêëîí (6*) 

20 45.0 15.0 20.0 15.0 5.0 

Âåðõíåå òå÷åíèå ð. 
Ñóìáàð, óùåëüå Àéäåðå (9*) 

15 46.7 26.6 26.6 – – 

Öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã, 
ïîñ. Ãåîê-Òåïå, ãîðà Äóøàê 

23 73.9 17.4 8.7 – – 

Âîñòî÷íûé Êîïåòäàã, 
çàñòàâà Ìàõìàë, ïîñ. Òåäæåí 

11 90.9 – 9.1 – – 
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íà òðàíñåêòå íèçîâüå Ñóìáàðà – öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã (â ñîïîñòàâëåíèè ñ íåêîòîðûìè
äðóãèìè ïîïóëÿöèÿìè Òóðêìåíèñòàíà) ñ èñïîëüçîâàíèåì 16 îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêîâ (ñì.
Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995). Ðåçóëüòàòû äèñêðèìèíàíòíîãî àíàëèçà (ðèñ. 3) ïîêàçûâàþò, ÷òî
ïîïóëÿöèè äîëèíû íèæíåãî òå÷åíèÿ Ñóìáàðà è öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà äåéñòâèòåëüíî
ïðèíàäëåæàò ê äâóì ðàçíûì ñîâîêóïíîñòÿì, òîãäà êàê ëîêàëèçîâàííûå ìåæäó íèìè

Ðèñ. 3. Ðàñïðåäåëåíèå òî÷åê, ñîîòâåòñòâóþùèõ ýêçåìïëÿðàì èç äåâÿòè ïîïóëÿöèé êàâêàçñêîé
àãàìû, â ïðîñòðàíñòâå äâóõ ïåðâûõ äèñêðèìèíàöèîííûõ ôóíêöèé. À – ðîäèòåëüñêèå ïîïóëÿöèè
íèçîâüåâ ð. Ñóìáàð (à), öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà (á) è Áîëüøîãî Áàëõàíà (12, è); Á – ïðåäïî-
ëîæèòåëüíî ãèáðèäîãåííûå ïîïóëÿöèè Òåðñàêàíà (3, â), ãîðû Äîéðàí (4, ã), ïðàâîáåðåæüÿ Ñóì-
áàðà ó ïîñ. Êàðà-Êàëà (5,ä), õðåáòà Ìîíäæóêëû (6, å), Ïàðõàÿ (7, æ) è Êàëàëèãåçà (8, ç). Öèôðû –
íîìåðà ïîïóëÿöèé.

Òàáëèöà 5. Çíà÷åíèÿ äèñêðèìèíàíòíûõ ôóíêöèé ïðè îöåíêå äèôôåðåíöèàöèè äåâÿòè
ïîïóëÿöèé êàâêàçñêîé àãàìû èç Òóðêìåíèñòàíà ïî îêðàñêå ñïèííîé ñòîðîíû
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p 
 
 

1  
2  
3  
4  
5 

2.71 
0.75 
0.37 
0.34 
0.19 

58.83 
16.33 
8.01 
7.41 
4.11 

0.85  
0.66  
0.52 
0.50  
0.40 

0
1 
2
3
4 

0.06 
0.21 
0.36 
0.50 
0.67 

517.57 
282.31 
181.68 
125.32 
72.66 

128 
105 
84  
65 
48 

0.00000 
0.00000 
0.00000 
0.00001 
0.01232 
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ïîñåëåíèÿ àãàì çàíèìàþò áîëåå èëè ìåíåå ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ïî õàðàêòåðó îê-
ðàñêè. Ïðè ýòîì ïîïóëÿöèè ã. Äîéðàí (òî÷êà 4), èç ðàéîíà ïîñ. Êàðà-Êàëà (ëåâîáåðåæüå
ð. Ñóìáàð, òî÷êà 5) è ñ ñåâåðíîãî ñêëîíà õðåáòà Ìîíäæóêëû (òî÷êà 6) ñóùåñòâåííî
ñõîäíû ïî õàðàêòåðó (è îò÷àñòè ïî ðàçìàõó) èçìåí÷èâîñòè îêðàñî÷íûõ ïàòòåðíîâ, çà-
ìåòíî óêëîíÿÿñü â ñòîðîíó ïîïóëÿöèè íèçîâüåâ ð. Ñóìáàð. Â îòëè÷èå îò íèõ ïîïóëÿöèÿ
èç óðî÷èùà Ïàðõàé (òî÷êà 7) õàðàêòåðèçóåòñÿ ìàêñèìàëüíîé èçìåí÷èâîñòüþ, ïåðåêðû-
âàþùåé â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè èçìåí÷èâîñòü êàê «íèæíåñóìáàðñêèõ», òàê è «öåíò-
ðàëüíîêîïåòäàãñêèõ» àãàì.

Èç òàáë. 5 ñëåäóåò, ÷òî äèñêðèìèíàöèÿ ñðàâíèâàåìûõ ïîïóëÿöèé ïî îêðàñêå âîçìîæ-
íà ñ äîñòîâåðíîñòüþ ð < 0.001 ïðè èñïîëüçîâàíèè ïåðâûõ ÷åòûðåõ äèñêðèìèíàíòíûõ
ôóíêöèé. Ïåðâûå äâå èç íèõ îïèñûâàþò 75% èçìåí÷èâîñòè ïî äàííîìó êîìïëåêñó ïðè-
çíàêîâ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî óâåëè÷åíèå ðàçìàõà èçìåí÷èâîñòè â ïîïóëÿöèè Ïàðõàÿ
îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî çäåñü îêðàñêà ÷àñòè îñîáåé èìååò êîìáèíèðîâàííûé õàðàêòåð (ðàç-
íûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ íèæíåñóìáàðñêèõ è öåíòðàëüíîêîïåòäàãñêèõ àãàì), òîãäà êàê
äðóãèå îáëàäàþò íàèáîëåå õàðàêòåðíîé äëÿ äàííîé ïîïóëÿöèè îêðàñêîé þâåíèëüíîãî òèïà
(ðèñ. 4á). Òî æå ñàìîå îòíîñèòñÿ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ê ïîïóëÿöèÿì 4–6, 8 è 9.

13.2. Ýêîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ â çîíå èíòåðãðàäàöèè è ôàêòîðû,
îïðåäåëÿþùèå õàðàêòåð ãåííûõ ïîòîêîâ

Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå ñî âñåé î÷åâèäíîñòüþ ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîïóëÿöèè àãàì
èç òî÷åê 4–7 (è, âîçìîæíî, èç òî÷êè 3, îòêóäà ìû íå èìååì ïîëíîöåííîé âûáîðêè) ÿâëÿ-
þòñÿ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïðîìåæóòî÷íûìè ïî âñåì èçó÷åííûì ïðèçíàêàì ôîëèäî-
çà è îêðàñêè. Òàêèì îáðàçîì, ðåçîííî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòè ïîïóëÿöèè èìåþò ãèáðè-
äîãåííîå ïðîèñõîæäåíèå, áóäó÷è ïðîäóêòàìè ãåííîãî îáìåíà ìåæäó àãàìàìè, íàñåëÿ-
þùèìè äîëèíó íèæíåãî Ñóìáàðà (âåñüìà áëèçêèìè ïî êîíñòèòóöèè ê ìàäàóñêîé àãàìå
ôîðìû triannulata – ñì. Ïàíîâ è äð., 1987) è êîïåòäàãñêèìè àãàìàìè, îòíîñèìûìè ê
íîìèíàòèâíîé ôîðìå Laudakia ñ. caucasia.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íàçâàííûå ðîäèòåëüñêèå ôîðìû íèãäå â èññëåäîâàííîì
ðàéîíå íå âõîäÿò â íåïîñðåäñòâåííîå ñîïðèêîñíîâåíèå äðóã ñ äðóãîì. Íåò òàêæå îñíî-

Ðèñ. 4. Òèïè÷íàÿ îêðàñêà àãàì öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà (à), íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð (ã) è äâà
âàðèàíòà îêðàñêè, õàðàêòåðíîé äëÿ ïîïóëÿöèé çàïàäíîãî Êîïåòäàãà: ïðîìåæóòî÷íîé (â) ìåæäó à
è ã è äåôèíèòèâíîé þâåíèëüíîãî òèïà (á).
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âàíèé ïîëàãàòü, ÷òî òàêîé íåïîñðåäñòâåííûé êîíòàêò íàáëþäàåòñÿ ãäå-ëèáî çà ïðåäåëà-
ìè èçó÷åííîãî íàìè ðåãèîíà. Ïðè÷èíà îòñóòñòâèÿ ñîïðèêîñíîâåíèÿ èëè ïåðåêðûâàíèÿ
àðåàëîâ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíè ïðèâÿçàíû ê ðàçíûì òèïàì ìåñòî-
îáèòàíèé, ðàçäåëåííûõ òåððèòîðèÿìè, êîòîðûå â áîëüøåé ñâîåé ÷àñòè íåïðèãîäíû äëÿ
ñóùåñòâîâàíèÿ êàâêàçñêèõ àãàì.

Àãàìû íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð îáèòàþò â îáðûâàõ ëåññîâîãî êàíüîíà ðåêè, äî-
ñòèãàþùåãî ìåñòàìè âûñîòû 37 ì, à òàêæå â ïðèìûêàþùèõ ê ýòîìó êàíüîíó îâðàãàõ –
â ãåîìîðôîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ, èçâåñòíûõ ïîä íàçâàíèåì ïñåâäîêàðñòà. Î÷åâèäíî,
ýòî èõ èñõîäíîå ìåñòîîáèòàíèå, åùå ñîõðàíèâøååñÿ â ñèëüíî âèäîèçìåíåííîì ñîñòîÿ-
íèè â äðåâíåì èçîëèðîâàííîì àðåàëå ìàäàóñêîé àãàìû (ôîðìà triannulata). Ïîñëåäíÿÿ
òàêæå ïðèóðî÷åíà ê ëàíäøàôòàì, ïîëíîñòüþ ëèøåííûì êàìåíèñòîãî ñóáñòðàòà. Îíà
æèâåò íà ñêëîíàõ ðàçâåòâëåííûõ ïåñ÷àíûõ îâðàãîâ, ïðîðåçàþùèõ çàêðåïëåííûå ãðÿäî-
âûå ïåñêè, çàíèìàÿ ìåñòîîáèòàíèÿ âîçíèêøèå, íåñîìíåííî, íà áûâøèõ ðå÷íûõ ðóñëàõ,
äåãðàäèðîâàâøèõ ñ íàñòóïëåíèåì ïóñòûíè (ñì. Àòàåâ, 1985).

Â îòëè÷èå îò íèæíåñóìáàðñêèõ àãàì êîïåòäàãñêèå – òèïè÷íûå ïåòðîôèëû. Èõ èç-
ëþáëåííûå ìåñòîîáèòàíèÿ – ýòî âûõîäû êîðåííîé ïîðîäû è êàìåíèñòûå îñûïè ó ïîä-
íîæèé ñêàëüíûõ îáðûâîâ. Îäíàêî, îáëàäàÿ îïðåäåëåííîé ïëàñòè÷íîñòüþ â âûáîðå ìå-
ñòîîáèòàíèé, êîïåòäàãñêèå àãàìû ïîä÷àñ ñåëÿòñÿ â ñèëüíî ïåðåñå÷åííîé ìåñòíîñòè,
ãäå êðóòûå ñêëîíû îáðûâîâ è îâðàãîâ ñëîæåíû èç ñóõîé ãëèíû, íåðåäêî ñ ïðèìåñüþ
ãðàâèÿ, õîòÿ ïðèñóòñòâèå çäåñü ëîêàëüíûõ âûõîäîâ êàìåíèñòîé ïîðîäû (î÷åâèäíî, ïðå-
äîñòàâëÿþùèõ ÿùåðèöàì áîëåå íàäåæíûå óáåæèùà è áëàãîïðèÿòíûå ïðèñàäû äëÿ áàñ-
êèíãà) îêàçûâàåòñÿ íåîáõîäèìûì äëÿ âèäà êîìïîíåíòîì ñðåäû. Â ïîäîáíûõ ñóáîïòè-
ìàëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ àãàìû îáíàðóæåíû íàìè â çàïàäíûõ ïðåäãîðüÿõ õðåáòà Êþ-
ðåíäàã, êóäà îíè, ïî ìíåíèþ Àòàåâà (1985), âñåëèëèñü âòîðè÷íî. Çäåñü ýòè ÿùåðèöû
ÿâíî ïðèäåðæèâàþòñÿ ìèíèàòþðíûõ êàìåííûõ îñòàíöîâ è îòäåëüíûõ íåáîëüøèõ âàëó-
íîâ, ñêóäíî ðàçáðîñàííûõ ïî îáøèðíûì ãëèíèñòûì ñêëîíàì è â ñóõèõ ðóñëàõ îâðàãîâ.

Òàêîé ïðîìåæóòî÷íûé òèï ìåñòîîáèòàíèé (ãëèíà è êàìåíü) îáåñïå÷èâàåò âîç-
ìîæíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé àãàì è â ìåæàðåàëüíîì ïðîñòðàíñòâå,
ðàçäåëÿþùåì õàðàêòåðíûå çîíû îáèòàíèÿ ñóìáàðñêèõ è êîïåòäàãñêèõ àãàì. Ïðåîáëà-
äàþùèé ëàíäøàôò çäåñü ïðåäñòàâëåí òàê íàçûâàåìûìè àäûðàìè – âûïîëîæåííûìè
ëåññîâûìè õîëìàìè, ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ëèøåííûìè ðàñòèòåëüíîñòè. Â òàêèõ ìå-
ñòàõ îòñóòñòâóþò êàê óáåæèùà äëÿ àãàì, ïðåäîñòàâëÿåìûå â äðóãèõ ìåñòàõ îáèëüíûìè
ïóñòîòàìè â ëåññîâûõ, ãëèíèñòûõ ëèáî êàìåíèñòûõ îáðûâàõ, òàê è êîðìîâàÿ áàçà äëÿ
ýòèõ ïðåèìóùåñòâåííî ðàñòèòåëüíîÿäíûõ æèâîòíûõ.

Ëåññîâûé êàíüîí ð. Ñóìáàð ïîñòåïåííî ñõîäèò íà íåò ââåðõ ïî òå÷åíèþ ðåêè. Áëèç
âïàäåíèÿ â ð. Ñóìáàð åãî ïðàâîãî ïðèòîêà – ð. Òåðñàêàí (òî÷êà 3 íà ðèñ. 1) ãëóáèíà êàíü-
îíà óìåíüøàåòñÿ äî 10 ì (âìåñòî ïî÷òè 40 ì â äîëèíå íèæíåãî Ñóìáàðà), ÷òî, ïî íàøèì
äàííûì, âëå÷åò çà ñîáîé çàìåòíîå ñíèæåíèå çäåñü ÷èñëåííîñòè àãàì. Ìåæäó óñòüåì ð.
Òåðñàêàí è ïîñ. Êàðà-Êàëà ãëóáèíà êàíüîíà íå ïðåâûøàåò 5 ì, è çäåñü àãàìû âîîáùå íå
áûëè íàéäåíû. Âûøå ïîñ. Êàðà-Êàëà ðóñëî Ñóìáàðà ëèøü íåçíà÷èòåëüíî óãëóáëåíî ïî
ñðàâíåíèþ ñ ïåðâîé òåððàñîé äîëèíû. Àãàìû çäåñü íå íàéäåíû â ïðèðóñëîâîé çîíå, íî
âûøå ïî áîðòó äîëèíû îíè çàíèìàþò âûõîäû êîíãëîìåðàòîâ. Ýòà ïîïóëÿöèÿ (òî÷êà 5)
ñðåäè âñåõ ðàññìàòðèâàåìûõ ïðîìåæóòî÷íûõ ïîïóëÿöèé ïî ðÿäó ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ íàèáîëåå áëèçêà ê òèïè÷íûì «íèæíåñóìáàðñêèì» àãàìàì, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî îíà
â íàñòîÿùåå âðåìÿ, íåñîìíåííî, èçîëèðîâàíà îò ãðóïïû ïîïóëÿöèé èç òî÷åê 1–3.

Áëèæàéøèå ê ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè 5 ïîñåëåíèÿ àãàì èçâåñòíû íàì èç òî÷åê 6 (ãëè-
íèñòûå îáðûâû ñ îòäåëüíûìè âûõîäàìè êîðåííîé ïîðîäû ïî ñåâåðíûì ñêëîíàì õðåáòà
Ìîíäæóêëû) è 7 (êàìåíèñòûå ïðåäãîðüÿ ñåâåðíîãî ñêëîíà Ñþíò-Õàñàðäàãñêîé ãðÿäû,
óðî÷èùå Ïàðõàé). Ðàññòîÿíèå îò ýòèõ òî÷åê äî òî÷êè 5 ñîñòàâëÿåò ñîîòâåòñòâåííî ~15 è
7 êì. Âñå òðè ïîïóëÿöèè, ñóäÿ ïî âñåìó, ïðîñòðàíñòâåííî èçîëèðîâàíû äðóã îò äðóãà.
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Ïðè ýòîì ïîïóëÿöèÿ èç òî÷êè 6 ïî ñóììå ïðèçíàêîâ áîëåå áëèçêà ïîïóëÿöèÿì íèæíåãî
òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð, òîãäà êàê ïîïóëÿöèÿ èç òî÷êè 7 ñóùåñòâåííî óêëîíÿåòñÿ â ñòîðîíó
êîïåòäàãñêèõ àãàì. Îáå îíè îòäåëåíû îò ïîïóëÿöèè 5 íåïðèãîäíûìè äëÿ îáèòàíèÿ àãàì
ëàíäøàôòàìè àäûðîâ.

Çäåñü âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íåçíà÷èòåëüíîå íà ïåðâûé âçãëÿä ðàññòîÿíèå â 7 êì,
ïðèõîäÿùååñÿ íà ëàíäøàôò àäûðîâ, îêàçûâàåòñÿ ìîùíîé ýêîëîãè÷åñêîé ïðåãðàäîé äëÿ
êàâêàçñêèõ àãàì, î ÷åì ãîâîðÿò ðåçêèå ðàçëè÷èÿ â ôåíîòèïè÷åñêîì îáëèêå ïîïóëÿöèé
èç òî÷åê 5 è 7. Ýòî ñâÿçàíî, êàê ìû ïîëàãàåì, ñ âûñîêîé ôèëîïàòðèåé, ñâîéñòâåííîé
âèäó (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995), à ñëåäîâàòåëüíî, ñ ìàëîé ñêîðîñòüþ ðàññåëåíèÿ êàâêàçñêèõ
àãàì è íèçêîé èíòåíñèâíîñòüþ ìèãðàöèîííûõ ïîòîêîâ. Ýìèãðàöèÿ îñîáåé â ïîèñêàõ
íîâûõ ïðèãîäíûõ äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ìåñò âîçìîæíà, âåðîÿòíî, ëèøü íà þâåíèëüíîé
ñòàäèè, ê òîìó æå ïðè î÷åíü âûñîêîì ïîïóëÿöèîííîì äàâëåíèè. Òàê èëè èíà÷å, ïîëó-
÷åííûå äàííûå óêàçûâàþò íà ñóùåñòâîâàíèå ñëàáûõ ãåííûõ ïîòîêîâ, ñâÿçûâàþùèõ
âîåäèíî âñå èçó÷åííûå íàìè ïîïóëÿöèè. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò õîðîøî âûðàæåííàÿ
êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü íà îáñëåäîâàííîì íàìè òðàíñåêòå òàêèõ, â ÷àñòíîñòè, ïðè-
çíàêîâ, êàê ÷èñëî ÷åøóé âîêðóã ñåðåäèíû òåëà (ñì. òàáë. 2) è ñòåïåíü ïðèñóòñòâèÿ äî-
ïîëíèòåëüíûõ ÷åøóé â ïîêðîâàõ õâîñòà (ñì. òàáë. 4). Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïåðåíîñ ãåíîâ
îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò ðåäêèõ ýïèçîäîâ ìèãðàöèé îòäåëüíûõ îñîáåé ìåæäó ïðîñòðàí-
ñòâåííî èçîëèðîâàííûìè ëîêàëüíûìè ïîïóëÿöèÿìè, êîòîðûå ðàçäåëåíû ó÷àñòêàìè ïåñ-
ñèìàëüíîé ñðåäû, íåïðèãîäíûìè äëÿ îáèòàíèÿ àãàì, íî ïðåîäîëèìûìè â ïðèíöèïå äëÿ
ìèãðèðóþùèõ èíäèâèäîâ. Ïðè ýòîì çðèìûé ýôôåêò ïåðåìåøèâàíèÿ ãåííûõ ïóëîâ âîç-
ìîæåí, âåðîÿòíî, ëèøü íà äëèòåëüíûõ ïðîìåæóòêàõ âðåìåíè, òàê ÷òî êàæäàÿ ëîêàëü-
íàÿ ïîïóëÿöèÿ ìîæåò î÷åíü äîëãî ïðîòèâîñòîÿòü ÷óæäûì âëèÿíèÿì, ñîõðàíÿÿ ñâîå ãå-
íåòè÷åñêîå è ôåíîòèïè÷åñêîå ñâîåîáðàçèå.

Ïðèìåðîì ñêàçàííîìó ìîæåò ñëóæèòü ïîïóëÿöèÿ èç òî÷êè 4 (êàìåíèñòûå «ùåêè» è
îñûïè îòäåëüíî ñòîÿùåé ãîðû Äîéðàí), ëîêàëèçîâàííàÿ íà ðàâíûõ ðàññòîÿíèÿõ (îêîëî
5-7 êì) îò áëèæàéøèõ ìåñò îáèòàíèÿ «íèæíåñóìáàðñêèõ» àãàì äîëèíû ð. Òåðñàêàí è
êîïåòäàãñêèõ àãàì Ñþíò-Õàñàð-äàãñêîé ãðÿäû. Îò ìèêðîàðåàëîâ òåõ è äðóãèõ ïîïóëÿ-
öèÿ ãîðû Äîéðàí îòäåëåíà ó÷àñòêàìè ñëàáî âñõîëìëåííîé ãðàâèéíîé ïóñòûíè ñ òðàâÿ-
íûì ïîêðîâîì íå áîëåå 5% (Â. Ñ. Ëóêàðåâñêèé, ëè÷íîå ñîîáùåíèå), ò.å. ìåñòíîñòüþ,
àáñîëþòíî íåïðèãîäíîé äëÿ ïîñòîÿííîãî îáèòàíèÿ êàâêàçñêèõ àãàì. Õîòÿ ìàëàÿ âåëè-
÷èíà âûáîðêè èç òî÷êè 4 äîïóñêàåò ëèøü ïðåäâàðèòåëüíûå ñóæäåíèÿ, ñêëàäûâàåòñÿ
âïå÷àòëåíèå, ÷òî äàííàÿ ïîïóëÿöèÿ îòëè÷àåòñÿ îò âñåõ ïðî÷èõ, ðàñïîëîæåííûõ ïî ñî-
ñåäñòâó ñ íåé, ñòåïåíüþ âûðàæåííîñòè ïî êðàéíåé ìåðå äâóõ ïðèçíàêîâ: áîëüøèì ðàç-
âèòèåì êîëþ÷èõ ÷åøóè íà ëàòåðàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ òóëîâèùà è ìåíüøèì ñðåäíèì
÷èñëîì äîïîëíèòåëüíûõ ÷åøóé â ïîêðîâàõ õâîñòà (ñì. òàáë. 3 è 4). Ïðîìåæóòî÷íûé â
öåëîì ôåíîòèïè÷åñêèé îáëèê ýòîé ïîïóëÿöèè ïîçâîëÿåò äîïóñòèòü, ÷òî îíà ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé àâòîõòîííîå ïîñåëåíèå àãàì íîìèíàòèâíîé ôîðìû, êîòîðîå äëèòåëüíîå âðå-
ìÿ èñïûòûâàëî îãðàíè÷åííûé ïðèòîê ãåíîâ èç àðåàëà «íèæíåñóìáàðñêèõ» àãàì.

13.3. Ôåíîòèïè÷åñêîå ñâîåîáðàçèå ãèáðèäîãåííûõ ïîïóëÿöèé
Âûøå ìû ïîïûòàëèñü àðãóìåíòèðîâàòü ãèïîòåçó, ñîãëàñíî êîòîðîé ïîïóëÿöèè çà-

ïàäíûõ ïðåäãîðèé Êîïåòäàãà åñòü ïðîäóêò îãðàíè÷åííîãî ãåííîãî îáìåíà ìåæäó àãà-
ìàìè, ôåíîòèïè÷åñêè áëèçêèìè ê ôîðìå triannulata, è ïîïóëÿöèÿìè, òðàäèöèîííî îò-
íîñèìûìè ê íîìèíàòèâíîé ôîðìå caucasia. Çäåñü ïåðåä íàìè âòîðàÿ ñòàäèÿ ãèáðèäî-
ãåííîãî ôîðìîîáðàçîâàíèÿ, ïîñêîëüêó ôîðìà triannulata âìåñòå ñ áåññïîðíî ðîäñòâåí-
íûìè åé àãàìàìè íèæíåãî Ñóìáàðà ðàññìàòðèâàåòñÿ íàìè êàê ïðîäóêò äàâíåé ãèáðè-
äèçàöèè ìåæäó microlepis è caucasia s. str. (ñì. Ïàíîâ è äð., 1987; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995).

Ïîêàçàííàÿ âûøå âîçìîæíîñòü ôîðìèðîâàíèÿ íîâûõ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé â ðå-
çóëüòàòå ïîñòåïåííîãî âûñåëåíèÿ îñîáåé â ðàíåå íåîñâîåííûå ñóáîïòèìàëüíûå ìåñòî-
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îáèòàíèÿ, à òàêæå îãðàíè÷åííîãî ãåííîãî îáìåíà ìåæäó ïðîñòðàíñòâåííî èçîëèðîâàí-
íûìè ïîïóëÿöèÿìè äåëàåò äîñòàòî÷íî îáîñíîâàííîé ìûñëü, ÷òî ôåíîòèïè÷åñêîå ðàç-
íîîáðàçèå â àðåàëå êîìïëåêñà â çàïàäíîì Òóðêìåíèñòàíå åñòü ðàâíîäåéñòâóþùàÿ ñëîæ-
íîãî ïåðåïëåòåíèÿ äâóõ ðàçíîíàïðàâëåííûõ ïðîöåññîâ: äèôôåðåíöèàöèè (äèêòóåìîé
ïðîñòðàíñòâåííîé èçîëÿöèåé ïî ïðèíöèïó ãåîãðàôè÷åñêîãî ôîðìîîáðàçîâàíèÿ) è ãå-
íåòè÷åñêîé èíòåãðàöèè ïîïóëÿöèé. Ñîîòâåòñòâåííî, ôåíîòèïè÷åñêèé îáëèê êàæäîé
äàííîé ïîïóëÿöèè îïðåäåëÿåòñÿ îòíîñèòåëüíîé ñèëîé òîé è äðóãîé èç íàçâàííûõ òåí-
äåíöèé è èñòîðè÷åñêèì âðåìåíåì èõ äåéñòâèÿ.

Åñëè ìû îáðàòèìñÿ ê àíàëèçó ïðîöåññîâ ãåííîãî îáìåíà ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè, òî
íàèáîëåå î÷åâèäíûì èõ ñëåäñòâèåì îêàçûâàåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ìîçàè÷íûõ ôåíîòèïîâ,
îáëàäàþùèõ ïðèçíàêàìè îáåèõ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì. Íàïðèìåð, ïîïóëÿöèè èç àðåàëà
ôîðìû triannulata è èç äîëèíû íèæíåãî Ñóìáàðà ñî÷åòàþò â ñåáå ïðèçíàêè òèïè÷íûõ
caucasia (íàïðèìåð, ïðèñóòñòâèå âûðàæåííûõ ãðåáíåé íà ÷åøóÿõ ñïèííîé ïîëîñû) è
microlepis (ñëàáîå ðàçâèòèå øèïîâàòûõ ÷åøóè íà áîêàõ òåëà). Âìåñòå ñ òåì ãèáðèäèçà-
öèÿ ïðèâîäèò è ê ïîÿâëåíèþ î÷åâèäíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ íîâîîáðàçîâàíèé. Â äàííîì
ñëó÷àå ýòî âûñîêàÿ ÷àñòîòà ïðèñóòñòâèÿ â ïîêðîâàõ õâîñòà äîïîëíèòåëüíûõ ÷åøóé,
èìåþùèõ òåíäåíöèþ îáðàçîâûâàòü òðåòüè êîëüöà (ïðèçíàê, îáëàäàþùèé â ðîäå Laudakia
ñòàòóñîì âèäîâîãî – ñì., íàïðèìåð, Baig, 1992). Àíàëèç èìåþùèõñÿ ìàòåðèàëîâ ïîêà-
çûâàåò, ÷òî «òðåõêîëü÷àòîñòü» õâîñòà íå ñâîéñòâåííà íè caucasia, íè microlepis âíå ïðå-
äåëîâ çîíû èíòåðãðàäàöèè ýòèõ ôîðì.

Äðóãîé ëþáîïûòíûé ïðèìåð íîâîîáðàçîâàíèé â ãèáðèäîãåííûõ îáùíîñòÿõ äàþò
ïîïóëÿöèè çàïàäíîãî Êîïåòäàãà. Êàê áûëî ïîêàçàíî âûøå (òàáë. 1), çäåñü îáíàðóæèâà-
åòñÿ ÿâíîå óìåíüøåíèå îáùèõ ðàçìåðîâ îñîáåé ïî ñðàâíåíèþ ñ îáåèìè ðîäèòåëüñêèìè
ôîðìàìè. Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì â íåêîòîðûõ òàêèõ ïîïóëÿöèÿõ (â ÷àñòíîñòè, â ïîñåëå-
íèÿõ èç òî÷åê 7 è 8) íàáëþäàåòñÿ ñîõðàíåíèå þâåíèëüíîãî òèïà îêðàñêè â äåôèíèòèâ-
íîì íàðÿäå ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé. Ïîïåðå÷íîïîëîñàòàÿ þâåíèëüíàÿ îêðàñêà ïîä÷àñ ñâîé-
ñòâåííà çäåñü îñîáÿì ñàìûõ êðóïíûõ ðàçìåðîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê íàèáîëåå ñòàðøèì âîç-
ðàñòíûì ãðóïïàì. Äàííûå èíäèâèäóàëüíîãî ìå÷åíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî âîçðàñò òàêèõ
îñîáåé ìîæåò ñîñòàâëÿòü 8–9 ëåò, ò.å. ïðèáëèæàåòñÿ ê ìàêñèìàëüíûì ïîêàçàòåëÿì ïðî
äîëæèòåëüíîñòè æèçíè êàâêàçñêîé àãàìû (ñì. Çûêîâà, Ïàíîâ, 1991). Õîòÿ îêðàñêà þâå-
íèëüíîãî òèïà íå ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì âàðèàíòîì äåôèíèòèâíîé îêðàñêè àãàì â ïî-
ïóëÿöèÿõ çàïàäíîãî Êîïåòäàãà, îíà ðàñïðîñòðàíåíà çäåñü î÷åíü øèðîêî. Ìîæíî ñêà-
çàòü, ÷òî ðåãóëÿðíûé ïîïåðå÷íîïîëîñàòûé ðèñóíîê âêóïå ñ ïðèáëèæàþùèìèñÿ ê íåìó
âàðèàíòàìè îêðàñêè (ñì. âûøå) ïðåîáëàäàåò â ïîïóëÿöèÿõ çàïàäíîãî Êîïåòäàãà. Â ñâÿ-
çè ñ ýòèì ìîæíî ñäåëàòü ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïåðåä íàìè ñèòóàöèÿ, ñèëüíî íàïîìèíàþ-
ùàÿ ÿâëåíèå ôåòàëèçàöèè, ò.å. çàìåäëåíèå ñîìàòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ – â äàííîì ñëó÷àå
ðîñòà (ñì. Àòàåâ, 1985, Çûêîâà, Ïàíîâ, 1991) ñ ñîõðàíåíèåì â äåôèíèòèâíîì ôåíîòèïå
îòäåëüíûõ þâåíèëüíûõ ÷åðò – òàêèõ, êàê îêðàñêà. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýòè îñîáåííîñòè
äàííîé ïîïóëÿöèè äèêòóþòñÿ ñâîåîáðàçèåì åå êîíñòèòóöèè, îáÿçàííîé ñîâìåùåíèþ
äâóõ ïåðâîíà÷àëüíî íåçàâèñèìûõ ãåíîìîâ.

Çàêëþ÷åíèå
Íà îñíîâàíèè äàííîãî è ïðåäûäóùåãî (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995) ñîîáùåíèé ìîæíî

ñäåëàòü âûâîä, ÷òî â ôîðìèðîâàíèè ñîâðåìåííîé ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû êîìï-
ëåêñà «êàâêàçñêàÿ àãàìà» âàæíàÿ ðîëü ïðèíàäëåæàëà è ïðèíàäëåæèò íûíå ïðîöåññàì,
äåéñòâóþùèì â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèíöèïàìè ñåò÷àòîé ýâîëþöèè. Ïîïóëÿöèè, ïðèîá-
ðåòàþùèå ñîáñòâåííîå ãåíåòè÷åñêîå è ôåíîòèïè÷åñêîå ñâîåîáðàçèå â ïåðèîä
ïðîñòðàíñòâåííîé èçîëÿöèè, âïîñëåäñòâèè âñòóïàþò âî âòîðè÷íûé êîíòàêò íà ñòû-
êàõ ñâîèõ ðàñøèðÿþùèõñÿ àðåàëîâ, è çäåñü ôîðìèðóþòñÿ ãèáðèäîãåííûå ïîïóëÿöèè
ñ íîâûìè ñèíòåòè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè, êîòîðûì â ñâîþ î÷åðåäü ðàíî èëè ïîçäíî ñóæ-
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äåíî ïðåòåðïåòü ãåíåòè÷åñêóþ èíòåãðàöèþ ñî ñâîèìè ñîñåäÿìè ïî ðåãèîíó. Â ðåçóëü-
òàòå â àðåàëå êîìïëåêñà ôîðìèðóåòñÿ ìîçàèêà óíèêàëüíûõ ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñ-
êèõ ñòðóêòóð, ñâÿçàííûõ äðóã ñ äðóãîì ðàçíîíàïðàâëåííûìè, áîëåå èëè ìåíåå èíòåí-
ñèâíûìè ïîòîêàìè ãåíîâ.

Íàì êàæåòñÿ äîñòàòî÷íî àðãóìåíòèðîâàííûì ïîëîæåíèå î ãèáðèäîãåííîé ïðèðîäå
(caucasia  microlepis) ïîïóëÿöèè àãàì Ìåøåäñêèõ ïåñêîâ, ðàññìàòðèâàåìîé Àíàíüå-
âîé è Àòàåâûì (1984) ïîä íàçâàíèåì Stellio caucasius triannulatus, à Áåéãîì (Baig, 1992)
â êà÷åñòâå ïîäâèäà ìåëêî÷åøóé÷àòîé àãàìû Laudakia microlepis triannulata. Â äåéñòâè-
òåëüíîñòè æå ýòè àãàìû ñóùåñòâåííî è â ðàâíîé ñòåïåíè îòëè÷àþòñÿ êàê îò êàâêàçñêîé
àãàìû â ñîáñòâåííîì ñìûñëå èç äðóãèõ ÷àñòåé åå àðåàëà, òàê è îò ìåëêî÷åøóé÷àòîé
àãàìû, îáëàäàÿ, îäíàêî, îòäåëüíûìè ïðèçíàêàìè òîãî è äðóãîãî òàêñîíîâ. Ïðîäåìîíñò-
ðèðîâàííîå âûøå ñóùåñòâîâàíèå êëèíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ íà
òðàíñåêòå ìåæäó àðåàëàìè àãàì íèæíåãî Ñóìáàðà (èìåþùèìè îáùåå ïðîèñõîæäåíèå ñ
ïîïóëÿöèåé triannulata) è öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà íàäåæíî ïîäòâåðæäàþò ôàêò èíòåã-
ðàöèè ýòèõ äâóõ ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì â çàïàäíîì Êîïåòäàãå.

Àíàëîãè÷íàÿ êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ ôîëèäîçà îáíàðóæåíà â
íàïðàâëåíèè îò äîëèíû íèæíåãî òå÷åíèÿ ð. Ñóìáàð è Ìåøåäñêèõ ïåñêîâ ê ñåâåðó. Ýòî
íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî ïîïóëÿöèè ñåâåðî-çàïàäíûõ îòðîãîâ Òóðêìåíî-Õîðàñàíñêèõ ãîð
(â ÷àñòíîñòè, õðåáòîâ Êþðåíäàã è Áîëüøîé Áàëõàí) ìîãóò áûòü äåðèâàòàìè ãèáðèäíûõ
ïîïóëÿöèé caucasia  microlepis þãî-çàïàäíîãî Òóðêìåíèñòàíà, èñïûòàâøèõ äîïîëíè-
òåëüíîå âëèÿíèå ãåíîâ òèïè÷íûõ êàâêàçñêèõ àãàì Êîïåòäàãà. Ýòè ïîòîêè ãåíîâ íàáëþ-
äàþòñÿ, ïî-âèäèìîìó, è â íàñòîÿùåå âðåìÿ, ñâÿçûâàÿ ìåæäó ñîáîé àãàì ãëàâíîãî õðåá-
òà Êîïåòäàãà è ðàñïîëîæåííûõ ó åãî çàïàäíîé îêîíå÷íîñòè íèçêîãîðèé Êàðàãåçà è Êþ-
ðåíäàãà. Îá èçâåñòíîé áëèçîñòè ïîïóëÿöèé íèæíåãî Ñóìáàðà è Áîëüøîãî Áàëõàíà ñâè-
äåòåëüñòâóåò äèñêðèìèíàíòíûé àíàëèç èõ îêðàñêè (ñì. ðèñ. 3).

Íåêîòîðûå ôàêòû çàñòàâëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî è ïîïóëÿöèè âîñòî÷íîãî Êîïåòäà-
ãà, îòëè÷àþùèåñÿ çàìåòíûì ñâîåîáðàçèåì, èñïûòàëè âëèÿíèå ãåíîâ microlepis. Îá ýòîì
ñâèäåòåëüñòâóåò îêðàñêà âîñòî÷íîêîïåòäàãñêèõ àãàì, âåñüìà ñõîäíàÿ ñ îêðàñêîé àãàì
Ìåøåäñêèõ ïåñêîâ è íèæíåãî Ñóìáàðà, ïðèñóòñòâèå ó ñàìîê áðþøíûõ ìîçîëåé è àíàëü-
íûõ ïîð è íåêîòîðûå äðóãèå ôàêòû. Îäíàêî ìû â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ðàñïîëàãàåì äîñ-
òàòî÷íûìè äàííûìè äëÿ îáñóæäåíèÿ ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ.

Èòàê, êëàññè÷åñêèå ôåíåòè÷åñêèå ìåòîäû, èñïîëüçîâàííûå íàìè, îáëàäàþò äîñòà-
òî÷íîé ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòüþ äëÿ ïîñòàíîâêè ïðàâäîïîäîáíûõ ãèïîòåç îá èñòî-
ðèè ñòàíîâëåíèÿ ôåíîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ è ñîâðåìåííîé ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòó-
ðû êîìïëåêñà. Îäíàêî äëÿ îêîí÷àòåëüíîé âåðèôèêàöèè ëèáî îïðîâåðæåíèÿ ýòèõ ãèïîòåç
íåîáõîäèìî ïðèìåíåíèå ìåòîäîâ ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Çäåñü îñîáî ñëåäóåò ïîä÷åðê-
íóòü, ÷òî êàâêàçñêèå àãàìû ñ èõ òåððèòîðèàëüíûì êîíñåðâàòèçìîì, ÿðêî âûðàæåííîé
ôèëîïàòðèåé è ïðîèñòåêàþùåé èç ýòîãî ÷åòêîé î÷åð÷åííîñòüþ ãðàíèö ëîêàëüíûõ ïîïó-
ëÿöèé ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èäåàëüíûé îáúåêò äëÿ ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà.

Ìû áëàãîäàðíû âñåì, êòî ñïîñîáñòâîâàë íàì â ñáîðå ïîëåâûõ äàííûõ è èõ îáðàáîò-
êå: Í.Á. Àíàíüåâîé, ×. Àòàåâó, Â.È. Âàñèëüåâó, Ì.Å. Ãàóçåð, Â.È. Ãðàáîâñêîìó, È.Ñ. Äà-
ðåâñêîìó, Â.Ñ. Ëóêàðåâñêîìó, Â.Ô. Îðëîâîé, Î.Ñ. Ñîïûåâó, Ñ. Øàììàêîâó è Í.Í. Ùåð-
áàêó. Èññëåäîâàíèå ôèíàíñèðîâàëîñü Ðîññèéñêèì ôîíäîì ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäî-
âàíèé è Ôîíäîì Äæ. Ñîðîñà.
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14. Èíòåðãðàäàöèÿ ìåæäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé
Larus argentatus è õîõîòóíüåé L. cachinnans

â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè1

Ãîñïîäñòâóþùàÿ íûíå â çîîëîãèè áèîëîãè÷åñêàÿ êîíöåïöèÿ âèäà, âîïðåêè êàæó-
ùåéñÿ ïðîñòîòå è ëîãè÷íîñòè åå îñíîâíûõ ïîñòóëàòîâ, ïîä÷àñ ñòàëêèâàåòñÿ ñ áîëüøè-
ìè ñëîæíîñòÿìè â ñôåðå ïðèìåíåíèÿ ê ðåàëüíûì ïðèðîäíûì ñèòóàöèÿì. ßðêèì ïðè-
ìåðîì òîãî, íàñêîëüêî òðóäíî ïîä÷àñ ñëåäîâàòü ðåêîìåíäàöèÿì áèîëîãè÷åñêîé êîí-
öåïöèè ïðè ïðîâåäåíèè ãðàíèö ìåæäó âèäàìè, ìîæåò ñëóæèòü òàê íàçûâàåìûé «êîìï-
ëåêñ áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê». Â ïðåäåëàõ åãî àðåàëà, îõâàòûâàþùåãî ïî÷òè âñþ
Ãîëàðêòèêó, íàñ÷èòûâàåòñÿ îêîëî 20 òàêñîíîâ, äëÿ áîëüøèíñòâà êîòîðûõ íå ñóùåñòâóåò
åäèíîãî ìíåíèÿ îòíîñèòåëüíî èõ íîìåíêëàòóðíîãî ñòàòóñà. Ýòè òàêñîíû ìîãóò áûòü
ñãðóïïèðîâàíû ïî ñòåïåíè ñõîäñòâà â ñàìûå ðàçíîîáðàçíûå êîìáèíàöèè, òàê ÷òî â ñõå-
ìàõ ðàçíûõ àâòîðîâ êîëè÷åñòâî «õîðîøèõ» ïîëèòèïè÷åñêèõ âèäîâ âíóòðè êîìïëåêñà
âàðüèðóåòñÿ îò òðåõ äî 15. Ïðè÷èíà ïîäîáíîãî ïîëîæåíèÿ âåùåé ñîñòîèò â òîì, ÷òî
ìíîãèå òàêñîíû, õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûå ìîðôîáèîëîãè÷åñêè (è â ýòîì îòíîøåíèè
îïðåäåëåííî çàñëóæèâàþùèå ñòàòóñà «òàêñîíîìè÷åñêèõ âèäîâ»), íå ÿâëÿþòñÿ çàìêíó-
òûìè ãåíåòè÷åñêèìè ñèñòåìàìè, ïîñêîëüêó ñâÿçàíû ñ äðóãèìè òàêñîíàìè áîëåå èëè
ìåíåå èíòåíñèâíûìè ïîòîêàìè ãåíîâ (Ïàíîâ, 1989: 32–36).

Îñîáóþ òðóäíîñòü äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîãî ïðèìåíåíèÿ áèîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè
âèäà ïðåäñòàâëÿþò òàêèå ïàðû ôîðì, êîòîðûå â îäíèõ ðàéîíàõ ñîñóùåñòâîâàíèÿ ïîë-
íîñòüþ ðåïðîäóêòèâèî èçîëèðîâàíû (òî åñòü âåäóò ñåáÿ êàê «õîðîøèå áèîëîãè÷åñêèå
âèäû»), â òî âðåìÿ êàê â äðóãèõ ìåñòàõ ñâîáîäíî ãèáðèäèçèðóþò, èëëþñòðèðóÿ òåì
ñàìûì ñèòóàöèþ âòîðè÷íîãî «ñëèÿíèÿ âèäîâ» (ñì. Ìàéð, 1969). Íàèáîëåå ÿðêèé ïðè-
ìåð òàêîãî òèïà âçàèìîîòíîøåíèé âíóòðè êîìïëåêñà áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê äàþò
ñåðåáðèñòàÿ ÷àéêà Lams argentatus è áóðãîìèñòð L. hyperboreus. Ýòè ðåçêî äèôôåðåí-
öèðîâàííûå âèäû ñèìïàòðè÷íû è ðåïðîäóêòèâíî èçîëèðîâàíû íà îáøèðíûõ ïðî-
ñòðàíñòâàõ Ñóáàðêòèêè, èíòåíñèâíî ãèáðèäèçèðóÿ ëèøü â äâóõ óäàëåííûõ äðóã îò äðó-
ãà ðåãèîíàõ – â Èñëàíäèè è íà ñåâåðî-âîñòîêå Àëÿñêè (Ingolfsson, 1970, 1987; Spear,
1987).

Â ïðåäëàãàåìîé ðàáîòå ìû ïîïûòàåìñÿ ïðîàíàëèçèðîâàòü äðóãóþ ñèòóàöèþ ïîäîá-
íîãî ðîäà íà ïðèìåðå âçàèìîîòíîøåíèé ñåðåáðèñòîé ÷àéêè Lams argentatus è õîõîòó-
íüè L. cachinnans. Çäåñü ìû èìååì äåëî óæå íå ñ ñèìïàòðè÷åñêèìè, à ñ àëëîïàòðè÷åñ-
êèìè âèäàìè, ïîñòåïåííî ðàññåëÿþùèìèñÿ íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó. Ñ íàèáîëüøåé î÷å-
âèäíîñòüþ ýòîò ïðîöåññ ïðîñëåæèâàåòñÿ â Çàïàäíîé Åâðîïå. Â ÷àñòíîñòè, âäîëü àò-
ëàíòè÷åñêîãî ïîáåðåæüÿ çàïàäíîé Ôðàíöèè ðàññåëåíèå ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ê þãó íà-
÷àëîñü â êîíöå 60-õ ãîäîâ, à õîõîòóíüè ê ñåâåðó – ñ 1976 ã. Ñåé÷àñ îáà âèäà ãíåçäÿòñÿ
çäåñü áîê î áîê â ñìåøàííûõ êîëîíèÿõ. Èçðåäêà ôîðìèðóþòñÿ ñìåøàííûå ïàðû argenta-
tus õ cachinnans, íî âñå ïîïûòêè èõ ãíåçäîâàíèÿ îêàçûâàþòñÿ áåçóñïåøíûìè (Yesou,
1991; Yesou et al., 1994)2 .

Àíàëîãè÷íàÿ òåíäåíöèÿ ê âñòðå÷íîìó ðàññåëåíèþ èíòåðåñóþùèõ íàñ âèäîâ íàáëþ-
äàåòñÿ è â Âîñòî÷íîé Åâðîïå. Áûñòðîå ðàñøèðåíèå àðåàëà ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ê þãó â
Ôåííîñêàíäèè è â Ïðèáàëòèêå áûëî äåòàëüíî äîêóìåíòèðîâàíî â ïåðâîé ÷åòâåðòè ÕÕ
âåêà (îáçîð ñì. Mierauskas et al., 1991). Â íàøèõ ïðåäûäóùèõ ðàáîòàõ (Ìîíçèêîâ, Ïà-
íîâ, 1996, 1996à) ìû ïðèâåëè ðÿä àðãóìåíòîâ â ïîëüçó ãèïîòåçû îá èäóùåì íûíå ðàññå-

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ä.Ã. Ìîíçèêîâ. Çîîë. æ. 1999 78(3): 334-348.
2 Åâðîïåéñêèå ïîïóëÿöèè, êîòîðûå âî âðåìÿ íàïèñàíèÿ ñòàòüè îòíîñèëè ê âèäó L. cachinnans, íûíå ïðèçíà-

íû ïðèíàäëåæàùèìè ñàìîñòîÿòåëüíîìó âèäó L. michahellis (Liebers-Helbig et al., 2010).
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ëåíèè õîõîòóíüè ââåðõ ïî áàññåéíó Âîëãè. Â öåëîì ñèòóàöèÿ â Âîñòî÷íîé Åâðîïå îòëè-
÷àåòñÿ îò îïèñàííîé âûøå äëÿ çàïàäíîé Ôðàíöèè â òîì îòíîøåíèè, ÷òî çäåñü îòñóò-
ñòâóåò íåïîñðåäñòâåííûé âòîðè÷íûé êîíòàêò ìåæäó ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûìè ïîïóëÿöèÿ-
ìè ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè. Îäíàêî ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî àëëîïàòðè÷åñêèå àâòîõòîííûå ïîïóëÿöèè íàçâàííûõ âèäîâ ñâÿçàíû äðóã
ñ äðóãîì ïîòîêàìè ãåíîâ, èäóùèìè ÷åðåç öåïü ïðîìåæóòî÷íûõ ãèáðèäîãåííûõ ïîïóëÿ-
öèé. Ïðîâåðêå ýòîé ãèïîòåçû è áóäåò ïîñâÿùåíà íàñòîÿùàÿ ðàáîòà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Äëÿ ïðîâåðêè âûäâèíóòîé ãèïîòåçû áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû â ñðàâíèòåëüíîì ïëà-

íå ìîðôîáèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïîïóëÿöèé ÷àåê íà ñëåäóþùåì òðàíñåêòå: Àéíî-
âû î-âà – (Áàðåíöåâî ìîðå, «ïîïóëÿöèÿ 1») – Êàíäàëàêøñêèé çàëèâ Áåëîãî ìîðÿ (Ìóð-
ìàíñêàÿ îáë., «ïîïóëÿöèÿ 2») – î-â Ðåìèññàð (Ôèíñêèé çàëèâ Áàëòèéñêîãî ìîðÿ, Ëåíèí-
ãðàäñêàÿ îáë., «ïîïóëÿöèÿ 3») – Ðûáèíñêîå âîäîõðàíèëèùå (ßðîñëàâñêàÿ îáë., «ïîïó-
ëÿöèÿ 4») – äåð. Ñèòíèêè (Íèæåãîðîäñêàÿ îáë., «ïîïóëÿöèÿ 5»). Äëèíà òðàíñåêòà îêîëî
2 òûñ. êì.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ èñïîëüçîâàíû ìàòåðèàëû ïî ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûì ïîïóëÿöèÿì õîõî-
òóíüè Êàñïèéñêîãî ìîðÿ («ïîïóëÿöèÿ 6») è ×åðíîãî ìîðÿ. Âñåãî ïðîàíàëèçèðîâàíû
ïðèæèçíåííî ôåíîòèïè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè 78 ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé è 87 ïòåíöîâ,
îò êîòîðûõ ïîëó÷åíû ïðîáû êðîâè äëÿ àíàëèçà ÄÍÊ ïî ìîäèôèöèðîâàííîìó ìåòîäó
PCR. Îòëîâ âçðîñëûõ ÷àåê ïðîâîäèëè íà ãíåçäàõ ïóòåì óñûïëåíèÿ ïòèö ñ ïîìîùüþ
ïðèìàíîê ñ á-õëîðàëîçîé (èç ðàñ÷åòà 33 ìã íà îñîáü âåñîì îò 800 äî 1500 ã). Ïðîâåäåíî
âèçóàëüíîå îáñëåäîâàíèå ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà âñåõ ïîñåùåííûõ êîëîíèé è ïîëó-
÷åíû äàííûå ïî áèîëîãèè ãíåçäîâàíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîïóëÿöèé, à òàêæå ôîíîã-
ðàììû è âèäåîçàïèñè, õàðàêòåðèçóþùèå ñïåöèôèêó ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷àåê Àé-
íîâñêèõ î-âîâ, Êàíäàëàêøñêîãî çàëèâà è Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà. Çâóêîçàïèñü
îñóùåñòâëÿëè ïîðòàòèâíûìè ìàãíèòîôîíàìè Realistic è Sony ÒÑÌ-121, âèäåîçàïèñü –
êàìåðîé CCD-TR570E. Ïðè îáðàáîòêå ôîíîãðàìì èñïîëüçîâàíà ïðîãðàììà À-ÐÑ Avisoft-
Sonagraph. Ïðîñìîòðåíû è ïðîàíàëèçèðîâàíû êîëëåêöèîííûå ìàòåðèàëû ïî ÷àéêàì â
Çîîëîãè÷åñêîì ìóçåå ÌÃÓ (276 ýêç.). Ïðè àíàëèçå ìîðôîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ áûëè
èñïîëüçîâàíû ðàçëè÷íûå ìåòîäû êëàñòåðíîãî àíàëèçà – àããëîìåðàòèâíûå (ìåòîäû îäè-
íî÷íîé è ïîëíûõ ñâÿçåé, íåâçâåøåííîé ñðåäíåé ñâÿçè è Óîðäà, âñå ñ ýâêëèäîâîé ìåòðè-
êîé) è èòåðàòèâíûå (ìåòîä k-ñðåäíèõ). Ðàñ÷åòû ïðîâîäèëè íà ñòàíäàðòèçèðîâàííûõ
äàííûõ. Èç-çà îòñóòñòâèÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ äàííûõ ïî ñàìöàì ïîïóëÿöèè Ðûáèíñêî-
ãî âîäîõðàíèëèùà êëàñòåðèçàöèþ ïðîâîäèëè ïî âûáîðêàì ñàìîê èç âñåõ èçó÷åííûõ
ïîïóëÿöèé.

Àíàëèç ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè àêóñòè÷åñêîãî ñèãíàëà «äîëãèé êðèê» áûë
ïðîâåäåí íà 170 ôîíîãðàììàõ ñ èñïîëüçîâàíèåì 7 íåçàâèñèìûõ ïåðåìåííûõ. Ýòî: ïðî-
òÿæåííîñòü ïîñëåäíåé «äëèííîé ïîñûëêè» â íà÷àëüíîé ÷àñòè ñèãíàëà, âòîðîé è ïÿòîé
êîðîòêèõ ïîñûëîê, ïàóç ìåæäó «äëèííîé» è ïåðâîé êîðîòêîé ïîñûëêàìè, ìåæäó ïåð-
âîé è âòîðîé è ìåæäó ÷åòâåðòîé è ïÿòîé êîðîòêèìè ïîñûëêàìè (âñå â ìñ), à òàêæå çíà-
÷åíèå ìåæãàðìîíè÷åñêîãî èíòåðâàëà (â êÃö). Âñÿ âûáîðêà áûëà ðàçáèòà íà 6 ãðóïï – ïî
÷èñëó ãåîãðàôè÷åñêèõ òî÷åê (èëè ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé), îòêóäà ïîëó÷åíû ôîíîãðàì-
ìû. Îáúåì âûáîðîê ïî ãðóïïàì ñîñòàâèë îò 16 äî 52 ôîíîãðàìì. Â õîäå äèñêðèìèíàí-
òíîãî àíàëèçà ïîëó÷åíà êëàññèôèêàöèîííàÿ ôóíêöèÿ, ðàñïîçíàþùàÿ äâå êîíöåâûå ãðóï-
ïû íà òðàíñåêòå – èìåííî, ñèãíàëû, ïðèíàäëåæàùèå ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûì, ñîãëàñíî
íàøåé ãèïîòåçå, ÷àéêàì L. argentatus (Áàðåíöåâî ìîðå, ãðóïïà 1) è L. cachitmans (Êàñ-
ïèéñêîå ìîðå, ãðóïïà 6). Ñ èñïîëüçîâàíèåì ýòîé êëàññèôèêàöèîííîé ôóíêöèè âûñ÷è-
òàíû àïîñòåðèîðíûå âåðîÿòíîñòè ïðèíàäëåæíîñòè âñåõ ñèãíàëîâ èç ãðóïï 2–5 ê òèïó
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âîêàëèçàöèè L. argentatus ëèáî L. cachitmans. Êðîìå òîãî, ïðîâåäåí äèñêðèìèíàíòíûé
àíàëèç äëÿ øåñòè è äëÿ ñåìè ãðóïï (â ïîñëåäíåì ñëó÷àå âûáîðêà èç ïîïóëÿöèè ¹ 5,
Íèæíåãîðîäñêàÿ îáë., àïðèîðíî ðàçáèòà íà äâå, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ ñèãíàëû, õàðàêòåð-
íûå äëÿ L. argentatus è äëÿ L. cachinnans, ñîîòâåòñòâåííî). Â êà÷åñòâå íåçàâèñèìîé
ïåðåìåííîé èñïîëüçîâàíû íîìåðà ãðóïï (1–6 è 1–7). Ïîëó÷åííàÿ â ðåçóëüòàòå ìàòðèöà
äèñòàíöèé Ìàõàëàíîáèñà ìåæäó ãðóïïàìè èñïîëüçîâàíà äëÿ êëàññèôèêàöèè ãðóïï ñ
ïðèìåíåíèåì ðàçíûõ ìåòîäîâ (ïîëíûõ ñâÿçåé, íåâçâåøåííûé ìåòîä ñðåäíåé ñâÿçè, Óîð-
äà) êëàñòåðíîãî àíàëèçà. Áûëà òàêæå ïðîâåäåíà êëàñòåðèçàöèÿ âñåõ 170 ñëó÷àåâ (êîíê-
ðåòíûõ ôîíîãðàìì) áåç èõ àïðèîðíîé êëàññèôèêàöèè, òî åñòü áåç ïðåäâàðèòåëüíîãî
îòíåñåíèÿ èõ ê òîé èëè èíîé èç 6 (èëè 7) ãðóïï. Ïðè ýòîì èñïîëüçîâàíû óæå óïîìèíàâøè-
åñÿ ìåòîäû ñ ðàçíûìè ìåòðèêàìè (ýâêëèäîâà, 1-êîýôôèöèåíò Ïèðñîíà).

Àíàëèç ÄÍÊ-ïîëèìîðôèçìà ïðîâåäåí ïî ìåòîäó RAPD (ìîäèôèöèðîâàííûé ìåòîä
ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè ñî ñëó÷àéíûì ïðàéìåðîì). Ýòîò ìåòîä ïîçâîëÿåò ñðàâ-
íèâàòü ñïåöèôè÷íûå äëÿ ðàçíûõ òàêñîíîâ íàáîðû «ïîëîñ» (ïàòòåðíû), ïîëó÷àåìûå â
êà÷åñòâå ïðîäóêòîâ àìïëèôèêàöèè ÄÍÊ ñî ñëó÷àéíûì ïðàéìåðîì. Äëÿ öåëåé èäåíòè-
ôèêàöèè òàêñîíîâ ìåòîä RAPD áûë âèäîèçìåíåí íàìè ñ öåëüþ äàëüíåéøåãî ìå÷åíèÿ
ïðîäóêòîâ àìïëèôèêàöèè è ðàçäåëåíèÿ èõ â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå ñ ïîñëåäóþùåé
ðàäèîãðàôèåé. Ïðè ýòîì äîñòèãàåòñÿ áîëüøàÿ ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü ìåòîäà ïðè
ðàáîòå ñ ïðîäóêòàìè àìïëèôèêàöèè áëèçêèõ äëèí çà ñ÷åò ëó÷øåãî ðàçäåëåíèÿ ôðàã-
ìåíòîâ. Èññëåäóåìàÿ çîíà, â êîòîðîé îáíàðóæåíû ðàçëè÷èÿ ìåæäó «÷èñòûìè» L.
argentatus è L. cachinnans, íàõîäèòñÿ, ñîîòâåòñòâåííî, â îáëàñòè 280–300 è 550–600
íóêëåîòèäîâ. Êîëëåêöèÿ, êîòîðîé ìû ðàñïîëàãàåì äëÿ ïåðåêðåñòíîãî ãåíåòè÷åñêîãî
àíàëèçà, ñîäåðæèò îáðàçöû êðîâè 19 òàêñîíîâ (âèäîâ è ïîäâèäîâ) ñåìåéñòâà Laridae
(257 îñ.). Èç òðåõ àâòîõòîííûõ ïîïóëÿöèé L. argentatus ïðîàíàëèçèðîâàíû îáðàçöû êðîâè
17 îñ., èç àâòîõòîííîé ïîïóëÿöèè L. cachinnans (Àçîâñêîå ìîðå) – 19 îñ., èç ïîïóëÿöèé
Áàëòèéñêîãî ðåãèîíà è áàññåéíà Âîëãè – 52 îñ.

Êðîâü, ïîëó÷åííóþ èç êðûëîâîé âåíû, ïîìåùàëè â êîíñåðâèðóþùèé áóôåð, ñî-
äåðæàùèé 50 ìÌ ÝÄÒÀ, 1 % NaF è òèìîë, è õðàíèëè áåç çàìîðàæèâàíèÿ ïðè òåìïå-
ðàòóðå íå íèæå 4°Ñ. Èññëåäîâàëè ñóììàðíóþ ÄÍÊ, âûäåëåííóþ ôåíîë-õëîðîôîðì-
íûì ìåòîäîì áåç ïåðâîíà÷àëüíîãî îñàæäåíèÿ ÿäåð. Êàæäóþ ïîëèìåðàçíî-öåïíóþ ðå-
àêöèþ (ÏÖÐ) ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì îäíîãî ñëó÷àéíî âûáðàííîãî ïðàéìåðà. Â
íàñòîÿùåé ðàáîòå áûëè èñïîëüçîâàíû äâà 10-÷ëåííûõ ïðàéìåðà, îáîçíà÷àåìûå íèæå
êàê ïðàéìåðû 29 (5'-CCGGCCTTAC-31) è 45 (5'-GCCGTCCGAG-3'). ÏÖÐ ïðîâîäèëè
â äâà ýòàïà. Ýòàï 1, áåç ìå÷åíûõ dNTP, âêëþ÷àë â ñåáÿ 2 ñòàäèè (2 öèêëà ñ óñëîâèÿìè:
95° – 5 ìèí, 38° – 5 ìèí, 72° – 5 ìèí, è 10 öèêëîâ ñ óñëîâèÿìè: 95° –1 ìèí, 40° – 1 ìèí,
72° – 2 ìèí). Ýòàï 2, ñ âêëþ÷åíèåì â ðåàêöèîííóþ ñìåñü ìå÷åíîãî dNTP, ñîñòîÿë èç
25 öèêëîâ ñ óñëîâèÿìè: 95° – 1 ìèí, 45° – 1 ìèí, 72° – 1 ìèí. Ðåàêöèîííàÿ ñìåñü íà
ïåðâîì ýòàïå ñîñòîÿëà èç Tag-ïîëèìåðàçû (0,5 åä. â ïðîáó), ïðàéìåðà (1 ìêÌ), MgCl
2 (2.5 ìÌ), dNTP (0.8 ìêÌ), îäíîêðàòíîãî áóôåðà. Äîáàâëÿåìàÿ íà âòîðîì ýòàïå ðåàê-
öèîííàÿ ñìåñü îòëè÷àëàñü îò îïèñàííîé îòñóòñòâèåì ïðàéìåðà è ïðèñóòñòâèåì ìå÷å-
íîãî dNTP (èç ðàñ÷åòà 1 MB íà 40 ïðîá). Êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ïðîáå ñîñòàâëÿåò 100 íã.
Ïðîäóêòû àìïëèôèêàöèè ÄÍÊ ðàçäåëÿëè â íàòèâíîì 4%-íîì ïîëèàêðèëîâîì ãåëå ñ
ïîñëåäóþùåé ðàäèîãðàôèåé. Â ïîëó÷àåìîì ñïåêòðå, ñîäåðæàùèì ñâûøå 90% ôðàã-
ìåíòîâ (ïîëîñ), îáùèõ äëÿ âñåõ èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé, áûëè âûÿâëåíû ôðàãìåí-
òû, ñïåöèôè÷íûå äëÿ àâòîõòîííûõ ïîïóëÿöèé L. argentatus è L. cachinnans. Ðàñ-
ïðåäåëåíèå ýòèõ ïðèçíàêîâ èññëåäîâàëè íà òðàíñåêòå â ðåãèîíàõ, ðàçäåëÿþùèõ àðåà-
ëû íàçâàííûõ âèäîâ.

Â äàëüíåéøåì «ïàòòåðíîì» ìû áóäåì íàçûâàòü óñòîé÷èâóþ êîìáèíàöèþ äâóõ èëè
áîëåå ïîëîñ, à «ýëåìåíòîì ïàòòåðíà» – êîíêðåòíóþ ïîëîñó, îáîçíà÷àåìóþ â ñïåêòðå
ðàçãîíêè ñîáñòâåííûì íîìåðîì.
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Ðåçóëüòàòû
Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè àâòîõòîííûå àðåàëû L. argentatus è

L. cachinnans ðàçäåëåíû îáøèðíûìè ïðîñòðàíñòâàìè, ãäå â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ôîð-
ìèðóþòñÿ ïîïóëÿöèè ÷àåê íåÿñíîé òàêñîíîìè÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè (ðèñ. 1). Òî îá-
ñòîÿòåëüñòâî, ÷òî â ýòèõ ïîïóëÿöèÿõ íàáëþäàåòñÿ ñìåøåíèå ïðèçíàêîâ íåñêîëüêèõ òàê-
ñîíîâ (argentatus cachinnans, heuglini), çàñòàâèëî ïðåäïîëîæèòü âîçìîæíîñòü ãèáðèäî-
ãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ýòèõ ïîïóëÿöèé (Ìîíçèêîâ, Ïàíîâ, 1996, 1996à). Äëÿ ïðîâåðêè
ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ áûëè ñîïîñòàâëåíû ìîðôîìåòðè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ñåðåáðè-
ñòîé ÷àéêè, õîõîòóíüè è îñîáåé èç ïîïóëÿöèé, íàñåëÿþùèõ òåððèòîðèè ìåæäó èõ àðåà-
ëàìè, à òàêæå îêðàñî÷íûå ïðèçíàêè è îñîáåííîñòè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷àåê íàçâàí-
íûõ âèäîâ è ïîïóëÿöèé.

Ðèñ. 1. Ðàñïðåäåëåíèå ðàçíûõ òàêñîíîâ áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè è íà
ïðèëåæàùèõ òåððèòîðèÿõ: à – ìåñòà ñáîðà äàííûõ (1 – Àéíîâû î-âà, 2 – Êàíäàëàêøà, 3 – î-â
Ðåìèñààð â Ôèíñêîì çàëèâå Áàëòèéñêîãî ìîðÿ, 4 – Ðûáèíñêîå âîäîõðàíèëèùå, 5 – Ñèòíèêîâñêèå
êàðüåðû â Íèæåãîðîäñêîé îáë., 6 – Ñèâàø); á – ïðåäïîëàãàåìûå íàïðàâëåíèÿ ãåííûõ ïîòîêîâ; â
– ðàéîíû îáèòàíèÿ «æåëòîíîãèõ» ÷àåê òèïà omissus.



216 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ìîðôîìåòðè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè
Ðåçóëüòàòû ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ïîêàçûâàþò, ÷òî ñåðåáðèñòûå ÷àéêè è õîõîòó-

íüè íîìèíàòèâíûõ ïîäâèäîâ ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ ïî îáùèì ïðîïîðöèÿì (òàáë.
1; ðèñ. 2à, êëàñòåðû – I è III). Êëþâ äîñòîâåðíî êîðî÷å è ìàññèâíåå ó L. argentatus,
öåâêà ó ýòîãî âèäà äëèííåå (ðàçëè÷èÿ ïî ýòîìó ïðèçíàêó äîñòîâåðíû ëèøü ó ñàìîê
ïðè ð < 0.001). Äëèíà êðûëà áîëüøå ó L. cachinnans (ðàçëè÷èÿ ïî âûáîðêàì ñàìöîâ
äîñòîâåðíû ïðè ð < 0.01). Ïîïóëÿöèè ñ òåððèòîðèé, ðàçäåëÿþùèõ àðåàëû ñåðåáðèñòîé
÷àéêè è õîõîòóíüè (ðèñ. 2à, êëàñòåð II), ïî õàðàêòåðó ïðîïîðöèé ñòîÿò áëèæå ê ïåðâîìó
âèäó, îò÷àñòè óêëîíÿÿñü â ñòîðîíó âòîðîãî.

Íå óäàëîñü îáíàðóæèòü íåïðåðûâíîé êëèíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè ïî ðàçìåðíûì ïðè-
çíàêàì ïðè ïåðåõîäå îò àâòîõòîííûõ ïîïóëÿöèé L. argentatus ê ïîïóëÿöèÿì ñåâåðî-çà-
ïàäà è öåíòðà Åâðîïåéñêîé Ðîññèè è, çàòåì, ê àâòîõòîííûì ïîïóëÿöèÿì L. cachinnans.
Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå îá óìåíüøåíèè îáùèõ ðàçìåðîâ îñîáåé íà îòðåçêå òðàíñåêòà îò

Ðèñ. 2. Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ìîðôîìåòðè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé (âû-
áîðêà ïî ñàìêàì): à – ìåòîä k-ñðåäíèõ. Ïåðåìåííûå: 1 – äëèíà êðûëà, 2 – äëèíà êëþâà, 3 –
âûñîòà êëþâà, 4 – äëèíà ãîëîâû ñ êëþâîì, 5 – äëèíà êèëÿ ãðóäèíû, 6 – äëèíà ïëþñíû. I – L.
argentatus (Áàðåíöåâî ìîðå, ÁÐ, ïîïóëÿöèÿ 1), II –ïîïóëÿöèè Áàëòèêè (ÁÀ, ïîïóëÿöèÿ 3), Ðûáèí-
ñêîãî âîäîõðàíèëèùà (ÐÛ, ïîïóëÿöèÿ 4) è Íèæåãîðîäñêîé îáë. (ÍÍ, ïîïóëÿöèÿ 5), III – L.
cachinnans (×åðíîå ìîðå, ×Å). Ñîñòàâ êëàñòåðîâ – êàê â ïîçèöèè á. á – ìåòîä ïîëíûõ ñâÿçåé,
ýâêëèäîâà ìåòðèêà, äàííûå ñòàíäàðòèçèðîâàíû, â – ìåòîä îäèíî÷íîé ñâÿçè, ýâêëèäîâà ìåòðèêà,
äàííûå íå ñòàíäàðòèçîâàíû.
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Òàáëèöà 1. Ìîðôîìåòðè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ðàçíûõ ïîïóëÿöèé êîìïëåêñà Larus
argentatus–cachinnans–fuscus â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè

*   Ïî: Òàòàðèíêîâà, 1975;
** Ïî: Meirauskas et. àl., 1991.

Áàëòèêè äî Íèæåãîðîäñêîé îáëàñòè ïî ñðàâíåíèþ ñ òåì, ÷òî ìû âèäèì íà åãî êîíöàõ –
â èñõîäíûõ àðåàëàõ òîãî è äðóãîãî âèäà. Íà ýòî óêàçûâàåò è ñîïîñòàâëåíèå ðàçìåðîâ
ÿèö ÷àåê èç ðàçíûõ ðåãèîíîâ (òàáë. 2). Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ïîêàçûâàþò
òàêæå, ÷òî «áàëòèéñêèå» ÷àéêè ñ ïîáåðåæèé Ôèíñêîãî çàëèâà íå ïðèíàäëåæàò ê ãåíåòè-
÷åñêè ÷èñòûì ïîïóëÿöèÿì L. argentatus – âîïðåêè ìíåíèþ, âûñêàçàííîìó â ðàáîòå Ìè-
åðàóñêàñà ñ ñîàâòîðàìè (Mierauscas et al., 1991) (ðèñ. 2á, 2â).

Îêðàñî÷íûå ïðèçíàêè. Â îòëè÷èå îò øèðîêî âàðüèðóþùèõ è ïåðåêðûâàþùèõñÿ ðàç-
ìåðíûõ ïðèçíàêîâ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè, ïî êðàéíåé ìåðå íåêîòîðûå îêðà-
ñî÷íûå ïðèçíàêè ñîõðàíÿþò íåñîìíåííîå ïîñòîÿíñòâî è âèäîñïåöèôè÷íîñòü íà âñåì
ïðîòÿæåíèè àðåàëîâ îáîèõ âèäîâ. Ñêàçàííîå êàñàåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ñïåöèôèêè ðèñóíêà
íà êîíöàõ ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ (ðèñ. 3), à òàêæå îêðàñêè ëàï è êîæèñòîãî êîëüöà
âîêðóã ãëàçà. Ó âñåõ ïîäâèäîâ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ïîäîòåêà îêðàøåíà â ãðÿçíî-ðîçîâûå

Òàêñîí/ïîïóëÿöèÿ  
Ïîêàçàòåëü argentatus 

Áàðåíöåâî 
ìîðå*  

Áàëòèéñêîå 
ìîðå** 

Ðûáèíñêîå 
âäõð. 

Íèæíèé 
Íîâãîðîä 

ñahinnans 
×åðíîå 
ìîðå** 

Ñàìöû 
Êðûëî 468.9 (0.2) 

430–520 
(169) 

452.0 (2.4) 
– (16) 

– 448.6 (3.7) 
425–475 (15) 

464.6 (1.6) 
–(35) 

Äëèíà êëþâà 
ïî êîíüêó 

59.9 (0.3) 
48–69 (169) 

57.6 (0.7) 
– (16) 

– 58.0 (0.6) 
55–63 (15) 

62.1 (0.4) 
– (34) 

Âûñîòà êëþâà 
íà óðîâíå 
ãîíèóñà 

21.1 (0.1) 
19–26 (156) 

19.6 (0.2) 
– (16) 

– 19.3 (0.3) 
17–21 (15) 

19.5 (0.2) 
– (35) 

Ãîëîâà ñ 
êëþâîì 

– 131.0 (1.0) 
– (16) 

– 128.5 (1.6) 
119–135 (10) 

133.6 (0.5) 
– (35) 

Êèëü ãðóäèíû – 88.8 (1.2) 
– (16) 

– 92.3 (0.7) 
91–93 (3) 

86.2 (0.5) 
– (35) 

Ïëþñíà 71.5 (0.3) 
60–87 (169) 

68.2 (1.0) 
– (16) 

– 68.8 (0.9) 
64–76 (15) 

72.3 (0.4) 
– (35) 

Ñàìêè 
Êðûëî 440.0 (0.9) 

310–510 
(262) 

434.0 (1.9) 
– (26) 

432.4 (5.1) 
412–450 

(7) 

434.5 (5.1) 
410–455 (15) 

440.8 (1.0) 
– (71) 

Äëèíà êëþâà 
ïî êîíüêó 

53.5 (0.3) 
46–66 (262) 

51.9 (0.4) 
– (26) 

52.9 (0.6) 
51–55 (7) 

53.7 (0.2) 
52–56 (15) 

56.3 (0.3) 
– (71) 

Âûñîòà êëþâà 
íà óðîâíå 
ãîíèóñà 

18.8 (0.6) 
15–23 (248) 

17.6 (0.1) 
– (26) 

18.0 (0.2) 
17–19 (7) 

17.9 (0.2) 
17–19 (15) 

17.2 (0.1) 
– (71) 

Ãîëîâà ñ 
êëþâîì 

121.2 (1.9) 
119–125 (3) 

120.5 (0.6) 
– (26) 

119.8 (1.3) 
115–124 

(7) 

120.9 (0.9) 
117–125 (9) 

122.9 (0.3) 
– (71) 

Êèëü ãðóäèíû 86.8 (1.6) 
84–90 (3) 

80.9 (0.7) 
– (26) 

84.4 (0.8) 
81–88 (7) 

84.5 (3.0) 
80–89 (4) 

80.4 (0.4) 
– (71) 

Ïëþñíà 65.1 (0.3) 
53–80 (264) 

64.9 (0.7) 
– (26) 

59.2 (1.2) 
55–63 (7) 

66.1 (0.5) 
61–69 (15) 

66.9 (0.3) 
– (71) 
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Òàáëèöà 2. Ðàçìåðû ÿèö â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ êîìïëåêñà
Lams argentatus – cachinnans – fuscus â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè

Ïðèìå÷àíèå. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó argentatus è êàñïèéñêèìè cachinnans äîñòîâåðíû ïðè p < 0,001,
ìåæäó artentatus è ÷àéêàìè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà – ïðè p < 0,001 ïî äëèíå è p < 0,05 ïî
øèðèíå. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó cachinnans è áàëòèéñêîé ïîïóëÿöèåé íåäîñòîâåðíû. *p < 0,05,
**p < 0,01; p < 0,001; í. ä. – ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû.

òîíà, êîëüöî âîêðóã ãëàçà æåëòîå, èíîãäà ñ îðàíæåâûì îòòåíêîì. Ó õîõîòóíüè ïîäîòåêà
æåëòàÿ ðàçíûõ òîíîâ, îêðàñêà êîëüöà âîêðóã ãëàçà âàðüèðóåò îò îðàíæåâî-êðàñíîé äî
êàðìèííî-êðàñíîé (Cramp, Simmons, 1983).

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ôåíîòèïè÷åñêîãî îáëèêà ïîïóëÿöèé ÷àåê Áåëîãî ìîðÿ (Êàíäà-
ëàêøñêèé çàëèâ), Áàëòèéñêîãî ìîðÿ (Ôèíñêèé çàëèâ), Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà (ßðîñ-
ëàâñêàÿ îáë.) è áàññåéíà âåðõíåé Âîëãè (Íèæåãîðîäñêàÿ îáë.) ïîêàçàë, ÷òî ëèøü ïåðâàÿ
èç ýòèõ ïîïóëÿöèé õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîëíûì íàáîðîì âèäîñïåöèôè÷åñêèõ îêðàñî÷íûõ
ïðèçíàêîâ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè L. argentatus. Â òî æå âðåìÿ, ëîêàëèçîâàííûå ïðèìåðíî â
750 êì ê þãó ïîïóëÿöèè Ôèíñêîãî çàëèâà îòëè÷àþòñÿ îò Áåëîìîðñêèõ (è îò ôåíîòèïè-
÷åñêè ñõîäíûõ ñ íèìè ïîïóëÿöèé Áàðåíöåâà ìîðÿ) ÿðêî âûðàæåííîé èçìåí÷èâîñòüþ
îêðàñêè ïîäîòåêè è îêîëîãëàçíè÷íîãî êîëüöà. Ñðåäè èññëåäîâàííûõ çäåñü 23 îñ. íè
îäíà íå îáëàäàëà òèïè÷íîé äëÿ ñåðåáðèñòûõ ÷àåê ðîçîâîé îêðàñêîé ïîäîòåêè. Ó áîëü-
øèíñòâà îñîáåé îíà áûëà îêðàøåíà â ñåðûé öâåò ñ ðîçîâàòûì îòòåíêîì (çà÷àñòóþ ñ
ðàçíîé ñòåïåíüþ ïðèìåñè æåëòèçíû), ó ïðî÷èõ – â ðàçíûå îòòåíêè æåëòîãî öâåòà. Ïî
ñóùåñòâó, èçìåí÷èâîñòü îêðàñêè ïîäîòåêè ÿâëÿåòñÿ ñêîðåå íå ïðåðûâèñòîé, à êîíòèíó-
àëüíîé.

Â èçâåñòíîì ñìûñëå òî æå ìîæíî ñêàçàòü îá èçìåí÷èâîñòè öâåòà îêîëîãëàçíè÷íîãî
êîëüöà, êîòîðîå ó ìåíüøåé ÷àñòè îñîáåé îêðàøåíî â æåëòûé è æåëòî-îðàíæåâûé öâåò
(êàê ó òèïè÷íûõ L. argentatus), à ó ïðî÷èõ èìååò ñâåòëî-îðàíæåâóþ ëèáî ÿðêî-îðàíæå-
âóþ îêðàñêó (òàáë. 3). Òàêèì îáðàçîì, â ïîïóëÿöèè «ñåðåáðèñòûõ ÷àåê» Ôèíñêîãî çàëè-

Òàêñîí/ 
ïîïóëÿöèÿ 

Ðåãèîí ï Äëèíà õ (SE)  
ïðåäåëû  

âàðüèðîâàíèÿ 

Øèðèíà õ (SE)  
ïðåäåëû 

âàðüèðîâàíèÿ 

Èñòî÷íèê 

argentatus Áåëîå ìîðå 50 74.6 (0.47) 
 67.1–83.2 *** 

50.1 (0.23) 
47.2–54.4 *** 

Filchagov, 1991 

argentatus õ 
omissus 

Áàëòèéñêîå 
ìîðå, Ôèíñêèé 
çàëèâ 

57 69.8 (0.46) 
 61.1–80.1 

48.4(0.19)  
44.0–51.3 

Íàøè äàííûå 

omissus Ðûáèíñêîå âîäî- 
õðàíèëèùå 

25 72.0 (0.54)  
66.8–77.9 

49.6 (0.04)  
44.7–52.8 

Íàøè äàííûå 

omissus x  
cachinnans (?) 

Íèæåãîðîäñêàÿ 
îáëàñòü 

332 í. ä.  
72.3 (0.20) 

62.2–81.9 *** 

49.9 (0.09) 44.2–
55.3 *** 

Ìîíçèêîâ, 
Ïàíîâ, 1996 

cachinnans 

cachinnans 

þãî-çàïàäíûé 
Êàñïèé 
 
 
×åðíîå ìîðå 

12

6 

70.1 (0.26)  
63.0–78.2 

 72.8  
63.3–80.5 

48.6 (0.14) 
 42.1–52.3  

50.4  
44.6–58.5 

Ïàíîâ è äð., 

1991 Êîñòèí, 
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âà íàáëþäàåòñÿ î÷åâèäíûé è âåñüìà çíà÷èòåëüíûé ïðèòîê ãåíîâ íåêîé èíîé ôîðìû,
èñõîäíî îáëàäàþùåé òåìè ñàìûìè ïðèçíàêàìè, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþò, ñðåäè ïðî÷èõ,
è àâòîõòîííûå ïîïóëÿöèè õîõîòóíüè. Â ïîïóëÿöèÿõ, àðåàëû êîòîðûõ ëîêàëèçîâàíû ê
þãî-âîñòîêó îò Ôèíñêîãî çàëèâà, îêðàñêà ëàï è îêîëîãëàçíè÷íîãî êîæèñòîãî êîëüöà
ëèáî âàðüèðóåò ñõîäíûì îáðàçîì, íî óæå ñ ïðåîáëàäàíèåì ïðèçíàêîâ õîõîòóíüè (Ñèò-
íèêîâñêèå êàðüåðû), ëèáî ïîëíîñòüþ ñîîòâåòñòâóåò åå âèäîñïåöèôè÷åñêèì õàðàêòåðè-
ñòèêàì (Ðûáèíñêîå âîäîõðàíèëèùå) (òàáë. 3).

Ðèñ. 3. Îêðàñêà ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ ó Larus argentahts (a – ìèíèìàëüíàÿ ïèãìåíòàöèÿ, á –
ìàêñèìàëüíàÿ: ôîðìû L. cachinnans (â è ã, ñîîòâåòñòâåííî), barabensis (ä) è L. (fuscus?) heuglim
(å). Ðèìñêèìè öèôðàìè ïîêàçàíû íîìåðà ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðàâèëàìè
íàó÷íîãî îïèñàíèÿ ñòðóêòóðû êðûëà, àðàáñêèìè öèôðàìè – èõ íîìåðà, ñ÷èòàÿ îò âíåøíåãî ïåð-
âîñòåïåííîãî ìàõîâîãî.
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Òàáëèöà 3. Îêðàñêà ëàï è êîæèñòîãî êîëüöà âîêðóã ãëàçà â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ ÷àåê
Åâðîïåéñêîé Ðîññèè

* Ïî ìíîãî÷àñîâûì íàáëþäåíèÿì â êîëîíèÿõ è ïî àíàëèçó âèäåîçàïèñåé.
Ïðèìå÷àíèå. Â ñêîáêàõ – ÷èñëî îáñëåäîâàííûõ îñîáåé.

Àíàëîãè÷íàÿ êàðòèíà ïîñòåïåííîãî âûòåñíåíèÿ ïðèçíàêîâ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ïðè-
çíàêàìè õîõîòóíüè âûðèñîâûâàåòñÿ è ïðè àíàëèçå ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè îê-
ðàñêè ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ íà òðàíñåêòå Áàðåíöåâî ìîðå – Íèæåãîðîäñêàÿ îáë.
Êàê âèäíî èç ðèñ. 3, óæå ó ÷àåê Áàëòèéñêîãî ìîðÿ íàáëþäàåòñÿ çàìåòíîå óñèëåíèå ïèã-
ìåíòàöèè ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ ïî ñðàâíåíèþ ñ òåì, ÷òî èìååò ìåñòî â ïîïóëÿöèÿõ
L. argentatus Áàðåíöåâà è Áåëîãî ìîðåé. Â âûáîðêå ñ î-âà Ðåìèñààð 43.5% îñîáåé èìåþò
ñïëîøíóþ ÷åðíóþ ïåðåâÿçü íà V ïåðâîñòåïåííîì ìàõîâîì (÷åãî íè ðàçó íå îòìå÷àëîñü
ó L. a. argentatus èç åå àâòîõòîííîãî àðåàëà), à ó íåêîòîðûõ ïòèö (8.7%) ÷åðíûé öâåò
ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ òàêæå íà IV ìàõîâîå. Ñêàçàííîå îòíîñèòñÿ íå òîëüêî ê «æåëòîíîãèì»
îñîáÿì, çà÷àñòóþ ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷èìûì ïî îêðàñêå îò òèïè÷íûõ L. cachinnans, íî
è ê «ñåðîíîãèì», êîòîðûõ íåêîòîðûå àâòîðû, êàê óæå óïîìèíàëîñü, îøèáî÷íî ðàññìàò-
ðèâàþò â êà÷åñòâå ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûõ L. argentatus.

Ïðèìåðíî â 500 êì ê þãî-âîñòîêó îò ìåñòà ëîêàëèçàöèè ðàññìîòðåííîé áàëòèéñ-
êîé ïîïóëÿöèè, â Âîëîãîäñêîé îáë. ñóùåñòâóåò ïðîñòðàíñòâåííî èçîëèðîâàííàÿ ïîïó-
ëÿöèÿ ÷àåê, êîòîðàÿ íà÷àëà ôîðìèðîâàòüñÿ ëèøü â êîíöå 1960-õ ãã. íà ñîçäàííîì â òå
ãîäû Ðûáèíñêîì âîäîõðàíèëèùå (Íåìöîâ, 1980). Ïî ñóììå îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêîâ ìå-
ñòíûå ÷àéêè ïîëíîñòüþ óêëàäûâàþòñÿ â äèàãíîç L. cachinnas. Ó âñåõ îòëîâëåííûõ çäåñü
îñîáåé ïîäîòåêà áûëà îêðàøåíà â æåëòûé öâåò, à êîëüöî âîêðóã ãëàç – â îðàíæåâûé
(òàáë. 3). Ïî ñòåïåíè ìåëàíèçàöêè íà ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ íàøà âûáîðêà íî ÷àé-
êàì Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà òàêæå íå îòëè÷àåòñÿ îò âûáîðêè ïî L. cachinnas èç
èñõîäíîãî àðåàëà ýòîãî âèäà (ðèñ. 4).

Ôåíîòèïè÷åñêèé îáëèê ÷àåê Ñèòíèêîâñêèõ êàðüåðîâ, ðàñïîëîæåííûõ åùå äàëåå ê
þãî-âîñòîêó, íèæå ïî òå÷åíèþ Âîëãè (Íèæåãîðîäñêàÿ îáë.), ïîäðîáíî îïèñàí ðàíåå
(Ìîíçèêîâ, Ïàíîâ, 1996, 1996à). Â öåëîì îñíîâíàÿ ìàññà ìåñòíûõ ÷àåê ïî ñóììå îêðà-
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ñî÷íûõ ïðèçíàêîâ ÷ðåçâû÷àéíî ñõîäíû ñ ÷àéêàìè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà (òàáë. 2,
ðèñ 3). Ïðèñóòñòâèå â, êîëîíèè íåìíîãî÷èñëåííûõ îñîáåé ñ êðàñíûì îêîëîãëàçíè÷íûì
êîëüöîì è ñ ãèïåðòðîôèðîâàííûì ðàçâèòèåì ìåëàíèíîâ íà âåðøèíå êðûëà (÷åðíûé
öâåò ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà III ïåðâîñòåïåííîå ìàõîâîå) ìû ñâÿçûâàåì ñ ïðèòîêîì â êî-
ëîíèþ ãåíîâ èç àðåàëîâ ñèëüíî ïèãìåíòèðîâàííûõ ôîðì heuglini (Ìîíçèêîâ,, Ïàíîâ,
1996, 1996à) è/èëè barabensis.

Ïîäâîäÿ èòîã ñêàçàííîìó â ýòîì ðàçäåëå, ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü ñóùåñòâîâàíèå êëè-
íàëüíîé èçìåí÷èâîñòè ïî ñòåïåíè ìåëàíèçàöèè ìàõîâûõ íà òðàíñåêòå, ïðîëåãàþùåì ñ
ñåâåðî-çàïàäà íà þãî-âîñòîê, îò þæíîé ãðàíèöû àðåàëà L. argentatus â Ôåííîñêàíäèè â

íàïðàâëåíèè ñåâåðíîé ãðàíèöû îáëàñòè ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ L. ñ. cachinnans (â ÷àñòíîñòè, â íèæíåì òå÷åíèè
Âîëãè è â ñåâåðíîì Êàñïèè).

Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå
Êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå, ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå

ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè ÷åòêî ðàçëè÷àþòñÿ ïî
öåëîìó ðÿäó ïàðàìåòðîâ. Ýòî â ðàâíîé ñòåïåíè îòíî-
ñèòñÿ è ê àêóñòè÷åñêèì è ê ìîòîðíûì êîìïîíåíòàì
ñèãíàëèçàöèè ýòèõ âèäîâ (Ïàíîâ è äð., 1991). Âñå èñ-
ïîëüçîâàííûå ìåòîäû ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà ãåîãðà-
ôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñòðóêòóðû «äîëãîãî êðèêà»
íà òðàíñåêòå äàþò ñõîäíûå ðåçóëüòàòû. Âûÿâëÿåòñÿ
ïîñòåïåííîå èçìåíåíèå â ñîîòíîøåíèè ñèãíàëîâ, âè-
äîñïåöèôè÷íûõ äëÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè
â íàïðàâëåíèè ñ ñåâåðî-çàïàäà íà þãî-âîñòîê. Âñå 58
ñèãíàëîâ, çàïèñàííûå â ïîïóëÿöèÿõ 1 è 2 (Áàðåíöåâî
è Áåëîå ìîðÿ), îïîçíàþòñÿ êëàññèôèêàöèîííîé ôóí-
êöèåé êàê îòíîñÿùèåñÿ ê åäèíîé ñîâîêóïíîñòè ïðè ð
= 1 (òèï «argentatus»). Â áàëòèéñêîé ïîïóëÿöèè äîëÿ
òàêèõ ñèãíàëîâ ñîñòàâëÿåò 87.5%, íà Ðûáèíñêîì âî-
äîõðàíèëèùå – 63.1%, â Íèæåãîðîäñêîé îáë. – 44.2%.
Â òî æå âðåìÿ äîëÿ ñèãíàëîâ, îïîçíàâàåìûõ ïðè äèñ-
êðèìèíàöèè êàê òèïè÷íûå äëÿ L. cachinnans, óâåëè-
÷èâàåòñÿ îò 4.2% â áàëòèéñêîé ïîïóëÿöèè äî 31.5% â
ïîïóëÿöèè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà è äî 53.9% â
Íèæåãîðîäñêîé îáë. Â ïîñëåäíèõ äâóõ ïîïóëÿöèÿõ

Ðèñ. 4. Óâåëè÷åíèå ñòåïåíè ïèãìåíòàöèè ïåðâîñòåïåííûõ ìà-
õîâûõ íà òðàíñåêòå Êîëüñêèé ï-îâ – Íèæåãîðîäñêàÿ îáë. è
ïðè ïåðåõîäå â àðåàë õîõîòóíüè L. cachinnans. Ïîêàçàíû äîëè
îñîáåé ñ ÷åðíûìè îòìåòèíàìè íà ìàõîâûõ ñ VI äî III (ñëåâà)
è ñòåïåíü ïî÷åðíåíèÿ V ìàõîâîãî (ñïðàâà); à, á – àâòîõòîí-
íûé àðåàë L. argentatus (Áàðåíöåâî ìîðå, Áåëîå ìîðå); â, ã –
Ôèíñêèé çàëèâ Áàëòèéñêîãî ìîðÿ (ñîîòâåòñòâåííî, «ðîçîâî-
íîãèå» è «æåëòîíîãèå» îñîáè); ä – Ðûáèíñêîå âîäîõðàíèëè-
ùå (omissus); e – Íèæåãîðîäñêàÿ îáë.; æ – àâòîõòîííûå ïî-
ïóëÿöèè L. cachinnans. Öèôðàìè ïîêàçàíî ÷èñëî îñìîòðåí-
íûõ îñîáåé. 1 – ÷åðíàÿ îòìåòèíà îòñóòñòâóåò, 2 – ÷åðíàÿ îò-
ìåòèíà òîëüêî íà âíåøíåì îïàõàëå ïåðà, 3 – ñïëîøíàÿ ÷åð-
íàÿ ïåðåâÿçü.
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íåìíîãèå ñèãíàëû îïîçíàþòñÿ ïðè äèñêðèìèíàöèè êàê ïðîìåæóòî÷íûå (5.3 è 1.9%,
ñîîòâåòñòâåííî). Îáùàÿ êàðòèíà ñòåïåíè ñõîäñòâà ìåæäó èçó÷åííûìè ïîïóëÿöèÿìè
ïî èõ àêóñòè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì, âûÿâëåííàÿ ìåòîäàìè äèñêðèìèíàíòíîãî è êëàñ-
òåðíîãî àíàëèçà, ïîêàçàíà íà ðèñ. 5 è 6.

Â ïîïóëÿöèè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà, ãäå àêóñòè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè äîëãî-
ãî êðèêà ñîåäèíÿþò â ñåáå ïðèçíàêè îáîèõ âèäîâ, áûëà ïîâåäåíà òàêæå âèäåîñúåìêà
ìîòîðíûõ êîìïîíåíòîâ äàííîãî ñèãíàëà. Ïðè ýòîì îêàçàëîñü, ÷òî âñå 27 çàôèêñèðîâàí-
íûõ íà âèäåîïëåíêó äåìîíñòðàöèé ñîîòâåòñòâîâàëè ìîòîðèêå, òèïè÷íîé äëÿ ñåðåáðèñòîé
÷àéêè, õîòÿ ïî îêðàñêå îïåðåíèÿ, ëàï è îêîëîãëàçíè÷íîãî êîëüöà ìåñòíûå ÷àéêè â öå-
ëîì óêëàäûâàþòñÿ â ñïåêòð èçìåí÷èâîñòè, õàðàêòåðíûé äëÿ õîõîòóíüè.

Ïîìèìî äîëãîãî êðèêà íà ìàãíèòíóþ ïëåíêó áûëè çàïèñàíû è äðóãèå ñèãíàëû èç
àêóñòè÷åñêîãî ðåïåðòóàðà ÷àåê èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé. Èõ ñðàâíèòåëüíîìó àíàëèçó áó-
äåò ïîñâÿùåíà ñïåöèàëüíàÿ ðàáîòà. Ïðîâåäåííûé ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè àíàëèç ñîíîã-
ðàìì ïîêàçàë, ÷òî â ïîïóëÿöèÿõ Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà è Íèæåãîðîäñêîé îáëàñòè
÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò îñîáè, ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè êîòîðûõ îòâå÷àþò õàðàêòåðèñòè-
êàì ýòîãî ñèãíàëà ó õîõîòóíüè. Äîëÿ ïòèö, îáëàäàþùèõ òèïè÷íûìè ïîâñåäíåâíûìè
ïîçûâêàìè L. argentatus, ñóäÿ ïî ïðåäâàðèòåëüíûì äàííûì, çàìåòíî óìåíüøàåòñÿ íà
òðàíñåêòå Ôèíñêèé çàëèâ – Ðûáèíñêîå âîäîõðàíèëèùå – Íèæåãîðîäñêàÿ îáë.

Ðèñ. 5. Ðàñïðåäåëåíèå òî÷åê, ñîîòâåòñòâóþùèõ ôîíîãðàììàì «äîëãîãî êðèêà» ó ÷àåê èçó÷åííûõ
ïîïóëÿöèé, â ïðîñòðàíñòâå äâóõ ïåðâûõ îñåé: 1, 2 – èñõîäíûé àðåàë L. argentatus (Áàðåíöåâî
ìîðå è Áåëîå ìîðå, ñîîòâåòñòâåííî); 3 – Ôèíñêèé çàëèâ Áàëòèéñêîãî ìîðÿ; 4 – Ðûáèíñêîå âîäî-
õðàíèëèùå; 5 – Íèæåãîðîäñêàÿ îáë. (îòäåëüíûå òî÷êè íå ïðèâåäåíû, ïîêàçàíû òîëüêî öåíòðîèä
è ðàçìàõ âàðèàöèé); 6 –èñõîäíûé àðåàë L. cachinnans (þãî-âîñòî÷íûé Êàñïèé).
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Ðèñ. 6. Ðåçóëüòàòû êëàñòåðíîãî àíàëèçà ôîíîãðàììàì «äîëãîãî êðèêà» ÷àåê èçó÷åííûõ ïîïóëÿ-
öèé (äèñòàíöèè Ìàõàëàíîáèñà äëÿ âûäåëåííûõ ãðóïï): à – ìåòîä Óîðäà, á – ìåòîä íåâçâåøåííîé
ñðåäíåé ñâÿçè. Íîìåðà ïîïóëÿöèé (ãðóïï) êàê íà ðèñ. 5. Ãðóïïà 51 – âûáîðêà èç Íèæåãîðîäñêîé
îáë. ïî ñèãíàëàì «òèïà argentatus», 52 – òî æå, ïî ñèãíàëàì «òèïà cachinnans».

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ÄÍÊ
Ñ èñïîëüçîâàíèåì äâóõ ýìïèðè÷åñêè ïîäîáðàííûõ 10-÷ëåííûõ ïðàéìåðîâ óäàëîñü

îáíàðóæèòü ïàòòåðíû ðàñïðåäåëåíèÿ ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ (ãåíåòè÷åñêèå ìàðêåðû), ñïåöè-
ôè÷íûå äëÿ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè. Èìåÿ â ðóêàõ ýòè
äàííûå, ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè âñòðå÷àåìîñòü ýòèõ âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ïàòòåðíîâ â ïî-
ïóëÿöèÿõ, ÷üè àðåàëû ëîêàëèçîâàíû íà òåððèòîðèÿõ, ðàçäåëÿþùèõ îáëàñòè ãíåçäîâà-
íèÿ L. argentatus è L. cachinnans.

Ïðè ðàáîòå ñ ïðàéìåðîì N 29 â èññëåäîâàííûõ âûáîðêàõ âûÿâëåíû ÷åòûðå ïàòòåð-
íà (óñëîâíî îáîçíà÷àåìûõ êàê ïàòòåðíû À, Â, Ñ è D). Èç íèõ îäèí (À) ïðèñóòñòâóåò âî
âñåõ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèÿõ, ïðè÷åì äîëè íåñóùèõ åãî îñîáåé èçìåíÿþòñÿ îò ïîïóëÿ-
öèè ê ïîïóëÿöèè íåðåãóëÿðíî, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèì ðàç-
ìåðîì âûáîðîê. Äâà ïàòòåðíà (Â è D) íàéäåíû òîëüêî â àðåàëå L. argentatus, è îäèí (Ñ)
îêàçàëñÿ âèäîñïåöèôè÷íûì äëÿ L. cachinnans (òàáë. 4). Ïàòòåðíû Â è D èìåþò îáùèé
ýëåìåíò (ïîëîñà ¹ 3 â òàáë. 4). Äîëÿ îñîáåé, íåñóùèõ ýëåìåíò ¹ 3, ñîêðàùàåòñÿ îò
58,5% â ïîïóëÿöèÿõ L. argentatus äî 17.7% â Íèæåãîðîäñêîé îáë. (ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû
ïðè ð = 0.01). Ýòè ðåçóëüòàòû õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ ñ ïðåäïîëîæåíèåì îá èíòðîãðåññèè
ãåíîâ argentatus â ðàéîíû, ëîêàëèçîâàííûå â âåðõíåì è ñðåäíåì òå÷åíèè Âîëãè. ×òî
êàñàåòñÿ ïàòòåðíà Ñ, òî îí îáíàðóæåí ó 31.6% îñîáåé â ïîïóëÿöèÿõ L. cachinnans, íî íå
íàéäåí, âîïðåêè îæèäàíèÿì, íè â îäíîé èç ïîïóëÿöèé â áàññåéíå ñðåäíåãî è âåðõíåãî
òå÷åíèÿ Âîëãè.

Ïðè àíàëèçå ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîäóêòîâ àìïëèôèêàöèè ÄÍÊ ñ äðóãèì ïðàéìåðîì (N
45), â îáëàñòè 550-600 íóêëåîòèäîâ âûÿâëåíî 4 âàðèàíòà ïàòòåðíîâ, îáîçíà÷àåìûõ äëÿ
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Òàáëèöà 4. ×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè â èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàçëè÷íûõ ïàòòåð-
íîâ, ïîëó÷àåìûõ ïðè àìïëèôèêàöèè ÄÍÊ ñ ïðàéìåðîì 29

óäîáñòâà ëèòåðàìè Å, F, G è Í (òàáë. 5). Èç íèõ òîëüêî ïåðâûé ïðèñóòñòâóåò âî âñåõ
èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèÿõ, ïðè÷åì âñòðå÷àåìîñòü åãî íå îáíàðóæèâàåò êàêèõ-ëèáî çàêî-
íîìåðíûõ èçìåíåíèé íà îáñëåäîâàííîì òðàíñåêòå. Ïîêàçàòåëè ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè
ïàòòåðíà F òàêæå èçìåíÿþòñÿ íåðåãóëÿðíî â ïîïóëÿöèÿõ èç àâòîõòîííîãî àðåàëà L.
argentatus è â ïîïóëÿöèÿõ ÷àåê èç áàññåéíà âåðõíåãî è ñðåäíåãî òå÷åíèÿ Âîëãè. Îäíàêî
ýòîò ïàòòåðí îòñóòñòâóåò â àâòîõòîííîé ïîïóëÿöèè L. cachinnans, òàê ÷òî åãî ìîæíî

Âàðèàíòû ïàòòåðíîâ Âèä/ 
ïîïóëÿöèÿ 

Ðåãèîí  
(÷èñëî 
èññëåäîâàí-
íûõ îñîáåé) 

Ýëåìåíòû 
ïàòòåðíà À Â Ñ D 

Äîëÿ
ïðèñóòñòâèÿ 
ýëåìåíòîâ 
ïàòòåðíà 

(%) 

argentatus Áàðåíöåâî ¹ 1 + + (+) 80.0(8)
 ìîðå (10) ¹2   (+)  0.0 
  ¹3  +  + 50.0(5) 
  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 50.0 30.0 0.0 20.0  
  ïàòòåðíà (%)  (ï) (5) (3)  (2)  
 Áåëîå  ¹ 1 + + (+)  71.4(5) 
 ìîðå (7) ¹2   (+)  0.0 
  ¹3  +  + 71.4(5) 
  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 28.6 42.8 0.0 28.6  
  ïàòòåðíà (%) (ï) (2) (3)  (2)  
 Âñåãî (17) ¹ 1 + + (+)  76.5(13) 

 ¹2   (+)  0.0 
 ¹3  +  + 58.8(10) 

äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 41.2 35.3 0.0 23.5  
 ïàòòåðíà (%) (ï) (7) (6)  (4)  
Áàëòèéñêîå ¹ 1 + + (+) 100.0(15) 
ìîðå (15) ¹2   (+) 0.0 
 ¹3  +  (+) 20.0(3) 

äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 80.0 20.0 0.0 0.0  
 ïàòòåðíà (%) (ï) (12) (3)    
Ðûáèíñêîå ¹ 1 + + (+) 100.0(13) 
âäõð. (13) ¹2   (+)  0.0 
 ¹3  +  (+) 30.8(4) 

äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 69.2 30.8 0.0 0.0  
 ïàòòåðíà (%) (ï) (9) (4)    
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¹ 1 + + (+) 100.0(17) 
 ¹2   (+)  0.0 
 ¹3  +  (+) 17.7(3) 
 äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 82.3 17.7 0.0. 0.0  
 

Íèæåãîðîä- 
ñêàÿ îáë. 
(17) 

ïàòòåðíà (%) (ï) (14) (3)    
cachinnans ¹ 1 + (+) (+) 100.0(19) 
 ¹2   (+) 31.6(6)
 ¹3  (+)  (+) 0.0 
 äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 68.4 0.0 31.6 0.0  
 

Àçîâñêîå  
ìîðå. 
Êàñïèéñêîå 
ìîðå (19) 

ïàòòåðíà %% (ï) (13)  (6)   
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Òàáëèöà 5. ×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè â èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàçëè÷íûõ ïàòòåð-
íîâ, ïîëó÷àåìûõ ïðè àìïëèôèêàöèè ÄÍÊ ñ ïðàéìåðîì 45

ñ÷èòàòü âèäîñïåöèôè÷åñêèì äëÿ L. argentatus. Òî æå ñàìîå ñïðàâåäëèâî è äëÿ ïàòòåðíà
G, êîíöåíòðàöèÿ êîòîðîãî óñòîé÷èâî ñíèæàåòñÿ (îò 21.4% äî íóëåâîãî çíà÷åíèÿ) â íà-
ïðàâëåíèè îò àðåàëà L. argentatus ê àðåàëó L. cachinnans. Òàêèì îáðàçîì, ïðèñóòñòâèå
ïàòòåðíîâ F è G â ôåíîòèïè÷åñêè ïðîìåæóòî÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ ìîæíî ðàñöåíèâàòü êàê
ñâèäåòåëüñòâî äèôôóçèè ãåíîâ argentatus â ïîïóëÿöèè áàññåéíà ñðåäíåé Âîëãè. Íà ñó-
ùåñòâîâàíèå àëüòåðíàòèâíîãî ïðîöåññà (äèôôóçèè ãåíîâ cachinnans â ïîïóëÿöèè íà-
çâàííîãî ðåãèîíà) óêàçûâàåò õàðàêòåð âñòðå÷àåìîñòè ïàòòåðíà Í. Îí îáíàðóæåí âî âñåõ

Âàðèàíòû ïàòòåðíîâ Âèä/ 
ïîïóëÿöèÿ 

Ðåãèîí  
(÷èñëî 
èññëåäîâàí-
íûõ îñîáåé) 

Ýëåìåíòû 
ïàòòåðíà Å F G H 

Äîëÿ
ïðèñóòñòâèÿ 
ýëåìåíòîâ 
ïàòòåðíà 

(%) 
argentatus Áàðåíöåâî ¹ 1    (+) 0.0 
 ìîðå ¹2  + +  62.6(5) 
  ¹3   + (+) 37.5(3) 
  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 37.5 25.0 37.5 0.0  
  ïàòòåðíà (%) (/?) (3) (2) (3)   
 Áåëîå  ¹ 1   (+) 0.0 
 ìîðå (6) ¹2  + (+)  50.0(3) 
  ¹3  (+) (+) 0.0 
  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 50.0 50.0 0.0 0.0  
  ïàòòåðíà (%) (ï) (3) (3)    
 Âñåãî (14) ¹ 1    (+) 0.0 
  ¹2  + +  57.1(8) 

 ¹3   + (+) 21.0(3) 
 äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 42.9 35.7 21.4 0.0  
 ïàòòåðíà (%)(ï) (6) (5) (3)   
Áàëòèéñêîå ¹ 1   + 12.5(2) 
ìîðå (16) ¹2 + +  25(4) 
 ¹3   + + 25(4) 
 äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 62.5 12.5 12.5 12.5  
 ïàòòåðíà (%) (/?) (10) (2) (2) (2)  
Ðûáèíñêîå ¹ 1   (+) 0.0 
âäõð. (12) ¹2  + +  58.3(7) 
 ¹3   + (+) 1.7(2) 
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 äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 41.6 41.6 16.8 0.0  
  ïàòòåðíà (%)(«) (5) (5) (2)   
 ¹ 1   + 21.7(5) 
 ¹2  + +  39.1(9) 
 

Íèæåãîðîä-
ñêàÿ îáë.  
(23) ¹3   + + 39.1(9) 

  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 39.1 26.1 13.0 21.7  
  ïàòòåðíà (%) (/;) (9) (6) (3) (5)  
cachinnans ¹ 1   + 18.2(2) 
 

Àçîâñêîå 
ìîðå ¹2 (+) (+)  0.0 

  ¹3   (+) + 18.2(2) 
  äîëÿ ïðèñóòñòâèÿ 81.8 0.0 0.0 18.2  
  ïàòòåðíà (%)(ï) (9)   (2)  
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èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèÿõ, çà èñêëþ÷åíèåì ïîïóëÿöèè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà è òåõ,
÷òî ëîêàëèçîâàíû â ïðåäåëàõ àâòîõòîííîãî àðåàëà L. argentatus. Îòñóòñòâèå ýòîãî ïàò-
òåðíà ó ÷àåê Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì îãðàíè÷åííîãî ðàç-
ìåðà âûáîðêè èç ýòîãî ðåãèîíà. Íå èñêëþ÷åíî òàêæå, ÷òî ïðè÷èíà êîðåíèòñÿ â çàìêíó-
òîì õàðàêòåðå äàííîãî ãåîãðàôè÷åñêîãî èçîëÿòà, ãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû â êîòîðîì, âå-
ðîÿòíî, îïðåäåëÿþòñÿ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå «ïðèíöèïîì îñíîâàòåëÿ». Êàêîå èç ýòèõ
ïðåäïîëîæåíèé áîëåå ñîîòâåòñòâóåò èñòèíå, ïîêàæóò äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ.

Îáñóæäåíèå
Ñîãëàñíî èçëîæåííûì äàííûì, òåððèòîðèÿ åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè â áàññåéíå

âåðõíåãî è ñðåäíåãî òå÷åíèÿ Âîëãè íàñåëåíà ÷àéêàìè, êîòîðûå ÿâíî íå óêëàäûâàþòñÿ â
äèàãíîçû L. argentatus è L. cachinnans, íî ïî ñóììå îêðàñî÷íûõ è ïîâåäåí÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ ñòîÿò ãîðàçäî áëèæå ê ïîñëåäíåìó âèäó (ñì. Ìîíçèêîâ, Ïàíîâ, 1996à). Â ðåãèî-
íàõ, ðàñïîëîæåííûõ äàëåå ê ñåâåðî-çàïàäó îò ýòèõ òåððèòîðèé (íà ïîáåðåæüå Áàëòèé-
ñêîãî ìîðÿ), äîêóìåíòèðîâàíà ñâîáîäíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ è èíòåðãðàäàöèÿ ýòèõ «æåëòî-
íîãèõ» ÷àåê ñ íîìèíàòèâíûì ïîäâèäîì L. argentatus (Mierauscas et al., 1991, íàñòîÿùåå
èññëåäîâàíèå). Èç ãèáðèäîãåííûõ ïîïóëÿöèé Áàëòèéñêîãî ìîðÿ ïîòîê ãåíîâ L. argentatus
ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ â þãî-âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèè è ïðîñëåæèâàåòñÿ ïî êðàéíåé ìåðå äî
Íèæåãîðîäñêîé îáë. Â ýòîì ðåãèîíå íàìè îáíàðóæåíû òàêæå ãåíåòè÷åñêèå ïðèçíàêè,
õàðàêòåðíûå òîëüêî äëÿ èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè L. cachinnans. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî
îáîñíîâàííî ãîâîðèòü î ñóùåñòâîâàíèè âñòðå÷íûõ ãåííûõ ïîòîêîâ èç àðåàëîâ L. a.
argentatus è L. ñ. cachinnans, èäóùèõ ÷åðåç àðåàë «æåëòîíîãèõ» ÷àåê áàññåéíà Âîëãè.

Â ñâÿçè ñî ñêàçàííûì âîçíèêàþò äâà âîïðîñà, îäèí èç êîòîðûõ êàñàåòñÿ èñòîðèè
èçìåíåíèÿ àðåàëîâ áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê â Âîñòî÷íîé Åâðîïå, à âòîðîé ëåæèò â
îáëàñòè òàêñîíîìèè è íîìåíêëàòóðû. Ãîâîðÿ êîíêðåòíåå, ñëåäóåò îáñóäèòü, âî-ïåðâûõ,
ïðîèñõîæäåíèå «æåëòîíîãèõ» ÷àåê áàññåéíà Âîëãè è, âî-âòîðûõ, èõ íûíåøíèé íîìåí-
êëàòóðíûé ñòàòóñ. Ðàññìîòðèì ýòè äâå ïðîáëåìû â ïðåäëîæåííîì ïîðÿäêå.

Ïðèíÿòî ïîëàãàòü, ÷òî áàññåéí âåðõíåãî è ñðåäíåãî òå÷åíèÿ Âîëãè íà÷àë êîëîíèçî-
âàòüñÿ ÷àéêàìè ëèøü â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ (Íåìöåâ, 1980; Þäèí, Ôèðñîâà, 1988;
Ïàíîâ, Ìîíçèêîâ, 1996). Ãèïîòåòè÷åñêè ìîæíî íàçâàòü ïî êðàéíåé ìåðå òðè ïëàöäàð-
ìà, îòêóäà ÷àéêè ìîãëè âñåëÿòüñÿ â ðàññìàòðèâàåìûé ðåãèîí. Ýòî, âî-ïåðâûõ, ïîáåðå-
æüå Áàëòèêè, ãäå îáèòàþò ïîëèìîðôíûå ïîïóëÿöèè, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ â ïåðâîé
ïîëîâèíå íàøåãî âåêà â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè ìåæäó «ðîçîâîíîãèìè» argentatus è
«æåëòîíîãèìè» omissus, ïåðâîíà÷àëüíî îãðàíè÷åííûìè â ñâîåì ðàñïðîñòðàíåíèè âíóò-
ðåííèìè âîäîåìàìè âîñòî÷íîé Ôåííîñêàíäèè è, âåðîÿòíî, Ïðèáàëòèêè (Voipio, 1981;
Mierauskas et al., 1991). Âî-âòîðûõ, çàñåëåíèå áàññåéíà Âîëãè ìîãëî èäòè ñ þãà, èç àðå-
àëà L. cachinnans. È, íàêîíåö, òðåòèé âàðèàíò ïðåäïîëàãàåò âñåëåíèå ÷àåê èç ïîïóëÿ-
öèé â îáëàñòè Îíåæñêîãî è Ëàäîæñêîãî îçåð, ãäå, ïî íàøåìó ïðåäïîëîæåíèþ, ìîãóò äî
ñèõ ïîð ñóùåñòâîâàòü àâòîõòîííûå ïîïóëÿöèè «æåëòîíîãèõ» omissus, êîòîðûå â ñèëó
ñâîåé çíà÷èòåëüíîé ïðîñòðàíñòâåííîé èçîëÿöèè çàòðîíóòû âëèÿíèåì ãåíîâ argentatus
â íàèìåíüøåé ñòåïåíè. Èìåííî îòñþäà ìîãëî â 50-õ ãã. çàñåëÿòüñÿ ñîçäàííîå òîãäà Ðû-
áèíñêîå âîäîõðàíèëèùå, ãäå ïîïóëÿöèÿ ÷àåê ñîõðàíÿåò äî ñèõ ïîð ìîíîìîðôèçì ïî
îêðàñêå ïîäîòåêè, ÷òî áûëî áû ìàëîâåðîÿòíûì ïðè çàñåëåíèè ýòîãî âîäî¸ìà ïîëèìîð-
ôíûìè ïî äàííîìó ïðèçíàêó ÷àéêàìè Ïðèáàëòèêè. Ðûáèíñêèå ÷àéêè îòëè÷àþòñÿ îò
âñåõ ïðî÷èõ ïîïóëÿöèé óêîðî÷åííîé ïëþñíîé (òàáë. 1), ÷òî òàêæå òðåáóåò ñâîåãî îáúÿñ-
íåíèÿ. Îäèí èç ïóòåé ïîèñêà òàêîãî îáúÿñíåíèÿ – ýòî ñðàâíåíèå ïîïóëÿöèè Ðûáèí-
ñêîãî âîäîõðàíèëèùà ñ ÷àéêàìè âåðõîâûõ áîëîò Îíåæñêî-Ëàäîæñêîãî áàññåéíà, ãäå
ñïåöèàëüíûõ èññëåäîâàíèé äî ñèõ ïîð íå ïðîâîäèëîñü. Ñóììèðóÿ âñå ñêàçàííîå çäåñü,
ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íè îäèí èç ïðåäëîæåííûõ ñöåíàðèåâ íå èñêëþ÷àåò ëþáîãî
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äðóãîãî, òàê ÷òî íå èñêëþ÷åíî, ÷òî âñå òðè ïðîöåññà èäóò ïàðàëëåëüíî, õîòÿ, âîçìîæíî,
ñ ðàçíîé èíòåíñèâíîñòüþ (ðèñ. 1).

Îáðàòèìñÿ òåïåðü ê âîïðîñó î òàêñîíîìè÷åñêîì ñòàòóñå «æåëòîíîãèõ» ÷àåê áàñ-
ñåéíà Âîëãè. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ âïîëíå îï-
ðåäåëåííûì ñâîåîáðàçèåì ìîðôîìåòðè÷åñêèõ è îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêîâ, è íà ýòîì îñ-
íîâàíèè çàñëóæèâàþò ñòàòóñà ñàìîñòîÿòåëüíîãî òàêñîíà ðàíãà ïîäâèäà. Íà íàø âçãëÿä,
äëÿ íåãî èìååò ñìûñë ñîõðàíèòü ñóùåñòâóþùåå óæå èìÿ omissus. Â ýòîì îòíîøåíèè ìû
ðàñõîäèìñÿ ñ òî÷êîé çðåíèÿ Åçó ñ ñîàâòîðàìè (Yesou et al., 1994), êîòîðûå ñ÷èòàþò, ÷òî
äàííîå èìÿ íå äîëæíî èñïîëüçîâàòüñÿ â äàëüíåéøåì, ïîñêîëüêó îíî ñ ñàìîãî íà÷àëà íå
ñîîòâåòñòâîâàëî êàêîìó-ëèáî ÷åòêîìó äèàãíîçó, à çàòåì áûëî ñêîìïðîìåòèðîâàíî íå-
àêêóðàòíûì, ïîä÷àñ ñîâåðøåííî ïðîèçâîëüíûì èñïîëüçîâàíèåì. Ïðèìåðîì òîìó ìî-
æåò ñëóæèòü ïðèñâîåíèå ýòîãî èìåíè âñåì ïîïóëÿöèÿì ÷àåê Ôåííîñêàíäèè (Äåìåíòü-
åâ, 1951), â òîì ÷èñëå è òåì, êîòîðûå ïî îáùåïðèçíàííîìó ñåé÷àñ ìíåíèþ ïðèíàäëå-
æàò ê íîìèíàòèâíîé ôîðìå L. a. argentatus.

Îäíàêî ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ñïåöèàëèñòû ïî èíòåðåñóþùåé íàñ ãðóïïå ïðè
èñïîëüçîâàíèè èìåíè omissus âñåãäà èìåëè â âèäó èìåííî «æåëòîíîãèõ» ÷àåê âíóòðåí-
íèõ âîäîåìîâ, ïðåäïîëàãàÿ, ÷òî ôåíîòèïè÷åñêîå è ãåíåòè÷åñêîå èõ ñâîåîáðàçèå ñîõðà-
íÿëîñü äî íà÷àëà êîëîíèçàöèè èìè áèîòîïîâ ïðèìîðñêèõ ïîïóëÿöèé «ðîçîâîíîãèõ»
ñåðåáðèñòûõ ÷àåê L. argentatus, êîòîðàÿ îòêðûëà âîçìîæíîñòü øèðîêîé ãèáðèäèçàöèè
ìåæäó òåìè è äðóãèìè (ñì. Ïàíîâ, Ìîíçèêîâ, 1996). Äàííûå, èçëîæåííûå â íàñòîÿùåé
ðàáîòå, ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîïóëÿöèè áàññåéíà Âîëãè ìîãëè ñôîðìèðîâàòü-
ñÿ â ðåçóëüòàòå ðàññåëåíèÿ ÷àåê â þæíîì è þãî-âîñòî÷íîì íàïðàâëåíèè èç èñêîííîãî
àðåàëà omissus. Äî òåõ ïîð, ïîêà ýòà ãèïîòåçà íå áóäåò îïðîâåðãíóòà, ìû íå âèäèì äîñòà-
òî÷íûõ îñíîâàíèé îòêàçàòüñÿ îò èñïîëüçîâàíèÿ èìåíè omissus â ïðèìåíåíèå ê íàçâàí-
íûì ïîïóëÿöèÿì.

Äðóãîé âîïðîñ, â ñîñòàâå êàêîãî âèäà – ñåðåáðèñòîé ÷àéêè èëè õîõîòóíüè – ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü äàííûé òàêñîí. Ìíåíèÿ ðàçíûõ àâòîðîâ â ýòîì îòíîøåíèè êàðäèíàëüíî
ðàçëè÷íû, ïðè÷åì ëåãêî ïîäîáðàòü äîâîäû â ïîëüçó êàæäîé èç äâóõ àëüòåðíàòèâíûõ
òî÷åê çðåíèÿ. Âïðî÷åì, îäíà èç ïîñëåäíèõ ïîïûòîê äîêàçàòü ïðèíàäëåæíîñòü ïðèáàë-
òèéñêèõ «æåëòîíîãèõ» ÷àåê òèïà omissus ê âèäó L. argentatus (Mierauskas et at, 1991) íå
óâåí÷àëàñü óñïåõîì, õîòÿ àâòîðû ïðèâëåêëè äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ ñâîåé ïîçèöèè õîðî-
øèé ýìïèðè÷åñêèé ìàòåðèàë.

Îäíàêî âíèìàòåëüíûé àíàëèç ïîëó÷åííûõ èìè ðåçóëüòàòîâ ñâèäåòåëüñòâóåò ñêîðåå
ïðîòèâ âûäâèíóòîé èìè ãèïîòåçû, ïîñêîëüêó ïîïóëÿöèÿ omissus âåðõîâûõ áîëîò Òåé-
øó (Ëèòâà) ïî ìîðôîìåòðè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì îêàçàëàñü ãîðàçäî áîëåå ñõîäíîé ñ
L. cachinnans, íåæåëè ïîïóëÿöèÿ Ëåíèíãðàäñêîé îáëàñòè (argentatus omissus), êîòî-
ðóþ àâòîðû îøèáî÷íî ðàññìàòðèâàþò â êà÷åñòâå ýòàëîííîé äëÿ L. argentatus (ñì. òàáë.
1 â óêàçàííîé ñòàòüå è òàáë. 1 â íàñòîÿùåé ðàáîòå). Âîïðåêè ìíåíèþ Ìèåðàóñêàñà ñ
ñîàâòîðàìè è ðÿäà äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé, ìû ñ÷èòàåì, ÷òî èíòåðåñóþùèé íàñ òàêñîí
ïî ñóììå ïðèçíàêîâ íàèáîëåå áëèçîê ê õîõîòóíüå è íîìåíêëàòóðíî ìîæåò ðàññìàòðè-
âàòüñÿ â êà÷åñòâå ïîäâèäà L. cachinnans omissus, õîòÿ ôàêòè÷åñêè, êàê ïîêàçàíî â íàñòî-
ÿùåé ðàáîòå, îí èìååò íåñîìíåííîå ãèáðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå.

Ìû ïðèñîåäèíÿåìñÿ ê ìíåíèþ òåõ àâòîðîâ, êîòîðûå ñ÷èòàþò, ÷òî ïîäâèä omissus ñôîð-
ìèðîâàëñÿ â âîñòî÷íîé Ôåííîñêàíäèè è â ñîñåäíèõ ðåãèîíàõ â ðåçóëüòàòå äàâíåé èíâà-
çèè L. cachinnans èç þæíûõ ó÷àñòêîâ åå àðåàëà (ñì., íàïðèìåð, Voipio, 1981). Ñëåäóåò
ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñóùåñòâóþò òàêæå ôàêòû, êîòîðûå ìîæíî áûëî áû âûñòàâèòü â êà÷å-
ñòâå àðãóìåíòîâ ïðîòèâ òàêîãî çàêëþ÷åíèÿ. Òàê, íàì íå óäàëîñü îáíàðóæèòü â íåêîòîðûõ
ïîïóëÿöèÿõ áàññåéíà Âîëãè (â ÷àñòíîñòè, â ïîïóëÿöèè Ðûáèíñêîãî âîäîõðàíèëèùà) ãå-
íåòè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, õàðàêòåðèçóþùèõ àâòîõòîííûå ïîïóëÿöèè L. cachinnans. Òàêîâû
ðàññìîòðåííûå âûøå ïàòòåðíû Ñ è Í. Ìû íå íàáëþäàëè â ýòèõ ïîïóëÿöèÿõ è äåìîíñòðà-
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öèè äîëãîãî êðèêà ñ ïîäíèìàíèåì êðûëüåâ, ñòîëü õàðàêòåðíîé äëÿ íîìèíàòèâíîé L. ñ.
cachinnans. Îäíàêî, êàê ïîêàçûâàþò èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò, ðàçíûå ïîäâèäû îäíî-
ãî âèäà ó ÷àåê ìîãóò äîñòèãàòü çíà÷èòåëüíîãî óðîâíÿ ìîðôîáèîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöè-
àöèè, ðàçëè÷àÿñü â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïî öåëîé ñóììå ïðèçíàêîâ. Ýòî êàñàåòñÿ, â ÷àñòíî-
ñòè, è âèäà L. cachinnans, âíóòðè êîòîðîãî íîìèíàòèâíàÿ ðàñà è ðàñà michahelis äèâåðãè-
ðîâàëè íàñòîëüêî çíà÷èòåëüíî, ÷òî ó íåêîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé ïîÿâëÿþòñÿ ñîìíåíèÿ â
èõ êîíñïåöèôè÷íîñòè3. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ó michahelis, êàê è ó omissus, íå îïèñàíà ðåàê-
öèÿ ïîäíèìàíèÿ êðûëüåâ ïðè äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê» (Garner, Quinn, 1997).

Â çàêëþ÷åíèå ìû åùå ðàç õîòèì ïîä÷åðêíóòü âûñîêî äèíàìè÷íûé õàðàêòåð âçàèìî-
îòíîøåíèé ìåæäó òàêñîíàìè, êîòîðûå â ñîîòâåòñòâèè ñ âåñüìà æèâó÷èìè òðàäèöèÿìè
ìóçåéíîé ñèñòåìàòèêè çà÷àñòóþ ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê îêîí÷àòåëüíî ñëîæèâøèåñÿ îáù-
íîñòè, ñîõðàíÿþùèå â ïðåäåëàõ ñâîèõ àðåàëîâ îäíàæäû çàäàííûé ãåíîòèï è íåèçìåííûé
ôåíîòèïè÷åñêèé îáëèê. Ýòîò òèïîëîãè÷åñêèé ïîäõîä îêàçûâàåòñÿ ïîëíîñòüþ íå-
ïðèìåíèìûì â îòíîøåíèè è èíòåðåñóþùåãî íàñ êîìïëåêñà Larus argentatus – cachinnans
– fuscus, êîòîðûé äàåò ÿðêèé ïðèìåð ìèêðîýâîëþöèè, ïðîäîëæàþùåéñÿ ó íàñ íà ãëàçàõ.
Çäåñü îòêðûâàåòñÿ ïðîñòîð äëÿ òåñòèðîâàíèÿ âñåãî ñïåêòðà ãèïîòåç, ñôîðìóëèðîâàííûõ
â ñîâðåìåííîé òåîðèè ýâîëþöèè, òàê ÷òî äâèæåíèå âïåðåä òîðìîçèòñÿ ëèøü âåñüìà îùó-
òèìûì íåäîñòàòêîì êîíêðåòíûõ ñâåäåíèé î ìîðôîáèîëîãè÷åñêîì îáëèêå òåõ èëè èíûõ
òàêñîíîâ è îá èõ ðåàëüíûõ âçàèìîîòíîøåíèÿõ â çîíàõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.
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15. Íîâûå äàííûå ïî âçàèìîîòíîøåíèÿì äâóõ âèäîâ
îâñÿíîê (Emberiza citrinella, E. leucocephalos),

ãèáðèäèçèðóþùèõ â çîíàõ ïåðåêðûâàíèÿ èõ àðåàëîâ1

Âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêàìè ïðåäñòàâëÿåò
îñîáûé èíòåðåñ â ðóñëå èññëåäîâàíèé ðîëè ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè â ìèêðîýâîëþ-
öèè. Ýòè ôîðìû, õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûå ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì è ýòîëîãè÷åñêèì
ïðèçíàêàì, ñèìïàòðè÷íû íà îáøèðíûõ òåððèòîðèÿõ Çàïàäíîé è Ñðåäíåé Ñèáèðè. Çîíà
ñèìïàòðèè ïðîäîëæàåò ðàñøèðÿòüñÿ çà ñ÷åò ýêñïàíñèè ïòèö ñ ôåíîòèïîì îáûêíîâåí-
íîé îâñÿíêè â àðåàë äðóãîãî âèäà â Ïðèáàéêàëüå. Íà âñåì ïðîòÿæåíèè çîíû êîíòàêòà
îñîáè ñ îáëèêîì ôåíîòèïè÷åñêèõ ãèáðèäîâ âïîëíå îáû÷íû, õîòÿ èõ êîíöåíòðàöèÿ çíà-
÷èòåëüíî âàðüèðóåò â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè. Áîëüøèíñòâî ýòèõ ãèáðèäîâ, êàê ìû
ïîëàãàåì, ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè âñåâîçìîæíûõ âàðèàíòîâ âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèé, ïî-
ñêîëüêó êîëè÷åñòâî ïðÿìûõ íàáëþäåíèé çà ðàçìíîæåíèåì ïàð E. citrinella  E.
leucocephalos èñ÷åçàþùå ìàëî. Èíòåðåñíî, îäíàêî, ÷òî ïðè ñòîëü íèçêîì óðîâíå íà-
÷àëüíîé ãèáðèäèçàöèè âûÿâëÿþòñÿ ðåãèîíû, ãäå ñèòóàöèÿ ìîæåò áûòü îáîçíà÷åíà êàê
«ñêîïëåíèå ãèáðèäîâ» (òåðìèí èç ðàáîòû: Ìàéð, 1947), Îäèí èç òàêèõ ðàéîíîâ ëîêàëè-
çîâàí â çàïàäíûõ è þæíûõ ïðåäãîðüÿõ Êîëûâàíñêîãî õðåáòà (ñåâåðî-çàïàäíûé Àëòàé).
Ïî äàííûì àáñîëþòíûõ ó÷åòîâ, ïðîâåäåííûõ ñ 12 ïî 20 èþíÿ 2001 ã, â îêðåñòíîñòÿõ ã.
Ðóáöîâñê îêîëî ïîëîâèíû íàáëþäàâøèõñÿ ñàìöîâ (47.6%) ìîãëè áûòü îòíåñåíû ê êàòå-
ãîðèè ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûõ îáûêíîâåííûõ îâñÿíîê, òîãäà êàê 52.4% îïðåäåëåíû êàê
áåññïîðíûå ãèáðèäû. Ïðè ýòîì, îäíàêî, íå îáíàðóæåíî íè îäíîé îñîáè ñ ôåíîòèïîì
áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè (Ïàíîâ è äð., 2003; Panov et al., 2003),

Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïîäîáíîãî ñîîòíîøåíèÿ ôåíîòèïîâ ìîãóò áûòü âûäâèíóòû äâå ãè-
ïîòåçû. Ïåðâàÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî â äàííîì ðåãèîíå ñóùåñòâóåò ëîêàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ
ñî ñìåøàííûì ãåíîôîíäîì, îáÿçàííûì äàâíåé íà÷àëüíîé ãèáðèäèçàöèè E. citrinella 
E. leucocephalos. Ñîãëàñíî ýòîé ãèïîòåçå, çäåñü èäåò ñêðåùèâàíèå ãèáðèäîâ «â ñåáå»,
âåäóùåå ê çàêîíîìåðíîìó âûùåïëåíèþ ïðèçíàêîâ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Ýòà ãèïîòå-
çà ìîæåò áûòü òåñòèðîâàíà ñ ïðèìåíåíèåì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ìåòîäîâ (ðåçóëü-
òàòû ýòèõ èññëåäîâàíèé ïðåäñòàâëåíû íàìè â äðóãîé ðàáîòå).

Ñîãëàñíî äðóãîé ãèïîòåçå, âîçìîæíà ìèãðàöèÿ ãåíîâ (ïî ÷åðåäå ïîêîëåíèé ëèáî çà
ñ÷åò äèñïåðñèè îñîáåé E. leucocephalos) èç êàêîãî-ëèáî ñîñåäíåãî ðåãèîíà, ãäå ïðåä-
ñòàâëåíà ãåíåòè÷åñêè ÷èñòàÿ ïîïóëÿöèÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Ýòà ãèïîòåçà, â îòëè-
÷èå îò ïåðâîé, ìîæåò áûòü ïðîâåðåíà â õîäå íåïîñðåäñòâåííûõ ïîëåâûõ íàáëþäåíèé.
Äëÿ èõ îñóùåñòâëåíèÿ áûë èçáðàí ðàéîí, îõâàòûâàþùèé êðàéíèé þã Çàïàäíîé Ñèáè-
ðè, à òàêæå ñåâåðî-çàïàäíûé è öåíòðàëüíûé Àëòàé, ãäå áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà áûëà
âïîëíå îáû÷íûì âèäîì â ïåðâîé ïîëîâèíå ïðîøëîãî âåêà (Ñóøêèí,1938; Ïàíîâ, 1973;
Ñòàõååâ, 2000).

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè â ðàçãàð ãíåçäîâîãî ñåçîíà, ñ 9 èþíÿ ïî 9 èþëÿ 2005 ã. â 6

òî÷êàõ íà òðàíñåêòå ïðîòÿæåííîñòüþ 606 êì è â 7 òî÷êàõ (370 êì) ñ 28 àïðåëÿ ïî 15
èþíÿ 2006 ã. Ó÷åòû îâñÿíîê ïðîâåäåíû â ñëåäóþùèõ ëîêàëèòåòàõ: îêðåñòíîñòè íîâî-
ñèáèðñêîãî Àêàäåìãîðîäêà, ïîñ. Ðàññêàçèõà áëèç Áàðíàóëà (2005 è 2006 ãã.), ïîñ. Ñðîñ-
òêè (35 êì ê þãó îò Áèéñêà), â îêðåñòíîñòÿõ Ãîðíî-Ààëòàéñêà (ïîñ. Âåðõíèé Êàðàãóæ è
Ñîóçãà), ïîñ. ×åðãà (2005 è 2006 ãã.), Àðòûáàø, Òîïó÷àÿ, Õàáàðîâêà, ×èáèò, Óñòü-Óëà-
ãàí è óðî÷èùå Òàëäóàèð. Â 2006 èññëåäîâàíû äîëèíà òàêæå ð. ×óëûøìàí è ñåâåðíûé

1 Å.Í. Ïàíîâ, À.Ñ. Ðóáöîâ, Ì.Â. Ìîðäêîâè÷. Çîîë. æ., 2007 86(11): 1362-1378
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áåðåã Òåëåöêîãî îçåðà (ïîñ. Àðòûáàø) (ðèñ. 1). Â ñòàòüå èñïîëüçîâàíû äàííûå, ïîëó-
÷åííûå â ïåðèîä ñ 25 ìàÿ ïî 10 èþíÿ 2003 ã. â îêðåñòíîñòÿõ ã. Çìåèíîãîðñê (ïîñ. Êîëû-
âàíü).

Ïðè ó÷åòàõ îâñÿíîê èñïîëüçîâàëè ìåòîä ïîäìàíèâàíèÿ èõ íà âèäîñïåöèôè÷åñêóþ
ïåñíþ, ïðîèãðûâàåìóþ ÷åðåç äèíàìèê. Åñëè â îòâåò íà çâóêîçàïèñü â ïîëå çðåíèÿ ïîÿâ-
ëÿëàñü îâñÿíêà, íà îòêðûòîå ìåñòî âûñòàâëÿëè êëåòêó ñ ïòèöåé òîãî æå âèäà. Â áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ õîçÿèí òåððèòîðèè ðåàãèðîâàë ïðèáëèæåíèåì ê êëåòêå, ÷òî ïîçâîëÿëî
äâóì íàáëþäàòåëÿì ðàññìîòðåòü åãî ôåíîòèï ñ ðàññòîÿíèÿ íå áîëåå 10 ì. Äëÿ ýòîãî
èñïîëüçîâàëè 8 è 16 áèíîêëè. Åñëè îâñÿíêà âåëà ñåáÿ äîñòàòî÷íî àãðåññèâíî ïî îò-
íîøåíèþ ê ïòèöå â êëåòêå, ïðåäïðèíèìàëàñü ïîïûòêà ïîéìàòü åå ëó÷êîì, âûñòàâëåí-
íûì ðÿäîì ñ êëåòêîé, ëèáî ïàóòèííîé ñåòüþ, êîòîðóþ óñòàíàâëèâàëè, âðåìåííî óáðàâ
êëåòêó ñ ïòèöåé. Ïåðåä îòëîâîì ïðè óäà÷íûõ ñòå÷åíèÿõ îáñòîÿòåëüñòâ ïåñíþ êàæäîé
äàííîé îâñÿíêè çàïèñûâàëè íà ïîðòàòèâíûé ìàãíèòîôîí Sony BM-21.

Â 6 òî÷êàõ èç 11 óêàçàííûõ ó÷åò ïðîâîäèëè ïî îïèñàííîé ñõåìå ñ àâòîìîáèëÿ. Ïðè
ñîîòâåòñòâèè ëàíäøàôòà ïðåäïî÷èòàåìûì ìåñòîîáèòàíèÿì îâñÿíîê ìàøèíó îñòàíàâëè-
âàëè ïðèìåðíî ÷åðåç êàæäûå 100 ì. Ëîêàëèçàöèþ êàæäîé îñòàíîâêè (âíå çàâèñèìîñòè îò

Ðèñ. 1. Êàðòà ìàðøðóòà è ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ïîïóëÿöèé îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé
îâñÿíîê íà Àëòàå (ïî äàííûì âèçóàëüíûõ ó÷åòîâ àâòîðîâ çà 2003, 2005 è 2006 ãã.). I – îñíîâíûå
äîðîãè; II – ðåêè; III – ãîðíûå õðåáòû IV – ãîðîäà è ïîñåëêè; V – ìåñòà íàáëþäåíèé: 1 – ñ.
Ðàññêàçèõà è Áîáðîâêà, 2 – ñ. Êîëûâàíü, 3 – ñ. Ñðîñòêè, 4 – ñ. Êàðàãóæ, 5 – ïîñ. Àðòûáàø, 6 – ñ.
Ñîóçãà, 7 – ñ. ×åðãà, 8 – ñ. Òîïó÷àÿ, 9 – Ñåìèíñêèé ïåðåâàë, 10 – ñ. Õàáàðîâêà, 11 – ñ. ×èáèò è
Àêòàø, 12 – ïîñ. Óñòü-Óëàãàí, 13 – óðî÷èùå Òàëäóàèð; VI – ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ïîïóëÿöèé:
à – «Å. citrinella» (ôåíîòèïè÷åñêèå êëàññû 1 è 2 – ñì. òàáë. 1), á – ãèáðèäû (ôåíîòèïè÷åñêèå
êëàññû 3 è 4), â – «Å. leucocephalos» (ôåíîòèïè÷åñêèå êëàññû 5 è 6), ðàçìåðû êðóãîâûõ äèàãðàìì
ñîîòâåòñòâóþò îáúåìó âûáîðêè (max = 47).
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ïðèñóòñòâèÿ èëè îòñóòñâèÿ îâñÿíîê) ôèêñèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ïðèáîðà GPS. Â øåñòîé
òî÷êå (îêðåñòíîñòè ïîñ. ×åðãà) òå æå îïåðàöèè ïðîäåëûâàëè íà ïåøèõ ìàðøðóòàõ.

Âñåãî áûëî ó÷òåíî 90 îâñÿíîê è ïîéìàíî 28. Ïîéìàííûõ ïòèö èçìåðÿëè ïî ñòàí-
äàðòíîé ìåòîäèêå è ôîòîãðàôèðîâàëè öèôðîâîé êàìåðîé. Ïîñëå âçÿòèÿ ó îâñÿíêè ïðî-
áû êðîâè äëÿ äàëüíåéøåãî ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ïòèöó êîëüöåâàëè, ìåòèëè êðàñèòå-
ëÿìè âî èçáåæàíèå ïîâòîðíîãî ó÷åòà è âûïóñêàëè.

Ôåíîòèïû ïîéìàííûõ ñàìöîâ è òåõ, êîòîðûõ óäàëîñü äîñòàòî÷íî õîðîøî ðàññìîò-
ðåòü, îïèñàíû ïî ñõåìå, ïðèâåäåííîé ðàíåå (Ïàíîâ è äð., 2003). Âñå ðàçíîîáðàçèå îêðà-
ñî÷íûõ âàðèàíòîâ ìîæåò áûòü îïèñàíî êàê ñî÷åòàíèå òðåõ ïðèçíàêîâ, äëÿ êàæäîãî èç
êîòîðûõ õàðàêòåðíà êîëè÷åñòâåííàÿ èçìåí÷èâîñòü. Äëÿ åå îïèñàíèÿ ìû èñïîëüçîâàëè
áàëëüíóþ îöåíêó:

Ïðèçíàê I – îáùèé òîí îêðàñêè êîíòóðíîãî îïåðåíèÿ: æåëòûé (áàëë 0) èëè áåëûé
(áàëë 15).

Ïðèçíàê II – «êàøòàíîâûå óñû»: êàøòàíîâûé öâåò ïî áîêàì ãîðëà ìîæåò îòñóò-
ñòâîâàòü (áàëëû 0–1 ó òèïè÷íûõ ñàìöîâ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè) ëèáî âñå ãîðëî êàøòà-
íîâîå (áàëë 7 ó òèïè÷íûõ ñàìöîâ áåëîøàïî÷íîé). Ãèáðèäû õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðîìåæó-
òî÷íûìè ñîñòîÿíèÿìè ýòîãî ïðèçíàêà (áàëëû 2–6).

Ïðèçíàê III – «îêîëîãëàçíè÷íîå êîëüöî»: êàøòàíîâûé öâåò â îáëàñòè óçäå÷êè, âîê-
ðóã ãëàç è ïîçàäè íèõ. Ïðèçíàê ìîæåò îòñóòñòâîâàòü (áàëë 0 ó òèïè÷íûõ ñàìöîâ îáûê-
íîâåííîé îâñÿíêè) ëèáî âñÿ îçíà÷åííàÿ îáëàñòü îêðàøåíà â êàøòàíîâûé öâåò (áàëë 7 ó
òèïè÷íûõ ñàìöîâ áåëîøàïî÷íîé). Ãèáðèäû õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðîìåæóòî÷íûìè ñîñòî-
ÿíèÿìè ýòîãî ïðèçíàêà (áàëëû 1–6).

Ðàçíûå ñî÷åòàíèÿ ýòèõ ïðèçíàêîâ äàþò ïî÷òè èäåàëüíûé êîíòèíóóì îò îêðàñêè îä-
íîãî âèäà äî îêðàñêè äðóãîãî (ðèñ. 2). Îäíàêî äëÿ óäîáñòâà ðàáîòû ìû âûäåëÿåì âíóò-
ðè êîíòèíóóìà 6 îñíîâíûõ ôåíîòèïè÷åñêèõ êëàññîâ (òàáë. 1). Ãèáðèäíûé èíäåêñ äëÿ
êîíêðåòíîé îñîáè âû÷èñëÿëñÿ êàê ñóììà áàëëîâ ïî êàæäîìó èç 3 îáîçíà÷åííûõ ïðè-
çíàêîâ.

Âû÷èñëåíèå ãèáðèäíîãî èíäåêñà âîçìîæíî òîëüêî ïîñëå îñìîòðà ïòèö â ðóêàõ, ïî-
ñêîëüêó áàëë ïðèçíàêà III («îêîëîãëàçíè÷íîå êîëüöî») ïðè ìèíèìàëüíûõ óðîâíÿõ åãî

Òàáëèöà 1. Õàðàêòåðèñòèêè 6 ôåíîòèïè÷åñêèõ êëàññîâ â çîíàõ ãèáðèäèçàöèè
îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê

Ïðèçíàêè è èõ 
áàëëüíàÿ îöåíêà 

Êîäîâîå 
îáîçíà÷åíèå 
ôåíîòèïîâ 

Ôåíîòèïè÷åñêèé 
êëàññ 

I II III 

Õàðàêòåðèñòèêà ôåíîòèïà 

1 «×èñòàÿ» E. citrinella 0 0 – 1 0 «Òèïè÷íàÿ» E. citrinella 
2 «citrinella» 0 1 – 2 0 – 2 Â ïðåäåëàõ èçìåí÷èâîñòè 

àëëîïàòðè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé 
E. citrinella 

3 Æåëòûé ãèáðèä 0 3–7 3–7 Ïðîìåæóòî÷íàÿ îêðàñêà 
4 Áåëûé ãèáðèä 15 0–5 0–5 Ïðîìåæóòî÷íàÿ îêðàñêà 
5 «leucocephalos» 15 6–7 6–7 Æåëòèçíà íà êðûëüÿõ è/èëè 

íåçíà÷èòåëüíîå 
íåäîðàçâèòèå êàøòàíîâîãî 
öâåòà íà ãîëîâå 

6 «×èñòàÿ» 
E. leucocephalos 

15 7 7 «Òèïè÷íàÿ» E. leucocephalos 
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Ðèñ. 2. Îêðàñêà ãîëîâû ñàìöîâ îáûêíîâåííîé (à) è áåëîøàïî÷ïîé (á) îâñÿíîê, óêëîíÿþùèõñÿ
ýêçåìïëÿðîâ (å – «citrinella», ã – «leucocephalos») è íåêîòîðûõ âàðèàíòîâ îêðàñêè áåññïîðíûõ
ãèáðèäîâ (ä – ê). Öâåòà: 1 – áåëûé; 2 – ñâåòëî-æåëòûé; 3 – æåëòûé; 4 – êàøòàíîâûé; 5 – ÷åðíûé;
6 – ðàçíûå îòòåíêè ñåðîãî è áóðîãî (èç: Ïàíîâ, 1989).

âûðàæåííîñòè íå ìîæåò áûòü îöåíåí ñêîëüêî-íèáóäü òî÷íî ïðè ðàññìàòðèâàíèè ïòèöû
â áèíîêëü. Â òî æå âðåìÿ ïðèçíàê II äîñòàòî÷íî õîðîøî ïîääàåòñÿ òàêîé îöåíêå. Ýòî
ïîçâîëÿåò âêëþ÷èòü â ñðàâíèâàåìûå âûáîðêè íå òîëüêî ïîéìàííûõ îñîáåé, íî è òåõ,
êîòîðûõ óäàëîñü õîðîøî ðàññìîòðåòü ñ áëèçêîãî ðàññòîÿíèÿ. Â ðåçóëüòàòå óäàëîñü ñðàâ-
íèòü ôåíîòèïè÷åñêóþ êîìïîçèöèþ áîëüøèíñòâà èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé, îðèåíòèðóÿñü
òîëüêî íà çíà÷åíèÿ ïðèçíàêà II.

Ïîëó÷åíû çàïèñè 106 âàðèàíòîâ ïåñåí 63 ñàìöîâ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè è 45 âàðè-
àíòîâ 24 ñàìöîâ áåëîøàïî÷íîé. Âñå ôîíîãðàììû áûëè ðàçáèòû íà 10 ãðóïï â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ ìåñòîì çàïèñè (9 òî÷åê) è âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòüþ ïòèö. Ïðåäâàðèòåëüíûé
àíàëèç èçìåí÷èâîñòè ïåñåí ïî êîëè÷åñòâåííûì ïðèçíàêàì ïîêàçàë, ÷òî â ñìåøàííûõ
ïîïóëÿöèÿõ ïåñíè ôåíîòèïè÷åñêèõ ãèáðèäîâ íå îòëè÷àëèñü îò ïåñåí ïòèö ñ îáùèì
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îáëèêîì îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Ïîýòîìó â âûáîðêàõ ôåíîòèïè÷åñêèå ãèáðèäû îáúå-
äèíåíû ñ îáûêíîâåííûìè îâñÿíêàìè. Èçìåðåíî 9 êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ ïåñíè,
êîòîðûå àíàëèçèðîâàëèñü ñ ïîìîùüþ ôàêòîðíîãî è äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà.

Ðåçóëüòàòû
Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé

Ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííûõ ó÷åòîâ ïîêàçàëè ãåòåðîãåííîñòü îáñëåäîâàííîãî ðåãèîíà
ïî ôåíîòèïè÷åñêîìó ñîñòàâó èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé, êîòîðàÿ îáóñëîâëåíà â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ÿâíîé íåðàâíîìåðíîñòüþ ðàñïðåäåëåíèÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè íà îáñëåäîâàí-
íîì òðàíñåêòå (òàáë. 2). Êàê âèäíî èç ýòîé òàáëèöû, îñîáè ñ îáùèì îáëèêîì áåëîøà-
ïî÷íîé îâñÿíêè (ôåíîòèïè÷åñêèå êëàññû 5 è 6) áûëè îáíàðóæåíû òîëüêî â äâóõ ðåãèî-
íàõ. Ýòî 1) ñåâåðíûé ó÷àñòîê òðàíñåêòà (ñ. Ðàññêàçèõà â îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà – 15.4%)
è 2) þæíûé åãî ôðàãìåíò, ãäå äîëÿ òàêèõ îñîáåé ïðîãðåññèâíî âîçðàñòàåò ñ 7.9% â
×åðãå äî 100% â óðî÷èùå Òàëäóàèð.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò â íàøèõ ó÷å-
òàõ â 4 îáñëåäîâàííûõ òî÷êàõ ìåæäó ñ. Ðàññêàçèõà è ïîñ. ×åðãà (ðàññòîÿíèå îêîëî 360
êì). Íå íàéäåíà îíà è â ïîïóëÿöèè Êîëûâàíè, ðàçìåùåííîé ïðèìåðíî â 200 êì ê çàïàäó
îò ×óéñêîãî òðàêòà â åãî ñðåäíåé ÷àñòè. Âñå ýòî ïîçâîëÿåò äóìàòü, ÷òî ðàéîí Áàðíàóëà,
ñ îäíîé ñòîðîíû, è þæíîé ÷àñòè ×óéñêîãî òðàêòà, ñ äðóãîé, íàñåëåíû ãðóïïàìè ïîïó-
ëÿöèé, â êîòîðûõ ìîäóñû äèíàìèêè âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó îâñÿíêàìè îáûêíîâåí-
íîé è áåëîøàïî÷íîé ïîä÷èíåíû ðàçíûì çàêîíîìåðíîñòÿì. Ïîýòîìó ìàòåðèàëû, êàñàþ-
ùèåñÿ ýòèõ äâóõ ãðóïï ïîïóëÿöèé, íèæå áóäóò ðàññìîòðåíû ïî îòäåëüíîñòè, êàê è äàí-
íûå îòíîñèòåëüíî «ïðîìåæóòî÷íûõ» ìåæäó íèìè ïîïóëÿöèé èç ðàéîíîâ Áèéñêà è Ãîð-
íî-Àëòàéñêà, ïðåäñòàâëåííûõ â îñíîâíîì «æåëòûìè» îâñÿíêàìè òèïà îáûêíîâåííîé.

Ñìåøàííàÿ ïîïóëÿöèÿ îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê íà êðàéíåì þãå Çà-
ïàäíîé Ñèáèðè

Â îêðåñòíîñòÿõ ñåë Áîáðîâêà è Ðàññêàçèõà (îêîëî 40 êì ê þãó îò ã. Áàðíàóë) íà
ïðîòÿæåíèè äâóõ ïîëåâûõ ñåçîíîâ àáñîëþòíûå ó÷åòû ïðîâîäèëè íà ïëîùàäè îêîëî 4
êì2 â ñëåäóþùèå äàòû: 21–24 èþíÿ è 4-11 èþëÿ â 2005 ã, 27 àïðåëÿ – 10 ìàÿ è 12–15
èþíÿ â 2006 ã. (â îáùåé ñëîæíîñòè 30 äíåé). Òàêèì îáðàçîì, íàáëþäåíèÿìè áûëè îõâà-
÷åíû âñå ñòàäèè ãíåçäîâîãî öèêëà îâñÿíîê – îò íà÷àëà ãíåçäîñòðîåíèÿ äî ïîÿâëåíèÿ
êî÷óþùèõ âûâîäêîâ. Çà ýòî âðåìÿ ó÷òåíî 52 îâñÿíêè, èç êîòîðûõ 17 áûëè ïîéìàíû.

Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè ïðèâåäåí â òàáë. 2. Ñîïîñòàâëåíèå
äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â ðàçíûå ãîäû, ïîêàçàëî íåäîñòîâåðíîñòü íàáëþäàåìûõ ðàçëè÷èé
(ðàçëè÷èé (÷2 = 2.08, df = 4, ð = 0.7), ÷òî ãîâîðèò î ðåïðåçåíòàòèâíîñòè íàøèõ âûáîðîê.

Èç òàáëèöû ñëåäóåò, ÷òî â ïîïóëÿöèè ÿâíî ïðåîáëàäàþò ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûå îáûê-
íîâåííûå îâñÿíêè (êëàññ 1), òîãäà êàê ÷èñëåííîñòü áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè ïðèìåðíî â 3
ðàçà íèæå, Ïðè ýòîì äîëÿ îñîáåé áåññïîðíî ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ (êëàññû 3 è 4)
äîñòèãàåò ïî÷òè 30%, ÷òî óêàçûâàåò íà äîñòàòî÷íî çíà÷èòåëüíûé óðîâåíü èíòðîãðåññèè.

Ðàçìåùåíèå òåððèòîðèé ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ â ïðîñòðàíñòâå. Íà èìåþùåìñÿ
ó íàñ î ìàòåðèàëå èç ýòîãî ðåãèîíà íå óäàëîñü óëîâèòü ñêîëüêî-íèáóäü ÿâíûõ ðàçëè÷èé
â áèîòîïè÷åñêèõ ïðåäïî÷òåíèÿõ îâñÿíîê îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé. Ñàìöû ïåð-
âîãî âèäà çàíèìàþò çäåñü îïóøêè ñìåøàííûõ ëåñîâ ñ ðàçíûì ñîîòíîøåíèåì â äðåâî-
ñòîå äâóõ äîìèíèðóþùèõ ïîðîä – áåðåçû è ñîñíû. Ïðîíèêàþò îíè òàêæå â òå ó÷àñòêè
ñîìêíóòîãî ëåñà, ãäå ïëîùàäü îòêðûòûõ óãîäèé ñ òðàâîñòîåì è êóñòàðíèêîì óâåëè÷è-
âàåòñÿ çà ñ÷åò ïðîêëàäêè ïðîñåëî÷íûõ äîðîã è ïðîñåê (ðèñ. 3À).

Íåìíîãèå íàáëþäàâøèåñÿ íàìè ñàìöû áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè âñòðå÷åíû â òî÷íî
òàêèõ æå ìåñòîîáèòàíèÿõ. Â 2005 ã, òåððèòîðèè 3 ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì äàííîãî âèäà
(êëàññû 5 è 6) ðàñïîëàãàëèñü â ñôåðå âçàèìíîé ñëûøèìîñòè (ðèñ. 3À), Îäèí èç ýòèõ
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ñàìöîâ (ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòàÿ E. leucocephalos) çàíèìàë êðàåâîé ó÷àñòîê ñìåøàííîãî
ëåñà ñ âûñîêîñòâîëüíûìè áåðåçàìè è ïîäðîñòîì ñîñíû, Äðóãîé ñàìåö äåðæàëñÿ â ðî-
ùèöå ìîëîäîãî ñîñíÿêà ïîñðåäè îáøèðíîãî ëóãî-ñòåïíîãî ó÷àñòêà, à òðåòèé ïåë â âû-
ñîêîñòâîëüíîì áåðåçîâîì ëåñó, ñëóæèâøèì åñòåñòâåííîé ãðàíèöåé ýòèõ îòêðûòûõ óãî-
äèé, Íàêîíåö, ÷åòâåðòûé ñàìåö (ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòàÿ E. leucocephalos) ïîéìàí â òîì
æå ðàéîíå íà îïóøêå îñòðîâíîãî áåðåçîâîãî ëåñà.

Â 2006 ã. áûë îáñëåäîâàí äðóãîé ó÷àñòîê, íàõîäÿùèéñÿ â 20 êì îò ïðåäûäóùåãî, ãäå
íàáëþäàëàñü ñõîäíàÿ êàðòèíà. Èç ÷åòûðåõ çàðåãèñòðèðîâàííûõ ñàìöîâ áåëîøàïî÷íîé
îâñÿíêè äâà çàíèìàëè ãíåçäîâûå òåððèòîðèè â ïðåäåëàõ âçàèìíîé ñëûøèìîñòè íà îïóø-
êå áåðåçîâî-ñîñíîâîãî ëåñà, ãðàíè÷èâøåãî ñ îáøèðíîé ãàðüþ. Ó÷àñòîê òðåòüåãî ñàìöà
íàõîäèëñÿ íà îïóøêå ñîñíÿêà, ðàñïîëîæåííîãî ïî ñîñåäñòâó ñ ãóñòîé ïîðîñëüþ ìîëî-
äûõ áåðåç, ïðèìåðíî êèëîìåòðå îò äâóõ ïðåäûäóùèõ. ×åòâåðòûé ñàìåö â íà÷àëå ñåçîíà
ðàçìíîæåíèÿ ðåãóëÿðíî äåðæàëñÿ íà áîëüøîé ïîëÿíå ñðåäè çàáîëî÷åííîãî áåðåçíÿêà
íà îêðàèíå ïîñåëêà è ðåàãèðîâàë íà äåìîíñòðàöèþ çàïèñè ïåñíè, íî â ñåðåäèíå èþíÿ
âñòðå÷åí íå áûë. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ó÷àñòêè âñåõ ÷åòûðåõ ñàìöîâ ãðàíè÷èëè ñ ó÷àñ-
òêàìè ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì îáûêíîâåííîé îâñÿíêè.

Ðèñ. 3. Ðàçìåùåíèå òåððèòîðèé ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ â îêðåñòíîñòÿõ ñåëà Ðàññêàçèõà (À) è
×åðãà (Á): à – îáûêíîâåííàÿ îâñÿíêà (ôåíîòèï 1); á – òî æå, ñ ÿâíûìè ïðèçíàêàìè ãèáðèäíîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ (ôåíîòèï 2); â – æåëòûé ãèáðèä (ôåíîòèï 3); ã – áåëûé ãèáðèä (ôåíîòèï 4); ä –
áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà (ôåíîòèï 6): å – ïîþùèé ñàìåö, êîòîðîãî íå óäàëîñü ðàññìîòðåòü. Òåìíîé
çàëèâêîé ïîêàçàíû ó÷àñòêè ñîìêíóòîãî ëåñà. Â ïîçèöèè À äàíà ëèøü ÷àñòü òåððèòîðèè, îáñëåäî-
âàííîé â äàííîé ìåñòíîñòè.
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Òàêèì îáðàçîì, êàêàÿ ëèáî áèîòîïè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ ýòèõ âèäîâ, êîòîðàÿ ìîãëà áû
ñïîñîáñòâîâàòü ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ìåæäó íèìè, â ýòîì ðåãèîíå ïîëíîñòüþ îò-
ñóòñòâóåò.

Ó÷àñòèå îñîáåé ðàçíûõ ôåíîòèïîâ â ðàçìíîæåíèè. Íàáëþäåíèÿ, ïðîâåäåííûå â
2005 ã., ïîçâîëÿþò çàêëþ÷èòü, ÷òî ó óñïåøíûõ ïàð ðàçìíîæåíèå ïðîòåêàåò âåñüìà ñèíõðîí-
íî. Âûâîäêè õîðîøî ëåòàþùèõ ìîëîäûõ ïîÿâèëèñü â ýòîì ðàéîíå â ïåðâîé äåêàäå èþëÿ. Â
ïåðèîä ñ 4 ïî 9 èþëÿ ìû îòìåòèëè 6 òàêèõ âûâîäêîâ, ïðè÷åì âî âñåõ ñëó÷àÿõ ìîëîäíÿê
íàõîäèëñÿ íà ïîïå÷åíèè îäíèõ ëèøü ñàìöîâ. Â 5 ñëó÷àÿõ ñàìöû èìåëè æåëòîå êîíòóðíîå
îïåðåíèå, òî åñòü îòíîñèëèñü ê ôåíîòèïè÷åñêèì êëàññàì 1, 2 èëè 3 (ñì. òàáë. 1).

Åùå â îäíîì ñëó÷àå óäàëîñü ïîéìàòü íå òîëüêî ñàìöà, íî è îäíîãî èç ñëåòêîâ. Ñà-
ìåö îêàçàëñÿ ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòîé áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêîé, òîãäà êàê ñëåòîê èìåë
æåëòîâàòîå êîíòóðíîå îïåðåíèå. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì âûãëÿäåë ïî êðàéíåé ìåðå åùå
îäèí ñëåòîê, êîòîðîãî õîðîøî ðàññìîòðåëè â áèíîêëü. Ñàìêó óâèäåòü íå óäàëîñü, íî
îêðàñêà ìîëîäûõ çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îíà ìîãëà áûòü ëèáî îáûêíîâåííîé
îâñÿíêîé, ëèáî ãèáðèäîì òîé èëè èíîé ãåíåðàöèè. Ïî îðèåíòèðîâî÷íûì ïîäñ÷åòàì,
ýòîò âûâîäîê ñîñòîÿë íå ìåíåå ÷åì èç 4 ìîëîäûõ ïòèö.

Òàêèì îáðàçîì óäàëîñü óñòàíîâèòü, ÷òî ñàìöû ñ ôåíîòèïîì áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè
ìîãóò óñïåøíî ðàçìíîæàòüñÿ â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè, ñîñòîÿùåé â îñíîâíîì èç îñî-
áåé ñ îáùèì îáëèêîì îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Òî æå, ïî-âèäèìîìó, ìîæíî ñêàçàòü è î
ñàìêàõ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Òàê, â 2006 ã. ñ ìîìåíòà íà÷àëà íàáëþäåíèé (28 àïðåëÿ)
íà ïðîòÿæåíèè 2 íåäåëü íàáëþäàëè ñìåøàííóþ ïàðó, êîòîðàÿ ñòàöèîíàðíî äåðæàëàñü
íà çàíÿòîé ñàìöîì òåððèòîðèè. Ïòèöû íåèçìåííî ïåðåìåùàëèñü ïî ñâîåìó ó÷àñòêó
âìåñòå. Ñàìåö âûãëÿäåë êàê ÷èñòîêðîâíàÿ îáûêíîâåííàÿ îâñÿíêà, à ôåíîòèï ñàìêè,
êîòîðóþ óäàëîñü ïîéìàòü, óêëàäûâàëñÿ â ñïåêòð íîðìàëüíîé èçìåí÷èâîñòè áåëîøà-
ïî÷íîé îâñÿíêè. Â ýòîò ïåðèîä ïðîõîäèë èíòåíñèâíûé ïðîëåò îáûêíîâåííûõ îâñÿíîê
îáîèõ ïîëîâ, òàê ÷òî äàííûé ñàìåö â ïðèíöèïå, íå äîëæåí áûë èñïûòûâàòü äåôèöèòà
êîíñïåöèôè÷åñêèõ ïàðòíåðîâ. Òåì íå ìåíåå, ïàðà îñòàâàëàñü ïîñòîÿííîé. Ê ñîæàëå-
íèþ, åå äàëüíåéøóþ ñóäüáó ïðîñëåäèòü íå óäàëîñü.

Èìåþùèåñÿ äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ ñàìöà îïðå-
äåëÿåòñÿ íå òîëüêî (à, âîçìîæíî, è íå ñòîëüêî) åãî ïðèíàäëåæíîñòüþ ê îïðåäåëåííîìó
ôåíîòèïè÷åñêîìó êëàññó. Â 2005 ã. â èíòåðåñóþùåé íàñ ïîïóëÿöèè â ïåðâîé äåêàäå
èþëÿ ïî ìåíüøåé ìåðå 3 ñàìöà ñ ôåíîòèïàìè 1–2, èíäèâèäóàëüíî ïîìå÷åííûå 21 èþíÿ,
íå îáíàðóæåíû íà ñâîèõ òåððèòîðèÿõ íåñìîòðÿ íà òùàòåëüíûå èõ ïîèñêè. Íå íàéäåíû
â ýòè äàòû íà ñâîèõ ó÷àñòêàõ ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûé ñàìåö áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè è
äðóãîé, ñ ôåíîòèïîì áåëîãî ãèáðèäà (êëàññ 4). Åùå îäèí ñàìåö áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè
ïðèäåðæèâàëñÿ â ýòî âðåìÿ ñâîåé òåððèòîðèè, íî, ïî îáùåìó âïå÷àòëåíèþ, îñòàâàëñÿ
õîëîñòûì. È, íàêîíåö, íà òåððèòîðèè ñàìöà ñ ôåíîòèïîì áåëîãî ãèáðèäà (ïîìå÷åí 23
èþíÿ) 6 èþëÿ âèäåëè «æåëòóþ» ñàìêó, íîñèâøóþ ìàòåðèàë äëÿ ãíåçäà. Âèäèìî, ó ýòîé
ïàðû ïåðâàÿ ïîïûòêà ãíåçäîâàíèÿ åñëè è èìåëà ìåñòî, òî çàêîí÷èëàñü íåóäà÷åé.

Ïîïóëÿöèè îâñÿíîê íà þãå ãîðíîãî Àëòàÿ
Ó÷àñòîê íàøèõ èññëåäîâàíèé íà òðàíñåêòå, ñëåäîâàâøèì âäîëü ×óéñêîãî òðàêòà, ìû

ðàäè óäîáñòâà èçëîæåíèÿ îãðàíè÷èâàåì íà ñåâåðå Ñåìèíñêèì ïåðåâàëîì (ñì. ðèñ. 1), à íà
þãå – ãîñóäàðñòâåííîé ãðàíèöåé ìåæäó Ðîññèåé è Ìîíãîëèåé. Ñèòóàöèÿ â ýòîì ðåãèîíå
ïðèíöèïèàëüíûì îáðàçîì îòëè÷àåòñÿ îò îïèñàííîé âûøå äëÿ îêðåñòíîñòåé Áàðíàóëà.

Áèîòîïè÷åñêèå ïðåäïî÷òåíèÿ èçó÷åííûõ âèäîâ. Ñïåöèôèêà âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó
äâóìÿ âèäàìè îâñÿíîê â ýòîì ðåãèîíå îáóñëîâëåíà îñîáåííîñòÿìè ðàçìåùåíèÿ ðàçíûõ
ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ ïî âûñîòíûì ïîÿñàì. Â ïîíèæåíèÿõ, èäóùèõ ïî äîëèíàì êðóï-
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íûõ ðåê (Êàòóíü, ×óÿ) è èõ ïðèòîêîâ ïåðâîãî ïîðÿäêà, ïðîèçðàñòàþò â ïðåèìóùåñòâåí-
íî ëèñòâåííûå ëåñà, ÷åðåäóþùèåñÿ ñ êóñòàðíèêîâûìè çàðîñëÿìè. Ýòè ñîîáùåñòâà ñëó-
æàò, êàê ìû ïîëàãàåì, èñõîäíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè ïîïóëÿöèé, íåêîãäà ðàññåëÿâøèõ-
ñÿ ñþäà ñ ñåâåðà. Ïî-âèäèìîìó, ïåðâîíà÷àëüíî â íèõ ÷èñëåííî ïðåîáëàäàëè ôåíîòèïè-
÷åñêèå êëàññû 1 è 2, óñëîâíî îáîçíà÷àåìûå íàìè êàê «æåëòûå» îâñÿíêè òèïà E. citrinella.

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó, îïóøêè ñâåòëûõ ëåñîâ èç ëèñòâåííèöû, ïðîèçðàñòàþ-
ùèõ íà ãîðíûõ ñêëîíàõ íà âûñîòàõ ïîðÿäêà 1000–1300 ì íàä óðîâíåì ìîðÿ, ñëóæàò, ïî
âñåé âèäèìîñòè, èñêîííûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Â ïîëüçó ýòîãî
ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðèò òîò ôàêò, ÷òî â îäíîì èç òàêèõ ëîêàëèòåòîâ, èìåííî â èçîëèðî-
âàííîì ìàññèâå ëèñòâåííè÷íèêîâ Òàëäóîèð (þãî-çàïàäíûå ïðåäãîðüÿ õð. ×èõà÷åâà) âñå
10 íàáëþäàâøèõñÿ ïòèö âûãëÿäåëè êàê ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûå E. leucocephalos. Ó 4
ïîéìàííûõ çäåñü ñàìöîâ ìû íå îáíàðóæèëè êàêèõ-ëèáî ïðèçíàêîâ ãèáðèäíîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ. Äàííûå, ïîëó÷åííûå â ýòîì ëîêàëèòåòå, à òàêæå ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé â
ëèñòâåííè÷íèêàõ îêðåñòíîñòåé ïîñ. Óñòü Óëàãàí (þãî-çàïàäíûå ïðåäãîðüÿ ×óëûøìàí-
ñêîãî õðåáòà) íåîñïîðèìî ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî «æåëòûå» îâñÿíêè òèïà E. citronella
ïî òåì èëè èíûì ïðè÷èíàì íå ðàññåëÿþòñÿ èç ðå÷íûõ äîëèí â ëèñòâåííè÷íèêè ãîðíûõ
ñêëîíîâ, åñëè òå óäàëåíû îò ïîéìåííûõ ñîîáùåñòâ íà çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ.

×òî êàñàåòñÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè, òî â âûáîðå ìåñòîîáèòàíèé îíà âûãëÿäèò áî-
ëåå ïëàñòè÷íîé. Çàíèìàÿ íå òîëüêî ëèñòâåííè÷íèêè ãîðíûõ ñêëîíîâ, íî òàêæå ïðèðóñ-
ëîâûå íàñàæäåíèÿ ýòîé ïîðîäû, ýòè îâñÿíêè ïðîíèêàþò òàêæå â ëèñòâåííûå ëåñà è
êóñòàðíèêîâûå çàðîñëè ðå÷íûõ äîëèí. Èìåííî â òàêèõ ìåñòàõ íàáëþäàåòñÿ íåïîñðåä-
ñòâåííûé øèðîêèé êîíòàêò «æåëòûõ» è áåëîøàïî÷íûõ îâñÿíîê, âåäóùèé ê èíòåíñèâ-
íîìó èíòåðáðèäèíãó.

Ëîêàëüíûå âàðèàöèè â óðîâíå èíòðîãðåññèè. Â ïðåäåëàõ äàííîãî ðàéîíà èññëåäîâà-
íèé ðàçìàõ ãèáðèäèçàöèè (îöåíèâàåìûé ïî äîëå ïðîìåæóòî÷íûõ ôåíîòèïîâ) ìåíÿåòñÿ
â ñîîòâåòñòâèè ñ ãðàäèåíòîì ñìåíû îäíèõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâ äðóãèìè. Êàê óæå
áûëî ñêàçàíî, íà êðàéíåì þãå (Òàëäóîèð, Óñòü-Óëàãàí) ðåàëüíàÿ ïî÷âà äëÿ ãèáðèäèçà-
öèè îòñóòñòâóåò, ïîñêîëüêó ïîïóëÿöèè ýòèõ ëîêàëèòåòîâ ïðåäñòàâëåíû, ïî ñóòè äåëà,
òîëüêî áåëîøàïî÷íûìè îâñÿíêàìè. Ïîìèìî íèõ, â îêðåñòíîñòÿõ ïîñ. Óñòü-Óëàãàí ïðè-
ñóòñòâóþò â íåáîëüøîì ÷èñëå òàêæå áåëûå ãèáðèäû (êëàññ 4–10.7%). Çäåñü æå ïîéìàí
îäèí ñàìåö (3.6%) ôåíîòèïè÷åñêîãî êëàññà 4 – áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà ñ ïðèçíàêàìè
ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûå áåëîøàïî÷íûå îâ-
ñÿíêè ñîñòàâëÿþò 85.7% ìåñòíîé ïîïóëÿöèè (òàáë. 2, ðèñ. 3).

Êàêèå ëèáî ïðîìåæóòî÷íûå ôåíîòèïû ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóþò â íàèáîëåå þæíîé
èç èçó÷åííûõ íàìè ïîïóëÿöèé, íàñåëÿþùåé èçîëèðîâàííûé ìàññèâ ëèñòâåííè÷íèêîâ â
óðî÷èùå Òàëäóîèð. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ýòà ïîïóëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç ñåâåð-
íûõ ôîðïîñòîâ àðåàëà áåëîøàïî÷íîé ïîïóëÿöèè â Ìîíãîëèè, ãäå åå ãèáðèäèçàöèÿ ñ
îáûêíîâåííîé îâñÿíêîé ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷åíà èç-çà îòñóòñòâèÿ çäåñü äàííîãî âèäà.
Ïèõîöêèé è Áîëîä (Piechocki, Bolod, 1972) óêàçûâàþò íà åäèíñòâåííóþ íàõîäêó ãíåç-
äÿùåéñÿ ñàìêè E. citrinella â Ìîíãîëèè.

Òàêèì îáðàçîì, ïðèñóòñòâèå ïðîìåæóòî÷íûõ ôåíîòèïîâ êëàññîâ 4 è 5 â ïîïóëÿöèè
Óñòü-Óëàãàíà ìîæíî îáúÿñíèòü òîëüêî èõ äèñïåðñèåé èç ñìåøàííûõ/ãèáðèäíûõ ïîïó-
ëÿöèé, íàñåëÿþùèõ èíòåðåñóþùèå íàñ ðàñòèòåëüíûå ñîîáùåñòâà ðå÷íûõ äîëèí è îã-
ðàíè÷èâàþùèõ èõ ãîðíûõ ñêëîíîâ. Òàêàÿ äèñïåðñèÿ èñêëþ÷åíà â ñëó÷àå óðî÷èùà Òàë-
äóîèð â ñèëó åãî ïîëíîé ïðîñòðàíñòâåííîé èçîëÿöèè îò êàêèõ-ëèáî äðóãèõ òèïîâ ëåñ-
íûõ è êóñòàðíèêîâûõ ñîîáùåñòâ.

Ãðàäèåíò ðàçìàõà ãèáðèäèçàöèè íà òðàíñåêòå âäîëü äîëèíû ð. ×óÿ. Ñîïîñòàâëå-
íèå ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà íàñåëåíèÿ îâñÿíîê äâóõ ëîêàëèòåòîâ, ðàçäåëåííûõ ðàñ-
ñòîÿíèåì 100 êì, ÿâíûì îáðàçîì ñâèäåòåëüñòâóåò îá óãëóáëåíèè ãèáðèäèçàöèè íà ýòîì
ó÷àñòêå òðàíñåêòà â íàïðàâëåíèè ñ þãî-âîñòîêà (Àêòàø – ×èáèò) íà ñåâåðî-çàïàä (ñ.
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Хабаровка). Как видно из табл. 2 и рис. З, здесь, в противоположность популяциям
Талдуоира и Усть-Улагана, помимо фенотипа белошапочной овсянки (классы 6 и 5) и
белых гибридов (класс 4), в значительном числе представлены также «желтые» овсян-
ки всех трех фенотипических классов (1, 2 и 3).

При этом соотношения в долях разных фенотипов соответствуют тому, что харак-
терно для типичных «узких» гибридных зон. В южной части трансекта (Акташ –Чибит)
в популяции преобладают особи, чье оперение лишено липохромов (признака обыкно-
венной овсянки). Фенотипические классы 6 (E. leucocephalos) и 4 (белые гибриды) со-
ставляют в сумме 80.9%. «Желтые» овсянки с признаками гибридного происхождения
(классы 2 и 3) представлены единичными особями, а фенотипически чистые E. citrinella
вообще не найдены. В целом картина выглядит как краевой участок гибридной зоны,
примыкающей к северной границе ареала E. leucocephalos.

В северо-западной части трансекта (с. Хабаровка) ситуация иная. Здесь до 25% воз-
растает доля «желтых» овсянок, среди которых уже довольно обычны фенотипически
чистые Е. citrinella. Пропорция белых гибридов сокращается (7.1% против 23.8% в Ак-
таше-Чибите), а доля желтых гибридов, напротив, возрастает (с 9.5 до 21.4%). Эти раз-
личия в фенотипическом составе сравниваемых популяций близки к статистически до-
стоверным (χ2 = 10.1, df = 5, р = 0.07).

Размещение территорий самцов разных фенотипов в пространстве. Интересно
отметить, что в окрестностях с. Хабаровка отчасти сохраняются предпочтения особей с
фенотипом белошапочной овсянки селиться в лиственничниках склонов, а «желтых»
овсянок типа обыкновенной – на опушках припойменных лиственных лесов и в кус-
тарниковых зарослях речных долин (табл. 3).

Популяции овсянок среднегорий и низкогорий центрального
и западного Алтая

В соответствии с полученными данными по соотношению численности обыкновенной
и белошапочной овсянок, к этому выделу мы относим те местности, где второй из назван-
ных видов настолько редок, что представлен в наших учетах лишь единичными находками
(1 самец с фенотипом класса 6 и 4 – класса 5 из 127 учтенных самцов, что составляет 3.9%).

В обследованном регионе овсянки всех фенотипов занимают опушки смешанных
лесов с разным соотношением в древостое двух доминирующих пород – березы и со-
сны. Не избегают птицы и редин по окраинам сомкнутых лесов этого типа. Гнездятся
они по окраинам березовых колков, но гораздо менее охотно селятся вдоль лесозащит-
ных полос, несмотря на их физиономическое сходство с колками.

Учеты проводили в местности, лежащей вдоль Чуйского тракта на отрезке Бийск –
Семинский перевал, а также в северо-западных предгорьях Алтая в окрестностях г. Зме-

Таблица 3. Размещение самцов разных фенотипов по биотопам поймы р. Урсул
(окрестности с. Хабаровка) и склонов придолинных холмов (в скобках – теоретичес-

ки ожидаемые величины)

Фенотипические классы  Склоны Пойма Всего 
«Желтые» овсянки фенотипических классов 
 1(E. citrinella)  и 2 

1 (3) 6 (4) 7 

Гибриды белые и желтые 2 (4) 8 (6) 10 
Фенотипические классы 5 и  
6 (E. leucocephalos) 

8 (4) 3 (7) 11 

Всего 11 17 28 
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иногорск (пос. Колывань). Различия в фенотипическом составе популяций на указан-
ном отрезке Чуйского тракта и в Колывани статистически недостоверны (табл. 2), что
позволяет считать их фрагментами некой единой метапопуляции.

Если северная граница данного выдела проводится произвольно (где-то между го-
родами Барнаул и Бийск, разделенных дистанцией около 125 км), то южным его преде-
лом на трансекте (Чуйский тракт) совершенно определенно служит Семинский хребет
(рис. 1, 9). Перевал через него, проходящий на высоте менее 2000 м, имеет протяжен-
ность около 10 км. Здесь произрастают сильно разреженные кедровые леса, которые,
согласно проведенному учету, оказались незаселенными овсянками.

Фенотипический состав популяции среднегорий и низкогорий. Фенотипический со-
став смешанной популяций, обитающей к северо-западу от перевала, оказывается прин-
ципиально отличным от того, что мы видели к юго-востоку от него (критерий χ2 = 14.7, df
= 5, р = 0.01). Как было показано выше (табл. 2), южнее перевала, на расстоянии 60 км от
него, в популяции окрестностей с. Хабаровка, обследованной 6–7.VI.2006 г., доля бело-
шапочных овсянок составила 39.3%. В учете, проведенном в те же сроки (11.VI.2006 г.) к
северу от перевала на отрезке трассы между пос. Топучая и Шебалино, среди 23 самцов
присутствовал лишь один (4.3%) фенотипически чистый самец белошапочной овсянки.

Особенности фенотипического состава в низкогорьях данного выдела в его запад-
ной части (г. Змеиногорск) рассмотрены в более ранней публикации (Панов и др., 2003).
Для юго-восточной части интересующего нас региона наиболее полные данные по со-
ставу смешанных популяций получены в окрестностях пос. Черга (55 км к северу от
Семинского перевала (табл. 2). Сопоставление данных, полученных в этой популяции в
2005 и 2006 гг., показало недостоверность наблюдаемых различий χ2 = 2.5, df = 4, р =
0.65), что говорит о репрезентативности наших выборок. Как можно видеть из табли-
цы, в данном районе доля явно промежуточных фенотипов (преимущественно желтых
гибридов класса 3) весьма значительна (немногим менее 50%). Это может быть связано
как с экспансией гибридных особей из района интенсивного интербридинга, лежащего
к югу от Семинского перевала (см. выше), так и возвратными скрещиваниями таких
особей с местными «желтыми» овсянками фенотипических классов 1 и 2. Особо следу-
ет подчеркнуть, что из-за отсутствия (или крайней редкости) здесь белошапочных ов-
сянок уровень начальной гибридизации Е. citrinella ґ E. leucocephalos должен быть, как
мы полагаем, сравнительно низким, чем данная популяция отличается, по-видимому,
от популяции окрестностей Барнаула (см. выше).

В других участках среднегорий и низкогорий, расположенных далее к северу вдоль
Чуйского тракта (табл. 2: Артыбаш, Соузга, Верхний Карагуж и Сростки) доля промежу-
точных фенотипов класса 3 существенно снижается, что можно объяснить значительной
удаленностью названных точек от гибридной зоны к югу от Семинского перевала.

Размещение особей разных фенотипов в пространстве и участие их в размноже-
нии. В окрестностях Черги территории самцов всех фенотипов в 2005 г. располагались
линейно в березовом лесу по правому высокому берегу р. Семы (рис. 25). Территория
самца с фенотипом «leucocephalos» (класс 5) одним краем примыкала к участку белого
гибрида, а другим граничила с территорией желтого гибрида. Никаких явных различий
с обитавшими в этом же районе участками фенотипически чистых обыкновенных овся-
нок выявить не удалось. Тот же характер размещения территорий сохранялся в 2006 г.,
с той разницей, что многие прошлогодние территории в период с 13 по 15 мая остава-
лись незанятыми. При этом два самца с характерными фенотипами желтых гибридов,
судя по деталям их окраски, были особями, наблюдавшимися, но не пойманными в
прошлом году. Если это так, то они занимали свои прошлогодние территории. Оба эти
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ñàìöà, íåñìîòðÿ íà ðåçêèå âíåøíèå îòëè÷èÿ îò ñàìöîâ Å. citrinella, áûëè â ïàðàõ ñ
òèïè÷íûìè ñàìêàìè äàííîãî âèäà. Åùå îäèí ñàìåö, óñïåâøèé ê ýòîìó âðåìåíè ïðèîá-
ðåñòè ñàìêó, èìåë ñòàíäàðòíûé ôåíîòèï îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, òîãäà êàê ñàìêà, ðàñ-
ñìîòðåííàÿ ïîñëå åå ïîèìêè, îêàçàëàñü ãèáðèäîì, óêëîíÿþùèìñÿ â ñòîðîíó Å.
leucocephalos.

 Ýòîëîãè÷åñêèå àñïåêòû âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó îáûêíîâåííîé
è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêàìè

Ðàçìåùåíèå òåððèòîðèé ñàìöîâ. Ïðè ó÷åòàõ áðîñàåòñÿ â ãëàçà òîò ôàêò, ÷òî òåððè-
òîðèè ñàìöîâ îáû÷íî ðàçìåùåíû êëàñòåðàìè. Ïîñêîëüêó õàðàêòåð îáñëåäîâàííîé ìåñ-
òíîñòè â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îñòàåòñÿ îäíîòèïíûì íà çíà÷èòåëüíîì ïðîòÿæåíèè, òà-
êîå ðàñïðåäåëåíèå òåððèòîðèé ìîæíî îáúÿñíèòü ëèøü ÿâíûì ñîöèàëüíûì òÿãîòåíèåì
ñàìöîâ äðóã ê äðóãó. Â ñîñòàâ êëàñòåðà âõîäÿò, êàê ïðàâèëî, 2 èëè 3 òåððèòîðèè, íî â
îäíîì ñëó÷àå íà îòðåçêå ìàðøðóòà äëèíîé îêîëî 500 ì ðàçìåùàëèñü òåððèòîðèè 6 ñàì-
öîâ. Ìåæäó ñàìöàìè ïîääåðæèâàåòñÿ àêóñòè÷åñêèé êîíòàêò. Ïðè îòëîâå íåðåäêî ìîæ-
íî íàáëþäàòü íàðóøåíèÿ ãðàíèö òåððèòîðèè ñîñåäÿìè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò, íà íàø
âçãëÿä, îá îòñóòñòâèè æåñòêèõ òåððèòîðèàëüíûõ çàïðåòîâ. Âíóòðè òàêèõ êëàñòåðîâ òåð-
ðèòîðèé âîçìîæíû âñå êîìáèíàöèè ðàçìåùåíèÿ ó÷àñòêîâ ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ.
Åäèíñòâåííîå îáñòîÿòåëüñòâî, çàñëóæèâàþùåå â äàëüíåéøåì áîëåå ïðèñòàëüíîãî âíè-
ìàíèÿ, – ýòî áîëüøàÿ âåðîÿòíîñòü âñòðå÷è áåëûõ ãèáðèäîâ íåïîäàëåêó îò òåððèòîðèé
ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè áëèç Áàðíàóëà
(ñ. Ïîêðîâêà è Ðàññêàçèõà) èç 7 íàáëþäàâøèõñÿ áåëûõ ãèáðèäîâ 5 çàíèìàëè òåððèòî-
ðèè, ñîñåäíèå ñ áåëîøàïî÷íûìè îâñÿíêàìè. Êîëü ñêîðî èçâåñòíî, ÷òî ôåíîòèï áåëîãî
ãèáðèäà ñâîéñòâåíåí îñîáÿì F1 (Lohrl, 1967), ìîæíî äîïóñòèòü, ÷òî â ýòèõ äåìàõ ãåíû
áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè ðàñïðîñòðàíÿëèñü èìåííî ïðè ïîñðåäñòâå ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì
áåëîãî ãèáðèäà. Â îáñëåäîâàííîì ðàéîíå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ñàìöàìè ðàçíûõ
ôåíîòèïîâ ðåãóëèðóþòñÿ ïî ïðèíöèïó ìåæâèäîâîé òåððèòîðèàëüíîñòè. Îá ýòîì ñâè-
äåòåëüñòâóþò íå òîëüêî äàííûå êàðòèðîâàíèÿ ïåñåííûõ ïîñòîâ, íî è ñâîåãî ðîäà ïîëå-
âûå ýêñïåðèìåíòû: ñèòóàöèè, âîçíèêàþùèå ïðè îòëîâå ïòèö. Â ÷àñòíîñòè, ìû íàáëþ-
äàëè óñòîé÷èâóþ îòêðûòóþ àãðåññèâíîñòü ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòîãî ñàìöà áåëîøàïî÷-
íîé îâñÿíêè íà «æåëòóþ» ïòèöó (ôåíîòèïè÷åñêèé êëàññ 3), âûñòàâëåííóþ â êëåòêå íà
åãî òåððèòîðèè, ïðè ýòîì õîçÿèí ó÷àñòêà áûë ïåðâîíà÷àëüíî ïðèâëå÷åí ê ìåñòó ýòèõ
ñîáûòèé ïðîèãðûâàíèåì ïåñíè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ïðè
ïðîèãðûâàíèè ïåñíè, ñàìåö ñ ôåíîòèïîì îáûêíîâåííîé îâñÿíêè àãðåññèâíî ðåàãèðî-
âàë íà ñàìöà áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè, íàõîäèâøåãîñÿ â ñàäêå.

Îñîáåííîñòè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ. Âîîáùå ãîâîðÿ, îòñóòñòâèå â ðåàêöèÿõ ïòèö ÷åò-
êîé äèñêðèìèíàöèè ìåæäó ñîáñòâåííîé âèäîñïåöèôè÷åñêîé ïåñíåé è ïåñíåé äðóãîãî
âèäà îêàçàëîñü óñòîé÷èâûì ïðàâèëîì: çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü îñîáåé áûëè ïðèâëå÷åíû ê
ìåñòó îòëîâà ïðîèãðûâàíèåì ïåñåí, çàïèñàííûõ â äðóãèõ ðåãèîíàõ îò íåêîíñïåöèôè-
÷åñêèõ ñàìöîâ.

Ýòîìó íå ïðèõîäèòñÿ óäèâëÿòüñÿ, ïîñêîëüêó íà Àëòàå, êàê è â äðóãèõ çîíàõ âòîðè÷-
íîãî êîíòàêòà, ïåñíè îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê âåñüìà ñõîäíû ïî ñâîåé
ñòðóêòóðå (ðèñ. 4). Ïåñíè «æåëòûõ» îâñÿíîê òèïà îáûêíîâåííîé îòíîñÿòñÿ çäåñü ê ñè-
áèðñêîìó äèàëåêòó «çè – òèèè» (Ïàíîâ è äð., 2003; Ðóáöîâ, 2007). Âñþäó â çîíå ñîâìå-
ñòíîãî îáèòàíèÿ ýòèõ äâóõ âèäîâ äëÿ áåëîøàïî÷íûõ îâñÿíîê õàðàêòåðíî èñïîëíåíèå
ïåñíè â íåñêîëüêî áîëåå ìåäëåííîì òåìïå.

Ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè çàïèñè ïåñåí ïî 9 êîëè÷åñòâåííûì ïðèçíàêàì. Â àíàëèçå
èñïîëüçîâàíî 106 âàðèàíòîâ ïåñåí 63 ñàìöîâ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè è ãèáðèäîâ, à òàê-
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Ðèñ. 4. Íåêîòîðûå âàðèàíòû ïåñåí îâñÿíîê èç ðàéîíà èññëåäîâàíèé: à, á – ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì
îáûêíîâåííîé îâñÿíêè; â, ã – ñ ôåíîòèïîì æåëòîãî ãèáðèäà; ä, å – ñ ôåíîòèïîì áåëîãî ãèáðèäà;
æ, ç – ñ ôåíîòèïîì áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Íîòà «çè» ïîêàçàíà ñòðåëêîé â ïîçèöèè à.

æå 45 âàðèàíòîâ ïåñåí 24 ñàìöîâ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè èç 9 òî÷åê. Âñå çàïèñè áûëè
ðàçáèòû íà 10 ãðóïï â ñîîòâåòñòâèè ñ ìåñòîì çàïèñè è âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòüþ îñî-
áåé. Ôåíîòèïè÷åñêèå ãèáðèäû îáúåäèíåíû ñ îáûêíîâåííûìè îâñÿíêàìè, ïîñêîëüêó
ïðåäâàðèòåëüíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ïåñíè ñàìöîâ ôåíîòè-
ïè÷åñêèõ êëàññîâ 1–4 îäíîòèïíû. Ñ ïîìîùüþ ôàêòîðíîãî àíàëèçà èç 9 èñõîäíûõ ïðè-
çíàêîâ âûäåëÿþòñÿ 4 íîâûõ ïåðåìåííûõ (ôàêòîðà), êîòîðûå, ïî äàííûì äèñïåðñèîííî-
ãî àíàëèçà, îêàçûâàþòñÿ çíà÷èìû äëÿ ðàçëè÷åíèÿ 10 âûäåëåííûõ ãðóïï. Êàê ìû ïîëà-
ãàåì, ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå ïåñåí ìåæäó ðàçíûìè ïîïóëÿöèÿìè ìîãóò ñëóæèòü ïîêàçà-
òåëåì îãðàíè÷åíèÿ îáìåíà îñîáÿìè ìåæäó íèìè.

Èñõîäíûå 9 êîëè÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ ïåñíè è ñòðóêòóðà 4 âûäåëåííûõ ôàêòîðîâ
ïîêàçàíû â òàáë. 4.  Àíàëèçèðóÿ êîððåëÿöèè íîâûõ ïåðåìåííûõ ñ èñõîäíûìè ïðèçíàêà-
ìè, ìîæíî èõ òðàêòîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì: ôàêòîð 1 – ñêîðîñòü èñïîëíåíèÿ ïåñíè:
ïòèöû ñ âûñîêèì çíà÷åíèåì äàííîãî ôàêòîðà ïîþò «òîðîïëèâåå»; ôàêòîð 2 – ÷àñòîòíàÿ
ìîäóëÿöèÿ: íåêîòîðûå ïòèöû èñïîëíÿþò çàêëþ÷èòåëüíûå ýëåìåíòû ñåðèè ãîìîòèïè-
÷åñêèõ ñèãíàëîâ âûøå, ÷åì íà÷àëüíûå (òàêèå ïåñíè õàðàêòåðèçóþòñÿ íèçêèì çíà÷åíè-
åì äàííîãî ôàêòîðà); ôàêòîð 3 – îáùàÿ òîíàëüíîñòü ïåñíè: ÷åì âûøå åãî çíà÷åíèå, òåì
âûøå ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ñèãíàëîâ ãîìîòèïè÷åñêîé ñåðèè è òåðìèíàëüíîé íîòû
«òèèè»; ôàêòîð 4 – äëèòåëüíîñòü ïàóçû ìåæäó ïîñëåäíèì ñèãíàëîì ãîìîòèïè÷åñêîé
ñåðèåé è òåðìèíàëüíîé íîòîé «òèèè» (ïåñíè ñ áîëüøèì çíà÷åíèåì ôàêòîðà õàðàêòåðè-
çóþòñÿ êîðîòêîé ïàóçîé).

Êàê âèäíî èç ðèñ. 5, ïî ôàêòîðó 1 (ñêîðîñòü ïåíèÿ) âèäû õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ âî âñåõ
ïîïóëÿöèÿõ: áåëîøàïî÷íûå îâñÿíêè ïîþò íåñêîëüêî ìåäëåííåå. Ïî ôàêòîðó 2 (÷àñòîòíàÿ
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Òàáëèöà 4.  Êîëè÷åñòâåííûå ïðèçíàêè, èñïîëüçóåìûå äëÿ àíàëèçà ðàçëè÷èé
â ñòðóêòóðå ïåñåí îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê; ðåçóëüòàòû ôàêòîðíîãî

àíàëèçà

Â ÿ÷åéêàõ òàáëèöû – êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè èñõîäíûõ ïðèçíàêîâ ñ íîâûìè ïåðåìåííûìè
(ôàêòîðàìè). Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû ïðèçíàêè, ïðèâíîñÿùèå íàèáîëüøèé âêëàä â ñòðóê-
òóðó ôàêòîðîâ.

ìîäóëÿöèÿ) ïîïóëÿöèè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè èç Ðàññêàçèõè è ñåâåðíûõ ïðåäãîðèé Àë-
òàÿ (Ñðîñòêè, Êàðàãóæ, Ñîóçãà) ñõîäíû äðóã ñ äðóãîì è îòëè÷àþòñÿ îò ïåñåí îáûêíîâåí-
íûõ îâñÿíîê èç áîëåå þæíûõ ãîðíûõ ðàéîíîâ. Ïî äðóãèì òðåì ôàêòîðàì ïåñíè èç ýòèõ
ïîïóëÿöèé òàêæå íå ðàçëè÷àþòñÿ, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî îíè óäàëåíû äðóã îò äðóãà íà äî-
âîëüíî çíà÷èòåëüíîå ðàññòîÿíèå (ìåæäó ïîñ. Ðàññêàçèõà è Ñðîñòêè 160 êì).

Ýòî óáåäèòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïòèöû èç ýòèõ ðàéîíîâ ÿâëÿþòñÿ ÷ëå-
íàìè åäèíîé, «ðàâíèííîé» ïîïóëÿöèè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Â òî æå âðåìÿ, ïåñíè èç
ñîñåäíåé ïîïóëÿöèè â ïîñ. ×åðãà, ðàñïîëîæåííîé âñåãî â 40 êì ê þãó îò «ðàâíèííîé»
(ïîñ. Ñîóçãà), õîðîøî îòëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ïî ôàêòîðó 2, íî è ïî ôàêòîðó 3 (âûñîòà
òåðìèíàëüíîé íîòû). Ýòî ãîâîðèò îá îãðàíè÷åíèè îáìåíà îñîáÿìè ìåæäó ýòèìè òî÷êà-
ìè; â êà÷åñòâå ïðåãðàäû ìîæåò âûñòóïàòü ñîñíîâûé áîð – ìåñòîîáèòàíèå, ìàëîïðèãîä-
íîå äëÿ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Ïî ôàêòîðó 3 ïîïóëÿöèÿ ×åðãè îòëè÷àåòñÿ òàêæå îò
ïîïóëÿöèé Õàáàðîâêè è Àêòàøà. Çäåñü ãðàíèöåé, ïðåïÿòñòâóþùåé îáìåíó îñîáåé, î÷å-
âèäíûì îáðàçîì ñëóæèò Ñåìèíñêèé ïåðåâàë. Ïî âûñîòå òåðìèíàëüíîé íîòû (ôàêòîð 3)
ïîïóëÿöèÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè Áàðíàóëà ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ îò ãîðíîàëòàéñêèõ, ÷òî
ãîâîðèò â ïîëüçó èçîëèðîâàííîñòè ïåðâîé îò òåõ, ÷òî íàñåëÿþò êðàéíèé þã Àëòàÿ. Ñóäÿ
ïî çíà÷åíèÿì ôàêòîðîâ 2, 3 è 4, ýòè òðè þæíûå ïîïóëÿöèè ìîãóò áûòü ñâÿçàíû èíòåí-
ñèâíûì îáìåíîì îñîáåé.

Ïî ñîâîêóïíîñòè âñåõ ÷åòûðåõ ôàêòîðîâ ïåñíè áåëîøàïî÷íûõ îâñÿíîê â öåëîì íà-
äåæíî îòëè÷àþòñÿ îò ïåñåí îáûêíîâåííûõ â äâóõ ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ  èç òðåõ – â
îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà è â Àêòàøå. Íàïðîòèâ, â ïîïóëÿöèè Õàáàðîâêè (ãèáðèäíàÿ çîíà)
ðàçëè÷èÿ â ïåñíÿõ ýòèõ äâóõ âèäîâ íå ÿâëÿþòñÿ äèàãíîñòè÷åñêèìè (ðèñ. 6). Ýòî ãîâîðèò

 Ôàêòîð 1 Ôàêòîð 2 Ôàêòîð 3 Ôàêòîð 4 
Ñåðèÿ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñèãíàëîâ     
1. ×èñëî ñèãíàëîâ â ñåðèè 0,884650 0,027879 0,144371 0,035411 
2. Îñíîâíàÿ ÷àñòîòà (êÃö) 0,183817 0,217144 -0,020087 0,620106 
3. Ìèíèìàëüíàÿ ÷àñòîòà (êÃö) 0,042103 0,734110 -0,117481 0,129524 
4. Ìàêñèìàëüíàÿ ÷àñòîòà (êÃö) 0,031733 -0,088734 0,834554 0,263712 
5. Ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü 

ïåðèîäà ïîâòîðåíèÿ ñèãíàëîâ 
(ñ) 

-0,905340 -0,058697 0,086335 0,062446 

6. Ìîäóëÿöèÿ ÷àñòîòû çâó÷àíèÿ 
ñèãíàëîâ â ñåðèè 

-0,057342 -0,726855 -0,110282 0,053367 

Òåðìèíàëüíàÿ íîòà «òèèè»     
7. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóçû 

ìåæäó ñåðèåé 
ãîìîòèïè÷åñêèõ ñèãíàëîâ è 
íîòîé «òèèè» (ñ) 

0,236680 0,309184 0,041519 -0,674977 

8. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü (ñ) -0,059202 0,372130 0,087311 0,454217 
9. Îñíîâíàÿ ÷àñòîòà (êÃö) 0,031272 0,145734 0,740343 -0,401081 
Äîëÿ îáúÿñíåííîé èçìåí÷èâîñòè 19% 15% 14,5% 14% 
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î òîì, ÷òî èíòåãðàöèîííûå ïðîöåññû, ñîïóòñòâóþùèå ãèáðèäèçàöèè äâóõ âèäîâ, çäåñü
çàøëè äàëüøå, ÷åì â äâóõ äðóãèõ ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ.

Ê àíàëîãè÷íîìó âûâîäó ìîæíî ïðèéòè èç ñîïîñòàâëåíèÿ ÷àñòîò ñõîäíûõ âàðèàí-
òîâ ïåñíè â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ìåæäó êîí- è ãåòåðîñïåöèôè÷åñêèìè ñàìöàìè. Â
ðåïåðòóàðå êàæäîãî ñàìöà îáû÷íî íàáëþäàåòñÿ 2–3 âàðèàíòà ïåñíè, ðàçëè÷àþùèõñÿ
ïî êîíôèãóðàöèè è âçàèìíîìó ðàñïîëîæåíèþ íîò â ñåðèè ãîìîòèïè÷åñêèõ ñèãíàëîâ.
Ïåñíè îäíîãî âàðèàíòà èñïîëíÿþòñÿ äàííûì ñàìöîì ñòðîãî ñòåðåîòèïíî, ïðè ýòîì ó
ðàçíûõ ñàìöîâ íåðåäêî íàáëþäàþòñÿ ñõîäíûå, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðàêòè÷åñêè èäåí-
òè÷íûå, âàðèàíòû ïåñíè. Åñòü âñå îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî ïîäîáíîå ñõîäñòâî îáúÿñíÿ-
åòñÿ èìïðèíòèíãîì – îáó÷åíèåì ñòèëþ ïåíèÿ ìîëîäûõ ñàìöîâ ó áîëåå ñòàðûõ (Ðóáöîâ,
2007). Â ýòîì ñëó÷àå ñðàâíåíèå äîëè ñõîäíûõ âàðèàíòîâ ïåñíè ó ðàçíûõ ñàìöîâ âíóòðè
è ìåæäó âèäàìè â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê êîñâåííûé ïîêàçà-
òåëü ýôôåêòèâíîñòè ýòîëîãè÷åñêèõ áàðüåðîâ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè: â òîé æå ñòå-
ïåíè, â êàêîé ìîëîäûå ñàìöû ìîãóò çàèìñòâîâàòü ãåòåðîñïåöèôè÷åñêóþ ïåñíþ, ìîëî-
äûå ñàìêè ìîãóò çàïå÷àòëåâàòü îáëèê áóäóùåãî ïîëîâîãî ïàðòíåðà.

Â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè Áàðíàóëà (ïîñ. Áîáðîâêà è Ðàññêàçèõà) âñòðå÷åíî 8 âàðèàí-
òîâ ïåñíè, ïîâòîðÿþùèõñÿ ó ðàçíûõ ñàìöîâ îäíîãî âèäà, è òîëüêî îäèí âàðèàíò, îáùèé

Ðèñ. 5. Ðåçóëüòàòû ôàêòîðíîãî àíàëèçà ïåñåí îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê íà Àëòàå.
Òåìíûì öâåòîì ïîêàçàíû ïåñíè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, áåëûì – áåëîøàïî÷íîé. Ïî ãîðèçîíòàëü-
íîé îñè – ïîïóëÿöèè (íóìåðàöèÿ êàê íà ðèñ. 1 è â òàáë. 2), ïî âåðòèêàëüíîé – çíà÷åíèå ôàêòîðà; íà
ãðàôèêàõ – ñðåäíåå, îøèáêà ñðåäíåãî è ñðåäíåêâàäðàòè÷íîå îòêëîíåíèå, ÷èñëà íàä ãðàôèêàìè îáî-
çíà÷àþò êîëè÷åñòâî ïðîàíàëèçèðîâàííûõ âàðèàíòîâ ïåñåí è ÷èñëî çàïèñàííûõ ñàìöîâ (â ñêîáêàõ).
Ãðàôèêè à – ã – ôàêòîðû 1–4, ñîîòâåòñòâåííî. Èíòåðïðåòàöèþ ôàêòîðîâ ñì. â òåêñòå è òàáë. 4.
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Ðèñ. 7. Îñíîâíàÿ ÷àñòîòà òåðìèíàëüíîé íîòû «òèèè» ïåñåí ïòèö èç ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèé áåëî-
øàïî÷íîé îâñÿíêè.

Ðèñ. 6. Äèñêðèìèíàöèÿ ïåñåí îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íûõ îâñÿíîê ïî êîëè÷åñòâåííûì ïîêà-
çàòåëÿì â òðåõ ðàçíûõ ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ íà Àëòàå. Òåìíûå òî÷êè – îáûêíîâåííàÿ îâñÿíêà,
ñâåòëûå êðóæêè – áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà; à – ñ. Ðàññêàçèõà (ðèñ. 1, 1), á – ñ. Õàáàðîâêà (ðèñ. 1,
10), å – ñ. Àêòàø è ×èáèò (ðèñ. 1, 11).
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äëÿ ñàìöîâ ðàçíûõ âèäîâ (âñåãî ïðîàíàëèçèðîâàíî 45 âàðèàíòîâ ïåñåí îò 24 ñàìöîâ).
Àíàëîãè÷íî, â ïîïóëÿöèè Àêòàøà èç 17 âàðèàíòîâ ïåñåí, çàïèñàííûõ îò 8 ñàìöîâ, 4 áûëè
ïîâòîðÿþùèìèñÿ, ïðè÷åì 3 âñòðå÷àëèñü â ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà è îäèí – ó ñàìöîâ, ïðè-
íàäëåæàùèõ ê ðàçíûì âèäàì. Â ïîïóëÿöèè Õàáàðîâêè êàðòèíà ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àåò-
ñÿ îò äâóõ ïðåäûäóùèõ. Çäåñü èç 7 ïîâòîðÿþùèõñÿ âàðèàíòîâ ïåñåí (âñåãî ïðîàíàëèçèðî-
âàíî 19 âàðèàíòîâ îò 11 ñàìöîâ) 5 âñòðå÷àëèñü ó ñàìöîâ ðàçíûõ âèäîâ è òîëüêî 2 – ó
îäíîãî âèäà. Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî â îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà ìàíåðà ïåíèÿ áåëîøàïî÷íûõ
îâñÿíîê (âûñîòà èñïîëíåíèÿ òåðìèíàëüíîé íîòû «òèèè») îòëè÷àåòñÿ íå òîëüêî îò ïîïó-
ëÿöèé ýòîãî âèäà èç ãîðíîé ÷àñòè Àëòàÿ, íî è îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì â äðóãèõ ðàéîíàõ
Ñèáèðè (ðèñ. 7). Ñêàçàííîå íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî íåìíîãî÷èñëåííûå çäåñü áåëîøàïî÷-
íûå îâñÿíêè ìîãóò ïðèíàäëåæàòü ê íåêîãäà ïðîöâåòàâøåé ïîïóëÿöèè, ëèøü îãðàíè÷åííî
ñâÿçàííîé ñ ïîïóëÿöèÿìè òîãî æå âèäà, ðàñïðîñòðàíåííûìè â äðóãèõ ðåãèîíàõ Çàïàäíîé
è Âîñòî÷íîé Ñèáèðè. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó, îáùíîñòü õàðàêòåðà ïåíèÿ ó «æåë-
òûõ» îâñÿíîê íà Àëòàå è â èçó÷åííûõ ðàíåå ðåãèîíàõ Ñèáèðè ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
òîì, ÷òî âñå ýòè ïîïóëÿöèè ÿâëÿþòñÿ ôðàãìåíòàìè íåêîé åäèíîé ìåòàïîïóëÿöèè.

Íåñîâåðøåíñòâî ýòîëîãè÷åñêèõ áàðüåðîâ èçîëÿöèè. Ñõîäñòâî â ïåñíÿõ ðîäèòåëüñ-
êèõ âèäîâ, à òàêæå èõ âîêàëèçàöèè ñ òàêîâîé ó ãèáðèäîâ ñïîñîáñòâóåò ôîðìèðîâàíèþ
ðàçìíîæàþùèõñÿ ïàð èç îñîáåé ñ ðàçíîé ãåíåòè÷åñêîé êîíñòèòóöèåé. Ñðåäè 15 ïàð,
íàáëþäàâøèõñÿ íà ïðîòÿæåíèè 2 ïîëåâûõ ñåçîíîâ, òîëüêî 5 âêëþ÷àëè ïàðòíåðîâ, êîòî-
ðûå, ñóäÿ ïî èõ îêðàñêå, ìîãëè áûòü êîíñïåöèôè÷åñêèìè: 4 ïàðû âêëþ÷àëè ñàìöîâ è
ñàìîê ñ îáëèêîì îáûêíîâåííîé îâñÿíêè è â îäíîé ïàðå (â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè îêðå-
ñòíîñòåé ñ. Õàáàðîâêà) îáà ïàðòíåðà âûãëÿäåëè òèïè÷íûìè áåëîøàïî÷íûìè îâñÿíêà-
ìè.

Ñðåäè ïðî÷èõ 10 ïàð 2 îïðåäåëåííî áûëè ñìåøàííûìè (ñàìöû Å. citrinella, ñàìêè
Å. leucocephalos), è â îäíîé ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûé ñàìåö Å. leucocephalos ïðèíåñ ïî-
òîìñòâî â ïàðå ñ ñàìêîé Å. citrinella ëèáî ãèáðèäíîé. Åùå â 7 ïàðàõ, ïî êðàéíåé ìåðå
îäèí èç ïàðòíåðîâ îïðåäåëåííî èìåë îáëèê ãèáðèäà. Æåëòûå ñàìêè òèïà Å. citrinella
íàõîäèëèñü â ïàðàõ ñ 4 æåëòûìè è 2 áåëûìè ãèáðèäàìè, à ãèáðèäíàÿ ñàìêà, óêëîíÿþ-
ùàÿñÿ â ñòîðîíó Å. leucocephalos, ñôîðìèðîâàëà ïàðó ñ òèïè÷íûì ñàìöîì îáûêíîâåí-
íîé îâñÿíêè.

Àðãóìåíòû â ïîëüçó ïëîäîâèòîñòè îâñÿíîê âî âñåõ âàðèàíòàõ ïðÿìûõ è âîçâðàòíûõ
ñêðåùèâàíèé ïðèâåäåíû â äðóãîé ðàáîòå (Ïàíîâ è äð., 2003). Íî êàêîâ áû íè áûë óñïåõ
ðàçìíîæåíèÿ ïàð ñìåøàííûõ è ñ ó÷àñòèåì ãèáðèäîâ,  ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ðàçëè-
÷èÿ â îêðàñêå ïàðòíåðîâ íå   ÿâëÿþòñÿ   íåïðåîäîëèìûì   ïðåïÿòñòâèåì   ê   ôîðìèðîâà-
íèþ ïîäîáíûõ ïàð.

Íèâåëèðîâàíèå âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ðàçëè÷èé â ïåñíÿõ. Êàê áûëî ïîêàçàíî ðàíåå (Ïà-
íîâ è äð., 2003), ïåñíè îáûêíîâåííîé è áåëîøàïî÷íîé îâñÿíîê èç àëëîïàòðè÷åñêèõ
ó÷àñòêîâ èõ àðåàëîâ â öåëîì ñõîäíû ïî ñòðóêòóðå. Îñíîâíûå ñòðóêòóðíûå ðàçëè÷èÿ,
âûÿâëÿåìûå ïðè ñðàâíåíèè ïåñåí èçó÷åííûõ âèäîâ èç ðàéîíîâ èõ àëëîïàòðèè, îò÷àñòè
ñîõðàíÿþòñÿ è â èññëåäîâàííûõ ðàíåå ó÷àñòêàõ çîíû ñèìïàòðèè. Ïðè ýòîì, îäíàêî,
íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ðàçëè÷èé â ïåñíÿõ, â ÷àñò-
íîñòè, çà ñ÷åò çàèìñòâîâàíèÿ îñîáÿìè êàæäîãî âèäà ìàíåðû ïåíèÿ äðóãîãî. Íàèáîëåå
ÿðêî òàêàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ â ïîïóëÿöèè Õàáàðîâêè, ãäå ãèáðèäèçàöèÿ âûãëÿäèò
íàèáîëåå èíòåíñèâíîé. Â ïðèíöèïå, ýòî ÿâëåíèå ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ïðîöåññàìè èì-
ïðèíòèíãà ìîëîäûìè ñàìöàìè ïåñåí ñàìöîâ-ðîäèòåëåé â ñìåøàííûõ ïàðàõ. Ðàçóìååò-
ñÿ, ýòî ëèøü ãèïîòåçà, òðåáóþùàÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîé ïðîâåðêè. Êîíêðåòíûå ìåõàíèç-
ìû òàêîãî çàèìñòâîâàíèÿ îñòàþòñÿ íåÿñíûìè.
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Îáñóæäåíèå
Èçëîæåííûå ìàòåðèàëû ñâèäåòåëüñòâóþò î êðàéíåé íåðàâíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëå-

íèÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè â èññëåäîâàííîì ðåãèîíå. Âèä êðàéíå íåìíîãî÷èñëåí â ñå-
âåðíîé åãî ÷àñòè (íà þãå Çàïàäíîé Ñèáèðè), ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò äàëåå ê þãó – â
íèçêîãîðüÿõ è ñðåäíåãîðüÿõ çàïàäíîãî Àëòàÿ è ñòàíîâèòñÿ ôîíîâûì íà êðàéíåì þãå
ýòîé ãîðíîé ñòðàíû. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ïåñíè áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè þãà Çàïàäíîé Ñè-
áèðè çàìåòíî îòëè÷àþòñÿ îò çàïèñàííûõ îò ñàìöîâ ýòîãî âèäà â þæíûõ ðàéîíàõ ãîðíî-
ãî Àëòàÿ. Ýòî çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü îòñóòñòâèå îáìåíà îñîáÿìè ìåæäó ýòèìè äâó-
ìÿ ïîïóëÿöèÿìè.

Ïîíÿòíî, ÷òî è ìîäóñû âçàèìîîòíîøåíèé áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè ñ îáûêíîâåííîé
äîëæíû áûòü ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷íû â òðåõ íàçâàííûõ ó÷àñòêàõ åå àðåàëà.

1. Þã çàïàäíîé Ñèáèðè è ñåâåðî-çàïàäíûå ïðåäãîðüÿ Àëòàÿ. Àíàëèç ôåíîòèïè-
÷åñêîãî ñîñòàâà ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè ýòèõ âèäîâ â îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà ãîâîðèò îá
îãðàíè÷åííîé ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè, â íåé ó÷àñòâóþò ÷èñëåííî äîìèíèðóþùàÿ
ïîïóëÿöèÿ çäåñü îáûêíîâåííîé îâñÿíêè è êðàéíå ðàçðåæåííàÿ – áåëîøàïî÷íîé. Ïîñëåä-
íÿÿ íàõîäèòñÿ, êàê ìû ïîëàãàåì, â ñîñòîÿíèè íåóñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ, ïîäïèòûâàÿñü
ïðèòîêîì îñîáåé íå ñ þãà (èç àâòîõòîííîãî àðåàëà âèäà â Ìîíãîëèè), à èç áîëåå âîñòî÷-
íûõ ðåãèîíîâ Ñðåäíåé Ñèáèðè, ãäå ÷èñëåííîñòü äàííîãî âèäà íåóêëîííî ñîêðàùàëàñü
íà ïðîòÿæåíèè XX âåêà (îïèñàíèå õîäà ýòîãî ïðîöåññà íà þãå Êðàñíîÿðñêîãî êðàÿ ñì. â
ðàáîòå: Ïàíîâ è äð., 2003).

Õîòÿ áåëîøàïî÷íóþ îâñÿíêó äî ñèõ ïîð ñ÷èòàþò «îáû÷íûì» âèäîì ñåâåðî-çàïàä-
íîãî Àëòàÿ (Öûáóëèí, 1999: 245), ïðèâåäåííûå çäåñü ìàòåðèàëû çàñòàâëÿþò óñîìíèòü-
ñÿ â ñïðàâåäëèâîñòè òàêîé òî÷êè çðåíèÿ. Ñîãëàñíî ïîäñ÷åòàì Öûáóëèíà ïî äàííûì íà
1979–1982 ãã., ÷èñëåííîñòü ýòîãî âèäà â äàííîì ðåãèîíå ïðèìåðíî â 10 ðàç ìåíüøå
÷èñëåííîñòè «æåëòûõ» îâñÿíîê òèïà îáûêíîâåííîé. Áîëåå òîãî, óêàçûâàåòñÿ, ÷òî çà
òðè ãîäà íàáëþäåíèé ãíåçäîâàíèå áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî â ñå-
âåðî-çàïàäíîì Àëòàå òîëüêî â 1981 ã., à â 1982 ã. îíà íå âñòðå÷åíà ëåòîì íè ðàçó.

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî â ñåâåðî-çàïàäíûõ ïðåäãîðüÿõ Àëòàÿ áåëîøàïî÷íóþ îâñÿíêó îæè-
äàåò òà æå ñóäüáà, ÷òî è â áîëåå ñåâåðíîì ó÷àñòêå Çàïàäíîé Ñèáèðè, èìåííî â Íîâîñè-
áèðñêîé îáëàñòè. Çäåñü âèä áûë âïîëíå îáû÷íûì â ïåðâîé ïîëîâèíå 1960-õ ãã., íî ïîë-
íîñòüþ èñ÷åç èç ðåãèîíà êàê ãíåçäÿùèéñÿ ê íà÷àëó 1970-õ ãã. Ñóùåñòâåííî, ÷òî â îòëè-
÷èå îò îáûêíîâåííûõ îâñÿíîê, áåëîøàïî÷íûå íå îáðàçóþò â ýòîì ðåãèîíå ñêîëüêî-íè-
áóäü êîìïàêòíûõ îäíîâèäîâûõ ïîñåëåíèé, êîòîðûå ìîãëè áû âîçîáíîâëÿòüñÿ èç ãîäà â
ãîä çà ñ÷åò ñîáñòâåííûõ ðåñóðñîâ ðåïðîäóêöèè. Â ñàìîì äåëå, â îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà
â 2006 ã. áåëîøàïî÷íûå îâñÿíêè íå áûëè íàéäåíû â òåõ æå 4 ó÷àñòêàõ ìåñòíîñòè, êîòî-
ðûå ñëóæèëè òåððèòîðèÿìè ñàìöîâ äàííîãî âèäà â 2005 ã.

Ëèøü áëàãîäàðÿ âîçìîæíîñòè òùàòåëüíî îáñëåäîâàòü çíà÷èòåëüíûå òåððèòîðèè ñ
èñïîëüçîâàíèåì åæåäíåâíûõ àâòîìîáèëüíûõ ìàðøðóòîâ íàì óäàëîñü îáíàðóæèòü â êàæ-
äûé ïîëåâîé ñåçîí ïî îäíîìó ðàçðåæåííîìó ïîñåëåíèþ, îáúåäèíÿâøåìó ó÷àñòêè 3 (ðèñ.
2À) è 4 ñàìöîâ, ñîîòâåòñòâåííî. Ñóäÿ ïî íàøèì òùàòåëüíûì íàáëþäåíèÿì, â 2005 ã. ïî
êðàéíåé ìåðå 2 ñàìöà èç ýòèõ òðåõ íå èìåëè óñïåõà â ðåïðîäóêöèè.

Â îêðåñòíîñòÿõ Áàðíàóëà ñàìöû áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè çàíèìàþò èíäèâèäóàëü-
íûå ó÷àñòêè íà çíà÷èòåëüíîì óäàëåíèè äðóã îò äðóãà. Ýòè òåððèòîðèè êàê áû âêðàïëå-
íû â ìîçàèêó ó÷àñòêîâ «æåëòûõ» ñàìöîâ. Èíûìè ñëîâàìè, ìåñòíàÿ ïîïóëÿöèÿ áåëîøà-
ïî÷íûõ îâñÿíîê â âûñøåé ñòåïåíè ôðàãìåíòèðîâàíà, ÷òî âîîáùå ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàêîì
ðåäêèõ âèäîâ, ïîïóëÿöèè êîòîðûõ óñòîé÷èâî ñîêðàùàþòñÿ (ñì., íàïðèìåð, Reed, 1990).

Â öåëîì ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî íà êðàéíåì þãå Çàïàäíîé Ñèáèðè â ïðèëåæà-
ùèõ ïðåäãîðüÿõ Àëòàÿ áåëîøàïî÷íàÿ îâñÿíêà ñòîèò íà ïîðîãå ïîïóëÿöèîííîãî êðàõà.
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Êàêèå áû ãëóáèííûå ïðîöåññû ìû íè ðàññìàòðèâàëè â êà÷åñòâå ãëàâíîé ïðè÷èíû êàòà-
ñòðîôè÷åñêîãî ñîêðàùåíèÿ ÷èñëåííîñòè äàííîãî âèäà (íàïðèìåð, ïóëüñàöèÿ åãî àðåà-
ëà), íåñîìíåííî, ÷òî ãèáðèäèçàöèÿ ñ îáûêíîâåííîé îâñÿíêîé âñåìåðíî ñïîñîáñòâóåò
óãëóáëåíèþ ýòîãî ïðîöåññà.

2. Íèçêîãîðüÿ è ñðåäíåãîðüÿ ñåâåðî-çàïàäíîãî Àëòàÿ. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî èìåí-
íî òàêîé õîä ñîáûòèé ïðèâåë ê ïîëíîìó èñ÷åçíîâåíèþ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè â îá-
øèðíîì ðåãèîíå, êîòîðûé îáîçíà÷åí íàìè êàê ðàéîí íèçêîãîðèé è ñðåäíåãîðèé ñåâåðî-
çàïàäíîãî Àëòàÿ (ëîêàëèòåòû: Ñðîñòêè, Âåðõíèé Êàðàãóæ, Ñîóçãà, Àðòûáàø è Ðóáöîâñê,
×åðãà â òàáë. 2). Î òîì, ÷òî âèä ïðèñóòñòâîâàë çäåñü â ïåðâóþ ïîëîâèíó XX â., ãîâîðÿò
äàííûå, ïðèâåäåííûå â äðóãîé ðàáîòå (Ïàíîâ è äð.. 2003). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äîëÿ
îñîáåé ôåíîòèïè÷åñêèõ êëàññîâ 1 è 2 («æåëòûå» îâñÿíêè òèïà îáûêíîâåííîé) âàðüè-
ðóåò â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ ýòîãî âûäåëà îò 68 äî 100%, à äîëÿ îïðåäåëåííî ïðîìåæóòî÷-
íûõ ôåíîòèïîâ êëàññîâ 3 è 4 (æåëòûå è áåëûå ãèáðèäû) – îò 6.3 äî 32%. Ýòè îñîáè ñ
ñî÷åòàíèåì ïðèçíàêîâ îáîèõ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ ÿâëÿþòñÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, äåðè-
âàòîì ïðîèñõîäèâøåé çäåñü ðàíåå íà÷àëüíîé ãèáðèäèçàöèè E. citrinella  E. leucocephalos,
óêëàäûâàÿñü, òàêèì îáðàçîì, â ÿâëåíèå ãèáðèäîãåííîãî ïîëèìîðôèçìà (Ïàíîâ, 1989).
Èíûìè ñëîâàìè, çäåñü ïðîèñõîäèò ñêðåùèâàíèå «â ñåáå» ìåñòíîãî ïóëà îñîáåé ñî ñìå-
øàííîé íàñëåäñòâåííîñòüþ. Ýòî ïðèâîäèò ê çàêîíîìåðíîìó âûùåïëåíèþ â ÷åðåäå ïî-
êîëåíèé ïðèçíàêîâ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè. Ýòîò âûâîä ñîîòâåòñòâóåò ïåðâîé èç äâóõ
ãèïîòåç, ïðåäëîæåííûõ â ïðåàìáóëå.

Ðåçêîå óâåëè÷åíèå äîëè òàêèõ ïðîìåæóòî÷íûõ ôåíîòèïîâ íà êðàéíåì þãå âûäåëà –
â ×åðãå (44,7%) îáÿçàíî, êàê ìû ïîëàãàåì, íàëîæåíèþ èõ äèñïåðñèè èç ãèáðèäíîé çîíû
(Õàáàðîâêà – ×èáèò) íà ìåñòíûå ïðîöåññû ðåàëèçàöèè ãèáðèäîãåííîãî ïîëèìîðôèçìà.

3. Þæíûå âûñîêîãîðüÿ Àëòàÿ. Ñèòóàöèþ, èçó÷åííóþ â ýòîì ðàéîíå, ìû ðàññìàò-
ðèâàåì â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîëîäîé ãèáðèäíîé çîíû, ñôîðìèðîâàâøåéñÿ, êàê ìû ïîëà-
ãàåì, â ðåçóëüòàòå ýêñïàíñèè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè â àâòîõòîííûé àðåàë áåëîøàïî÷-
íîé.

Ñóùåñòâîâàíèå ýòîãî ñîâðåìåííîãî î÷àãà ãèáðèäèçàöèè ïðåäïîëàãàåò ðåàëüíóþ
âîçìîæíîñòü ïîääåðæàíèÿ ãèáðèäîãåííîãî ïîëèìîðôèçìà çà ñ÷åò äèñïåðñèè îñîáåé
áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè è ãèáðèäîâ ðàçíûõ ïîêîëåíèé â áîëåå ñåâåðíûå ïîïóëÿöèè ñðåä-
íåãîðèé è íèçêîãîðèé Àëòàÿ – ÿâëåíèå, õîðîøî ñîãëàñóþùååñÿ ñî âòîðîé ãèïîòåçîé,
âûñêàçàííîé â ïðåàìáóëå.

Â ïðèíöèïå, ìîæíî áûëî áû îæèäàòü, íàðÿäó ñ ýêñïàíñèåé îáûêíîâåííîé îâñÿíêè
ê þãó, òàêæå âñòðå÷íîãî ïîòîêà ðàññåëåíèÿ áåëîøàïî÷íîé îâñÿíêè èç ëèñòâåííè÷íèêîâ
þæíûõ õðåáòîâ íà ñåâåð, â àðåàë îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Îäíàêî äàííûå, ïîëó÷åííûå
â äàííîì èññëåäîâàíèè, ïîêàçûâàþò, ÷òî òàêàÿ ýêñïàíñèÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðàêòè-
÷åñêè îòñóòñòâóåò.
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16. Äèâåðãåíöèÿ è ãèáðèäîãåííûé ïîëèìîðôèçì
â êîìïëåêñå «÷åðíûå êàìåíêè» Oenanthe picata1

Îäíîâðåìåííîå ïðèñóòñòâèå â ïîïóëÿöèè äâóõ èëè áîëåå äèñêðåòíûõ ôåíîòèïîâ
(«ìîðô», «ôàç», «âàðèåòåòîâ»), ïðèíàäëåæàùèõ îäíîé è òîé æå âîçðàñòíîé ãðóïïå (íà-
ïðèìåð, ïîëîâîçðåëûì ñàìöàì), ïðèíÿòî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîÿâëåíèå ãåíåòè÷åñêîãî
ïîëèìîðôèçìà. Õîòÿ ïîëèìîðôèçì òàêîãî ðîäà íå ïðåäñòàâëÿåò ðåäêîñòè ó ïòèö, ìíî-
ãèå âîïðîñû, ñâÿçàííûå ñ ïðè÷èíàìè è áèîëîãè÷åñêèì çíà÷åíèåì ýòîãî ÿâëåíèÿ, îñòà-
þòñÿ îòêðûòûìè. Îäèí èç òàêèõ âîïðîñîâ êàñàåòñÿ ìåõàíèçìîâ âîçíèêíîâåíèÿ âíóòðè-
ïîïóëÿöèîííîãî ïîëèìîðôèçìà.

Íàðÿäó ñ ïðåîáëàäàþùèìè âîççðåíèÿìè, ñîãëàñíî êîòîðûì ïðè÷èíîé ïîëèìîðôè-
ìà ÿâëÿåòñÿ ìóòàöèîííûé ïðîöåññ (ò.å. ñïîíòàííûå ñîáûòèÿ ñóãóáî âíóòðèïîïóëÿöè-
îííîé ïðèðîäû), âûñêàçûâàëàñü ìûñëü î âîçìîæíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ ïîëèìîðôèçìà
âñëåäñòâèå îáìåíà ãåíàìè ìåæäó ïåðâîíà÷àëüíî ñàìîñòîÿòåëüíûìè ïîïóëÿöèÿìè (ñì.,
íàïðèìåð, Haffer, 1977: 40). Ïàíîâ (1989) ñâåë âîåäèíî ëèòåðàòóðíûå è ñîáñòâåííûå
ñâèäåòåëüñòâà â ïîëüçó ãèïîòåçû âîçìîæíîñòè ñòàíîâëåíèÿ ïîëèìîðôèçìà ÷åðåç ãèá-
ðèäèçàöèþ ó ïòèö. Îí ââåë ïîíÿòèÿ «ëîæíîãî ïîëèìîðôèçìà» è «ãèáðèäîãåííîãî ïî-
ëèìîðôèçìà». Ê ñëó÷àÿì ëîæíîãî ïîëèìîðôèçìà îòíîñÿòñÿ ñèòóàöèè ñîñóùåñòâîâà-
íèÿ â îäíîé ìåñòíîñòè äâóõ (èëè áîëåå) áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, êîòîðûå îøèáî÷íî
ñ÷èòàþò êîíñïåöèôè÷íûìè íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî îíè ýïèçîäè÷åñêè äàþò ãèáðèäîâ
(ïðèìåð – àìåðèêàíñêèå ïîãàíêè Aechmorphus clarkii è A. occidentalis; ñì. Ratti, 1979).
Ñ óãëóáëåíèåì ãèáðèäèçàöèè (êîãäà îíà èç ñëó÷àéíîé ñòàíîâèòñÿ ðåãóëÿðíîé) îòêðû-
âàåòñÿ âîçìîæíîñòü äëÿ îáúåäèíåíèÿ ïåðâîíà÷àëüíî àâòîíîìíûõ ãåíîôîíäîâ. Â ðå-
çóëüòàòå ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ ïîïóëÿöèÿ ñ íîâûì ôåíîòèïè÷åñêèì ñîñòàâîì, îáúå-
äèíÿþùèì ôåíîòèïû îáåèõ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì, ëèáî ðîäèòåëüñêèå è «ãèáðèäíûå»
ôåíîòèïû. Â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ ìû âïðàâå ãîâîðèòü î ãèáðèäîãåííîì ïîëèìîðôèçìå
(ñì., íàïðèìåð, Ïàíîâ, 1989).

Íèæå ìû ïîïûòàåìñÿ ðåêîíñòðóèðîâàòü èñòîðè÷åñêèé ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ãèá-
ðèäîãåííîãî ïîëèìîðôèçìà è äðóãèõ ôîðì èçìåí÷èâîñòè, ïîðîæäàåìîé ãèáðèäèçàöè-
åé, ó ïàëåàðêòè÷åñêèõ êàìåíîê êîìïëåêñà Oenanthe picata. Äî íåäàâíåãî âðåìåíè èõ
ãåîãðàôè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü áûëî ïðèíÿòî õàðàêòåðèçîâàòü èçìåíåíèÿìè êîëè÷å-
ñòâåííîãî ñîîòíîøåíèÿ òðåõ îêðàñî÷íûõ «âàðèàöèé», èëè «ìîðô» (picata, capistrata è
opistholeuca). Ïðîèñõîæäåíèå ýòîé äèñêðåòíîé èçìåí÷èâîñòè è åå äèíàìèêà â ïðîñòðàí-
ñòâå è âî âðåìåíè ðàññìàòðèâàþò â òåðìèíàõ èçìåíåíèé àëëåëüíûõ ÷àñòîò íåìíîãèõ
ãåíîâ, îòâåòñòâåííûõ çà îêðàñêó îïåðåíèÿ. Â òàêñîíîìè÷åñêîì ïëàíå ÷åðíóþ êàìåíêó
Oenanthe picata ïðèçíàþò, ñîîòâåòñòâåííî, èçíà÷àëüíî ïîëèìîðôíûì âèäîì, âíóòðè
êîòîðîãî ìîæíî âûäåëèòü òðè ïîäâèäà, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ñîîòíîøåíèþ ÷àñòîò ðàç-
íûõ ìîðô è èìåíóåìûõ ïî íàçâàíèþ ìîðôû, êîëè÷åñòâåííî ïðåîáëàäàþùåé â àðåàëå
äàííîãî ïîäâèäà (Mayr, Stresemann, 1950; Paludan, 1959; Ëîñêîò, 1972; Ñòåïàíÿí, 1978;
è äð.). Òàêèì îáðàçîì, ñàìèì íîñèòåëÿì ðàçíûõ âàðèàíòîâ îêðàñêè (êîëü ñêîðî îíè íå
ìûñëÿòñÿ êàê íåêèå ïîïóëÿöèîííûå îáùíîñòè íè â èõ íûíåøíåì ñîñòîÿíèè, íè â èñòî-
ðè÷åñêîé ïåðñïåêòèâå) íå ïðèäàþò ñîáñòâåííîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ñòàòóñà.

Íàøà ãèïîòåçà (Panow, 1980, 1974; Ïàíîâ, 1989) îñíîâûâàåòñÿ íà ñîâåðøåííî èíûõ
ïðåäïîñûëêàõ. Ìû èñõîäèì èç òîãî, ÷òî òðè òèïà îêðàñêè ÷åðíûõ êàìåíîê õàðàêòåðè-
çóþò òðè ïåðâîíà÷àëüíî ñàìîñòîÿòåëüíûå òàêñîíîìè÷åñêèå ôîðìû, ñôîðìèðîâàâøèå-
ñÿ â ñâîèõ àâòîõòîííûõ àðåàëàõ â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèíöèïàìè ãåîãðàôè÷åñêîãî âèäîîá-
ðàçîâàíèÿ. Ñîâðåìåííàÿ êàðòèíà ðàñïðåäåëåíèÿ â ïðîñòðàíñòâå îñîáåé ñ òðåìÿ ðàçíû-
ìè òèïàìè îêðàñêè (ïëþñ ðàçíîîáðàçíûõ «ïðîìåæóòî÷íûõ» ôåíîòèïîâ) îáúÿñíÿåòñÿ

1 Å.Í. Ïàíîâ, Â.È. Ãðàáîâñêèé, Ñ.Â. Ëþáóùåíêî. Çîë. æ. 1993 72(8): 80-96.
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ïðîöåññàìè ïåðåìåøèâàíèÿ ãåíîôîíäîâ òðåõ èñõîäíûõ ôîðì â çîíàõ èõ âòîðè÷íîãî
êîíòàêòà.

Íà ïðèìåðå ÷åðíûõ êàìåíîê óäîáíî ïîêàçàòü ðàçíîîáðàçèå ìåõàíèçìîâ, ñïîñîá-
ñòâóþùèõ óâåëè÷åíèþ èçìåí÷èâîñòè ïðè èíòåãðàöèè íåñêîëüêèõ ïîïóëÿöèîííûõ ñèñ-
òåì. Ìîæíî âûäåëèòü ïî êðàéíåé ìåðå òðè âàðèàíòà èíòåãðàòèâíûõ ïðîöåññîâ, ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ðàçíîìó õàðàêòåðó è ðàçíîé èíòåíñèâíîñòè ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó ïåðâîíà-
÷àëüíî íåçàâèñèìûìè ïîïóëÿöèîííûìè ñèñòåìàìè:

1. Îãðàíè÷åííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ â ìåñòàõ ñîïðèêîñíîâåíèÿ èëè íåçíà÷èòåëüíîãî ïå-
ðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ. Ðåçóëüòàòîì ìîæåò ÿâèòüñÿ ôîðìèðîâàíèå óçêîé ãèáðèäíîé çîíû.

2. Â ñëó÷àå äëèòåëüíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ òàêîé ãèáðèäíîé çîíû óñòàíàâëèâàåòñÿ ïî-
òîê ãåíîâ èç ýòîé ãèáðèäíîé çîíû â àðåàëû ðîäèòåëüñêèõ ôîðì. Ìèãðàöèÿ ãåíîâ ïðîèñ-
õîäèò â ÷åðåäå ïîêîëåíèé, à òàêæå â ðåçóëüòàòå ñëó÷àéíûõ çàëåòîâ îñîáåé îäíîé ôîðìû
â àðåàë äðóãîé.

3. Â ñëó÷àå èíòåíñèôèêàöèè ãèáðèäèçàöèè âîçìîæíû ðàñøèðåíèå ãèáðèäíîé çîíû
è ôîðìèðîâàíèå ïàíìèêòè÷åñêîé ãèáðèäîãåííîé ïîïóëÿöèè ïîëèìîðôíîãî îáëèêà, çà-
âîåâûâàþùåé ñâîé ñîáñòâåííûé àðåàë.

Àíàëèçó ýòèõ ïðîöåññîâ è èõ ïîñëåäñòâèé ìû ïîñâÿòèì îñíîâíóþ ÷àñòü äàííîé
ñòàòüè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Ñòàòüÿ îñíîâàíà íà ìàòåðèàëàõ ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé, ïðîâåäåííûõ â àðåàëå ôîð-

ìû picata (îêðåñòíîñòè ã. Êðàñíîâîäñêà, õðåáòû Êþðåíäàã è Êîïåòäàã, Áàäõûç) â 1966–
1968, 1972, 1976–1977 è 1985–1990 ãã., â àðåàëå ôîðìû opistholeuca (Áàäàõøàí) â 1972 ã.
è â àðåàëå ãèáðèäîãåííîé ïîïóëÿöèè «opistholeuca õ capistrata» (äîëèíà ð. Øèðàáàä â
þæíîì Óçáåêèñòàíå, õðåáåò Áàáàòàã â þãî-çàïàäíîì Òàäæèêèñòàíå, õðåáåò Íóðàòàó â
ñåâåðî-âîñòî÷íîì Óçáåêèñòàíå, íèçêîãîðüÿ ×èìêåíòñêîé îáë. â þæíîì Êàçàõñòàíå ó
ñòàíöèè Äàðáàçà) â 1971, 1973 è 1985–1990 ãã. Êðîìå òîãî, â 1988–1990 ãã. îáñëåäîâàí
ðàéîí ñòûêà àðåàëîâ ôîðìû opistholeuca è ãèáðèäîãåííîé ïîïóëÿöèè «capistrata õ
opistholeuca» â þæíîì Òàäæèêèñòàíå (ìåæäóðå÷üå Ïÿíäæà è Êûçûëñó).

Âî âðåìÿ ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé, ïîìèìî àáñîëþòíûõ ó÷åòîâ, ïðîâîäèëè îòëîâ êà-
ìåíîê ëó÷êàìè è ëîâóøêàìè òèïà çàïàäíè (íà ìàííóþ ïòèöó), à òàêæå íà ãíåçäàõ. Ïòèö
èçìåðÿëè, âçâåøèâàëè, ôîòîãðàôèðîâàëè è ìåòèëè ñòàíäàðòíûìè àëþìèíèåâûìè è öâåò-
íûìè êîëüöàìè. Èçìåðåíèÿ ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì îñóùåñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ
øòàíãåíöèðêóëÿ. Ïðè èçìåðåíèè äëèíû êðûëà åãî íå óïëîùàëè è íå âûòÿãèâàëè. Âñåãî
ïîéìàíî 279 ñàìöîâ è 168 ñàìîê. Èíäèâèäóàëüíî ïîìå÷åíû 347 ïòåíöîâ, èç êîòîðûõ
äëÿ 34 èìåþòñÿ ïîñëåäóþùèå âîçâðàòû. Âñåãî â ãîäû, ñëåäóþùèå çà ãîäîì ìå÷åíèÿ,
ïîëó÷åíî ñâûøå 200 âîçâðàòîâ ìå÷åíûõ ïòèö. Ýòè äàííûå ëåãëè â îñíîâó ñóæäåíèé î
õàðàêòåðå íàñëåäîâàíèÿ îêðàñêè ñàìöàìè èç ïîëèìîðôíîé ãèáðèäîãåííîé ïîïóëÿöèè
«capistrata õ opistholeuca». Äëÿ âûÿñíåíèÿ ýòîãî âîïðîñà ïðîâåäåíî âûðàùèâàíèå â
íåâîëå 28 ïòåíöîâ, âçÿòûõ èç ãíåçä â ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè.

Â õîäå ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé ñîáèðàëè äàííûå ïî áèîòîïè÷åñêèì ïðåäïî÷òåíèÿì,
òåððèòîðèàëüíîìó è áðà÷íîìó ïîâåäåíèþ, à òàêæå ãíåçäîâîé áèîëîãèè «÷åðíûõ êàìå-
íîê».

Áûëè ïðîñìîòðåíû êîëëåêöèîííûå ñáîðû â õðàíèëèùàõ ÇÈÍ ÐÀÍ, Ñ.-Ïåòåðáóðã, Çîî-
ëîãè÷åñêîãî ìóçåÿ ÌÃÓ, Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÀÍ Óêðàèíû (Êèåâ), Òàøêåíòñêîãî
óíèâåðñèòåòà. Ïðîàíàëèçèðîâàíî â îáùåé ñëîæíîñòè 296 ýêç. (217 ñàìöîâ, 79 ñàìîê).

Ïîëüçóåìñÿ ñëó÷àåì âûðàçèòü ïðèçíàòåëüíîñòü ñîòðóäíèêàì íàçâàííûõ ó÷ðåæäå-
íèé, à òàêæå À.Â. Ìàòþõèíó çà ïîìîùü â ñáîðå ïîëåâûõ äàííûõ è Î.Â. Ìèòðîïîëüñêî-
ìó, Ý.Ð. Ôîòòåëåðó è Ë.Ñ. Ñòåïàíÿíó çà ïðåäîñòàâëåííûå íàì íåîïóáëèêîâàííûå ñâåäåíèÿ.
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Ðåçóëüòàòû

Äèâåðãåíöèÿ âíóòðè êîìïëåêñà «÷åðíûå êàìåíêè».
Îêðàñêà è ïîëîâîé äèìîðôèçì. Òðè ôîðìû, âõîäÿùèå â êîìïëåêñ (ðèñ. 1), ïåðâîíà-

÷àëüíî áûëè îïèñàíû êàê ñàìîñòîÿòåëüíûå âèäû ïîä íàçâàíèÿìè Saxicola picata Blyth,
1847, S. opistholeuca Strickland, 1849 è S. capistrata Gould, 1865. Îíè õîðîøî äèôôåðåí-
öèðîâàíû íå òîëüêî ïî îêðàñêå ñàìöîâ (ðàçëè÷èÿ â êîòîðîé ïîñëóæèëè îñíîâîé äëÿ
ãèïîòåçû âíóòðèâèäîâîãî ïîëèìîðôèçìà), íî òàêæå ïî îêðàñêå ñàìîê è, âîçìîæíî, ìî-
ëîäûõ ïòèö â ãíåçäîâîì íàðÿäå (Çàðóäíûé, 1923).

Äëÿ ôîðìû capistrata, â îòëè÷èå îò äâóõ äðóãèõ ôîðì, õàðàêòåðåí ÿðêî âûðàæåí-
íûé ïîëîâîé äèìîðôèçì: âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ ñàìêè èìåþò ñâåòëóþ ïåñî÷íî-ñåðóþ
îêðàñêó, ðåçêî îòëè÷àÿñü îò êîíòðàñòíî îêðàøåííûõ ñàìöîâ ïîëíûì îòñóòñòâèåì ìåëà-
íèíîâ. Ó ñàìîê ôîðì picata è opistholeuca îêðàñêà èçìåí÷èâà. Ó îáåèõ ýòèõ ôîðì èìååò
ìåñòî êîíòèíóàëüíûé ïåðåõîä îò òóñêëî îêðàøåííûõ ñàìîê, ñõîäíûõ ñ ñàìêàìè
capistrata, ê êîíòðàñòíî îêðàøåííûì ñàìêàì, ïî÷òè íå îòëè÷èìûì îò ñàìöîâ.

Ðèñ. 1. Àâòîõòîííûå ðåàëû ôîðì picata (a), opistholeuca (á), ïîëèìîðôíîé ãèáðèäîãåííîé ïîïó-
ëÿöèè «capistrata õ opistholeuca» (â) è ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè «capistrata õ opistholeuca» 
opistholeuca (ã). Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû îñíîâíûå íàïðàâëåíèÿ ðàññåëåíèÿ ôîðìû picata â àðåàë
opistholeuca (ä) è îñîáåé ñ ôåíîòèïîì capistrata â àðåàë picata (e). Íà âåðõíåì ðèñóíêå ñëåâà
íàïðàâî: ôåíîòèïû capistrata, evreinowi è opistholeuca. 1–6 – íîìåðà ðåãèîíîâ â òàáë. 2.



25316. Äèâåðãåíöèÿ è ãèáðèäîãåííûé ïîëèìîðôèçì

Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî ýòè âàðèàöèè â îêðàñêå ñàìîê picata è opistholeuca åñòü ïðî-
ÿâëåíèå âîçðàñòíîé èçìåí÷èâîñòè. Èç 41 ñàìêè ôîðìû picata, îòëîâëåííûõ â îêðåñòíî-
ñòÿõ ã. Êðàñíîâîäñêà (þãî-çàïàäíàÿ Òóðêìåíèÿ) â ãíåçäîâûå ñåçîíû 1988 è 1989 ãã., 14
(34,1%) èìåëè òóñêëóþ îêðàñêó, íàïîìèíàÿ â ýòîì îòíîøåíèè ñàìîê ôîðìû capistrata.
Ýòè ñàìêè áûëè äîñòîâåðíî ìåëü÷å «òèïè÷íûõ» (÷åðíîãîðëûõ) ñàìîê èç òîé æå ïîïó-
ëÿöèè (ñðåäíèå ïî äëèíå êðûëà, ñîîòâåòñòâåííî, 83.36 è 85.57 ìì, t=2.22, p<0.05) è
èìåëè áîëåå äëèííîå ïåðâîå ìàõîâîå ïåðî (6.09 ìì ïðîòèâ 4.46 ìì ó êîíòðàñòíî îêðà-
øåííûõ ñàìîê; t = 3.26, ð<0.01). Ïî ýòèì äâóì ïðèçíàêàì òóñêëî îêðàøåííûå ñàìêè
picata ïîäîáíû ñàìöàì-ïåðâîãîäêàì, áîëåå êîðîòêîêðûëûì, ïî ñðàâíåíèþ ñî ñòàðøè-
ìè ñàìöàìè, è èìåþùèì áîëåå äëèííîå ïåðâîå ìàõîâîå (äëÿ ïîïóëÿöèè Êðàñíîâîäñêà
5.35 ± 0.23 ìì äëÿ 34 ñàìöîâ-ïåðâîãîäêîâ ïðîòèâ 3.56±0.32 ìì äëÿ 20 ñàìöîâ ñòàðøå
ãîäà; t=2.27, ð<0.05).

Â èññëåäîâàííîé íàìè ïîïóëÿöèè ôîðìû opistholeuca â Áàäàõøàíå (þãî-âîñòî÷-
íûé Òàäæèêèñòàí) òóñêëûå ñàìêè ñîñòàâëÿëè 39.2%, ÷òî áëèçêî ê ñîîòâåòñòâóþùåé
öèôðå äëÿ êðàñíîâîäñêîé ïîïóëÿöèè ôîðìû picata (ñì. âûøå è Ïàíîâ, 1989).

Ðàçìåðíûå ïðèçíàêè. Äèôôåðåíöèðîâàííûé àíàëèç èçìåí÷èâîñòè äëèíû êðûëà â
ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà «÷åðíûõ êàìåíîê» íå ïîäòâåðæäàåò âûâîäà Ëîñêîòà (1972) î òîì,
÷òî «…ðàçìåðû êàìåíîê òðåõ ìîðô ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íû».

Íàøè äàííûå áåññïîðíî ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ôîðìà picata, â òåõ ÷àñòÿõ
ñâîåãî àðåàëà, ãäå îíà íå ãèáðèäèçèðóåò ñ äâóìÿ äðóãèìè ôîðìàìè, äîñòîâåðíî îòëè÷à-
åòñÿ îò íèõ ìåíüøåé äëèíîé êðûëà ó îñîáåé âñåõ ïîëîâîçðàñòíûõ ãðóïï (òàáë. 1) è,
âåðîÿòíî, ìåíüøèìè îáùèìè ðàçìåðàìè. Ñðåäíèå ïîêàçàòåëè ìàññû òåëà â òîé ÷àñòè
àðåàëà ôîðìû picata, êîòîðàÿ äîñòàòî÷íî óäàëåíà îò çîí âòîðè÷íîãî êîíòàêòà è ãèáðè-
äèçàöèè ýòîé ôîðìû ñ äâóìÿ äðóãèìè, âàðüèðóþò â ïðåäåëàõ îò 19.21 ã äî 20.74 ã. Òàê,
ñðåäíèå ïî ìàññå òåëà â ãíåçäîâîé ñåçîí ñîñòàâëÿþò äëÿ ñàìöîâ ñòàðøå ãîäà 20.4±0.2 ã
â îêðåñòíîñòÿõ Êðàñíîâîäñêà (ï=18), 20.1±0.2 ã â çàïàäíîì Êîïåòäàãå (ï=10) è 20.7±0.7
â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå (ï = 10). Â òåõ æå ðåãèîíàõ ñîîòâåòñòâóþùèå öèôðû äëÿ ñàì-
öîâ-ïåðâîãîäêîâ ðàâíû 20.4±0.3 ã (ï=39), 19.21±0.4 ã (ï=9) è 20.0±0.4 ã (ï=9). Ñðåäíÿÿ
ïî ìàññå 34 ñàìîê èç îêðåñòíîñòåé Êðàñíîâîäñêà ñîñòàâëÿåò 20.7±0.3 ã.

Â Áàäõûçå, ãäå ãåíîòèï ôèðìû picata ìîæåò èñïûòûâàòü âëèÿíèå íàõîäÿùèõñÿ äà-
ëåå ê âîñòîêó çîí åå êîíòàêòà è ãèáðèäèçàöèè ñ äâóìÿ äðóãèìè ôîðìàìè (ñì. íèæå),
íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷åíèå ñðåäíåé ìàññû äî 21.5±0.4 ã (ï=11) äëÿ ñàìöîâ âñåõ âîçðàñò-
íûõ ãðóïï. Íî äàæå ýòî ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå ìàññû äîñòîâåðíî îòëè÷àåòñÿ îò ñðåä-
íåé ïî øåñòè ñàìöàì (23.3±0.6 ã, ï=6) èç ðàñïîëîæåííîé âîñòî÷íåå ãàáðèäîãåííîé ïî-
ïóëÿöèè «capistrata opistholeuca» (t=2.23, ð<0.05).

Ïîñëåäíÿÿ îöåíêà ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè Ïàëþäàíà (Paludan, 1959) ïî ìàññå 10
ñàìöîâ capistrata (23.0±0.5 ã) èç ñåâåðíîãî Àôãàíèñòàíà. Ñîãëàñíî ýòîìó àâòîðó, ñðåä-
íÿÿ ìàññà âîñüìè ñàìöîâ picata èç çàïàäíîãî Àôãàíèñòàíà ñîñòàâëÿåò 21.7±0.4 ã, à 10
ñàìöîâ opistholeuca èç àâòîõòîííîãî àðåàëà ýòîé ôîðìû 22,1±0,3 ã (ðàçëè÷èÿ ìåæäó
capistrata è picata äîñòîâåðíû ïðè t=3.1, ð<0.01; ìåæäó capistrata è opistholeuca – ïðè t
=2.4, ð<0.05; ìåæäó picata è opistholeuca ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû (t=0.77, ð>0.05).

Ñîîòâåòñòâåííî, ÿéöà èç êëàäîê ôîðìû picata äîñòîâåðíî ìåíüøå ïî øèðèíå ÿèö
èç êëàäîê ïàð ñ ñàìöàìè ôåíîòèïà capistrata. ßéöà èç àâòîõòîííîãî àðåàëà ôîðìû
opistholeuca çàíèìàþò ïî øèðèíå ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå è ïî ýòîìó ïðèçíàêó íå
îòëè÷àþòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè îò ÿèö èç êëàäîê äâóõ äðóãèõ ôîðì (ñì. Ïàíîâ, 1989: 80).

Ìåñòîîáèòàíèÿ è ñðîêè ðàçìíîæåíèÿ. Ôîðìà capistrata èçíà÷àëüíî áûëà ïðèóðî-
÷åíà ê ïóñòûííûì íèçêîãîðüÿì ïðè ÿâíîì èçáåãàíèè åþ ðàñïîëîæåííûõ ðÿäîì âûñî-
êîãîðíûõ ìàññèâîâ. Âåðõíèå ïðåäåëû åå ãíåçäîâàíèÿ îãðàíè÷èâàþòñÿ âûñîòàìè îêîëî
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Òàáëèöà 1. Èçìåí÷èâîñòü äëèíû êðûëà «÷åðíûõ êàìåíîê» â ðàçíûõ ÷àñòÿõ èõ àðåàëà
(ñðåäíåå, ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå è ðàçìàõ âàðèàöèé)

* Íåìíîãî÷èñëåííûå picata â àðåàëå opistholeuca. Âåðîÿòíî, áåñïðåïÿòñòâåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ
ìåæäó  íèìè. ** Äëÿ êàæäîé ïîëîâîçðåëîé ãðóïïû ïðèâåäåíû îáúåäèíåííûå âûáîðêè ïî âñåì
ôåíîòèïàì (âûáîðêè çà êàæäîãî äàííîãî ðåãèîíà ïî ñàìöàì capistrata, opistholeuca è evreinowi
ðàçëè÷àþòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè íåäîñòîâåðíî). Â ñêîáêàõ – ÷èñëî ýêçåìïëÿðîâ.

Ïðèëîæåíèå ê òàáëèöå 1.

Íàèìåíîâàíèå 
ïîïóëÿöèé, 
íàñåëÿþùèõ 
äàííûå àðåàë 

 
Ðåãèîí 

 
Ñàìöû  

ñòàðøå ãîäà 

 
Ñàìöû 

ãîäîâàëûå 

 
Ñàìêè 

Óôðà 
(Êðàñíîâîäñê) 

90.3±0.4 (23) 
85.2–93.6  

87.8±0.3 (40) 
84.6–92.0 

85.0±0.4 (43) 
79.5–89.3 

Çàïàäíûé 
Êîïåòäàã 

90.3±0.5 (19) 
86.2–94.5 

87.2±0.5 (14) 
85.0–91.0 

85.9±0.6 (9) 
82.7–88.4 

Öåíòðàëüíûé 
Êîïåòäàã 

90.5±0.3 (34) 
86.9–95.3 

88.2±0.3 (17) 
85.6–90.5 

86.6±0.5 (12) 
83.1–89.7 

Áàäõûç 90.5±0.4 (10) 
87.8–91.7 

89.2±0.8 (3) 
88.0–91.1 

87.1±0.6 (8) 
83.5–89.9 

Èðàí 89.9±0.7 (14) 
87.0–94.0 

87.4±1.0 (2) 
86.0; 88.8 

86.5±0.6 (7) 
84.5–88.7 

Èíäèÿ, 
Ïàêèñòàí 

90.7±1.4 (4) 
87.9–94.5 

90.1±1.1 (2) 
88.5; 91.6 

– (1) 
87.4 

Áàäàõøàí* 92.2±0.2 (6) 
91.7–92.9 

90.7±1.0 (3) 
88.4–92.3 

87.8±0.1 (2) 
87.7; 87.9 

 
 
picata 

Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà ïî 
âñåì ðåãèîíàì 

90.4±0.2 (110) 
84.0–95.3 

88.0±0.2 (81) 
84.6–92.3 

85.7±0.2 (81) 
79.5–89.9 

Áàäàõøàí 92.3±0.5 (12) 
88.2–95.3 

90.5±0.7 (7) 
87.0–92.8 

86.9±0.3 (18) 
85.1–89.9 

Äàðâàç 92.3±0.4 (12) 
90.0–94.2 

90.0±0.4 (3) 
89.0–90.2 

88.3±0.4 (2) 
87.8; 88.8 

 
opistholeuca 

Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà 

92.3±0.3 (24) 
88.2–95.3 

90.3±0.5 (10) 
87.0–92.8 

87.1±0.3 (20) 
85.1–89.9 

Çîíà 
ãèáðèäèçàöèè 
opistholeuca x  
x capistrata x  
x opistholeuca 

Ìåæäóðå÷üå 
Ïÿíäæà è 
Êûçûëñó 

92.2±0.5 (13) 
90.6–95.6 

90.3±0.2 (14) 
88.3–91.0 

87.4±0.9 (7) 
83.0–90.2 

Þãî-âîñòî÷íàÿ 
Òóðêìåíèÿ, þã 
Óçáåêèñòàíà è 
Òàäæèêèñòàíà 

92.9±0.3 (50) 
88.0–97.0 

90.3±0.3 (37) 
86.3–95.2 

86.2±0.3 (24) 
83.0–88.6 

Ñåâåðî-
âîñòî÷íûé 
Óçáåêèñòàí, 
êðàéíèé þã 
Êàçàõñòàíà 

93.1±0.7 (11) 
89.8–97.7 

91.6±0.6 (8) 
90.0–94.4 

88.6±0.5 (14) 
84.4–92.6 

 
capistrata x  
x opistholeuca** 

Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà 

92.9±0.3 (61) 
88.0–97.7 

90.5±0.3 (45) 
86.3–94.4 

87.1±0.3 (38) 
83.0–92.6 

 

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó îáúåäèíåííûìè âûáîðêàìè: Ïî ñàìöàì ñòàðøå ãîäà: picata è opistholeuca –
t=5.28, p<0.0001; picata è «capistrata  opistholeuca» – t=8.10, p<0.0001; opistoleuca è «capistrata 
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1500 ì. Ôîðìà opistholeuca â Áàäàõøàíå è Ãèíäóêóøå îñâàèâàåò âûñîòû äî 2000–2500
ì, êóäà ñ þãà ïðîíèêàåò òàêæå ôîðìà picata (ðèñ. 1). Ïîñëåäíÿÿ ãíåçäèòñÿ â ãîðàõ þæ-
íîãî Èðàíà äî âûñîò 2.1–2.4 òûñ. ì, èçðåäêà ïîäíèìàÿñü äî 2.7 òûñ. ì (Desfayes, Ðràñ,
1978). Áóäó÷è õàðàêòåðíûìè îáèòàòåëÿìè êàìåíèñòûõ ãîðíûõ ëàíäøàôòîâ, picata è
opistholeuca âòîðè÷íî ðàññåëÿþòñÿ â ïîëóïóñòûííûå ïåðåñå÷åííûå ìåñòíîñòè, çàíÿ-
òûå ôîðìîé capistrata, è çäåñü ãèáðèäèçèðóÿ ñ íåé. ×òî êàñàåòñÿ ôîðìû capistrata, òî åå
ïðîíèêíîâåíèå â àðåàëû äâóõ äðóãèõ ôîðì èäåò òîëüêî ïî ðå÷íûì äîëèíàì, òàê ÷òî îíà
äî ñèõ ïîð îòñóòñòâóåò, íàïðèìåð, â âûñîêîãîðíûõ ó÷àñòêàõ àðåàëà ôîðìû opistholeuca
â Áàäàõøàíå (ðèñ. 1). Ñëåäóåò, îäíàêî, ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðè ñîâìåñòíîì îáèòàíèè â
çîíàõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà îñîáè âñåõ òðåõ ôåíîòèïîâ çàíèìàþò, êàê ïðàâèëî, îäíè è
òå æå ìåñòîîáèòàíèÿ, òàê ÷òî êàêàÿ-ëèáî áèîòîïè÷åñêàÿ ñåãðåãàöèÿ ìåæäó íèìè â ýòèõ
óñëîâèÿõ îòñóòñòâóåò.

Ïîïóëÿöèè ðàçíûõ ôîðì, îáèòàþùèå â ñõîäíûõ ëàíäøàôòàõ íà îäíîé è ãîé æå
øèðîòå, ïðèñòóïàþò ê ðàçìíîæåíèþ â ñóùåñòâåííî ðàçíûå ñðîêè. Íàïðèìåð, â ïîïóëÿ-
öèè ôîðìû picata â Êîïåòäàãå (îêîëî 38° ñ.ø.) ìàññîâûé ïðèëåò ñàìîê ïðèõîäèòñÿ íà
âòîðóþ ïîëîâèíó ìàðòà, à ê ãíåçäîñòðîåíèþ ïòèöû ïðèñòóïàþò, íà÷èíàÿ ñ ïåðâîé äåêà-
äû àïðåëÿ. Íà òîé æå øèðîòå â ïðåäãîðíûõ ðàéîíàõ Ïàìèðî-Àëàÿ (íàïðèìåð, íà õðåáòå
Õîçðàòèøîõ) ìàññîâûé ïðèëåò ñàìîê ôîðìû opistholeuca íà÷èíàåòñÿ òîëüêî ñ ñåðåäè-
íû àïðåëÿ, ò.å. íà ìåñÿö ïîçæå, ÷åì â êîïåòäàãñêîé ïîïóëÿöèè ôîðìû picata.

Â íèçêîãîðüÿõ êðàéíåãî þãà Ñðåäíåé Àçèè ðàçëè÷èÿ â ñðîêàõ íà÷àëà ðàçìíîæåíèÿ
ôîðì picata (Áàäõûç) è capistrata (þãî-âîñòî÷íûé Óçáåêèñòàí) òàêæå ðàçíÿòñÿ ïðèìåð-
íî íà ìåñÿö. Íà÷àëî ãíåçäîñòðîåíèÿ ó ïàð ôåíîòèïà capistrata â äîëèíå ð. Øèðàáàä
îòìå÷åíî â ðàçíûå ãîäû 6–15 ìàðòà, à ó ïàð èç áàäõûçñêîé ïîïóëÿöèè ôîðìû picata – íå
ðàíåå 5–12 àïðåëÿ. Òàêèì îáðàçîì, â èçó÷åííûõ íàìè ðåãèîíàõ, ëîêàëèçîâàííûõ ìåæäó
35° è 38° ñ.ø., íàèáîëåå ðàíî ãíåçäÿùåéñÿ ôîðìîé îêàçûâàåòñÿ capistrata, à íàèáîëåå
ïîçäíî ðàçìíîæàþùåéñÿ – opistholeuca (Ïàíîâ, 1989). Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýòè ðàçëè÷èÿ
â ôåíîëîãèè ãíåçäîâàíèÿ ìîãóò èìåòü ãåíåòè÷åñêóþ îñíîâó. Ðàííåå ãíåçäîâàíèå ôîð-
ìû capistrata â òàêîì ñëó÷àå äîëæíî ïðåïÿòñòâîâàòü åå âñåëåíèþ â âûñîêîãîðüÿ ñ èõ
áîëåå ñóðîâûìè êëèìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè.

Êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå. Ïðîâåäåííûé íàìè ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîììóíè-
êàòèâíûõ ñèñòåì îïèðàëñÿ íà ñîïîñòàâëåíèå 1) âîêàëèçàöèè òðåõ ôîðì «÷åðíûõ êàìå-
íîê», 2) ìîòîðèêè èõ ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è 3) îðãàíèçàöèè îñíîâíûõ òèïîâ ñîöè-
àëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé (Êîñòèíà, Ïàíîâ, 1981; Ïàíîâ, 1989). Îêàçàëîñü, ÷òî ïðè ïîë-
íîì ñòðóêòóðíîì èçîìîðôèçìå ñðàâíèâàåìûõ êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì íàáëþäàþòñÿ
íåêîòîðûå êîëè÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðèñòèêàõ îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ ýòèõ ñè-
ñòåì è èõ ñòðóêòóðíûõ áëîêîâ.

Àêóñòè÷åñêèå ðåïåðòóàðû «÷åðíûõ êàìåíîê» ïîñòðîåíû íà êîìáèíàòîðèêå øåñòè
òèïîâ áàçîâûõ âîêàëüíûõ ýëåìåíòîâ è âêëþ÷àþò, êðîìå òîãî, ÷åòûðå âàðèàíòà ïåñåí.
Îáíàðóæåííûå ðàçëè÷èÿ çàòðàãèâàþò ôèçè÷åñêóþ ñòðóêòóðó îäíîãî èç øåñòè áàçîâûõ
ýëåìåíòîâ («êîðîòêèé ùåë÷îê»), êîòîðûé ðàçëè÷àåòñÿ ïî âðåìåííûì è ÷àñòîòíûì õà-
ðàêòåðèñòèêàì ó ôîðì picata è capistrata (äàííûå ïî ôîðìå opistholeuca îòñóòñòâóþò).
Íàéäåíû òàêæå ðàçëè÷èÿ â îðãàíèçàöèè ïî êðàéíåé ìåðå îäíîãî òèïà ïåñåí («êîðîòêèå

opistholeuca» – t=1.53, ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû (p=0.78). Ïî ãîäîâàëûì ñàìöàì: picata è opistholeuca
– t=4.22, p=0.0002; picata è «capistrata  opistholeuca»– t=6.51, p<0.0001; opistoleuca è «capistrata
 opistholeuca» – t=0.28, ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû (p=0.78). Ïî ñàìêàì: picata è opistholeuca – t=3.41,
p<0.01; picata è «capistrata  opistholeuca» – t=2.97, p<0.01; opistoleuca è «capistrata  opistholeuca»
– t=0.007, ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû (p=0.96). Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñàìêàìè opistholeuca è ñàìêàìè èç
ñåâåðíîé ÷àñòè àðåàëà ïîïóëÿöèé «capistrata  opistholeuca» äîñòîâåðíû ïðè p<0.05 (t=2.49).
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ðåêëàìíûå ïåñíè»), ïðè÷åì íàèáîëåå çàìåòíû ýòè ðàçëè÷èÿ ïðè ñðàâíåíèè àâòîõòîí-
íûõ ïîïóëÿöèé opistholeuca ñ ïîïóëÿöèÿìè èç àðåàëîâ äâóõ äðóãèõ ôîðì.

Ìîòîðèêà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ îêàçàëàñü ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íîé ó âñåõ òðåõ
ôîðì. Ëèøü â íåìíîãèõ ñëó÷àÿõ ìîæíî ãîâîðèòü î òåíäåíöèÿõ ê áîëåå ÷àñòîìó èñïîëü-
çîâàíèþ òîãî èëè èíîãî ýëåìåíòà ìîòîðèêè ó îäíîé èç ôîðì ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè
(íàïðèìåð, ïðèïîäíèìàíèÿ øèðîêî ðàçâåðíóòîãî õâîñòà â òåððèòîðèàëüíûõ è áðà÷íûõ
äåìîíñòðàöèÿõ ó ôîðìû opistholeuca).

Ïðè ñîïîñòàâëåíèè îðãàíèçàöèè îñíîâíûõ òèïîâ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé îò-
ìå÷åí áîëåå âûñîêèé óðîâåíü àãðåññèâíîñòè ñàìîê ôîðìû capistrata ïî ñðàâíåíèþ ñ
ñàìêàìè ôîðìû picata â ñèòóàöèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ áðà÷íûõ ïàð. Ïðåêîïóëÿöèîííûå âçà-
èìîäåéñòâèÿ ó ôîðì picata è opistholeuca â öåëîì ñõîäíû è îáíàðóæèâàþò íåêîòîðûå
îòëè÷èÿ îò îðãàíèçàöèè àíàëîãè÷íûõ âçàèìîäåéñòâèé ó ôîðìû capistrata (ñì. Ïàíîâ,
1989: 93–105). Èíòåðåñíî, ÷òî â îáîèõ ýòèõ òèïàõ âçàèìîäåéñòâèé ôîðìà capistrata
îáíàðóæèâàåò îïðåäåëåííîå ñõîäñòâî ñ ïîâåäåíèåì ÷åðíîøåéíîé êàìåíêè Oenanthe
flnschii, ÷åãî íåëüçÿ ñêàçàòü î äâóõ äðóãèõ ôîðìàõ «÷åðíûõ êàìåíîê».

Ó÷èòûâàÿ î÷åíü âûñîêóþ èçìåí÷èâîñòü âñåõ ýëåìåíòîâ è ôîðì êîììóíèêàòèâíîãî
ïîâåäåíèÿ «÷åðíûõ êàìåíîê», ýòè ðåçóëüòàòû ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ïðåäâàðèòåëü-
íûå. Ýòîëîãè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ òðåõ ôîðì «÷åðíûõ êàìåíîê» òðåáóåò äàëüíåé-
øåãî êîëè÷åñòâåííîãî àíàëèçà.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå çíà÷èòåëüíóþ ñòåïåíü ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè
òðåõ ðàññìîòðåííûõ ôîðì, ñïåöèàëüíûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò âîçìîæíîñòè èõ øèðî-
êîé ãèáðèäèçàöèè è åå ýâîëþöèîííûå ïîñëåäñòâèÿ.

Ãèáðèäèçàöèÿ è åå ïîñëåäñòâèÿ â êîìïëåêñå «÷åðíûå êàìåíêè»
Ñîãëàñíî íàøåé ãèïîòåçå, â íàñòîÿùåå âðåìÿ âíóòðè êîìïëåêñà ñóùåñòâóþò òðè

îñíîâíûå ãðóïïû ïîïóëÿöèé ñî ñðàâíèòåëüíî óñòîé÷èâûì ôåíîòèïè÷åñêèì îáëèêîì.
Â ìåñòàõ ñòûêîâ (ëèáî êðàåâûõ ïåðåêðûâàíèé) àðåàëîâ òàêèõ ôåíîòèïè÷åñêè óñòîé÷è-
âûõ ïîïóëÿöèé îáèòàþò «ïåðåõîäíûå» ìåæäó íèìè ïîïóëÿöèè ñ ãîðàçäî áîëåå ïåñò-
ðûì (è, ïî-âèäèìîìó, íåðåãóëÿðíî ìåíÿþùèìñÿ â ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè) ôåíîòè-
ïè÷åñêèì ñîñòàâîì.

Ôåíîòèïè÷åñêè óñòîé÷èâûìè ïîïóëÿöèÿìè ìû ñ÷èòàåì ñëåäóþùèå:
1. Ïîïóëÿöèè, â öåëîì îòâå÷àþùèå äèàãíîçó ôîðìû picata. Îíè çàíèìàþò

ìàêñèìàëüíûé ïî ïëîùàäè àðåàë â çàïàäíûõ è þæíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà êîìïëåêñà
(ðèñ. 1). Ïî âñåìó àðåàëó íàðÿäó ñ òèïè÷íûìè ñàìöàìè îáû÷íû ñàìöû ñ ïðèìåñüþ áåëî-
ãî íà ãîëîâå (óêëîíåíèå â ñòîðîíó ôåíîòèïà capistrata). Ìåñòàìè äîëÿ òàêèõ «àáåððàíò-
íûõ» ñàìöîâ äîñòèãàåò 70% (ïîäðîáíåå ñì. íèæå, «Ìèãðàöèÿ ãåíîâ â ÷åðåäå ïîêîëåíèé»).

2. Ïîïóëÿöèè, îòâå÷àþùèå äèàãíîçó ôîðìû opistholeuca (Áàäàõøàí è Ãèíäóêóø).
Â àðåàëå ýòèõ ïîïóëÿöèé âñòðå÷àþòñÿ íåìíîãî÷èñëåííûå îñîáè ñ ôåíîòèïîì picata (íå
áîëåå 10%). Õîòÿ ïîñëåäíèå ñâîáîäíî ñêðåùèâàþòñÿ ñ îñîáÿìè opistholeuca, ñàìöû,
ïðîìåæóòî÷íûå ïî îêðàñêå ìåæäó ýòèìè ôåíîòèïàìè, êðàéíå ðåäêè.

3. Ïîëèìîðôíûå ãèáðèäîãåííûå ïîïóëÿöèè «capistrata  opistholeuca», íûíå
çàíèìàþùèå, êàê ìû ïîëàãàåì, àâòîõòîííûé àðåàë ôîðìû capistrata (ðèñ. 1).
Íà âñåì ïðîñòðàíñòâå ýòîãî àðåàëà ñðåäè ñàìöîâ ñîõðàíÿåòñÿ óñòîé÷èâîå â
öåëîì ñîîòíîøåíèå ôåíîòèïîâ capistrata, opistholeuca è ïðîìåæóòî÷íîãî ìåæäó
íèìè, âûñîêî èçìåí÷èâîãî ôåíîòèïà «evreinowi». Ôåíîòèï capistrata ïðåîáëàäàåò
íàä äâóìÿ äðóãèìè â ñîîòíîøåíèè îò 3 : 1 äî 2 : 1 (ñì. íèæå, «Óñòîé÷èâûé ãèáðèäîãåí-
íûé ïîëèìîðôèçì»).

Â çîíàõ êîíòàêòà ïîñëåäíåé ãðóïïû ïîïóëÿöèé ñ äâóìÿ äðóãèìè îáèòàþò ãèáðèä-
íûå ïîïóëÿöèè íåïîñòîÿííîãî ñîñòàâà. Òàêèå ïîïóëÿöèè ëîêàëèçîâàíû â ñåâåðî-âîñ-
òî÷íîì Àôãàíèñòàíå (Paludan, 1959) è â þãî-çàïàäíîì Òàäæèêèñòàíå (ñì. íèæå). Êðîìå
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òîãî, âîçìîæíî ñóùåñòâîâàíèå ïîäîáíûõ ïîïóëÿöèé íà ñòûêå àðåàëîâ opistholeuca è
picata â ñåâåðî-çàïàäíîì Ïàêèñòàíå, êóäà ïî äîëèíàì êðóïíûõ ðåê èç ñåâåðíîãî Àôãà-
íèñòàíà ïðîíèêàþò òàêæå îñîáè ñ ôåíîòèïîì capistrata (Ticehurst, 1922; Paludan, 1959;
ðèñ. 1).

Íèæå ìû ïîäðîáíåå ðàññìîòðèì: 1) ñèòóàöèþ â àðåàëå ïîëèìîðôíûõ ãèáðèäîãåí-
íûõ ïîïóëÿöèé «capistrata õ opistholeuca», 2) ãèáðèäíóþ çîíó íà ñòûêå àðåàëà ýòèõ
ïîïóëÿöèé ñ àâòîõòîííûìè ïîïóëÿöèÿìè opistholeuca â Òàäæèêèñòàíå è 3) èíòðîãðåñ-
ñèþ ãåíîâ capistrata èç ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè «capistrata õ opistholeuca» â àâòîõòîí-
íûé àðåàë ôîðìû picata â þæíîé Òóðêìåíèè.

Ïîëèìîðôíûå ãèáðèäîãåííûå ïîïóëÿöèè «capistrata  opistholeuca». Ïîïóëÿ-
öèè, íàñåëÿþùèå íèçêîãîðüÿ âîñòîêà Ñðåäíåé Àçèè (êðàéíåãî þãî-âîñòîêà Òóðêìåíèè,
âîñòî÷íîãî Óçáåêèñòàíà è þãî-çàïàäíîãî Òàäæèêèñòàíà) è ñåâåðíîãî Àôãàíèñòàíà – îò
îñòàíöîâûõ ãîð Êûçûëêóìîâ äî ñåâåðíûõ ïðåäãîðèé Ïàðîïàìèçà è Ãèíäóêóøà, ìû ñ÷è-
òàåì ñôîðìèðîâàâøèìèñÿ â ðåçóëüòàòå äàâíåé èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó
àâòîõòîííîé ôîðìîé capistrata è íåêîãäà âñåëèâøåéñÿ ñþäà ñ þãà è þãî-âîñòîêà ôîð-
ìîé opistholeuca. Ýòè ïîïóëÿöèè íà âñåì ïðîñòðàíñòâå àðåàëà (ïîðÿäêà 750 êì ïî äîë-
ãîòå è 200 êì ïî øèðîòå) ñîõðàíÿþò îòíîñèòåëüíîå ïîñòîÿíñòâî ñâîåãî ôåíîòøø÷åñ-
êîãî ñîñòàâà (òàáë. 2). Êîíöåíòðàöèÿ ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþùåãî ôåíîòèïà capistrata
ñîñòàâëÿåò â ðàçíûõ âûáîðêàõ îò 68 äî 78%, à ôåíîòèïîâ opistholeuca è evreinowi, ôàê-
òè÷åñêè îáúåäèíåííûõ â åäèíûé ðÿä êîíòèíóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè, – îò 17.5 äî 32%
(ôåíîòèïû picata è ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó íèìè picata è capistrata â íîðìå ïðèñóòñòâó-
þò òîëüêî â ñàìûõ þæíûõ ó÷àñòêàõ ðàññìàòðèâàåìîé òåððèòîðèè, âáëèçè ïîäõîäÿùåãî
ê íåé ñ þãî-çàïàäà è ñ þãà àðåàëà ôîðìû picata).

Ñòåïåíü ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ýòîé ãðóïïû ïî-
ïóëÿöèé ìû îöåíèëè ñ ïðèìåíåíèåì äèñïåðñèîííîãî àíàëèçà êà÷åñòâåííûõ ïðèçíàêîâ
äëÿ îäíîôàêòîðíîãî êîìïëåêñà (Ëàêèí, 1973, ñ. 302), èñõîäÿ èç íóëåâîé ãèïîòåçû, ÷òî
íà âñåì ïðîñòðàíñòâå î÷åð÷åííîãî âûøå àðåàëà ñîîòíîøåíèå ôåíîòèïîâ capistrata, ñ
îäíîé ñòîðîíû, è opistholeuca+evreinowi, ñ äðóãîé, îñòàåòñÿ ïîñòîÿííûì. Îêàçàëîñü,
îäíàêî, ÷òî ýòà ãèïîòåçà äîëæíà áûòü îòâåðãíóòà ñ âåðîÿòíîñòüþ p > 0.95 (k1 = 3, k2 =
473, F = 3.15, ñèëà âëèÿíèÿ ôàêòîðà 1,96%). Îòñóòñòâèå ïîëíîãî åäèíîîáðàçèÿ îáóñëîâ-
ëåíî íåêîòîðûì ñâîåîáðàçèåì ïîïóëÿöèè Äàðáàçû, ãäå êîíöåíòðàöèÿ ôåíîòèïà capistrata
íèæå, à äâóõ äðóãèõ ôåíîòèïîâ âìåñòå âçÿòûõ âûøå (òàáë. 2), ÷åì âî âñåõ ïðî÷èõ èçó-
÷åííûõ âûáîðêàõ. Îòëè÷èå ïîïóëÿöèè Äàðáàçû îò áëèæàéøèõ ê íåé ïîïóëÿöèé îñòàí-
öîâûõ ãîð Êûçûëêóìîâ è õðåáòà Íóðàòàó ñîîòâåòñòâóåò íèæíåìó ïîðîãó äîñòîâåðíîñ-
òè (t = 1.97, ð < 0.05), åå îòëè÷èå îò ðàñïîëîæåííîé â 450 êì þæíåå ïîïóëÿöèè Øèðàáà-
äà áîëåå çíà÷èìî (t = 2.94; ð < 0.01). Òàêàÿ íåîäíîðîäíîñòü ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà
ðàçíûõ ïîïóëÿöèé ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ «îñòðîâíûì» õàðàêòåðîì ìíîãèõ èç íèõ (ðèñ.
1) – â òîì ÷èñëå, âåðîÿòíî, è òîé ãðóïïû ïîïóëÿöèé, ê êîòîðûì îòíîñèòñÿ íàñåëåíèå
÷åðíûõ êàìåíîê îêðåñòíîñòåé Äàðáàçû.

Âñå ñêàçàííîå íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî îïèñàííûå çäåñü ïîïóëÿöèè ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê äîñòàòî÷íî ãîìîãåííóþ ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêóþ îáùíîñòü, ê êîòîðîé ïðèìå-
íèìî ïîíÿòèå ñáàëàíñèðîâàííîãî ïîëèìîðôèçìà, èìåþùåãî â äàííîì ñëó÷àå ãèáðèäîãåí-
íóþ ïðèðîäó. Â ïîëüçó ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðÿò ñëåäóþùèå ôàêòû è ñîîáðàæåíèÿ.

1. Î åäèíñòâå ãåíîôîíäà èíòåðåñóþùåé íàñ ãðóïïû ïîïóëÿöèé ñâèäåòåëüñòâóåò
ìîíîìîðôèçì ñàìîê, îêðàøåííûõ ïî òèïó ñàìîê ôîðìû capistrata. Çíà÷èìàÿ ïðèìåñü
ñàìîê ñ ïðèçíàêàìè opistholeuca è picata èìååò ìåñòî ëèøü íà þæíûõ ó÷àñòêàõ èíòåðå-
ñóþùåãî íàñ àðåàëà, â ïîïóëÿöèÿõ ñåâåðíîãî Àôãàíèñòàíà è þæíîãî Óçáåêèñòàíà (ïî-
ïóëÿöèÿ Øèðàáàäà – ñì. Ïàíîâ, 1989). Âî âñåõ ïðî÷èõ ïîïóëÿöèÿõ, äàííûå ïî êîòîðûì
ñâåäåíû â òàáë. 2, âñå ñàìêè îêðàøåíû åäèíîîáðàçíî.
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Òàáëèöà 2. Äîëÿ ñàìöîâ ñ ðàçíûìè ôåíîòèïàìè â íåêîòîðûõ ó÷àñòêàõ àðåàëà
ïîëèìîðôíîé ãèáðèäîãåííîé ïîïóëÿöèè «capistrata  opistholeuca»

* Íîìåðà ðåãèîíîâ ñîîòâåòñòâóþò öèôðàì íà ðèñ. 1.
** Ïî íåîïóáëèêîâàííûì äàííûì Î.Â. Ìèòðîïîëüñêîãî è Ý.Ð. Ôîòòåëåðà.
*** Íàáëþäàòåëü íå äèôôåðåíöèðîâàë ôåíîòèïû opistholeuca è evreinowi.
**** Â ñêîáêàõ ïðîöåíòíûå ñîîòíîøåíèÿ ôåíîòèïîâ áåç ó÷åòà îñîáåé picata è picata ´ capistrata.
***** Â ñêîáêàõ ñóììàðíîå ÷èñëî ñàìöîâ áåç ó÷åòà ôåíîòèïîâ picata è picata x capistrata.

2. Äàííûå èíäèâèäóàëüíîãî ìå÷åíèÿ â ïîïóëÿöèè Äàðáàçû óêàçûâàþò íà îòñóò-
ñòâèå ñòðîãîé èçáèðàòåëüíîñòè ñêðåùèâàíèé ó îñîáåé îáîèõ ïîëîâ. Êàê ñëåäóåò èç ïðè-
âîäèìîé íèæå ìàòðèöû, ñàìêà, èìåþùàÿ îòöîì ñàìöà äàííîãî ôåíîòèïà (íàïðèìåð,
capistrata), ìîæåò óñïåøíî ðàçìíîæàòüñÿ â ïàðå ñ ñàìöîì äðóãîãî ôåíîòèïà – íàïðè-
ìåð, opistholeuca.

Ýòè ðåçóëüòàòû íå ïîçâîëÿþò îòâåðãíóòü íóëåâóþ ãèïîòåçó îá îòñóòñòâèè àññîðòà-
òèâíîãî ñêðåùèâàíèÿ (êðèòåðèé ÷2 ôîðìóëà Ôèøåðà, ð = 0.33; ñì. Óðáàõ, 1963: 265). Îá
îòñóòñòâèè ïî êðàéíåé ìåðå æåñòêîé àññîðòàòèâíîñòè ñâèäåòåëüñòâóþò äàííûå, ñîãëàñíî
êîòîðûì îäíà è òà æå ñàìêà â ðàçíûå ãîäû ìîæåò óñïåøíî ðàçìíîæàòüñÿ â ïàðàõ ñ
ñàìöàìè ðàçíûõ ôåíîòèïîâ.

Ôåíîòèïû Ðåãèîíû* 
capistrata opistholeuca evreinowi picata picata x 

capistrata 
Âñåãî 

ñàìöîâ 
1. Íèçêîãîðüÿ 
Êûçûëêóìîâ 
(õðåáòû 
Òàìäûòàó, 
Áóêàíòàó, 
Àêòàó, 
Íóðàòàó)** 

77.5 
(78.1)**** 

 21.7*** 
(21.9) 

0.8 – 129 
(128)***** 

2. Íóðàòèíñêèé 
çàïîâåäíèê 
(õðåáåò 
Íóðàòàó) 

(75.0) (12.5) (12.5) – – (16) 

3. ×èìêåíòñêàÿ 
îáë., þæíûé 
Êàçàõñòàí, ïîñ. 
Äàðáàçà (1986 ã.) 

(68.0)  (32.0)*** – – (75) 

Òàì æå, 1987 ã. 67.0 
(68.4) 

18.6 
(18.8) 

12.7 
(12.8) 

– 0.9 118 
(117) 

4. Çàïàäíûé 
Òàäæèêèñòàí, 
õðåáåò Áàáàòàã 

77.8 
(80.8) 

7.4 
(7.7) 

11.1 
(11.5) 

 3.7 27 
(26) 

5. Þæíûé 
Óçáåêèñòàí, 
Øèðàáàä 
 (1971 ã.) 

73.4 
(83.9) 

6.3 
(7.2) 

7.8 
(8.9) 

3.1 9.4 64 
(56) 

Òàì æå, 1973 ã. 75.0 
(81.3) 

7.8 
(8.5) 

9.4 
(10.2) 

3.1 4.7 64 
(59) 

6. Þæíûé 
Òàäæèêèñòàí, 
õðåáåò Êàðàòàó 

78.6 – (21.4) – – (14) 
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3. Î ïðèíàäëåæíîñòè ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ ê åäèíîìó ãåíîôîíäó ñâèäåòåëü-
ñòâóåò òàêæå õàðàêòåð íàñëåäîâàíèÿ îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêîâ ó ñàìöîâ, ïðîèñõîäÿùèõ îò
îòöîâ (è äåäîâ) ñ èçâåñòíûìè ôåíîòèïàìè. Êàê ñëåäóåò èç ïðèâåäåííîé íèæå ìàòðèöû,
â ïîòîìñòâå ñàìöà äàííîãî ôåíîòèïà ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü ñàìöû äðóãîãî ôåíîòèïà.
Èíîãäà â îäíîì è òîì æå âûâîäêå ïðèñóòñòâóþò ñàìöû ðàçíûõ ôåíîòèïîâ. Èìåþùèåñÿ
ó íàñ íà ýòîò ñ÷åò äàííûå êîíñïåêòèâíî ñâîäÿòñÿ ê ñëåäóþùåìó:

Èìåÿ â âèäó âñå ñêàçàííîå, ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî ôîðìà capistrata íûíå óæå íå ñóùå-
ñòâóåò êàê çàìêíóòàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ ñèñòåìà. Íà åå ìåñòå â ðåçóëüòàòå äàâíåé èíòðîãðåñ-
ñèâíîé ãèáðèäèçàöèè âîçíèêëà íîâàÿ ïîëèìîðôíàÿ îáùíîñòü, âçàèìîäåéñòâóþùàÿ êàê
íåêîå öåëîå ñ ñîñåäíèìè ïîïóëÿöèÿìè opistholeuca è picata.

Ãèáðèäèçàöèÿ íà ñòûêå àðåàëîâ ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè «capistrata  opistho-
leuca» è àâòîõòîííîé ïîïóëÿöèè opistholeuca. Íà þãî-âîñòîêå çàïàäíîãî Òàäæèêèñ-
òàíà, â ìåæäóðå÷üå Ïÿíäæà è åãî ïðèòîêà Êûçûëñó, ïðîâåäåíû èññëåäîâàíèÿ íà òðàíñåêòå
(îêîëî 100 êì â íàïðàâëåíèè ñ þãî-çàïàäà íà ñåâåðî-âîñòîê) ìåæäó ïðåäãîðüÿìè õðåá-
òà Êàðàòàó íà ïðàâîì áåðåãó ð. Êûçûëñó è âîñòî÷íûìè ñêëîíàìè õðåáòà Õàçðàòèøîõ,
áëèç ïîñ. Õèðìàíäæîó. Ìåæäó õðåáòàìè Êàðàòàó è Õàçðàòèøîõ ðàñïîëîæåíà Þæíî-
Òàäæèêñêàÿ äåïðåññèÿ ñ åäèíñòâåííîé, îäèíî÷íî ñòîÿùåé ãîðîé Õîäæà-ìóìèí.

Ïîïóëÿöèÿ ïðåäãîðèé õðåáòà Êàðàòàó ïðèíàäëåæèò îïèñàííîé âûøå ïîëèìîðôíîé
ïîïóëÿöèè «capistrata  opistholeuca» (òàáë. 2). Èç 14 íàáëþäàâøèõñÿ çäåñü ñàìöîâ 11
èìåëè ôåíîòèï capistrata è òðè – ôåíîòèï evreinowi. Íà ïðîòèâîïîëîæíîì ñåâåðî-âîñ-
òî÷íîì êîíöå òðàíñåêòà (ïîñ. Õèðìàíäæîó) âñå 18 âñòðå÷åííûõ ñàìöîâ èìåëè ôåíîòèï
opistholeuca. Ïîñëåäíÿÿ ïîïóëÿöèÿ çàíèìàåò êðàéíèé ñåâåðî-çàïàäíûé ó÷àñòîê àâòîõ-
òîííîãî àðåàëà opistholeuca.

Â ïðîìåæóòêå ìåæäó íàçâàííûìè òî÷êàìè, ïî þæíîé è âîñòî÷íîé îêðàèíàì Þæíî-
Òàäæèêñêîé äåïðåññèè è íà ñêëîíàõ ãîðû Õîäæàìóìèí ìû îáñëåäîâàëè ïÿòü äåìîâ,
âêëþ÷àâøèõ â ñåáÿ îò 6 äî 24 ïàð. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ äåìîâ ñèëüíî âàðüèðóåò.
Ñóììàðíîå ñîîòíîøåíèå ôåíîòèïîâ capistrata, opistholeuca è evreinowi ñîñòàâëÿëî â
ýòèõ äåìàõ 25.8 : 48.4 : 25.8 (n = 62), ÷òî ñ âûñîêîé äîñòîâåðíîñòüþ îòëè÷àåòñÿ îò ñîñòà-
âà âñåõ ïîïóëÿöèé èç àðåàëà ðàññìîòðåííîé âûøå ïîëèìîðôíîé îáùíîñòè «capistrata
 opistholeuca» (t = 7.22–9.12, ð < 0.00001).

Ñóùåñòâåííî òàêæå, ÷òî çäåñü, â îòëè÷èå îò ïîëèìîðôíûõ ïîïóëÿöèé «capistrata 
opistholeuca», îêðàñêà ñàìîê èçìåí÷èâà: íàðÿäó ñ ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþùèìè ñàìêàìè
òèïà capistrata âïîëíå îáû÷íû ñàìêè òèïà opistholeuca è ïðîìåæóòî÷íûõ ôåíîòèïîâ (9
èç 43, íàáëþäàâøèõñÿ â îáñëåäîâàííîì ðåãèîíå). Òàêèì îáðàçîì, â äàííîì ñëó÷àå ïå-
ðåä íàìè ãåòåðîãåííàÿ â ãåíåòè÷åñêîì îòíîøåíèè ãèáðèäíàÿ ïîïóëÿöèÿ, â êîòîðîé íå
ñòàáèëèçèðîâàëñÿ ìîíîìîðôíûé ôåíîòèï ñàìîê, êàê ýòî èìåëî ìåñòî â ðàíåå ðàññìîò-
ðåííûõ ïîëèìîðôíûõ ãèáðèäîãåííûõ ïîïóëÿöèÿõ.

Çàêàí÷èâàÿ îïèñàíèå ýòîé ãèáðèäíîé çîíû, ñëåäóåò óïîìÿíóòü î ïðèñóòñòâèè çäåñü â
íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå ñàìöîâ (2) è ñàìîê (2) ôåíîòèïà picata, à òàêæå òðåõ ñàìöîâ ñ ôåíî-
òèïàìè ãèáðèäîâ picata  capistrata (íe èñêëþ÷åíî, ÷òî ïðèìåñü ãåíîâ picata ìîãëà áûòü è
ó íåêîòîðûõ ñàìöîâ ôåíîòèïà «evreinowi».) Ñðåäè 96 ñàìöîâ, êîòîðûõ ìû íàáëþäàëè íà
òðàíñåêòå, äîëÿ ôåíîòèïà picata ñîñòàâëÿåò âñåãî ëèøü 2.1%, ÷òî ñîïîñòàâèìî ñ äîëåé «÷óæ-
äûõ» ôåíîòèïîâ â äðóãèõ ïîïóëÿöèÿõ ÷åðíûõ êàìåíîê – â òîì ÷èñëå è òåõ, êîòîðûå îáëàäà-
þò äîñòàòî÷íî óñòîé÷èâûì ôåíîòèïè÷åñêèì ñîñòàâîì (ñì., íàïðèìåð, òàáë. 2). Ìû îáúÿñ-
íÿåì ïðèñóòñòâèå ýòèõ ðåäêèõ â ïîïóëÿöèè ôåíîòèïîâ ñëó÷àéíûìè çàëåòàìè åäèíè÷íûõ
îñîáåé çà ïðåäåëû îñíîâíîãî ãíåçäîâîãî àðåàëà. Çäåñü ýòè çàëåòíûå îñîáè äàþò ïîòîìñòâî
ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè ìåñòíîé ôîðìû, òåì ñàìûì îñóùåñòâëÿÿ âêëàä ÷óæäûõ ãåíîâ â ãåíî-
ôîíä àáîðèãåííîé ïîïóëÿöèè. Ýòè ÷óæäûå ãåíû äàëåå ìîãóò ïåðåäàâàòüñÿ â ÷åðåäå ïîêîëå-
íèé, òåì ñàìûì èçìåíÿÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ôåíîòèï ìåñòíîé ïîïóëÿöèè.
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Òàáëèöà 3. Ñîîòíîøåíèå (%) ñàìöîâ ñ ðàçíîé îêðàñêîé îïåðåíèÿ ãîëîâû
â àâòîõòîííîì àðåàëå picata.

* Íîìåðà ðåãèîíîâ ñîîòâåòñòâóþò öèôðàì íà ðèñ. 2.

Ìèãðàöèÿ ãåíîâ capistrata â àâòîõòîííûé àðåàë ôîðìû picata. Ìû îöåíèëè äîëþ
ñàìöîâ òèïà picata ñ ïðèìåñüþ áåëûõ ïåðüåâ íà ãîëîâå â ÷åòûðåõ ðåãèîíàõ, ðàñïîëî-
æåííûõ íà òðàíñåêòå ïî ñåâåðî-çàïàäíîìó êðàþ àðåàëà ôîðìû picata â þæíîé Òóðêìå-
íèè. Êðàéíÿÿ âîñòî÷íàÿ òî÷êà (Áàäõûç) îòñòîèò ïðèìåðíî íà 200–300 êì îò çîíû êîí-
òàêòà ôîðìû picata è ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèè «capistrata  opistholeuca» â ñåâåðíîì
Àôãàíèñòàíå (Paludan, 1959). Òðè äðóãèå âûáîðêè ïîëó÷åíû â ðåãèîíàõ, îòäåëåííûõ îò
ðàéîíà âçÿòèÿ ïåðâîé è äðóã îò äðóãà äèñòàíöèÿìè òîãî æå ïîðÿäêà (250–300 êì). Ýòî
öåíòðàëüíûé Êîïåòäàã è îêðåñòíîñòè Êðàñíîâîäñêà (òàáë. 3; ðèñ. 2).

Ñòåïåíü ïðèñóòñòâèÿ áåëèçíû â îïåðåíèè ãîëîâû ñàìöîâ ìû îöåíèâàëè ïî 8-áàë-
ëüíîé ñèñòåìå: 0 – ÷èñòûé ôåíîòèï picata, 7 – ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòàÿ capistrata, 1–6 –
ïðîìåæóòî÷íûå âàðèàíòû.

Èç òàáë. 3 ìîæíî âèäåòü, ÷òî ñàìöû ñ ïðèìåñüþ áåëûõ ïåðüåâ íà ãîëîâå íå ïðåä-
ñòàâëÿþò ðåäêîñòè íà âñåé èçó÷åííîé òåððèòîðèè, à â êðàñíîâîäñêîé ïîïóëÿöèè îíè
äàæå ïðåîáëàäàþò ÷èñëåííî íàä ñàìöàìè ñòàíäàðòíîãî ôåíîòèïà. Ïðè÷èíîé ïðèñóò-
ñòâèÿ èçó÷åííîãî ïðèçíàêà â ïîïóëÿöèÿõ picata ìîæåò áûòü, âî-ïåðâûõ, ãîìîëîãè÷íàÿ
èçìåí÷èâîñòü ïîäâèäîâ ÷åðíîé êàìåíêè è, âî-âòîðûõ, èíòðîãðåññèÿ ãåíîâ capistrata â
àðåàë picata. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ìèãðàöèÿ ãåíîâ ìîæåò èäòè à) â ÷åðåäå ïîêîëåíèé (çà
ñ÷åò âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèé ãèáðèäîâ, ïðîèñõîäÿùèõ èç çîíû âòîðè÷íîãî êîíòàêòà
äâóõ ôîðì, è ïîòîìêîâ îò ýòèõ ñêðåùèâàíèé, ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè àâòîõòîííûõ ïîïóëÿ-
öèé picata) è á) çà ñ÷åò ñëó÷àéíûõ çàëåòîâ îñîáåé ñ ôåíîòèïîì capistrata â àðåàë ôîðìû
picata. Íè îäíà èç ïåðå÷èñëåííûõ âîçìîæíîñòåé íå èñêëþ÷àåò âñå ïðî÷èå. Â ïîëüçó
ïðåäïîëîæåíèÿ î ïåðåíîñå ÷óæäûõ ãåíîâ çàëåòíûìè îñîáÿìè ñâèäåòåëüñòâóåò íàáëþ-

Áàëëüíûå îöåíêè îêðàñêè îïåðåíèÿ ãîëîâû Ðåãèîí* Ãîäû 
äîáû÷è 
ýêçåìïëÿðîâ 

0 1 2 3 4 5 6 7 
×èñ-
ëî 
ýêç. 

Äî 1964 50.0 – 50.0 – – – – – 2 1. Áàäõûç è 
âîñòî÷íûé 
Êîïåòäàã 

1990 68.7 18.7 6.3 6.3 – – – – 16 

Äî 1900 100.0 – – – – – – – 4 
1925–1934  87.5 – – – 12.5 – – – 8 
1978–1984 71.4 – – – 28.6 – – – 14 
1989 56.3 12.5 12.5 12.5 6.2 – – – 16 

 
2. Öåíòðàëüíûé 
Êîïåòäàã 

Âñåãî 71.8 9.8 4.8 4.8 14.3 – – – 42 
Äî 1963 50.0 – – – 50.0 – – – 2 
1979–1984 58.5 8.3 8.3 – – 8.3 8.3 8.3 12 
1989 30.0 40.0 20.0 – – 10.0 – – 20 

 
3. Çàïàäíûé  
Êîïåòäàã 

Âñåãî  41.2 26.5 14.7 – 2.9 8.9 2.9 2.9 34 
Äî 1900 100.0 – – – – – – – 3 
1988 25.7 34.3 28.6 8.6 – – 2.8 – 35 
1989 33.3 33.3 20.0 13.4 – – – – 15 
1990 42.9 42.9 14.2 – – – – – 7 

4. Îêðåñòíîñòè 
Êðàñíîâîäñêà 

Âñåãî  33.3 33.3 23.4 8.3 – – 1.7 – 60 
5. Èðàí Äî 1900 86.7 13.3 – – – – – – 15 
6. Èíäèÿ,  
Ïàêèñòàí 

Äî 1900 66.7 33.3 – – – – – – 6 

Âñåãî: 53.1 21.7 13.1 4.6 4.0 1.8 1.1 0.6 175 
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äàâøèéñÿ íàìè ôàêò óñïåøíîãî ðàçìíîæåíèÿ â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå (îêðåñòíîñòè
Ãåîêòåïå) òèïè÷íîãî ñàìöà capistrata â ïàðå ñ ñàìêîé picata (ñì. òàêæå Áåëüñêàÿ, 1961).
Âìåñòå ñ òåì, ãèïîòåçå èíòðîãðåññèè ãåíîâ ïðîòèâîðå÷èò, íà ïåðâûé âçãëÿä, óâåëè÷å-
íèå (à íå óìåíüøåíèå) äîëè ñàìöîâ picata ñ áåëèçíîé íà ãîëîâå â çàïàäíîì íàïðàâëå-
íèè, ò.å. â ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòîðîíó îò çîíû âòîðè÷íîãî êîíòàêòà ôîðìû picata ñ íî-
ñèòåëÿìè ãåíîìà capistrata (òàáë. 3 è ðèñ. 2).

Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî ìîæíî ïðèìèðèòü ñ ãèïîòåçîé ìèãðàöèè ÷óæäûõ ãåíîâ, åñëè
îòêàçàòüñÿ îò ìûñëè, ÷òî ïîòîê ÷óæäûõ ãåíîâ íåïðåìåííî äîëæåí áûòü ðàâíîìåðíûì â
ïðîñòðàíñòâå è âî âðåìåíè. Ïîíÿòíî, ÷òî íà äèíàìèêó ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ìîæåò
â ïðèíöèïå âëèÿòü íå òîëüêî ñòåïåíü óäàëåííîñòè äàííîé ïîïóëÿöèè îò îáëàñòè ëîêà-
ëèçàöèè ÷óæåðîäíîãî ãåíîôîíäà, íî è ñòåïåíü èçîëÿöèè ýòîé ïîïóëÿöèè îò ñîñåäíèõ, â
öåëîì îäíîòèïíûõ ñ íåé. Â ýòîì ñìûñëå ïîêàçàòåëüíà ìàêñèìàëüíàÿ êîíöåíòðàöèÿ ïðè-
çíàêà «÷àñòè÷íîé áåëîãîëîâîñòè» â çàïàäíîì Êîïåòäàãå è â íèçêîãîðüÿõ þãî-âîñòî÷íî-
ãî Ïðèêàñïèÿ, ãäå ïðèãîäíûå äëÿ ãíåçäîâàíèÿ ÷åðíûõ êàìåíîê ìåñòîîáèòàíèÿ èìåþò
íå ñïëîøíîå (êàê â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå), à ïÿòíèñòîå ðàñïðåäåëåíèå. Â ïîëóèçîëè-
ðîâàííûõ äåìàõ, íàñåëÿþùèõ óäàëåííûå äðóã îò äðóãà âîçâûøåííîñòè, âîçìîæíà

Ðèñ. 2. Ñîîòíîøåíèå ÷èñëà ñàìöîâ ñ ðàçíîé îêðàñêîé ãîëîâû (%) â Áàäõûçå (òî÷êà 1, ï = 16),
öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå (òî÷êà 2, ï = 38), çàïàäíîì Êîïåòäàãå (òî÷êà 3, ï = 33) è â îêðåñòíîñòÿõ
Êðàñíîâîäñêà (òî÷êà 4, ï = 57); à – íàõîäêè picata ó ñåâåðíîé ãðàíèöû åå àðåàëà â Àôãàíèñòàíå
(èç Paludan, 1959), á – êðàéíèå çàïàäíûå íàõîäêè ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì capistrata â ÑÑÑÐ, â –
íàõîäêè capistrata â ñåâåðíîì Àôãàíèñòàíå (Paludan, 1959), ã – íàõîäêè ðàçìíîæàþùèõñÿ ñàìöîâ
capistrata â àðåàëå ôîðìû picata. Îöåíêà ãîëîâû â áàëëàõ: 0 – ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòàÿ picati. 7 –
ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòàÿ opistholeuca, 1–6 – ïðîìåæóòî÷íûå ôåíîòèïû. Ïîðÿäîê ðàñïîëîæåíèÿ
ñòîëáöîâ â ãèñòîãðàììàõ (ñëåâà íàïðàâî) ñîîòâåòñòâóåò óâåëè÷åíèþ áàëëîâ îò 0 äî 7. ×åðíûå
ñòîëáöû – äîëÿ â ïîïóëÿöèÿõ ÷åðíîãîëîâûõ ñàìöîâ ñ ôåíîòèïîì «÷èñòàÿ picata».
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ñðàâíèòåëüíî áûñòðàÿ ôèêñàöèÿ íîâûõ ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿåìûõ â äàííîì ñëó÷àå ÷óæ-
äûìè ãåíàìè capistrata, çàíåñåííûìè â äåì.

Îãðàíè÷åííûé îáúåì èìåþùèõñÿ ó íàñ âûáîðîê ìîæåò áûòü íå âïîëíå àäåêâàòíûì
â òîì ñìûñëå, ÷òî íà äîñòóïíîì íàì ìàòåðèàëå òðóäíî óëîâèòü ôëþêòóàöèè ôåíîòèïè-
÷åñêîãî ñîñòàâà âî âðåìåíè. ×òî òàêèå ôëþêòóàöèè âîçìîæíû äàæå íà êîðîòêèõ ïðîìå-
æóòêàõ âðåìåíè, ñâèäåòåëüñòâóåò ðÿä ôàêòîâ. Òàê, â âûáîðêå, ïîëó÷åííîé â ïîïóëÿöèè
Áàäõûçà â 1990 ã., äîëÿ ñàìöîâ picata ñ áåëèçíîé íà ãîëîâå ìèíèìàëüíà ñðåäè âñåõ âû-
áîðîê, ïðèâåäåííûõ â òàáë. 3 (â ýòîé òàáëèöå â öåëÿõ åäèíîîáðàçèÿ ìû èñïîëüçîâàëè
òîëüêî ñâåäåíèÿ îá ýêçåìïëÿðàõ, äîáûòûõ ìåæäó 1978 è 1990 ãã.). Â òîì æå ðåãèîíå â
1976–1977 ãã., ïî äàííûì âèçóàëüíûõ íàáëþäåíèé, 13 ñàìöîâ (50%) èç 26, ïîïàâøèõ â
ó÷åòû, èìåëè áåëèçíó íà ãîëîâå, îöåíèâàåìóþ 2–5 áàëëàìè (òàêèå áåëûå îòìåòèíû
õîðîøî âèäíû â áèíîêëü ñ 12-êðàòíûì óâåëè÷åíèåì. Èíûìè ñëîâàìè, äîëÿ ñàìöîâ ñ
áåëèçíîé òàêîãî õàðàêòåðà â ýòè ãîäû â Áàäõûçå çàìåòíî âûøå, ÷åì â 1990 ã., è ïðåâû-
øàåò ñîîòâåòñòâóþùèå çíà÷åíèÿ â òàáë. 2 äëÿ òðåõ äðóãèõ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé.

Àíàëîãè÷íóþ êàðòèíó âðåìåííîé èçìåí÷èâîñòè èíòåðåñóþùåãî íàñ ïðèçíàêà ìû èìå-
åì â öåíòðàëüíîì Êîïåòäàãå. Ñðåäè 13 ñàìöîâ, äîáûòûõ çäåñü äî 1936 ã., 12 (92.3%) ïðåä-
ñòàâëåíû ÷èñòûìè ôåíîòèïàìè picata, è ëèøü îäèí (7.7%) èìååò áåëûå îòìåòèíû íà ãîëî-
âå, îöåíèâàåìûå áàëëîì 4. Ñðåäè 30 ýêç., ïîëó÷åííûõ èç òîãî æå ðåãèîíà â 1978–1989 ãã.,
áåëûå îòìåòèíû íà ãîëîâå èìåþòñÿ óæå ó 11 (36.7%) ñàìöîâ, ïðè÷åì ó ïÿòè (16.7%) îíè
õîðîøî âûðàæåíû (ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýòèìè äâóìÿ âûáîðêàìè ïî ñîîòíîøåíèþ äîëåé «òè-
ïè÷íûõ» ñàìöîâ è ñàìöîâ ñ áåëèçíîé íà ãîëîâå äîñòîâåðíû ïðè ð < 0.05; t = 2.42).

Èìåÿ â âèäó âñå ñêàçàííîå, ïîïûòàåìñÿ íàðèñîâàòü ãèïîòåòè÷åñêóþ êàðòèíó ñòà-
íîâëåíèÿ è ýâîëþöèè êîìïëåêñà «÷åðíûå êàìåíêè». Ñîãëàñíî ïðåäëàãàåìîé ìîäåëè,
êîìïëåêñ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñòàíäàðòíûé ïîëèòèïè÷åñêèé âèä, ñîñòîÿùèé èç òðåõ ãåî-
ãðàôè÷åñêèõ ðàñ, ïåðâîíà÷àëüíî ìîíîìîðôíûõ ïî îêðàñêå ñàìöîâ (à â ñëó÷àå ôîðìû
capistrata – òàêæå è ñàìîê). Ýòè ðàñû îáîñîáèëèñü è äèâåðãèðîâàëè â óñëîâèÿõ ãåîãðà-
ôè÷åñêîé èçîëÿöèè, à çàòåì, â ðåçóëüòàòå ðàñøèðåíèÿ èõ àðåàëîâ, âñòóïèëè âî âòîðè÷-
íûé êîíòàêò è íà÷àëè ñêðåùèâàòüñÿ äðóã ñ äðóãîì.

Èìåííî ïåðåìåøèâàíèåì äèâåðãèðîâàâøèõ ãðóïï ïîïóëÿöèé â çîíàõ âòîðè÷íîãî
êîíòàêòà ýòèõ ãðóïï, à òàêæå ïîñëåäóþùèìè ïðîöåññàìè èõ áîëåå ãëóáîêîé ãåíåòè÷åñ-
êîé èíòåãðàöèè (ôîðìèðîâàíèå ïàíìèêñíûõ ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé, èíòðîãðåññèÿ ÷óæ-
äûõ ãåíîâ â ãåíîôîíä òîé èëè èíîé ðàñû) îáóñëîâëåíà òà ôåíîòèïè÷åñêàÿ íåîäíîðîä-
íîñòü áîëüøèíñòâà ïîïóëÿöèé «÷åðíûõ êàìåíîê», êîòîðóþ ïðèíÿòî íàçûâàòü «ïîëè-
ìîðôèçìîì». Íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî ïîñëåäíåå ïîíÿòèå â åãî îáùåïðèíÿòîì òîëêîâàíèè
(ñì., íàïðèìåð, Ìàór, Stresemann, 1950) íå âïîëíå ïðèëîæèìî ê èññëåäîâàííîìó ñëó-
÷àþ. Äåéñòâèòåëüíî, çäåñü ïåðåä íàìè ëèáî «ëîæíûé ïîëèìîðôèçì», ò.å. îäíîâðåìåí-
íîå ïðèñóòñòâèå ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ (èëè òðåõ) ðàçíûõ òàêñîíîâ â îáëàñòè èõ âòîðè÷-
íîãî êîíòàêòà (êàê ýòî èìååò ìåñòî, íàïðèìåð, â çîíå ãèáðèäèçàöèè ìåæäó opistholeuca
è ïîëèìîðôíîé ïîïóëÿöèåé capistrata –opistholeuca â ìåæäóðå÷üå Ïÿíäæà è Êûçûëñó),
ëèáî «ãèáðèäîãåííûé ïîëèìîðôèçì», âîçíèêàþùèé â ðåçóëüòàòå äëèòåëüíîé èíòðîã-
ðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó äâóìÿ ïåðâîíà÷àëüíî àâòîíîìíûìè ôîðìàìè (ïîïóëÿ-
öèè, íàñåëÿþùèå, â ÷àñòíîñòè, òåððèòîðèè Óçáåêèñòàíà).

Ïðèíÿâ ýòîò ñöåíàðèé â öåëîì, ïðîùå âñåãî áûëî áû äîïóñòèòü â êà÷åñòâå íà÷àëü-
íîãî åãî ýòàïà åäèíîâðåìåííîå ðàñùåïëåíèå íåêîåãî ïðåäêîâîãî âèäà íà òðè ãðóïïû
ïîïóëÿöèé. Îäíà èç íèõ (íûíåøíÿÿ ôîðìà picata) îáîñîáèëàñü â ïðåäåëàõ Èðàíñêîãî
íàãîðüÿ; âòîðàÿ (opistholeuca) ñôîðìèðîâàëàñü â ãîðíûõ ðàéîíàõ çàïàäà Öåíòðàëüíîé
Àçèè (Ïàìèð è Ãèíäóêóø); òðåòüÿ (capistrata) ïåðâîíà÷àëüíî çàíèìàëà íèçêîãîðüÿ çà-
ïàäíîãî Ãèññàðî-Àëàÿ è ïðèëåæàùèå òåððèòîðèè.

Â ýòó ñõåìó åäèíîâðåìåííîãî ðàñùåïëåíèÿ ïðåäêîâîãî âèäà, îäíàêî, íå âïîëíå óê-
ëàäûâàþòñÿ íåêîòîðûå ôàêòû, êîòîðûå, åñëè îíè ïðàâèëüíî èíòåðïðåòèðîâàíû, ìîãóò
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ñâèäåòåëüñòâîâàòü î íåîäèíàêîâîì óðîâíå äèâåðãåíöèè íàçâàííûõ ôîðì è, ñëåäîâà-
òåëüíî, î ðàçíîé ñòåïåíè èõ ãåíåàëîãè÷åñêîé áëèçîñòè äðóã äðóãó (ò.å. î ðàçíîì èõ
ýâîëþöèîííîì âîçðàñòå). Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî picata è opistholeuca ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé ñåñòðèíñêèå òàêñîíû, òîãäà êàê capistrata ñòîèò íåñêîëüêî îñîáíÿêîì. Â ïîëüçó
ýòèõ ñîîáðàæåíèé ñâèäåòåëüñòâóþò ñëåäóþùèå àðãóìåíòû:

1. Ó ôîðìû capistrata ñàìêè ìîíîìîðôíû è ðåçêî îòëè÷àþòñÿ ïî îêðàñêå îò ñàì-
öîâ. Ó ôîðì picata è opistholeuca îêðàñêà ñàìîê èçìåí÷èâà, ïðè÷åì ÷àñòü ñàìîê ïî÷òè
íå îòëè÷àþòñÿ ïî îêðàñêå îò ñàìöîâ. Ýòî ãîâîðèò î ñóùåñòâîâàíèè îïðåäåëåííûõ ðàç-
ëè÷èé ìåæäó capistrata è äâóìÿ äðóãèìè ôîðìàìè â ãåíåòè÷åñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ
ìåõàíèçìàõ ðåãóëÿöèè îêðàñêè ñàìîê.

2. Îðãàíèçàöèÿ ïðåäñîâîêóïèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé èìååò îáùóþ ñõåìó ó ôîðì
picata è opistholeuca, îòëè÷àþùóþñÿ, ïî íàøèì äàííûì, îò ñõåìû, õàðàêòåðíîé äëÿ
capistrata è íàïîìèíàþùåé â ýòîì îòíîøåíèè òî, ÷òî èçâåñòíî äëÿ ÷åðíîøåéíîé êà-
ìåíêè O. finschti (Ïàíîâ, 1989: 101–103).

Ôîðìà capistrata ïðèñòóïàåò ê ðàçìíîæåíèþ â çàìåòíî áîëåå ðàííèå ñðîêè, íåæåëè
äâå äðóãèå ôîðìû. Ýòî ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíî èñêîííûìè ñâÿçÿìè ïåðâîé ôîðìû ñ
àðèäíûìè íèçêîãîðüÿìè è äâóõ äðóãèõ ôîðì – ñ èõ èçíà÷àëüíîé ïðèóðî÷åííîñòüþ ê
îáèòàíèþ â áîëåå âîçâûøåííûõ ãîðèñòûõ ìåñòíîñòÿõ.

Ó÷èòûâàÿ âñå ñêàçàííîå, ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå äâà âàðèàíòà ñòàíîâëåíèÿ êîìï-
ëåêñà «÷åðíûõ êàìåíîê». Îäèí èç íèõ – íå áîëåå ÷åì ìîäèôèêàöèÿ ðàññìîòðåííîé ðà-
íåå ñõåìû åäèíîâðåìåííîãî ðàñùåïëåíèÿ ïðåäêîâîãî âèäà. Ìîæíî äîïóñòèòü, ÷òî ñíà-
÷àëà ïðîèçîøëî åãî ðàçäåëåíèå íà äâå ãðóïïû ïîïóëÿöèé, êîòîðûå ìû óñëîâíî îáîçíà-
÷èì êàê «íèçêîãîðíûå» è «âûñîêîãîðíûå».

Ïåðâàÿ èç íèõ äàëà âïîñëåäñòâèè ñîâðåìåííóþ ôîðìó capistrata, âòîðàÿ æå â äàëü-
íåéøåì ðàçäåëèëàñü íà ôîðìû picata è opistholeuca.

Íå èñêëþ÷åí è ïðèíöèïèàëüíî èíîé ñöåíàðèé ñòàíîâëåíèÿ êîìïëåêñà «÷åðíûõ êà-
ìåíîê», ïðåäïîëàãàþùèé âîçìîæíîñòü äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ èíâàçèé â èõ ñîâðåìåí-
íûé àðåàë èç àðåàëà èõ ïðåäêîâ, êîòîðûìè, ïî âñåé âèäèìîñòè, áûëè àôðèêàíñêèå è
ïåðåäíåàçèàòñêèå êàìåíêè íàäâèäà lugens – lugentoides – lugubris (ñì., íàïðèìåð, Ïà-
íîâ, 1989; Òóå, 1989). Ïðè ýòîì â îäíîì ñëó÷àå èììèãðàíòàìè ìîãëè áûòü âûõîäöû èç
àðåàëà ãðóïïû lugens, ñàìöû êîòîðîé èìåþò òîò æå òèï îêðàñêè, ÷òî è ñàìöû capistrata.
Äðóãàÿ âîëíà ïåðåñåëåíöåâ ìîãëà ïðîèñõîäèòü èç àðåàëà ãðóïïû lugubris, äëÿ ñàìöîâ
êîòîðîé õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ñòåïåíü ïèãìåíòàöèè, ñâîéñòâåííàÿ òàêæå ôîðìàì picata
è opistholeuca (Òóå, 1989: 173).

Äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñà î òîì, êàêîé èç ïðåäëîæåííûõ ñöåíàðèåâ íàèáîëåå ïðàâäîïî-
äîáåí, íåîáõîäèìû äàëüíåéøèå ñðàâíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ âíóòðè êîìïëåêñà ÷åð-
íûõ êàìåíîê, à òàêæå ñîïîñòàâëåíèå ðàçíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ãðóïïû ñ íåäîñòàòî÷-
íî èçó÷åííûìè â íàñòîÿùåå âðåìÿ êàìåíêàìè êîìïëåêñà lugens – lugentoides – lugubris.
Ïðèîðèòåò â ýòèõ èññëåäîâàíèÿõ äîëæåí ïðèíàäëåæàòü ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèì è
ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèì ïîäõîäàì.
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17. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ è óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ
â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka

è èñïàíñêîé êàìåíêè Î. hispanica
â âîñòî÷íîì Àçåðáàéäæàíå1

Âîïðîñ î òîì, êàêîãî ðîäà ñîáûòèÿ ìîãóò èìåòü ìåñòî â çîíàõ êîíòàêòà è ãèáðèäè-
çàöèè çàìåòíî äèâåðãèðîâàâøèõ ôîðì (îáîçíà÷àåìûõ ÷àñòî êàê «ìîðôîëîãè÷åñêèå»
ëèáî «òàêñîíîìè÷åñêèå âèöû»), ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñàìûõ âàæíûõ â òåîðèè ìèêðîýâî-
ëþöèè. Íàèáîëåå ïîïóëÿðíà ñëåäóþùàÿ òî÷êà çðåíèÿ: ïðè òîì óðîâíå äèâåðãåíöèè,
êîãäà ñðàâíèâàåìûå ôîðìû èíòóèòèâíî âîñïðèíèìàþòñÿ êàê «âèäû», â ñëó÷àå èõ ãèá-
ðèäèçàöèè íàèáîëåå âåðîÿòíû íàðóøåíèÿ ïðîöåññîâ ðåïðîäóêöèè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ïîòîìêè ñìåøàííûõ ïàð îáëàäàþò ïîíèæåííîé ïëîäîâèòîñòüþ è æèçíåñïîñîáíîñòüþ
(Ìàéð, 1968).

Ñîãëàñíî ýòîé òî÷êå çðåíèÿ, ïîâûøåííàÿ ýëèìèíàöèÿ îñîáåé ñî ñìåøàííîé íà-
ñëåäñòâåííîñòüþ («ãèáðèäîâ») èìååò äâà âîçìîæíûõ ñëåäñòâèÿ. Ïåðâîå ñîñòîèò â ñíè-
æåíèè îáùåãî ðåïðîäóêòèâíîãî ïîòåíöèàëà â ãèáðèäíîé çîíå, ÷òî äîëæíî ïðåïÿòñòâî-
âàòü åå ðàñøèðåíèþ (îäíî èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ îáúÿñíåíèé óçîñòè ãèáðèä-
íûõ çîí). Âòîðîå ñëåäñòâèå ïðåäïîëàãàåò ïðåèìóùåñòâåííîå âîñïðîèçâåäåíèå ãåíîòè-
ïè÷åñêè ÷èñòûõ îñîáåé, ñòðîãî èçáèðàòåëüíûõ â âûáîðå ïîëîâîãî ïàðòíåðà (ïîëîæè-
òåëüíî àññîðòàòèâíîå ñêðåùèâàíèå ñ êîíñïåöèôè÷íûìè îñîáÿìè). Ñ÷èòàþò, ÷òî äåé-
ñòâóþùèé òàêèì îáðàçîì äèçðóíòèâíûé îòáîð â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè äîëæåí âåñòè ê
ñîâåðøåíñòâîâàíèþ ïðåêîïóëÿöèîííûõ èçîëèðóþùèõ áàðüåðîâ è ê âîññòàíîâëåíèþ
ãåíåòè÷åñêîé ÷èñòîòû ôîðì, íûíå âîâëå÷åííûõ â ãèáðèäèçàöèþ.

Ýòà ñèñòåìà âîççðåíèé ÿâëÿåòñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå áîëåå ÷åì îäíîé èç âîçìîæ-
íûõ ãèïîòåç è, êàê âñÿêàÿ ãèïîòåçà, òðåáóåò ýìïèðè÷åñêîé ïðîâåðêè. Ïåðâûì øàãîì â
ýòîì íàïðàâëåíèè ìîæåò áûòü òîëüêî äåòàëüíîå èçó÷åíèå ñîáûòèé, èìåþùèõ ìåñòî â
ãèáðèäíûõ çîíàõ. Ìíîãîëåòíåå èññëåäîâàíèå ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé ñ èñïîëüçîâàíèåì
ìåòîäîâ èíäèâèäóàëüíîãî ìå÷åíèÿ ïîçâîëÿåò ïîëó÷èòü îòâåòû ïî êðàéíåé ìåðå íà äâà
âîïðîñà, êàðäèíàëüíûå äëÿ àíàëèçèðóåìîé ãèïîòåçû: 1. Èìååò ëè ìåñòî ñíèæåíèå ðåï-
ðîäóêòèâíîãî óñïåõà ïðè ãèáðèäèçàöèè? 2. Èìååò ëè ìåñòî â ãèáðèäíîé çîíå àññîðòà-
òèâíîñòü ïðè ôîðìèðîâàíèè ðàçìíîæàþùèõñÿ ïàð?

Ìû ïîïûòàëèñü îòâåòèòü íà ýòè âîïðîñû íà îñíîâàíèè äëèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ëî-
êàëüíîé ïîïóëÿöèè â çîíå ãèáðèäèçàöèè ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka è èñïàíñêîé
êàìåíêè Î. hispanica, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òèïè÷íûé ïðèìåð áëèçêèõ «òàêñî-
íîìè÷åñêèõ âèäîâ», øèðîêî ãèáðèäèçèðóþùèõ âî âñåõ îáëàñòÿõ èõ âòîðè÷íîãî êîí-
òàêòà (ðèñ. 1; Ïàíîâ, 1989).

Èññëåäîâàííàÿ ãèáðèäíàÿ ïîïóëÿöèÿ ïðèíàäëåæèò ê çàïàäíîé ïðèêàñïèéñêîé ãèá-
ðèäíîé çîíå, ëîêàëèçîâàííîé â Äàãåñòàíå è Àçåðáàéäæàíå (Ëîñêîò, 1986; Ïàíîâ, 1986).
Âîçðàñò ýòîé çîíû, âîçìîæíî, ñîïîñòàâèì ñ âîçðàñòîì çîíû ãèáðèäèçàöèè ïëåøàíêè è
èñïàíñêîé êàìåíêè â þæíîì Ïðèêàñïèè, êîòîðûé îöåíèâàåòñÿ â 6–10 òûñ. ëåò (Haffer,
1977).

Èññëåäîâàííàÿ ïîïóëÿöèÿ çàíèìàåò ñêëîíû îäèíî÷íî ñòîÿùåé ñòîëîâîé ãîðû Áåþê-
Äàø è ïðèëåæàùèå êàìåíèñòûå ó÷àñòêè Ãîáóñòàíñêîãî èñòîðèêî-õóäîæåñòâåííîãî çà-
ïîâåäíèêà (áëèç ïîñ. Ãîáóñòàí â 50 êì þæíåå Áàêó). Ãîðà Áåþê-Äàø îáðàçîâàíà êàìåí-
íîé ïëèòîé ðàçìåðàìè ïðèáëèçèòåëüíî 1500 500 ì. Ñêëîíû – ìåñòàìè ñ îòâåñíûìè
ñêàëüíûìè ñòåíàìè, ìåñòàìè ë¸ññîâûå ñ áîëåå èëè ìåíåå âûðàæåííûìè êàìåíèñòûìè
îñûïÿìè è îòäåëüíûìè âûõîäàìè êîðåííîé ïîðîäû.

1 Â.È. Ãðàáîâñêèé, Å.Í. Ïàíîâ, À.Ñ. Ðóáöîâ. Çîë. æ. 1992 71(1) : 109–121.
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Ðèñ. 1. Àðåàëû è çîíû ãèáðèäèçàöèè ïëåøàíêè è èñïàíñêîé êàìåíêè: à – àðåàë èñïàíñêîé êàìåí-
êè; á – àðåàë ïëåøàíêè; â – ãèáðèäíûå çîíû; ã – ïîïóëÿöèÿ Ãîáóñòàíà; ä – ðàéîí, èç êîòîðîãî
âçÿòà âûáîðêà ïî äëèíå 1-ãî ìàõîâîãî ó ïëåøàíêè (ñì. òàáë. 2).

Îáùàÿ ÷èñëåííîñòü èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè â ðàçíûå ãîäû íå ïðåâûøàëà 50–70
ïàð. Íåãíåçäÿùèåñÿ ñàìöû (â îñíîâíîì ïåðâîãîäêè) ñîñòàâëÿþò â ñðåäíåì 25% îò îá-
ùåãî ÷èñëà ñàìöîâ. Êàìåíêè ñ îòíîñèòåëüíî âûñîêîé ïëîòíîñòüþ ðàâíîìåðíî çàñåëÿ-
þò êàìåíèñòûå òåððàñû âîñòî÷íîãî ñêëîíà ãîðû è áîëåå ðàçðåæåííî è ìåíåå ðàâíîìåð-
íî ãíåçäÿòñÿ âäîëü çàïàäíîãî, ë¸ññîâîãî ñêëîíà. Ðàçìåùåíèå äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà
ïàð, ïðåäñòàâëåííûõ îñîáÿìè ðàçíûõ ôåíîòèïîâ, íå îòëè÷àåòñÿ îò ñëó÷àéíîãî (ðèñ. 2).

Ñáîð äàííûõ ïðîâîäèëè â 1986–1990 ãã. â ïåðèîäû ìàññîâîãî âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ
ïåðâîé ãåíåðàöèè (ïîñëåäíÿÿ äåêàäà ìàÿ – ïåðâàÿ äåêàäà èþíÿ). Â 1989 ã. ðàáîòó ïðî-
äîëæèëè äî 23 èþíÿ, ÷òî ïîçâîëèëî ïîëó÷èòü äàííûå î âòîðîì öèêëå ãíåçäîâàíèÿ.

Îòëîâ ïòèö ïðîâîäèëè ëîâóøêàìè òèïà çàïàäíè – «íà äðàêó», ñ èñïîëüçîâàíèåì
ìàííûõ ïòèö îáîèõ ïîëîâ ëèáî íà ãíåçäàõ. Âñåãî îòëîâëåíî 105 ñàìöîâ è 78 ñàìîê, èç
íèõ ïîâòîðíî â ïîñëåäóþùèå ãîäû – ñîîòâåòñòâåííî 41 è 18. Ïîéìàííûõ ïòèö èçìåðÿ-
ëè, èõ îêðàñêó ïîäðîáíî îïèñûâàëè è çàðèñîâûâàëè, èíîãäà ôîòîãðàôèðîâàëè. Ïòèö
ìåòèëè öâåòíûìè ïëàñòèêîâûìè è ñòàíäàðòíûìè àëþìèíèåâûìè êîëüöàìè.

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè ìàòåðèàëû êîëëåêöèé ÇÈÍ ÀÍ ÑÑÑÐ (Ñàíêò-Ïåòåðáóðã),
Çîîëîãè÷åñêîãî ìóçåÿ ÌÃÓ, Ãîñóäàðñòâåííîãî Äàðâèíîâñêîãî ìóçåÿ. Ïîëüçóÿñü ñëó÷à-
åì, ïðèíîñèì áëàãîäàðíîñòü çà ïîìîùü â ñáîðå ïîëåâûõ ìàòåðèàëîâ Â.Í. Èâàíåíêî è
À.Â. Ôèëü÷àãîâó.

Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ïîïóëÿöèè. Äëÿ èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè õàðàêòåðíà âûñîêàÿ
èíäèâèäóàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü îêðàñêè êàê ñàìöîâ, òàê è ñàìîê. Ïîâòîðíûå îòëîâû ïî-
êàçûâàþò ïîñòîÿíñòâî ðèñóíêà îêðàñêè îäíîé è òîé æå îñîáè èç ãîäà â ãîä, Îòìåòèì
èíäèâèäóàëüíî ñïåöèôè÷íûé, ïîäîáíî óçîðàì äåðìàòîãëèôèêè, ÷åðíî-áåëûé ðèñóíîê
íà ðóëåâûõ. Íà èíäèâèäóàëüíóþ èçìåí÷èâîñòü íàêëàäûâàþòñÿ âîçðàñòíàÿ è ñåçîííàÿ.
Ñàìöû-ïåðâîãîäêè îòëè÷àþòñÿ îò ñàìöîâ ñòàðøèõ âîçðàñòíûõ ãðóïï áîëåå òóñêëîé îê-
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ðàñêîé: âñå òå ó÷àñòêè îïåðåíèÿ, êîòîðûå ó âçðîñëûõ ñàìöîâ îêðàøåíû â ÷åðíûé öâåò,
ó íèõ ñåðîâàòî-áóðûå. Ñàìöû-ïåðâîãîäêè îòëè÷àþòñÿ òàêæå áîëåå ìåëêèìè ðàçìåðàìè
(â ÷àñòíîñòè, óêîðî÷åííûì êðûëîì) è óäëèíåííûì íî îòíîøåíèþ ê êðîþùèì ïåðâûì
ìàõîâûì (òàáë. 1).

Ðèñ. 2. Ðàçìåùåíèå ãíåçäÿùèõñÿ ñàìöîâ ðàçíûõ ôåíîòèïîâ ïî ñêëîíàì ãîðû Áåþê-Äàø â 1989 ã.:
à – «pleschanka», á – «hispanica stapazina», â – «hispanica aurita», ã – «gaddi», ä – «transfuga», e –
«÷åðíîãîðëàÿ gaddi». Áåç áóêâåííûõ îáîçíà÷åíèé äàíû âàðèàíòû, ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó óêà-
çàííûìè (ñì. òåêñò).

Òàáëèöà 1. Íåêîòîðûå ìîðôîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè êàìåíîê â ãèáðèäíîé
ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà

Ïðèçíàê, ìì Ôåíîòèïè÷åñêèé 
êëàññ 

Ñàìöû ñòàðøå  
1 ãîäà 

Ñàìöû-
ïåðâîãîäêè 

Ñàìêè âñåõ âîç-
ðàñòîâ 

Äëèíà êðûëà «pleshanka» 89.5±0.5 (27)* 87.0±0.6 (10) 86.0±0.4 (29) 
 «hispanica» 90.5±0.6 (8) 87.8±1.1 (6) 85.3±0.6 (17) 
 ãèáðèäû 89.6±0.4 (43) 87.5±0.5 (21) 85.9±0.3 (32) 
 â ñðåäíåì 89.7±0.2 (78) 87.5±0.3 (37) 85.9±0.3 (78) 
Ïåðâîå ìàõîâîå «pleshanka» +0.4±0.4 (27)** +1.7±0.4 (10) +1.3±0.3 (29) 
 «hispanica» –0.3±0.2 (8) +1.2±1.2 (6) +1.5±0.4 (17) 
 ãèáðèäû 0.0±0.2 (43) +1.6±0.4 (21) +0.8±0.3 (32) 
 â ñðåäíåì +0.1±0.2 (78) +1.6±0.3 (37) +1.3±0.2 (78) 
Äëèíà êëþâà «pleshanka» 12.7±0.2 (27) 12.9±0.2 (10) 13.0±0.3 (29) 
 «hispanica» 12.8±0.3 (8) 12.9±0.1 (6) 12.9±0.2 (17) 
 ãèáðèäû 12.9±0.1 (43) 12.8±0.1 (21) 12.8±0.2 (32) 
 â ñðåäíåì 12.8±0.1 (78) 12.9±0.1 (37) 12.9±0.1 (78) 
Äëèíà öåâêè «pleshanka» 25.9±0.2 (27) 26.1±0.4 (10) 25.6±0.2 (29) 
 «hispanica» 25.9±0.2 (8) 25.9±0.3 (6) 25.6±0.2 (17) 
 ãèáðèäû 26.0±0.1 (43) 25.9±0.1 (21) 25.4±0.2 (32) 
 â ñðåäíåì 26.0±0.1 (78) 36.0±0.1 (37) 25.5±0.1 (78) 
 * Â ñêîáêàõ – çäåñü è â äðóãèõ òàáëèöàõ – îáúåì âûáîðêè.

** Çíàê «+» îçíà÷àåò, ÷òî ïåðâîå ìàõîâîå äëèííåå êðîþùèõ êðûëà, çíàê «–», ÷òî îíî êîðî÷å èõ.
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Êàê ñðåäè âçðîñëûõ ñàìöîâ, òàê è ó ñàìîê âûáîðêè ïî ðàçíûì ôåíîòèïàì íå îòëè-
÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî ñòàíäàðòíûì ìåòðè÷åñêèì ïðèçíàêàì – òàêèì, êàê äëèíû êðû-
ëà, öåâêè è êëþâà, à òàêæå ïî äëèíå âûñòóïàþùåãî çà êðîþùèå êðûëà êîíöà ïåðâîãî
ìàõîâîãî (òàáë. 1).

Äåòàëüíûé àíàëèç èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè îêðàñêè íåîáõîäèì äëÿ ïîíèìà-
íèÿ ñòåïåíè ïåðåìåøèâàíèÿ ãåíîôîíäîâ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, êîòîðàÿ, î÷åâèäíî, òåì
âûøå, ÷åì âûøå ñîîòíîøåíèå «ãèáðèäû» : «÷èñòûå ôåíîòèïû». Òàêóþ îöåíêó ëåã÷å
ïðîâåñòè â îòíîøåíèè ñàìöîâ, îêðàñêà êîòîðûõ ðåçêî ðàçëè÷íà ó ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ
(ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ó ñàìîê âûðàæåíû íå ñòîëü ÷åòêî – ñì. íèæå).

Ðàçíîîáðàçèå ôåíîòèïîâ ñàìöîâ â èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè óäîáíî ïðåäñòàâèòü êàê
ðåçóëüòàò êîìáèíèðîâàíèÿ ÷åòûðåõ «ïðèçíàêîâ» (îêðàñêà ãîðëà, çîáà, øåè, ñïèíû), êàæ-
äûé èç êîòîðûõ ìîæåò ïðèíèìàòü äâà àëüòåðíàòèâíûõ ñîñòîÿíèÿ (÷åðíàÿ ëèáî áåëàÿ
îêðàñêà). Òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíû 16 êîìáèíàöèé, èç êîòîðûõ â Ãîáóñòàíå âñòðå÷åíû
âîñåìü (ðèñ. 3). Ïðè òàêîì ïîäõîäå èçìåí÷èâîñòü ðàññìàòðèâàåòñÿ â êà÷åñòâå äèñêðåò-
íîé, à ñîîòíîøåíèå ôåíîòèïîâ «pleshanka» : «ãèáðèäû» : «hispanica» îöåíèâàåòñÿ êàê
31 : 55 : 14. Åñëè âñå îñîáè, îòíåñåííûå ê ðîäèòåëüñêèì âèäàì íà îñíîâàíèè èõ îêðàñ-
êè, äåéñòâèòåëüíî ÿâëÿþòñÿ ãåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûìè, òî èõ ñóììàðíàÿ äîëÿ â ïîïóëÿ-
öèè äîñòàòî÷íî âûñîêà (45%). Èíûìè ñëîâàìè, ñòåïåíü ïåðåìåøèâàíèÿ ãåíîôîíäîâ
ìîæíî îöåíèòü êàê äîñòàòî÷íî âûñîêóþ, íî âñå æå íå ñîãëàñóþùóþñÿ ñ ïðåäïîëîæåíè-
åì î ïîëíîì ëîêàëüíîì ñëèÿíèè âèäîâ.

Ðèñ. 3. Íåêîòîðûå âàðèàíòû îêðàñêè ñàìöîâ â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà: à – «hispaniñà
aurita», á – «hispanica stapazina», â – «pleschanka», ã – «÷åðíîãîðëàÿ gaddi», ä – gaddi, e – «áåëî-
ñïèííàÿ ïëåøàíêà», æ– «transfuga», ç – «÷åðíîãîðëàÿ libyca». Áåç áóêâåííûõ îáîçíà÷åíèé äàíû
âàðèàíòû, ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó óêàçàííûìè (ñì. òåêñò).
Ðàçìåðû êðóæêîâ ñîîòâåòñòâóþò êîëè÷åñòâåííûì îöåíêàì ïðèñóòñòâèÿ ôåíîòèïîâ â ïîïóëÿöèè.
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Ðèñ. 4. Áàëëüíàÿ îöåíêà ñòåïåíè ïî÷åðíåíèÿ ëáà ó ñàìöîâ èñïàíñêîé êàìåíêè è ïëåøàíêè.

Îäíàêî â äåéñòâèòåëüíîñòè, âîïðåêè ðàññìîòðåííîé ñõåìå äèñêðåòíîé èçìåí-
÷èâîñòè, îïðåäåëåííûå ó÷àñòêè îïåðåíèÿ (èìåííî, áîêà øåè è ñïèíà) ìîãóò èìåòü íå
òîëüêî àëüòåðíàòèâíûå âàðèàíòû îêðàñêè – ÷åðíóþ ëèáî áåëóþ, íî è ïðîìåæóòî÷íóþ,
«ïåñòðóþ» îêðàñêó, îáÿçàííóþ äâóöâåòíîñòè áîëüøåãî èëè ìåíüøåãî ÷èñëà ïåðüåâ. Çà
ñ÷åò ýòîãî â ïîïóëÿöèè îêàçûâàþòñÿ äîñòàòî÷íî îáû÷íûìè ôåíîòèïû, ïðîìåæóòî÷íûå
ìåæäó âûäåëÿåìûìè ïðè äèñêðåòíîé êëàññèôèêàöèè (ðèñ. 3). Íàáëþäàåìàÿ êîíòèíó-
àëüíîñòü âàðèàíòîâ îêðàñêè ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ÷àñòü ñàìöîâ, îïðåäåëÿåìûõ ïî äèñ-
êðåòíîé ñèñòåìå êàê ïëåøàíêè ëèáî êàê èñïàíñêèå êàìåíêè, â äåòàëÿõ îêðàñêè óêëîíÿ-
þòñÿ îò èäåàëüíîãî «âèäîâîãî òèïà» â ñòîðîíó êëàññà «ãèáðèäíûõ îñîáåé».

Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî çàñòàâèëî íàñ ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èñòèííàÿ ñòåïåíü ïåðå-
ìåøèâàíèÿ ãåíîôîíäîâ ãîðàçäî âûøå ïåðâîíà÷àëüíî ïðèíÿòîé, è ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå
÷àñòü ñàìöîâ, êîòîðûõ ìîæíî áûëî áû îòíåñòè ê ðîäèòåëüñêèì âèäàì, â äåéñòâèòåëü-
íîñòè èìåþò ãèáðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå. Â ïîëüçó ýòîãî äîïóùåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò
òàêæå òîò ôàêò, ÷òî «ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûå» ñàìöû â èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè íåðåäêî
èìåþò ïåñíþ äðóãîãî âèäà èëè æå òàêóþ, â êîòîðîé îáúåäèíåíû ïðèçíàêè îáîèõ ãèáðè-
äèçèðóþùèõ âèäîâ (Ãðàáîâñêèé, Ïàíîâ, â ïå÷àòè).

Äëÿ ïðîâåðêè âûñêàçàííîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ìû ïîïûòàëèñü îöåíèòü ñõîäñòâî ñàì-
öîâ-«ïëåøàíîê» è ñàìöîâ-«èñïàíñêèõ êàìåíîê» èç ãîáóñòàíñêîé ïîïóëÿöèè ñ âûáîð-
êàìè ñàìöîâ èç àëëîïàòðè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé äàííûõ âèäîâ (ìóçåéíûå êîëëåêöèè). Ñðàâ-
íåíèå ïðîâîäèëè ïî äâóì ïðèçíàêàì, ïî êîòîðûì âûáîðêè èç àëëîïàòðè÷åñêèõ ïîïóëÿ-
öèé ïëåøàíêè è èñïàíñêîé êàìåíêè äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè. Ýòî äëèíà
1-ãî ìàõîâîãî îòíîñèòåëüíî êðîþùèõ êðûëà ó ñàìöîâ ñòàðøå 1 ãîäà è ñòåïåíü ðàçâèòèÿ
÷åðíîãî öâåòà â îïåðåíèè ëáà (ðèñ. 4). Ïî ïåðâîìó èç íàçâàííûõ ïðèçíàêîâ ó ïëåøàíêè
íàìè îáíàðóæåíà ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü, ïîýòîìó äëÿ àíàëèçà áûëè îòîáðàíû
ýêçåìïëÿðû, äîáûòûå â Ïîâîëæüå è ñåâåðíîì Ïðèêàñïèè (Âîëãîãðàäñêàÿ, Îðåíáóðãñ-
êàÿ, Óðàëüñêàÿ è Ãóðüåâñêàÿ îáëàñòè) – òî åñòü ðåãèîíå, ðàñïîëîæåííîì ìàêñèìàëüíî
áëèçêî ê èññëåäóåìîé íàìè ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè, íî óäàëåííîì îò íåå íàñòîëüêî, ÷òî-
áû ìîæíî áûëî ïðåíåáðå÷ü âëèÿíèåì íà ÷èñòûå ïîïóëÿöèè èíòðîãðåññèè ãåíîâ èç
ãèáðèäíûõ çîí (ðèñ. 1). Ó èñïàíñêîé êàìåíêè ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïî äëèíå
1-ãî ìàõîâîãî íå îáíàðóæåíî (âîçìîæíî, èç-çà îãðàíè÷åííîãî îáúåìà âûáîðîê); íå íàé-
äåíî òàêæå ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïî ñòåïåíè ïî÷åðíåíèÿ ëáà íè ó îäíîãî èç
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. Ýòî â ñîîòâåòñòâóþùèõ ñëó÷àÿõ ïîçâîëèëî îáúåäèíèòü â àíàëèçè-
ðóåìûõ âûáîðêàõ ýêçåìïëÿðû èç âñåãî àðåàëà òîãî è äðóãîãî âèäà.

Êàê âèäíî èç òàáë. 2, ïî ïåðâîìó èç íàçâàííûõ ïðèçíàêîâ ôåíîòèïû «ïëåøàíêà» è
«èñïàíñêàÿ êàìåíêà» èç ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà íå îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà è
çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó âûáîðêàìè èç ÷èñòûõ ïîïóëÿöèé íàçâàí-
íûõ âèäîâ, ×òî êàñàåòñÿ âòîðîãî ïðèçíàêà, òî ïî íåìó âûøåíàçâàííûå ôåíîòèïû íå
îòëè÷àþòñÿ îò âûáîðêè èç ÷èñòûõ ïîïóëÿöèé ïëåøàíêè,

Òàêèì îáðàçîì, ìû ïðèõîäèì ê âûâîäó î âåñüìà èíòåíñèâíîì ïåðåìåøèâàíèè ãå-
íîôîíäîâ ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ â Ãîáóñòàíå. Â ýòîé ñèòóàöèè îäíîçíà÷íîå ïîäðàçäåëå-
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íèå îñîáåé íà ãèáðèäíûõ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ïðèíàäëåæàùèõ ê äâóì ðîäèòåëüñêèì
âèäàì – ñ äðóãîé, áûëî áû íåïðàâîìåðíûì. Ïîýòîìó â äàëüíåéøåì ñîïîñòàâëÿåìûå
íàìè òðè êàòåãîðèè îñîáåé («ïëåøàíêè», «èñïàíñêèå êàìåíêè» è «ãèáðèäû») áóäóò ðàñ-
ñìàòðèâàòüñÿ èñêëþ÷èòåëüíî êàê ôåíîòèïè÷åñêèå êëàññû. Ïðè ýòîì ìû íå èñêëþ÷àåì
âîçìîæíîñòè, ÷òî âñå èëè ïî÷òè âñå îñîáè ðîäèòåëüñêèõ ôåíîòèïîâ èìåþò ãèáðèäíîå
ïðîèñõîæäåíèå. ×òîáû ïîä÷åðêíóòü ýòî îáñòîÿòåëüñòâî, âèäîâûå íàçâàíèÿ îñîáåé èç
ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà èñïîëüçóþòñÿ â êàâû÷êàõ.

Ñàìêè èíòåðåñóþùèõ íàñ âèäîâ ãîðàçäî õóæå ïîääàþòñÿ îïðåäåëåíèþ, ÷åì ñàìöû.
Ñîãëàñíî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, ñàìêè ïëåøàíêè îòëè÷àþòñÿ îò ñàìîê èñïàíñêîé êà-
ìåíêè áîëåå òåìíîé è õîëîäíîé ïî òîíó îêðàñêîé âåðõà òåëà (Ash, Rooke, 1956; Clement,
Harris, 1987), áóðûìè, à íå ðûæèìè áîêàìè ãðóäè (Ëîñêîò, 1983), õîðîøî âûðàæåííûìè
òåìíûìè ñòåðæíÿìè ïåðüåâ, ôîðìèðóþùèõ ïåñòðèíû ãðóäè (Ash, Rooke, 1956; Sluys,
Berg, 1982; Ëîñêîò, 1983, 1986; Ïàíîâ, 1989: 122-124).

Íàì óäàëîñü áîëåå ïîëíî îïèñàòü îòëè÷èÿ â îêðàñêå ñàìîê ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ è
ïðåäëîæèòü ãèïîòåòè÷åñêèå âàðèàíòû îêðàñêè ãèáðèäîâ. Â êà÷åñòâå äèàãíîñòè÷åñêèõ
âûäåëÿëèñü òðè ïðèçíàêà: íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå òåìíûõ ñòåðæíåé ïåðüåâ íà ãðóäè,
îêðàñêà áîêîâ ãðóäè è øèðèíà òåìíîãî îïåðåíèÿ ãîðëà îòíîñèòåëüíî êðîþùèõ óõà (ðèñ.
5). Îñîáè, ó êîòîðûõ ñî÷åòàëèñü ïðèçíàêè îêðàñêè èñïàíñêîé êàìåíêè è ïëåøàíêè,
ñ÷èòàëèñü ãèáðèäíûìè.

Âûäåëåííûå ïðèçíàêè îêðàñêè ñàìîê ïîäâåðæåíû çíà÷èòåëüíîé èíäèâèäóàëüíîé
èçìåí÷èâîñòè, ÷òî ñèëüíî çàòðóäíÿåò äèàãíîñòèðîâàíèå. Ó íåêîòîðûõ ñàìîê ïëåøàíêè
ïðàêòè÷åñêè êàæäîå ïåðî íà ãðóäè èìååò òåìíûå ñòåðæíè, íî íåðåäêî âñòðå÷àþòñÿ îñî-
áè, èìåþùèå íà ãðóäè òîëüêî îäèíî÷íûå ïåñòðèíû. ×èñëî ïåñòðèí ó îäíîé è òîé æå
îñîáè ìîæåò ìåíÿòüñÿ â ðàçíûå ãîäû. Îêðàñêà áîêîâ ãðóäè èçìåí÷èâà ïî öâåòó è ïî
èíòåíñèâíîñòè ó îáîèõ âèäîâ, íî ó ïëåøàíêè îíà âñåãäà èìååò áîëåå õîëîäíûå áóðîâà-

Òàáëèöà 2. Ñðàâíåíèå ïî äâóì ïðèçíàêàì ïîïóëÿöèé Oenanthe pleshanka è O.
hispanica èç ÷èñòûõ (àëëîïàòðè÷åñêèõ) ïîïóëÿöèé ñ ôåíîòèïè÷åñêèìè êëàññàìè

«hispanica» è pleshanka èç ãèáðèäíîé  ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà*

* Îáîçíà÷åíèÿ êàê â òàáë. 1.

Çíà÷åíèå ïðèçíàêîâ 
ðàññòîÿíèå ìåæäó êîíöàìè êðîþùèõ êðûëà è 
êîíöîì 1-ãî ìàõîâîãî, ìì 

ñòåïåíü ïî÷åðíåíèÿ 
ëáà, áàëëû 

Àíàëèçèðóåìûå 
âûáîðêè 

n min max X±SX n X±SX 
1. O. hispanica 41 –3.0 +4.5 +1.5±0.3 18 1.0±0.3 
2. O. pleshanka 13 –2.5 +0.5 –0.8±0.2 40 2.4±0.2 
3. «hispanica» 6 –1.0 +1.0 –0.2±0.3 8 2.4±0.5 
4. «pleshanka» 26 –3.0 +3.5 +0.3±0.3 20 2.1±0.3 

 
Êðèòåðèè ðàçëè÷èÿ: t-êðèòåðèé F-êðèòåðèé 

Ïðèçíàê Ñðàâíèâàå-
ìûå âû- 
áîðêè 

t f Äîñòîâåðíîñòü 
ðàçëè÷èé 

F Äîñòîâåðíîñòü 
ðàçëè÷èé 

1 è 2 6.18 39 p<0.001 3.62 p<0.01 
1 è 3 4.17 30 p<0.001 5.26 p<0.05 
2 è 4 2.66 28 p<0.01 2.76 p<0.05 

Äëèíà 1-ãî 
ìàõîâîãî 

3 è 4 1.11 21 p>0.05 5.02 p<0.05 
1 è 2 4.49 54 p<0.001   
1 è 3 2.71 23 p<0.05   

Ñòåïåíü 
ïî÷åðíåíèÿ ëáà 

2 è 4 0.93 54 p>0.05   
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Ðèñ. 5. Äèàãíîñòè÷åñêèå ïðèçíàêè îê-
ðàñêè ñàìîê èñïàíñêîé êàìåíêè (ââåð-
õó) è ïëåøàíêè (âíèçó): à – ÷åðíîâà-
òûé öâåò, á – áóðûé, â – ðûæèé.

òûå òîíà. Îêðàñêà ñðåäíåé ÷àñòè ãðóäè íå ìîæåò ÿâëÿòüñÿ äèàãíîñòè÷åñêèì ïðèçíàêîì,
ïîñêîëüêó îíà âàðüèðóåò îò ïî÷òè áåëîé äî èíòåíñèâíî ðûæåé ó îáîèõ âèäîâ, õîòÿ
áûâàåò áóðîé (ðàçíîé èíòåíñèâíîñòè) ó ñàìîê ïëåøàíêè. Öâåò ãîðëà èçìåíÿåòñÿ ó ñà-
ìîê îáîèõ âèäîâ îò áåëîãî äî ãóñòî-÷åðíîãî. Èç ãîäà â ãîä ó îäíîé è òîé æå ñàìêè ãîðëî
ìîæåò áûòü áîëåå èëè ìåíåå òåìíûì â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè èçíîøåííîñòè ïåðüåâ,
íî øèðèíà òåìíîé çîíû îïåðåíèÿ îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé. Èíîãäà âñòðå÷àþòñÿ ïòèöû ñ
÷èñòî áåëûì ãîðëîì ëèáî òàêèå, ãîðëî êîòîðûõ íå îòëè÷àåòñÿ ïî öâåòó è òîíó îò îêðàñ-
êè ñìåæíûõ ó÷àñòêîâ îïåðåíèÿ. Òàêèå îñîáè èäåíòèôèöèðîâàëèñü òîëüêî ïî äâóì ïðè-
çíàêàì: îáùåìó òîíó îêðàñêè ãðóäè è åå èñïåùðåííîñòè.

Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðåäëîæåííûìè êðèòåðèÿìè ñîîòíîøåíèå ñàìîê, îáëàäàþùèõ ôå-
íîòèïàìè «ïëåøàíêà», «èñïàíñêàÿ êàìåíêà» è «ãèáðèäû», ñòàòèñòè÷åñêè íå îòëè÷àåòñÿ
îò ñîîòíîøåíèÿ òåõ æå ôåíîòèïè÷åñêèõ ãðóïï ó ñàìöîâ ÷2 = 4.27; p > 0.05), ÷òî ïîçâîëÿåò
ïðèçíàòü ïðåäëîæåííûé êðèòåðèé èäåíòèôèêàöèè ñàìîê óäîâëåòâîðèòåëüíûì.

Ñîîòíîøåíèå «èñïàíñêàÿ êàìåíêà» : «ïëåøàíêà» : «ãèáðèäû» â ðàçíûå îòíîñèòåëüíî
ñòàáèëüíî äëÿ îáîèõ ïîëîâ (ðèñ. 6): äèñïåðñèîííûé àíàëèç íå ïîêàçûâàåò äîñòîâåðíûõ
ðàçëè÷èé ïî ãîäàì. ×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ðàçëè÷íûõ âàðèàíòîâ â îêðàñêè ñàìöîâ ñðàâ-
íèìà ñ àíàëîãè÷íûìè äàííûìè èç äðóãèõ ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé â çàïàäíîì è þæíîì
Ïðèêàñïèè (äëÿ ñðàâíåíèÿ ñì. Ïàíîâ, 1989).

Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ðàçìíîæàþùèõñÿ ïàð. Óæå èç òîãî, ÷òî áûëî ñêàçàíî âûøå,
òðóäíî îæèäàòü ñòðîãîé èçáèðàòåëüíîñòè â îòíîøåíèè îáëèêà ïîëîâîãî ïàðòíåðà ïðè
ôîðìèðîâàíèè ïàð. Âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ â ïîïóëÿöèè îñîáåé, îáëàäàþùèõ ïðîìå-
æóòî÷íûìè îêðàñî÷íûìè è ïîâåäåí÷åñêèìè (Ãðàáîâñêèé, Ïàíîâ, 1992) ïðèçíàêàìè è
èìåþùèõ, ïî âñåé âèäèìîñòè, ãèáðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå, ïðåäîïðåäåëÿåò èõ øèðîêîå
ó÷àñòèå â ïðîöåññàõ ðåïðîäóêöèè è, êàê ñëåäñòâèå, äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå â ïîïóëÿ-
öèè äîëè ãèáðèäîâ ðàçíûõ ïîêîëåíèé. Âñå ýòî äîëæíî ñèëüíî çàòðóäíÿòü âîçìîæíîñòü
ïðèîáðåòåíèÿ ãåíåòè÷åñêè ÷èñòûì îñîáÿì (åñëè òàêèå èìåþòñÿ) òàêîãî æå ÷èñòîêðîâ-
íîãî êîíñïåöèôè÷íîãî ïàðòíåðà.

Äåéñòâèòåëüíî, ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ïîëó÷åííûõ äàííûõ íå îáíàðóæèâàåò â èçó-
÷åííîé ïîïóëÿöèè äàæå òåíäåíöèè ê àññîðòàòèâíîìó ñêðåùèâàíèþ. Êàê âèäíî èç òàáë. 3,
íàáëþäàåìîå ðàñïðåäåëåíèå 84 ãîìîãàìíûõ è ãåòåðîãàìíûõ ïàð ðàçíîãî òèïà íåäîñòî-
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Ðèñ. 6. Ñîîòíîøåíèå äîëåé ôåíîòèïè÷åñêèõ êëàññîâ ñðåäè ñàìöîâ (À) è ñàìîê (Á) â ðàçíûå ãîäû
è çà âñå ãîäû â öåëîì (êðàéíèå ãèñòîãðàììû ñïðàâà): à – «hispanica», á – «pleschanka», â – «ãèá-
ðèäû». Öèôðû – îáùåå êîëè÷åñòâî íàáëþäàâøèõñÿ îñîáåé. Äàííûå ïî ñàìêàì çà 1985 è 1988 ãã.
ôðàãìåíòàðíû è ïîýòîìó íå ïðèâåäåíû. Ïî îñÿì îðäèíàò – äîëÿ ôåíîòèïè÷åñêèõ êëàññîâ (%).

âåðíî îòëè÷àåòñÿ îò òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîãî ðàñïðåäåëåíèÿ, îñíîâàííîãî íà äîïóùå-
íèè î ñëó÷àéíîì ïî îòíîøåíèþ ê ôåíîòèïó âûáîðå áðà÷íîãî ïàðòíåðà (÷2 =3.1; p > 0.05).

Ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè òàêæå òå íåìíîãèå ñëó÷àè, êîãäà óäàëîñü íàáëþäàòü ïîñëå-
äîâàòåëüíîå (â ðàçíûå ãîäû) ãíåçäîâàíèå îäíèõ è òåõ æå ñàìîê â ïàðàõ ñ ðàçíûìè ñàì-
öàìè. Âñåãî çà 5 ëåò íàáëþäåíèé ìû ðàñïîëàãàåì äàííûìè ïî ãíåçäîâàíèþ â äâà ðàç-
íûõ ñåçîíà 18 ñàìîê. Èç íèõ øåñòü ïðè ïîâòîðíîé èõ ðåãèñòðàöèè (â ñëåäóþùåì ñåçî-
íå) ðàçìíîæàëèñü â ïàðå ñî ñâîèì ïðåæíèì ñàìöîì. Îñòàëüíûå 12 ñìåíèëè ïàðòíåðîâ,
ïðè÷åì â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íîâûé ïàðòíåð èìåë ôåíîòèï, îòëè÷íûé îò ôåíîòèïà
ïðåäûäóùåãî ñàìöà äàííîé ñàìêè. Ýòè ñâåäåíèÿ îáîáùåíû â òàáë. 4. Ñòàòèñòè÷åñêèé
àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî õàðàêòåð ñìåíû ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ ñàìêàìè îïðåäåëÿåòñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî âåðîÿòíîñòüþ âñòðå÷è ñàìöà òîãî èëè èíîãî ôåíîòèïà. Òàêèì îáðàçîì,
è â ñëó÷àå ñìåíû ïàðòíåðîâ ñàìêîé íå ïðîñëåæèâàåòñÿ òåíäåíöèè ê àêòèâíîìó âûáîðó
ïîëîâîãî ïàðòíåðà ñ êàêèì-ëèáî îïðåäåëåííûì ôåíîòèïîì.

Ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ïàð ðàçíîãî ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà. Ìû îöåíèâàëè ðåï-
ðîäóêòèâíûé óñïåõ ïàðû ïî êîëè÷åñòâó â åå ãíåçäå ïòåíöîâ (ñòàðøå 3-äíåâíîãî âîçðà-
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Òàáëèöà 3. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ ïàð â ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà*

* Â ñêîáêàõ – òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìûå ÷àñòîòû ÷2 =3,07; f = 8; p >0,05 – ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû.

Òàáëèöà 4. Ñëó÷àè ñìåíû ïîëîâîãî ïàðòíåðà ñàìêàìè

* Íóìåðàöèÿ ñîîòâåòñòâóåò íóìåðàöèè ôåíîòèïà 1-ãî ñàìöà. **F – âåðîÿòíîñòü âñòðå÷è ñàìöà
äàííîãî ôåíîòèïà  (ïî ñóììàðíûì äàííûì çà âåñü ïåðèîä ðàáîòû; n = 250). Ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ýìïèðè÷åñêèìè è òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìûìè ÷àñòîòàìè ôåíîòèïîâ âòîðûõ ñàìöîâ ïðè äîïóùå-
íèè îá èõ ñëó÷àéíîì âûáîðå èç ïîïóëÿöèè íåäîñòîâåðíû (p >0,05). Ïðî÷åðê îáîçíà÷àåò, ÷òî
òàêèå âàðèàíòû ñêðåùèâàíèé íå íàáëþäàëèñü.

Òàáëèöà 5. Ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ïîïóëÿöèè â ðàçíûå ãîäû*

* ×èñëî ãíåçä ñ äàííûì êîëè÷åñòâîì ïòåíöîâ.

Ôåíîòèïû ñàìöîâ Ôåíîòèïû 
ñàìîê «pleshanka» «hispanika» «ãèáðèäû» Âñåãî ïàð 

«pleshanka» 12 (13) 6 (5) 15 (15) 33 
«hispanika» 9 (6) 0 (2) 6 (7) 15 
«ãèáðèäû» 12 (14) 7 (6) 17 (16) 36 
Âñåãî ïàð 33 13 38 84 
 

Ôåíîòèï 2-ãî ñàìöà* Ôåíîòèï 1-ãî ñàìöà 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 F** 

1. «pleshanka» 2 – – 1 – 1 – – – 0.312 
2. «hispanica stapazina» 1 – – 1 1 – – 1 – 0.112 
3. «hispanica aurita» 1 – – – – – – – – 0.032 
4. «áåëîñïèííàÿ ïëåøàíêà» – – – – – – – – – 0.164 
5. «transfuga» 1 – – 1 – – – – – 0.112 
6. «÷åðíîãîëîâàÿ gaddi» – 1 – – – – – – – 0.104 
7. «ïåñòðîñïèííûå ñàìöû» – – – – – – – – – 0.076 
8. «gaddi» – – – – – – – – – 0.060 
9. «÷åðíîãîðëàÿ libica» – – – – – – – – – 0.028 
 

Êîëè÷åñòâî ïòåíöîâ â ãíåçäå Ãîäû 
1 2 3 4 5 6 n X±SX 

1986–1988 – – 2 4 3 5 15 4.8±0.3 
1989 1 – 4 13 15 7 40 4.6±0.2 
1990 1 1 – 7 1 7 17 4.6±0.4 
Âñåãî 2 1 6 24 19 19 71 4.6±0.1 

ñòà). Äàííûå ïî ïîçäíèì êëàäêàì (âûëóïëåíèå ïòåíöîâ â êîòîðûõ ïðîèñõîäèëî ïîçæå
31 ìàÿ) íå ðàññìàòðèâàëèñü2 .

Ïîñêîëüêó ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ äëÿ ïîïóëÿöèè â öåëîì íå ðàçëè÷àåòñÿ â ðàç-
íûå ãîäû (òàáë. 5), ìû îáúåäèíèëè âñå ïîëó÷åííûå äàííûå â åäèíóþ âûáîðêó. Óñ-

2 Òàêèå êëàäêè ìîãóò áûòü ïîâòîðíûìè, à ïîâòîðíûå êëàäêè, êàê èçâåñòíî, ÷àñòî ñîäåðæàò ìåíüøåå ÷èñëî
ÿèö (è, ñîîòâåòñòâåííî, ïòåíöîâ). Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ïòåíöîâ â ãíåçäå ïî õîäó ñåçîíà ðàçìíîæåíèÿ
îïèñàíî â íàøåì ñëó÷àå ñëåäóþùèì óðàâíåíèåì ðåãðåññèè (ñîñòàâëåíî ïî äàííûì çà 1989 ã.): ó = –0.052x +
4.98, r = 0,41, ï = 44, p < 0.01, ãäå ó – êîëè÷åñòâî ïòåíöîâ â ãíåçäå, õ – ÷èñëî äíåé îò ïåðâîé äàòû âûëóïëå-
íèÿ â ïîñåëåíèè.
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ïåõ ðàçìíîæåíèÿ ó ïàð, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ ïòèö ñ ðàçíûìè ôåíîòèïàìè (òàáë. 6,
7), àíàëèçèðîâàëè â ñðàâíèòåëüíîì ïëàíå ñ ïðèìåíåíèåì äâóõôàêòîðíîãî äèñïåð-
ñèîííîãî àíàëèçà. Îêàçàëîñü, ÷òî íè ôåíîòèï ñàìöà, íè ôåíîòèï ñàìêè, íè âçàèìî-
äåéñòâèå ýòèõ ôàêòîðîâ íå îêàçûâàþò çíà÷èìîãî âëèÿíèÿ íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ
ïàðû (òàáë. 6).

Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê íåêîòîðîìó óìåíüøåíèþ
ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà ó ïòèö, ïîìåùåííûõ íàìè â ôåíîòèïè÷åñêèé êëàññ «ãèáðè-
äîâ», îñîáåííî, åñëè òàêèå ïòèöû ôîðìèðóþò ïàðû «ãèáðèä» õ «ãèáðèä» (òàáë. 7). Ñðåä-
íÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè â ãíåçäàõ ñàìîê ñ «ãèáðèäíûìè» ôåíîòèïàìè (ó÷àñòâóþùèìè âî
âñåõ òèïàõ ñêðåùèâàíèé) íåñêîëüêî ìåíüøå, ÷åì ó ñàìîê ñ ôåíîòèïàìè èñõîäíûõ ðî-
äèòåëüñêèõ ôîðì (òàáë. 8), íî ýòè ðàçëè÷èÿ íåäîñòîâåðíû (t = 1.48, f = 28, p > 0..05).
Çàìåòíà òàêæå òåíäåíöèÿ ê óâåëè÷åíèþ ñðåäíåãî ÷èñëà íåïîëíîöåííûõ è íåðàçâèâ-
øèõñÿ ÿèö â ãíåçäàõ «ãèáðèäíûõ» ñàìöîâ (òàáë. 8), íî è â ýòîì ñëó÷àå ðàçëè÷èÿ ñòàòè-
ñòè÷åñêè íåäîñòîâåðíû (t = 1.4, f =60, p>0.05).

Àíàëèç èìåþùèõñÿ äàííûõ ïîçâîëÿåò îòðèöàòåëüíî îòâåòèòü íà îáà âîïðîñà, ïî-
ñòàâëåííûå â ïðåàìáóëå. Ìû âèäèì, ÷òî, âî-ïåðâûõ, â èçó÷åííîé íàìè ñìåøàííîé ïî-
ïóëÿöèè äâóõ âèäîâ êàìåíîê ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò òåíäåíöèÿ ê àññîðòàòèâíîìó ñêðå-
ùèâàíèþ, òàê ÷òî ôîðìèðîâàíèå ïàð ìåæäó âûäåëÿåìûìè íàìè ôåíîòèïè÷åñêèìè ãðóï-
ïàìè – «ïëåøàíêà», «èñïàíñêàÿ êàìåíêà», «ãèáðèäû» – îñóùåñòâëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì îá-

Òàáëèöà 6. ×èñëî ïàð ðàçíîãî ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ñ äàííûì êîëè÷åñòâîì
ïòåíöîâ â ãíåçäå

Ïðèìå÷àíèå. Âëèÿíèå ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ïàðû íà óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ íåäîñòîâåðíî. (Äâóõ-
ôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç, p>0,05).

Òàáëèöà 7. Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ïòåíöîâ â ãíåçäàõ ïòèö ðàçíûõ ôåíîòèïîâ

* Äëÿ ÷åòûðåõ ãíåçä áûë èçâåñòåí òîëüêî ôåíîòèï ñàìöà, äàííûå ïî íèì áûëè âêëþ÷åíû â âû-
áîðêó ïðè ïîäñ÷åòå ýòîé ñòðîêè.

Ñîñòàâ ïàð Êîëè÷åñòâî ïòåíöîâ â ãíåçäå 
ñàìåö ñàìêà 1 2 3 4 5 6 

«pleshanka»  1 – 1 2 5 
«hispanica» – – 1 1 2 1 

«pleshanka» 

«ãèáðèä» – – 2 3 2 3 
«pleshanka» – – 1 2 1 2 
«hispanica» Íåò äàííûõ 

«hispanica» 

«ãèáðèä» – – – 1 1 2 
«pleshanka» – – 1 5 4 4 
«hispanica» – – – 1 1 – 

«ãèáðèä» 

«ãèáðèä» 2 – 3 8 4 2 
Âñåãî ïàð – 2 1 8 22 17 19 

Ñàìåö Ñàìêà 
«pleshanka» «hispanica» «ãèáðèäû» 

Â ñðåäíåì 

«pleshanka» 5.1±0.5 (9) 4.7±0.5 (6) 4.8±0.6 (14) 4.9±0.2 (29) 
«hispanica» 4.6±0.5 (5) Íåò äàííûõ 4.5±0.5 (2) 4.6±0.4 (7) 
«ãèáðèäû» 4.6±0.4 (10) 5.3±0.5 (4) 4.1±0.3 (17) 4.4±0.2 (31) 

Σ* 4.8±0.2 (26) 4.9±0.3 (10) 4.4±0.2 (35) 4.6±0.1 (71) 



27517. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ è óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ

Òàáëèöà 8. Âåëè÷èíà êëàäêè è êîëè÷åñòâî íåðàçâèâøèõñÿ ÿèö â ãíåçäàõ ðàçíûõ
ôåíîòèïîâ

* Äëÿ ÷åòûðåõ ãíåçä áûëè èçâåñòíû òîëüêî ôåíîòèïû ñàìöîâ.

ðàçîì. Âî-âòîðûõ, íè îäèí èç ìíîãî÷èñëåííûõ âàðèàíòîâ ñêðåùèâàíèé íå äàåò ñóùå-
ñòâåííîãî âûèãðûøà èëè ïîòåðü â ïëàíå ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà. Âïîëíå î÷åâèäíî,
÷òî ïðè òàêîì ïîëîæåíèè âåùåé ãèïîòåçà ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ èçîëèðóþùèõ ìåõàíèç-
ìîâ â çîíå âòîðè÷íîãî êîíòàêòà íå íàõîäèò äëÿ ñåáÿ ïîääåðæêè. Íàèáîëåå âåðîÿòíî,
÷òî ïîñëå óñòàíîâëåíèÿ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà èñïàíñêîé êàìåíêè è ïëåøàíêè â Ïðèêàñ-
ïèè, íàïðîòèâ, ïðîèñõîäèë ïðîöåññ óâåëè÷åíèÿ óðîâíÿ ãèáðèäèçàöèè ìåæäó íèìè. Íå
èñêëþ÷åíî, ÷òî ïðîöåññ ëîêàëüíîãî ñëèÿíèÿ ýòèõ âèäîâ, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ ðåçêî
ðàçíÿòñÿ íå òîëüêî ïî îïòè÷åñêèì (ðàçëè÷èÿ â îêðàñêå), íî è ïî àêóñòè÷åñêèì ñèãíàëàì
(Ãðàáîâñêèé, Ïàíîâ, 1992), ïðîãðåññèðóåò è â íàñòîÿùåå âðåìÿ.

Âîïðåêè òðàäèöèîííîé òî÷êå çðåíèÿ, ïðåäñêàçûâàþùåé âñåâîçìîæíûå íàðóøåíèÿ
íîðìû â ñëó÷àå øèðîêîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó ñóùåñòâåííî äèâåðãèðîâàâøèìè ôîð-
ìàìè ðàíãà ïîëóâèäîâ-âèäîâ, èçó÷åííàÿ íàìè ïîïóëÿöèÿ îòëè÷àåòñÿ âûñîêîé ÷èñëåí-
íîñòüþ è ïëîòíîñòüþ è âûãëÿäèò ïðîöâåòàþùåé. Ñðåäíèé ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ íà
ñòàäèè âûêàðìëèâàíèÿ ïòåíöîâ ñîñòàâëÿåò çäåñü 4.6±0.1 ïòåíöà íà ãíåçäî (ï = 71), â òî
âðåìÿ êàê, íàïðèìåð, â ÷èñòîé ïîïóëÿöèè Î. pleschanka â çàïàäíîì Çàáàéêàëüå ñðåäíåå
÷èñëî ïòåíöîâ íà ñòàäèè âûëóïëåíèÿ ðàâíî 4.8, à íà ñòàäèè âûëåòà èç ãíåçäà – 4.4 (n =
17) (Õåðòóåâ, 1990).

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ïðîãíîç íà ïîëíîå ïåðåìåøèâàíèå ãåíîôîíäîâ ðîäèòåëüñ-
êèõ âèäîâ â èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè ìîã áû îñóùåñòâèòüñÿ â îáîçðèìîå áóäóùåå âðåìÿ
ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè áû äàííàÿ ïîïóëÿöèÿ áûëà çàìêíóòîé. Â äåéñòâèòåëüíîñòè,
äåëî, ïî-âèäèìîìó, îáñòîèò èíà÷å. Åæåãîäíî ìû îáíàðóæèâàëè â ïîïóëÿöèè Ãîáóñòàíà
íîâûõ ïòèö, ñðåäè êîòîðûõ ïðèñóòñòâîâàëè íå òîëüêî îñîáè-ïåðâîãîäêè (ëåãêî âûäåëÿ-
åìûå ñðåäè ñàìöîâ), íî è íå ïîìå÷åííûå íàìè (è, òàêèì îáðàçîì, ñêîðåå âñåãî, ïðè-
øëûå) îñîáè ñòàðøå 1 ãîäà. Ñðåäè ñàìöîâ ñîîòíîøåíèå îñîáåé, óæå ãíåçäèâøèõñÿ çäåñü
ðàíåå, íåìå÷åíûõ ïòèö ñòàðøå 1 ãîäà è ïåðâîãîäêîâ ñîñòàâèëî â ñðåäíåì çà âåñü ïåðèîä
íàáëþäåíèé 57 : 15 : 28. Âìåñòå ñ òåì, èç ïîìå÷åííûõ íàìè â ãíåçäàõ 120 ïòåíöîâ íè
îäèí íå áûë íàéäåí íà ãíåçäîâàíèè â äàííîé ïîïóëÿöèè â ïîñëåäóþùèå ãîäû. Ýòî
çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èìååò ìåñòî ñóùåñòâåííûé îáìåí îñîáÿìè ìåæäó èçó-
÷åííîé íàìè ïîïóëÿöèåé è äðóãèìè ïîïóëÿöèÿìè, ñðåäè êîòîðûõ ìîãóò áûòü íå òîëüêî
ãèáðèäíûå, íî è áîëåå óäàëåííûå ïðîñòðàíñòâåííî ÷èñòûå ïîïóëÿöèè ðîäèòåëüñêèõ
âèäîâ.

Åñëè ïîñëåäíåå ïðåäïîëîæåíèå âåðíî, òî èçó÷åííàÿ ïîïóëÿöèÿ Ãîáóñòàíà äîëæíà
ðåãóëÿðíî ïîïîëíÿòüñÿ ãåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûìè îñîáÿìè îäíîãî èëè îáîèõ ðîäèòåëüñ-
êèõ âèäîâ, à â àëëîïàòðè÷åñêèå èõ ïîïóëÿöèè ðåàëüíà ýêñïàíñèÿ îñîáåé ãèáðèäíîãî

Ñðåäíèé ðàçìåð êëàäêè Ñðåäíåå ÷èñëî íåðàçâèâøèõñÿ 
ÿèö â ãíåçäå 

Ôåíîòèï 

ñàìöû* ñàìêè ñàìöû* ñàìêè 
«pleshanka» 5.2±0.3 (13) 5.4±0.2 (17) 0.31±0.11 (26) 0.34±0.13 (29) 
«hispanica» 5.6±0.4 (5) 5.5±0.5 (4) 0.20±0.13 (10) 0.40±0.13 (10) 

Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà 
«pleshanka»+ 
«hispanica» 

5.3±0.2 (18) 5.4±0.2 (21) 0.28±0.09 (36) 0.36±0.10 (39) 

«ãèáðèäû» 5.1±0.3 (20) 4.8±0.4 (13) 0.50±0.13 (36) 0.41±0.13 (29) 
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ïðîèñõîæäåíèÿ, ÷òî íåèçáåæíî äîëæíî âåñòè ê ðàñøèðåíèþ ãèáðèäíîé çîíû. Ê ñîæà-
ëåíèþ, î ñêîðîñòè è äèíàìèêå ýòèõ ïðîöåññîâ íàì â íàñòîÿùåå âðåìÿ íè÷åãî íå èçâåñ-
òíî.
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18. Êîëîíèàëüíîå ãíåçäîâàíèå ó ïòèö: îáùèé îáçîð1

Òåðìèí «êîëîíèÿ» èñïîëüçóåòñÿ â î÷åíü øèðîêîì ñìûñëå, â ïðèëîæåíèè ê ðåïðî-
äóêòèâíûì (à íåðåäêî – è ê íåðåïðîäóêòèâíûì) ãðóïïèðîâêàì ñàìîãî ðàçëè÷íîãî õà-
ðàêòåðà. Â îïðåäåëåíèÿõ êîëîíèàëüíîñòè, êîòîðûå íèêîãäà íå áûâàþò (è âåðîÿòíî íå
ìîãóò áûòü) äîñòàòî÷íî ñòðîãèìè, ïîä÷åðêèâàåòñÿ êîìïàêòíûé õàðàêòåð îáúåäèíåíèÿ
îñîáåé èëè ñåìåéíûõ ãðóïï. Íå ìåíåå, à ìîæåò áûòü, è áîëåå âàæíûì êðèòåðèåì êîëî-
íèàëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ ñóùåñòâîâàíèå ÷åòêèõ ïðîñòðàíñòâåííûõ õèàòóñîâ ìåæäó ñîñåä-
íèìè ãðóïïèðîâêàìè, ðàçìåùåííûìè â äîñòàòî÷íî ãîìîãåííîì ìåñòîîáèòàíèè. Ýòî çíà-
÷èò, ÷òî ó÷àñòêè ìåñòíîñòè, çàñåëåííûå ñ âûñîêîé ïëîòíîñòüþ, îáëàäàþò äëÿ ïðî÷èõ
êîíñïåöèôè÷åñêèõ îñîáåé íåñîìíåííî áîëüøåé ïðèâëåêàòåëüíîñòüþ, ÷åì òî÷íî òàêèå
æå ñîñåäíèå óãîäüÿ, êîòîðûå â ñèëó ÷èñòî ñëó÷àéíûõ ïðè÷èí íå ïðèâëåêëè ïåðâûõ ïî-
ñåëåíöåâ. Îòñþäà – ïðåîáëàäàíèå öåíòðîñòðåìèòåëüíûõ òåíäåíöèé íàä öåíòðîáåæíû-
ìè, òðóäíîñòü ýìèãðàöèè ðàäè îñíîâàíèÿ êîëîíèè â íåçàíÿòîì ìåñòå, èçáûòîê íåðàçì-
íîæàþùèõñÿ ïðåòåíäåíòîâ â îêðåñòíîñòÿõ óæå ñóùåñòâóþùèõ êîëîíèé è òðàäèöèîí-
íîñòü ðàçìåùåíèÿ ïîñëåäíèõ â ïðîñòðàíñòâå. Ðàçóìååòñÿ, ýòîò íàáîð ñóùíîñòíûõ õà-
ðàêòåðèñòèê êîëîíèàëüíîñòè â ïîëíîé ìåðå îòâå÷àåò ëèøü íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûì ñëó÷àÿì, îäíàêî îòäåëüíûå åãî ýëåìåíòû (â ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ) ìîãóò áûòü îáíà-
ðóæåíû ïðè ðàññìîòðåíèè ëþáîé ñèñòåìû «êîëîíèàëüíîñòè».

Âîçâðàùàÿñü ê êðèòåðèþ êîìïàêòíîñòè ïîñåëåíèÿ, ñëåäóåò îòìåòèòü âûñîêóþ âà-
ðèàáåëüíîñòü ïàðàìåòðà ïëîòíîñòè – êàê ó ðàçíûõ (äàæå òàêñîíîìè÷åñêè áëèçêèõ) âè-
äîâ, òàê è â ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà è îäíîé ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè. Ñóùåñòâîâàíèå «ïëîò-
íûõ» è «ðàçðåæåííûõ» êîëîíèé íå äàåò âîçìîæíîñòè äàæå ñàìûõ ïðèáëèçèòåëüíûõ
êîëè÷åñòâåííûõ îöåíîê êðèòåðèÿ «êîëîíèàëüíîñòè», ïðèãîäíîãî è ïðàêòè÷åñêè ïîëåç-
íîãî äëÿ ëþáîãî ñëó÷àÿ. Òàêèì îáðàçîì, îòíîñÿ äàííûé âèä èëè äàííóþ ïîïóëÿöèþ ê
÷èñëó «êîëîíèàëüíûõ», èññëåäîâàòåëü îáû÷íî ðóêîâîäñòâóåòñÿ ñêîðåå èíòóèöèåé ñ íåî-
ñîçíàííûì ïðèâëå÷åíèåì ñâîèõ ïðåäñòàâëåíèé î òåõ âèäàõ, êîòîðûå çàâåäîìî íå ÿâëÿ-
þòñÿ êîëîíèàëüíûìè.

Ðàññðåäîòî÷åíèå îñîáåé (ñåìåéíûõ ãðóïï) âíóòðè êîëîíèè ìîæåò ðåãóëèðîâàòüñÿ
èëè ìåõàíèçìàìè òåððèòîðèàëüíîñòè (ðàçðåæåííûå êîëîíèè), èëè íà îñíîâå ñîõðàíå-
íèÿ èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè (êîìïàêòíûå êîëîíèè), èëè ñ èñïîëüçîâàíèåì îáîèõ
ýòèõ ïðèíöèïîâ, ðàçäåëåíèå êîòîðûõ ïîä÷àñ äîñòàòî÷íî óñëîâíî.

Îñíîâíûå òèïû êîëîíèàëüíîñòè
Áåðÿ çà îñíîâó îñîáåííîñòè ýëåìåíòàðíûõ ÿ÷ååê, ñëàãàþùèõ êîëîíèàëüíîå ïîñå-

ëåíèå, ìîæíî âûäåëèòü ñëåäóþùèå ñòðóêòóðíûå òèïû êîëîíèé, êîòîðûå ó ïòèö ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ñåçîííûå ïðåðûâèñòî ïðååìñòâåííûå ãðóïïèðîâêè (Ïàíîâ, 1975):

À. Ñêîïëåíèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ ñàìîê: âîðîíüè äðîçäû ðîäà Cassidix, êàññèêè ðîäîâ
Cacicus, Gimnostinops, Zarhynus è äð. èç ñåìåéñòâà Icteridae. Îõðàíÿåìàÿ çîíà îãðàíè÷åíà
áëèæàéøèìè îêðåñòíîñòÿìè ãíåçäà è íå èñïîëüçóåòñÿ äëÿ ñáîðà ïèùè. Ïàðû íå îáðàçó-
þòñÿ, ñàìöû äåðæàòñÿ ïî ïåðèôåðèè êîëîíèè (Bent, 1958; Drury, 1962; Feekees, 1981).

Á. Ñêîïëåíèÿ ðàçìíîæàþùèõñÿ ìîíîãàìíûõ ïàð. Ñèòóàöèÿ, íàèáîëåå õàðàêòåðíàÿ
äëÿ ïòèö. Îõðàíÿåòñÿ òîëüêî ãíåçäî (íàïðèìåð, ïåñòðîíîñàÿ êðà÷êà Thalasseus
sandvicensis (Veen, 1977) èëè îáøèðíàÿ êîðìîâàÿ òåððèòîðèÿ âîêðóã ãíåçäà (íàïðèìåð,
þæíûé ïîìîðíèê Catharacta maccormicki) (Áåëîïîëüñêèé, 1975; Trillmich, 1978).

1 Â ñá. Êîëîíèàëüíîñòü ó ïòèö: ñòðóêòóðà, ôóíêöèè, ýâîëþöèÿ. Êóéáûøåâ. 1983. Ñ. 3-37.
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Â. Ñêîïëåíèÿ ïîëèãèíè÷åñêèõ ñåìåéíûõ ãðóïï («ãàðåìîâ»). Ìíîãèå âèäû èç ñå-
ìåéñòâà Icteridae è Ploceidae. Îáà òèïà ïðîñòðàíñòâåííûõ îòíîøåíèé, êàê â ñëó÷àå Á
(Bent, 1958; Crook, 1964).

Èíòåðåñíî òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî íåêîòîðûå èç âûäåëåííûõ çäåñü âàðèàíòîâ ïðè-
óðî÷åíû òîëüêî ê îïðåäåëåííûì òàêñîíîìè÷åñêèì ãðóïïàì. Ëèøü íåìíîãèì ñåìåé-
ñòâàì ñîîòâåòñòâóåò íåñêîëüêî âàðèàíòîâ êîëîíèàëüíîñòè ( íàïðèìåð, âàðèàíòû À, Á è
Â èçâåñòíû â ñåìåéñòâå àìåðèêàíñêèõ èâîëîã Icteridae). Ýòî íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî êî-
ëîíèàëüíîñòü ÷àñòî ÿâëÿåòñÿ íå ñòîëüêî ÷àñòíûì ïðèçíàêîì âèäà, ñêîëüêî îáùèì ñâîé-
ñòâîì îáøèðíîé òàêñîíîìè÷åñêîé ãðóïïû, âûñòóïàþùåé â êà÷åñòâå îñîáîé, â êàêîì-òî
ñìûñëå óíèêàëüíîé «æèçíåííîé ôîðìû».

Íåðàâíîìåðíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ «êîëîíèàëüíûõ» âèäîâ âíóòðè
êëàññà ïòèö

Ïî äàííûì Äæ. Êðóêà (Crook, 1965), êîëîíèàëüíûå âèäû èçâåñòíû â 27 èç 141 ñå-
ìåéñòâà ïòèö (îêîëî 19%), ïî íàøèì ïîäñ÷åòàì – â 47 èç 171 ñåìåéñòâà (îêîëî 28%).
Ðàñõîæäåíèÿ ñâÿçàíû, âåðîÿòíî, ñ íåîäíîçíà÷íîñòüþ îáúåìà ñåìåéñòâ â ðàçíûõ ñèñòå-
ìàõ è, â ìåíüøåé ñòåïåíè, ñ èçâåñòíîé óñëîâíîñòüþ îòíåñåíèÿ òîãî èëè èíîãî âèäà ê
êàòåãîðèè «êîëîíèàëüíûõ» èëè «íåêîëîíèàëüíûõ». Âàæíî äðóãîå: êîëîíèàëüíîå ãíåç-
äîâàíèå àáñîëþòíî íåñâîéñòâåííî ïðèìåðíî 3/4 ñåìåéñòâ è áîëåå ÷åì ïîëîâèíå (îêîëî
60%) îòðÿäîâ ïòèö.

Èç 47 ñåìåéñòâ, â êîòîðûõ èçâåñòíû êîëîíèàëüíûå âèäû, 28 (îêîëî 60%) îòíîñÿòñÿ
âñåãî ê 5 îòðÿäàì (15% îò îáùåãî èõ êîëè÷åñòâà â êëàññå ïòèö). Ýòî îòðÿäû ïèíãâèíîâ
è òðóáêîíîñûõ, íàõîäÿùèåñÿ â íåñîìíåííîì ðîäñòâå, à òàêæå âåñëîíîãèõ, àèñòîîáðàç-
íûõ è ðæàíêîîáðàçíûõ. Â ïåðâûõ ÷åòûðåõ îòðÿäàõ êîëîíèàëüíûå âèäû àáñîëþòíî äî-
ìèíèðóþò, ñîñòàâëÿÿ â êàæäîì èç íèõ îò 85 äî 100%. Òàê, èç 18 âèäîâ ïèíãâèíîâ ëèøü
äâóì (Megadyptes antipodes, Spheniscus humboldti) íå ñâîéñòâåííû êðóïíûå è ïëîòíûå
êîëîíèè, è ó îäíîãî (S. mendiculus) âîçìîæíî ãíåçäîâàíèå îäèíî÷íûìè ïàðàìè
(Stonehouse, 1975). Â îòðÿäå ðæàíêîîáðàçíûõ êîëîíèàëüíûå âèäû ïðåîáëàäàþò â ïîäî-
òðÿäå Laro-Limicolae (ñåì. Glareolidae, Dromadidae, Stercorariidae, Laridae, Alcidae) è
îòñóòñòâóþò èëè ðåäêè â ïîäîòðÿäàõ Jacanae è Limicolae (Þäèí, 1965).

Â îãðîìíîì îòðÿäå âîðîáüèíîîáðàçíûõ, âêëþ÷àþùåì â ñåáÿ îêîëî 57% âñåõ ðå-
öåíòíûõ âèäîâ ïòèö è îêîëî 42% ñåìåéñòâ, êîëîíèàëüíûå âèäû ïòèö íàéäåíû ëèøü â
11 ñåìåéñòâàõ (15%) èç 72. Â ýòîì îòðÿäå êîëîíèàëüíîñòü ñâîéñòâåííà íå áîëåå 6%
âèäîâ, èç êîòîðûõ áîëüøå ïîëîâèíû ïðèíàäëåæèò âñåãî ëèøü äâóì (âîçìîæíî ðîä-
ñòâåííûì äðóã äðóãó) ñåìåéñòâàì: òêà÷èêîâûì Ploceidae è àìåðèêàíñêèì èâîëãàì.

Ëýê Ä. (Lack, 1967) ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî êîëîíèàëüíîå ãíåçäîâàíèå ñâîéñòâåííî ïðå-
èìóùåñòâåííî ìîðñêèì ïòèöàì, ñðåäè êîòîðûõ ýòîò òèï îðãàíèçàöèè õàðàêòåðåí äëÿ 93%
âèäîâ, òîãäà êàê ó ïòèö â öåëîì – ëèøü äëÿ 13% âèäîâ. Àðãóìåíòàöèÿ àâòîðà íàïðàâëåíà
íà äîêàçàòåëüñòâî àäàïòèâíîé öåííîñòè êîëîíèàëüíîãî ãíåçäîâàíèÿ ó ìîðñêèõ ïòèö (ëî-
êàëüíîå èçîáèëèå ïèùè, áåçîïàñíîñòü îò õèùíèêîâ). Îäíàêî íå ìåíåå èíòåðåñåí âîïðîñ,
ïî÷åìó êîëîíèàëüíîñòü âñå æå äîñòàòî÷íî øèðîêî è ïðè ýòîì âåñüìà íåðàâíîìåðíî ðàñ-
ïðåäåëåíà ñðåäè íàçåìíûõ ïòèö ñ ñàìîé ðàçíîîáðàçíîé ýêîëîãèåé.

Îá ýêîëîãè÷åñêèõ êîððåëÿòàõ êîëîíèàëüíîñòè
Ñðåäè ïòèö êîëîíèàëüíîñòü èçâåñòíà ó âèäîâ ñàìîãî ðàçíîãî ýêîëîãè÷åñêîãî îáëè-

êà. Åñëè ãîâîðèòü î òèïàõ ïèòàíèÿ, òî äàæå â ïðåäåëàõ äîñòàòî÷íî êîìïàêòíîé òàêñîíî-
ìè÷åñêîé ãðóïïû íàáëþäàåòñÿ çàìåòíîå ðàçíîîáðàçèå ïî ýòîìó ïðèçíàêó. Òàê, â íàäñå-
ìåéñòâå Lari (Charadriformes, Laro-Limicolae) ïîìîðíèêè âñåÿäíû, ÷àéêè – èõòèîôàãè,
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íåðåäêî ñî ñêëîííîñòüþ ê âñåÿäíîñòè, ñðåäè êðà÷åê èçâåñòíû öåëûå ãðóïïû íàñåêîìî-
ÿäíûõ âèäîâ (áîëîòíûå êðà÷êè ðîäà Chlidonias). Ïîñëåäíèå, â îòëè÷èå îò ìíîãèõ äðó-
ãèõ ÷àéêîâûõ, – âèäû âíóòðåííèõ ïðåñíûõ âîäîåìîâ, ãíåçäÿùèåñÿ íà ïëàâó÷åé ðàñòè-
òåëüíîñòè, ïîäîáíî ïîãàíêàì Podicipediformes (êîòîðûì êîëîíèàëüíîñòü â ñòðîãîì ñìûñ-
ëå íå ñâîéñòâåííà).

Êîëîíèàëüíîñòü õàðàêòåðíà äëÿ ìíîãèõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ âèäîâ – íàïðèìåð ñðåäè
òêà÷èêîâûõ Ploceidae. Â ýòîé ãðóïïå êîëîíèàëüíûå âèäû îáû÷íû â îòêðûòûõ ëàíäøàô-
òàõ è ðåäêè â ëåñíûõ (Crook, 1964). Îäíàêî ñðåäè ñàâàííûõ âèäîâ íåìàëî è íåêîëîíè-
àëüíûõ. Çäåñü âîçìîæíû âñå òèïû êîëîíèàëüíîñòè – îò âåñüìà ðàçðåæåííûõ äî ÷ðåçâû-
÷àéíî ïëîòíûõ ïîñåëåíèé (Collias, Collias, 1964). Ìíîãèå êîëîíèàëüíûå òêà÷èêîâûå
íàñåêîìîÿäíû â ãíåçäîâîé ïåðèîä.

Ñðåäè àìåðèêàíñêèõ èâîëîã ÷àñòü êîëîíèàëüíûõ âèäîâ íàñåêîìîÿäíû, äðóãèå – ïðå-
èìóùåñòâåííî ôðóêòîÿäíû. Ïåðâûå íàñåëÿþò ñàâàííû è çàáîëî÷åííûå ëàíäøàôòû, âòî-
ðûå ïðèóðî÷åíû ê ëåñíûì ìåñòîîáèòàíèÿì (Orians, 1972). Îñîáóþ ãðóïïó êîëîíèàëü-
íûõ âèäîâ ñîñòàâëÿþò íîðíèêè. ×àñòü èç íèõ (ïîäîáíî ñòðèæàì Apodidae, íåêîòîðûì
ãîëóáÿì è ñêâîðöàì, òêà÷èêîâûì ðîäà Passer) ãíåçäÿòñÿ â åñòåñòâåííûõ íèøàõ, êîí-
öåíòðèðóÿñü â êîìïàêòíûå ïîñåëåíèÿ äàæå ïðè èçáûòêå óáåæèù. Äðóãèå ðîþò íîðû â
ìÿãêîì ãðóíòå. Ñþäà îòíîñÿòñÿ òðè âèäà ïèíãâèíîâ èç ðîäà Spheniscus è îäèí èç ðîäà
Eupyptula, ìíîãèå òðóáêîíîñûå, ÷èñòèêîâûå, ùóðêè è çèìîðîäêè èç ðàêøåîáðàçíûõ,
íåêîòîðûå ëàñòî÷êè. Êîëîíèàëüíîå ãíåçäîâàíèå èçðåäêà âñòðå÷àåòñÿ ó äÿòëîâ (íàïðè-
ìåð, ó Colaptes rupicula) (Van Tyne, Berger, 1976). Ëåãêî âèäåòü, ÷òî ñðåäè ïåðå÷èñëåí-
íûõ ãðóïï ïðåäñòàâëåíû âåñüìà ðàçëè÷íûå òðîôè÷åñêèå òèïû: õèùíèêè-ìèîôàãè, èõ-
òèîôàãè, ãåíåðàëèçîâàííûå è ñïåöèàëèçèðîâàííûå ýíòîìîôàãè è âèäû ñ ðàñòèòåëüíîé
è ñìåøàííîé äèåòîé. Íàðÿäó ñ äíåâíûìè ôîðìàìè êîëîíèàëüíî ãíåçäÿòñÿ è íåêîòîðûå
íî÷íûå è, ê òîìó æå, ôðóêòîÿäíûå âèäû (ãóàõàðî Steatornis caripensis èç êîçîäîåâ).

Ñîâåðøåííî óíèêàëüíàÿ ñèòóàöèÿ îïèñàíà äëÿ àìåðèêàíñêîé øåëêîâèñòîé ìóõî-
ëîâêè Phainopepla nitens (Ptilogonatidae, Passeres). Ýòîò âèä ãíåçäèòñÿ äâàæäû â ãîäó –
îäèí ðàç â ïîëóàðèäíîé ëåñíîé çîíå Êàëèôîðíèè, à çàòåì, ïîñëå îñåííåé ìèãðàöèè, –
þæíåå, â ïóñòûíå Êîëîðàäî. Â ëåñíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïàðû ôîðìèðóþò ðûõëûå ïîëó-
êîëîíèè, à â ïóñòûííîé ÷àñòè àðåàëà ãíåçäÿòñÿ ðàññðåäîòî÷åíî, óäåðæèâàÿ èçîëèðî-
âàííûå òåððèòîðèè (Walsberg, 1978).

Òðóäíî ðàññ÷èòûâàòü íà âîçìîæíîñòü âûÿâëåíèÿ ïðîñòûõ è îäíîçíà÷íûõ ýêîëîãè-
÷åñêèõ êîððåëÿòîâ êîëîíèàëüíîñòè ó ïòèö. Âåðîÿòíî, ýòî ïðîáëåìà áîëåå ñëîæíà, ÷åì
ìîæåò ïîêàçàòüñÿ íà ïåðâûé âçãëÿä.

Âåëè÷èíà è òîïîãðàôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîëîíèé
Äî ñèõ ïîð ìû èñïîëüçîâàëè òåðìèí «êîëîíèÿ» â ñàìîì îáùåì, ÷èñòî èíòóèòèâíîì

ñìûñëå. Ìåæäó òåì, òàêîãî ðîäà ãðóïïèðîâêè ïî÷òè íèêîãäà íå ÿâëÿþòñÿ âíóòðåííå
îäíîðîäíûìè, à âíóòðè êàæäîé èç íèõ ìîæíî âûäåëèòü áîëåå ìåëêèå ïîäðàçäåëåíèÿ,
ôîðìèðóþùèå íåêóþ èåðàðõèþ ñòðóêòóðíî-òîïîãðàôè÷åñêèõ åäèíèö. Êîìïëåêñ íå-
ñêîëüêèõ êðóïíûõ êîìïàêòíûõ ãðóïïèðîâîê (êîëîíèé â ñîáñòâåííîì ñìûñëå ñëîâà),
íàõîäÿùèõñÿ â ñôåðå âçàèìíîé âèäèìîñòè è ñâÿçàííûõ ôóíêöèîíàëüíî (ñì. íèæå), óäîá-
íî íàçûâàòü ïîñåëåíèåì. Íåñêîëüêî ïîñåëåíèé ñëàãàþò ëîêàëüíóþ ïîïóëÿöèþ, êîòî-
ðàÿ åñòåñòâåííî îòãðàíè÷åíà îò äðóãèõ òàêèõ æå ïîïóëÿöèé â òîì ñëó÷àå, åñëè êàæäàÿ
èç íèõ ïðèâÿçàíà ê ó÷àñòêàì ìåñòíîñòè «îñòðîâíîãî» õàðàêòåðà (ïåùåðà, îñòðîâ, êóð-
òèíà ëåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè ñðåäè îòêðûòîãî ëàíäøàôòà è ò.ä.). ×òî êàñàåòñÿ ñîáñòâåí-
íî êîëîíèè, òî îíà, êàê ïðàâèëî, ðàñïàäàåòñÿ íà íåñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ ãðóïïèðîâîê –
ñóáêîëîíèé ïåðâîãî ïîðÿäêà. Ïîñëåäíèå ìîãóò ñîñòîÿòü èç ñóáêîëîíèé âòîðîãî, òðå-
òüåãî è ò.ä. ïîðÿäêîâ. Ìèíèìàëüíîé åäèíèöåé áóäåò òåñíàÿ ãðóïïà èç íåñêîëüêèõ îñî-
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áåé èëè ñåìåé, âíóòðè êîòîðîé è îñóùåñòâëÿåòñÿ îñíîâíàÿ äîëÿ ïåðñîíàëèçèðîâàííûõ
âçàèìîäåéñòâèé.

Íàèáîëåå åñòåñòâåííî â ýòîì ðÿäó ðàçãðàíè÷èâàþòñÿ, âåðîÿòíî, óðîâíè ëîêàëüíîé
ïîïóëÿöèè, ïîñåëåíèÿ, êîëîíèè è ñóáêîëîíèè, õîòÿ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ îòíåñåíèå äàí-
íîé ãðóïïèðîâêè ê òîìó èëè èíîìó òèïó îêàçûâàåòñÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñóáúåê-
òèâíûì. Îäíàêî íåîáõîäèìîñòü ïîäîáíîé èíôîðìàöèè î÷åâèäíà, èáî òîëüêî íà åå îñ-
íîâå âîçìîæíû ñîïîñòàâëåíèÿ äàííûõ ðàçíûõ àâòîðîâ, ïîëó÷åííûå äëÿ îäíîãî âèäà â
ðàçíûõ óñëîâèÿõ èëè æå äëÿ ðàçíûõ âèäîâ. Ýòè ñîïîñòàâëåíèÿ íåîáõîäèìû äëÿ âûÿñ-
íåíèÿ âîïðîñîâ î âèäîñïåöèôè÷íîñòè òîãî èëè èíîãî òèïà êîëîíèàëüíîñòè è äëÿ îá-
ñóæäåíèÿ òåìû äèâåðãåíöèè êîëîíèàëüíûõ ñèñòåì.

Åñëè ãðàíèöû êîëîíèè (â ìåíüøåé ñòåïåíè – ñóáêîëîíèè) îáû÷íî î÷åð÷èâàþòñÿ
äîñòàòî÷íî îäíîçíà÷íî, à ãðàíèöàìè ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè ÿâëÿþòñÿ åñòåñòâåííûå àáèî-
òè÷åñêèå ðóáåæè, òî äëÿ âûÿâëåíèÿ ãðàíèö ïîñåëåíèÿ íåîáõîäèìû êðèòåðèè ôóíêöèî-
íàëüíîé ñâÿçè. Òàê, íàïðèìåð, ïîñåëåíèå ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus ìî-
æåò ñîñòîÿòü èç ãëàâíîé, íàèáîëåå êðóïíîé è ïëîòíîé öåíòðàëüíîé êîëîíèè è íåñêîëü-
êèõ ïåðèôåðè÷åñêèõ ñàòåëëèòíûõ êîëîíèé. Ïîñëåäíèå îðèåíòèðîâàíû íà ãëàâíóþ êî-
ëîíèþ, íàõîäÿùóþñÿ â ñôåðå èõ âèäèìîñòè. Ýòî çíà÷èò, ïðåæäå âñåãî, ÷òî ñàòåëëèòíàÿ
êîëîíèÿ ðåçèñòåíòíà è ê òàêèì âëèÿíèÿì èçâíå (íàïðèìåð, ê èíòåíñèâíîìó âîçäåé-
ñòâèþ õèùíèêîâ èëè íàáëþäàòåëÿ), êîòîðûå íåèçáåæíî ïðèâåëè áû ê ðàñïàäó è ãèáåëè
êîëîíèè òàêîé æå âåëè÷èíû, íàõîäÿùåéñÿ â âèçóàëüíîé è àêóñòè÷åñêîé èçîëÿöèè îò
äðóãîé, äîñòàòî÷íî êðóïíîé êîëîíèè.

Ñîöèàëüíàÿ ñòèìóëÿöèÿ, îáÿçàííàÿ áëèçîñòè ãëàâíîé êîëîíèè, îáåñïå÷èâàåò áîëåå
ïëîòíîå íàñèæèâàíèå â ñàòåëëèòíîé êîëîíèè è áîëåå ïðî÷íóþ ïðèâÿçàííîñòü åå ÷ëå-
íîâ ê âûáðàííîìó äëÿ ãíåçäîâàíèÿ ìåñòó. Ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîñåùåíèå ïîñòîðîííèì
(íàáëþäàòåëåì èëè õèùíèêîì) íåáîëüøîé ñàòåëëèòíîé êîëîíèè äàæå íà ðàííèõ ñòàäè-
ÿõ íàñèæèâàíèÿ ñðàâíèòåëüíî áåçîïàñíî äëÿ íåå, â òî âðåìÿ êàê äàæå îäíîêðàòíîå ïî-
ñåùåíèå èçîëèðîâàííîé êîëîíèè òàêîé æå (íåáîëüøîé) âåëè÷èíû ìîæåò ïðèâåñòè ê
òîìó, ÷òî ïòèöû áðîñàþò êëàäêè, íàõîäÿùèåñÿ íà ñðàâíèòåëüíî ïîçäíèõ ñòàäèÿõ íàñè-
æèâàíèÿ. Êðîìå òîãî, ïîñëå âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ â ñàòåëëèòíîé êîëîíèè âûâîäêè îáû÷íî
íàïðàâëÿþòñÿ â ãëàâíóþ êîëîíèþ. Çäåñü ôîðìèðóþòñÿ ÿñëè, â êîòîðûõ îáúåäèíÿþòñÿ
ñåìüè èç ìíîãèõ, äîòîëå ïðîñòðàíñòâåííî ðàçãðàíè÷åííûõ êîëîíèé äàííîãî ïîñåëåíèÿ
(Ïàíîâ è äð., 1980; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982).

×èñëî îñîáåé â ïîñåëåíèè è â êîëîíèè (íå ãîâîðÿ óæå î ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè) íå
ÿâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, âèäîñïåöèôè÷åñêèì ïðèçíàêîì – â òîì ñìûñëå, ÷òî íåâîçìîæ-
íî ïðåäñêàçàòü âåðõíèé ïðåäåë ÷èñëåííîñòè. Òàê, ïîñåëåíèÿ ïåñòðîíîñîé êðà÷êè íà î-
âå Áîëüøîé Îñóøíîé (Êðàñíîâîäñêèé çàëèâ Êàñïèéñêîãî ìîðÿ) â ïåðèîä ìåæäó 1972 è
1981 ãã. âêëþ÷àëè â ñåáÿ îò 700 äî 2400 ïàð (Ãàóçåð, ëè÷íîå ñîîáùåíèå). ×òî êàñàåòñÿ
ñóáêîëîíèé, òî çäåñü ïðè î÷åíü áîëüøîì ðàçáðîñå íàáëþäàåòñÿ ïðåîáëàäàíèå ãðóïïè-
ðîâîê ÷èñëåííîñòüþ îò 11 äî 50 ïàð (Ãàóçåð, 1981á).

Íåðàâíîìåðíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé âíóòðè êîëîíèè îáÿçàíà ñâîåîáðàçèþ äè-
íàìèêè èõ ôîðìèðîâàíèÿ. Ïðèãîäíûé äëÿ ðàçìíîæåíèÿ ó÷àñòîê íà÷èíàåò çàñåëÿòüñÿ
èç íåñêîëüêèõ óäàëåííûõ äðóã îò äðóãà òî÷åê («ýïèöåíòðîâ»). Äàëüíåéøåå çàñåëåíèå
ñíà÷àëà îïòèìàëüíûõ, à çàòåì ñóáîïòèìàëüíûõ ìåñòîîáèòàíèé èäåò öåíòðîñòðåìèòåëüíî
îò ýïèöåíòðîâ: èëè âî âñå ñòîðîíû èëè â êàêîì-ëèáî îäíîì íàïðàâëåíèè. Òàêèì îáðà-
çîì, ýïèöåíòð íå âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ãåîìåòðè÷åñêèì öåíòðîì áóäóùåé ãðóïïèðîâêè (äàí-
íûå ïî ñåðåáðèñòîé ÷àéêå2  – Burger, Shisler, 1980; ïî îçåðíîé ÷àéêå Larus ridibundus –
Õàðèòîíîâ, 1981). Åñëè ðàñòóùèå òàêèì ïóòåì îáúåäèíåíèÿ ñìûêàþòñÿ, îíè îáðàçóþò

2 Ôîðìà ïîçæå âûäåëåíà â ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä Larus smithsonianus (Liebers-Helbig et al., 2010
http://www.gull-research.org/papers/gullpapers1/2010-Herring%20Gulls-Springer%20Verlag.pdf).
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åäèíóþ êîëîíèþ; â ïðîòèâíîì ñëó÷àå ïîñëåäíÿÿ îêàçûâàåòñÿ ïîäðàçäåëåííîé íà ïðî-
ñòðàíñòâåííî ðàçãðàíè÷åííûå ñóáêîëîíèè (íàçûâàåìûå èíîãäà «ìèêðîêîëîíèÿìè»). Ïðè
íåâûñîêîé ÷èñëåííîñòè ãíåçäÿùèõñÿ ÷àåê (õîõîòóíüÿ L. cachinnans íà îñòðîâàõ â êàñ-
ïèéñêîì óñòüå ïðîëèâà Êàðà-Áîãàç-Ãîë) ðîëü ýïèöåíòðà äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ñóáêîëîíèè
ìîæåò âûïîëíÿòü ãíåçäÿùàÿñÿ ãðóïïèðîâêà ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ (íàøè äàííûå).
Îíà îêàçûâàåò ïðèìåðíî òàêîå æå âëèÿíèå íà ïîâåäåíèå ãíåçäÿùèõñÿ âîêðóã õîõîòó-
íèé, êàê ãëàâíàÿ êîëîíèÿ íà ïåðèôåðè÷åñêèå, ñàòåëëèòíûå (ñì. âûøå).

Îïèñàííàÿ êàðòèíà ôîðìèðîâàíèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ ãðóïïèðîâîê ó ÷àéêîâûõ ñ áîëü-
øèìè èëè ìåíüøèìè èçìåíåíèÿìè ïðîñëåæèâàåòñÿ è ó äðóãèõ êîëîíèàëüíûõ âèäîâ
ïòèö, â ÷àñòíîñòè – ó ïèíãâèíîâ (Oelke, 1975).

Ýëåìåíòàðíîé ñòðóêòóðíîé ÿ÷åéêîé âíóòðè êîëîíèè è ñóáêîëîíèè ÿâëÿåòñÿ ãðóï-
ïèðîâêà èç íåñêîëüêèõ îñîáåé (ïàð, ñåìåé, ãàðåìíûõ ãðóïï), öåíòðû àêòèâíîñòè êîòî-
ðûõ ëîêàëèçîâàíû íà ìèíèìàëüíîì ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà. Â êîëîíèÿõ íàçåìíîãíåç-
äÿùèõñÿ ïòèö òàêèìè öåíòðàìè àêòèâíîñòè ñëóæàò ãíåçäà, è èìåííî ñðåäíèå ðàññòîÿ-
íèÿ äî áëèæàéøåãî ñîñåäà â ýòèõ ýëåìåíòàðíûõ ãðóïïèðîâêàõ äàþò îñíîâó äëÿ âû÷èñ-
ëåíèÿ ñðåäíåãî ìèíèìàëüíîãî ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ãíåçäàìè ïî êîëîíèè â öåëîì. Ïîñëå-
äíÿÿ âåëè÷èíà ïîäâåðæåíà çíà÷èòåëüíîé âíóòðèâèäîâîé è âíóòðèïîïóëÿöèîííîé èç-
ìåí÷èâîñòè. Òàê, íà îäíîì èç îñòðîâîâ â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë ñðåäíèå ìèíèìàëüíûå
ðàññòîÿíèÿ â ðàçíûõ êîëîíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà êîëåáàëèñü îò 44 äî 319 ñì. Òà-
êèì îáðàçîì, ìàêñèìàëüíàÿ âåëè÷èíà ïðåâûøàåò ìèíèìàëüíóþ ïðèìåðíî â 7 ðàç (Ïà-
íîâ, Çûêîâà, 1982). Ó ïèíãâèíà Àäåëè (Pygoscellis adeliae) ïîäîáíûå ðàçëè÷èÿ íå ñòîëü
âåëèêè (78 è 108 ñì ñîîòâåòñòâåííî), ïðè÷åì, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ñðåäíèå ìèíèìàëü-
íûå ðàññòîÿíèÿ äîñòîâåðíî áîëüøå â öåíòðàëüíûõ, íåæåëè â ïåðèôåðè÷åñêèõ ñóáêîëî-
íèÿõ (Oelke, 1975) – ÿâëåíèå, ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíîå òîìó, ÷òî èìååò ìåñòî ó ìíîãèõ
÷àéêîâûõ, ó êîòîðûõ ãíåçäà â ãåîìåòðè÷åñêîì öåíòðå êîëîíèè èëè ïîñåëåíèÿ ïîä÷àñ
ðàñïîëîæåíû áîëåå òåñíî, ÷åì íà ïåðèôåðèè.

Ýòè ðàçëè÷èÿ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ èçâåñòíîé óñëîâíîñòüþ äèõîòîìèè «öåíòð-ïå-
ðèôåðèÿ», ïîñêîëüêó, êàê óæå ãîâîðèëîñü, ãåîìåòðè÷åñêèé öåíòð êîëîíèè äàëåêî íå
âñåãäà ñîâïàäàåò ñ åå ôóíêöèîíàëüíî õðîíîëîãè÷åñêèì öåíòðîì. Ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè
L. smithsonianus â íà÷àëüíûå ïåðèîäû çàíÿòèÿ òåððèòîðèé ïàðû ñòðåìÿòñÿ ïîñåëèòüñÿ
â óæå çàñåëåííûõ ñ äîñòàòî÷íîé ïëîòíîñòüþ çîíàõ ýïèöåíòðîâ, è â ðåçóëüòàòå ðàññðå-
äîòî÷åíèå ãíåçä îêàçûâàåòñÿ çäåñü ìèíèìàëüíûì. Â äàëüíåéøåì ïòèöû íà÷èíàþò îñ-
âàèâàòü ìåíåå ïðåäïî÷èòàåìûå ó÷àñòêè îñòðîâà, ãäå ïëîòíîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ãíåçä è â
äàëüíåéøåì îñòàåòñÿ ñðàâíèòåëüíî íèçêîé. Îòñþäà áîëüøàÿ ïëîòíîñòü â ôóíêöèîíàëü-
íîì öåíòðå (ýïèöåíòðå) êîëîíèè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè çîíàìè, öåíòðàëüíûìè â ãåî-
ìåòðè÷åñêîì ñìûñëå – Burger, Shisler, 1980). Ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü
÷èñòî èíäèâèäóàëüíûå ïðåäïî÷òåíèÿ â âûáîðå èëè ãóñòî çàñåëåííûõ êîíñïåöèôè÷åñ-
êèìè îñîáÿìè çîí, èëè æå, íàîáîðîò – ó÷àñòêîâ, óäàëåííûõ îò ïðî÷èõ ïàð ñâîåãî âèäà.
Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ èçâåñòíûìè ôàêòàìè îäèíî÷íîãî ãíåçäîâàíèÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.
Èìåííî òàêèå ïàðû, îäèíî÷íî çàãíåçäèâøèåñÿ â åùå íåîñâîåííûõ ïîïóëÿöèåé ìåñòàõ,
â äàëüíåéøåì ìîãóò ïîñëóæèòü îñíîâîé äëÿ íîâûõ êîëîíèé (Drost et.al., 1961; ñì. òàê-
æå Bergman, 1980 îá îñíîâàíèè êîëîíèé îäèíî÷íûìè ïàðàìè ó êðà÷åê ð. Sterna).

Â áîëåå îáùåé ïåðñïåêòèâå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî äëÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ìàêñèìàëü-
íî ïðèâëåêàòåëüíû ëèøü òàêèå ìåñòà, ãäå ïëîòíîñòü ãíåçäÿùèõñÿ êîíñïåöèôè÷åñêèõ
ïàð ñîñòàâëÿåò îò 2 äî 10 íà 100 ì2 (Duncan, 1978). Òàêàÿ ïëîòíîñòü ñîâåðøåííî íåäî-
ñòàòî÷íà, ÷òîáû ñòèìóëèðîâàòü çàñåëåíèå ìåñòíîñòè ó ðÿäà îáëèãàòíî-êîëîíèàëüíûõ
âèäîâ, ãíåçäîâàíèå êîòîðûõ îäèíî÷íûìè ïàðàìè – ñëó÷àé èñêëþ÷èòåëüíî ðåäêèé èëè
âîîáùå íåâîçìîæíûé (Çóáàêèí, 1976). Òàêîâû, â ÷àñòíîñòè, ïåñòðîíîñûå êðà÷êè, ó êî-
òîðûõ êîëîíèÿ çàñåëÿåòñÿ íå îòäåëüíûìè ïàðàìè ïîî÷åðåäíî, à îäíîâðåìåííî êðóïíîé
ñòàåé, âíóòðè êîòîðîé åùå äî ìîìåíòà îñâîåíèÿ ãíåçäîâîãî áèîòîïà èíäèâèäóàëüíûå
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äèñòàíöèè ìåæäó îñîáÿìè âåñüìà ìàëû è ñîïîñòàâèìû ñ ðàññòîÿíèÿìè ìåæäó ãíåçäà-
ìè âíóòðè êîëîíèè. Ó ýòîãî âèäà ñðåäíå-ìèíèìàëüíûå ìåæãíåçäîâûå äèñòàíöèè ñî-
ñòàâëÿþò 5–41 ñì ñ ìîäîé îêîëî 13–15 ñì (Ãàóçåð, 1980à). Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî,
÷òî ïåñòðîíîñûå êðà÷êè â òðàäèöèîííûõ ìåñòàõ ëîêàëèçàöèè èõ êîëîíèé â ïåðâóþ
î÷åðåäü çàñåëÿþò ïðîìåæóòêè ìåæäó ÷ó÷åëàìè îñîáåé ñâîåãî âèäà, ðàññòàâëåííûå èñ-
ñëåäîâàòåëåì ñ èíòåðâàëîì ïîðÿäêà 0,2–1,0 ì, à óæå çàòåì ñåëÿòñÿ ïî ïåðèôåðèè çîíû,
çàíÿòîé ÷ó÷åëàìè (Veen, 1977).

Âñå ñêàçàííîå ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðè âñåé èçìåí÷èâîñòè âíóòðèâèäîâîãî
ìîäóñà ðàññðåäîòî÷åíèÿ îñîáåé âíóòðè êîëîíèè, òåì íå ìåíåå, ñóùåñòâóþò íåñîìíåí-
íûå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ïî ýòîìó ïðèçíàêó. Ýòî îòíîñèòñÿ ïðàêòè÷åñêè êî âñåì ãðóï-
ïàì æèâîòíûõ, â îòíîøåíèè êîòîðûõ ìîæíî ãîâîðèòü î êîëîíèàëüíîì ñïîñîáå ñóùå-
ñòâîâàíèÿ è/èëè ðàçìíîæåíèÿ. Ïîæàëóé, íàèáîëåå ÿðêóþ êàðòèíó ðàçíîîáðàçèÿ òèïîâ
êîëîíèàëüíîñòè ìû íàõîäèì â êëàññå ïòèö. Çäåñü ìîæíî, ïðåæäå âñåãî, âûäåëèòü êðóï-
íûå òàêñîíû, îòëè÷àþùèåñÿ ïî îáùåé ñêëîííîñòè âõîäÿùèõ â íèõ âèäîâ ê îáðàçîâà-
íèþ âåñüìà ïëîòíûõ èëè æå ñðàâíèòåëüíî ðàçðåæåííûõ êîëîíèé. Òàê, îáëèãàòíàÿ êî-
ëîíèàëüíîñòü ñ íåçíà÷èòåëüíûì ðàññðåäîòî÷åíèåì îñîáåé ïî ïðèíöèïó èíäèâèäóàëü-
íîé äèñòàíöèè áîëåå õàðàêòåðíà äëÿ âåñëîíîãèõ (ñåì. Áàêëàíîâ Phalacrocoracidae, ïå-
ëèêàíîâ Pelecanidae, îëóø Sulidae), ÷åì äëÿ ãóñåîáðàçíûõ, ó êîòîðûõ êàæäàÿ ïàðà âíóò-
ðè êîëîíèè óäåðæèâàåò íåáîëüøóþ ñîáñòâåííóþ òåððèòîðèþ.

Ñîîòâåòñòâåííî, è êîëè÷åñòâî êîëîíèàëüíûõ âèäîâ ñðåäè âåñëîíîãèõ ìíîãî áîëü-
øå, ÷åì ñðåäè ãóñåîáðàçíûõ. Âìåñòå ñ òåì, â ïðåäåëàõ òàêñîíîâ áîëåå íèçêîãî ðàíãà
(ñåìåéñòâî, ðîä) ïîä÷àñ íàáëþäàþòñÿ âñå ãðàäàöèè îò ðûõëûõ ïîëóêîëîíèé ñ ïëîõî
î÷åð÷åííûìè ãðàíèöàìè äî ïðåäåëüíî êîìïàêòíûõ ãðóïïèðîâîê ñ ÷ðåçâû÷àéíî âûñî-
êîé ïëîòíîñòüþ. Ìíîæåñòâî ïðèìåðîâ òàêîãî ðîäà ìîæíî íàéòè â ñåì. Laridae, Alcidae,
Ploceidae, Icteridae. Ó áåëîé îëóøè (Sula dactylatra) ïëîòíîñòü ãíåçäîâàíèÿ êîëåáëåòñÿ
îò 1 äî 25 ïàð íà 100 ì2, à ó ñåâåðíîé îëóøè (S. bassana) îíà íåðåäêî äîñòèãàåò 230 ïàð
íà òó æå ïëîùàäü (Nelson, 1967). Ó òðåõ âèäîâ ïèíãâèíîâ ð. Pygoscelis ñðåäíèå ìèíè-
ìàëüíûå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ãíåçäàìè ðàâíû 103.4 ñì (P. papua), 86.4 ñì (P. antarctica) è
77.3 ñì (P. adeliae) (Müller-Schwarze, Müller-Schwarze, 1975).

Â êîëîíèÿõ íåêîòîðûõ âèäîâ àìåðèêàíñêèõ èâîëîã è òêà÷èêîâûõ (àôðèêàíñêèå
Plocepasserinae, ïàëåàðêòè÷åñêèå âîðîáüè Passer indicus, P. hispaniolensis) îáû÷íû ëî-
êàëüíûå ñêîïëåíèÿ ñîïðèêàñàþùèõñÿ äðóã ñ äðóãîì ãíåçä (Collias, Collias, 1977; Feekes,
1981; Èâàíèöêèé, 1981). Êàê ïîëàãàþò Í. Êîëëèàñ è Å. Êîëëèàñ, èìåííî òàêîãî ðîäà
êîíãëîìåðàòû ãíåçä ïîñëóæèëè â ýâîëþöèè îñíîâîé äëÿ ðàçâèòèÿ îñîáîãî òèïà êîëî-
íèàëüíîñòè, ïðè êîòîðîì íåñêîëüêî ïàð èëè ãàðåìíûõ ãðóïï ãíåçäÿòñÿ â âûñòðîåííîì
îáùèìè ñèëàìè «ñîñòàâíîì» (compound) ãíåçäå. Ñðåäè òêà÷èêîâûõ òàêèå ãíåçäà îïè-
ñàíû ó ïîëèãèíè÷åñêîãî áóéâîëîâîãî òêà÷èêà Bubalornis albirostris (ïîäñåìåéñòâî
Bubalornitidae) è ó ìîíîãàìíîãî îáùåñòâåííîãî òêà÷èêà Philetarus socius (ïîäñåìåé-
ñòâî Plocepasserinae).

Ôóíêöèîíàëüíî êàæäàÿ ïîäîáíàÿ ïîñòðîéêà, îáúåäèíÿþùàÿ äî ÷åòûðåõ ãíåçä ó ïåð-
âîãî âèäà è äî 125 ó âòîðîãî (Collias, Collias, 1964), ñîîòâåòñòâóåò ñóáêîëîíèè ó íàçåì-
íîãíåçäÿùèõñÿ âèäîâ ïòèö. Êîëîíèÿ, çàíèìàþùàÿ îäíî äåðåâî, ìîæåò âêëþ÷àòü â ñåáÿ
ñ ïîëäþæèíû ñîñòàâíûõ ãíåçä ó îáùåñòâåííîãî è äî 20 – ó áóéâîëîâîãî òêà÷èêà. Â
äðóãèõ ãðóïïàõ ïòèö «ñîñòàâíûå» ãíåçäà èçâåñòíû ó åäèíñòâåííîãî âèäà èç ìîíîòèïè-
÷åñêîãî ñåìåéñòâà Dulidae, áëèçêîãî ñâèðèñòåëÿì (Dulus dominicus, ýíäåìèê îñòðîâîâ
Ãàèòè è Ãîíàâ).

×èñòî âíåøíåå ñõîäñòâî ïîäîáíûõ îáúåäèíåíèé ñ îáùèíàìè ñîöèàëüíûõ íàñåêî-
ìûõ ìîæåò îêàçàòüñÿ è áîëåå ãëóáîêèì, åñëè óäàñòñÿ óñòàíîâèòü, ÷òî îñîáè, ñîîðóæàþ-
ùèå ñîñòàâíîå ãíåçäî, íàõîäÿòñÿ â áëèçêîì ðîäñòâå. Ïîñëåäíåå íå èñêëþ÷åíî – åñòü
óêàçàíèå, ÷òî ó Plocepasser mahali (ðîäñòâåííîãî îáùåñòâåííîìó òêà÷èêó) âñå ÷ëåíû
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êîëîíèè ïðèíàäëåæàò îäíîé ñåìåéíîé ãðóïïå. Äàæå ïðè îáèëèè ãíåçä â êîëîíèè ëèøü
â îäíîì èç íèõ íàñèæèâàåò åäèíñòâåííàÿ ðàçìíîæàþùàÿñÿ ñàìêà. Çà èñêëþ÷åíèåì âçðîñ-
ëîãî ñàìöà, âñå ïðî÷èå ÷ëåíû ãðóïïèðîâêè – ýòî íåðàçìíîæàþùèåñÿ ïîìîùíèêè, êîòî-
ðûå ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ãíåçäîñòðîåíèè è â âûêàðìëèâàíèè ïòåíöîâ ðàçìíîæàþùåé-
ñÿ ïàðû (Collias, Collias, 1980).

Ïîâåäåí÷åñêèå ìåõàíèçìû, ðåãóëèðóþùèå ÷èñëåííîñòü
è ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé â êîëîíèè

Ó÷èòûâàÿ îãðîìíîå ðàçíîîáðàçèå êîëîíèàëüíûõ ñèñòåì, òðóäíî äàòü â êðàòêîì î÷åð-
êå èñ÷åðïûâàþùèé îáçîð ýòîëîãè÷åñêèõ àñïåêòîâ èõ îðãàíèçàöèè è ðåãóëÿöèè. Îñòà-
íîâèìñÿ ëèøü íà íåêîòîðûõ íàèáîëåå îáùèõ è ïðèíöèïèàëüíûõ ìîìåíòàõ.

Êîëîíèàëüíûå ïîñåëåíèÿ ìíîãèõ âèäîâ – ýòî ïðååìñòâåííûå ãðóïïèðîâêè, ñâÿçü
êîòîðûõ ñ ìåñòíîñòüþ îñíîâûâàåòñÿ íà äëèòåëüíîé òðàäèöèè. Ìíîãîëåòíåå ñóùåñòâî-
âàíèå ãðóïïèðîâêè, åæåãîäíî ñàìîâîñïðîèçâîäÿùåéñÿ, íåèçáåæíî ïðèâîäèò ê óâåëè-
÷åíèþ ÷èñëåííîñòè åå ÷ëåíîâ (ñì. íàïðèìåð, Jouventin, Guillotin, 1979; Shreiber et.al.,
1979). Ïåðìàíåíòíàÿ ñâÿçü ñ ìåñòîì ðîæäåíèÿ ó îñåäëûõ âèäîâ è ÿðêî âûðàæåííàÿ
ôèëîïàòðèÿ îñîáåé îäíîãî èëè îáîèõ ïîëîâ ó âèäîâ ñ ñåçîííûìè ìèãðàöèÿìè – âñå ýòî
ïðèâîäèò ê âûñîêîé êîíöåíòðàöèè ïîòåíöèàëüíûõ ïðîèçâîäèòåëåé â òðàäèöèîííûõ
ìåñòàõ, â ïðåäåëàõ êîòîðûõ ïëîùàäü ïðèãîäíûõ äëÿ ðàçìíîæåíèÿ ó÷àñòêîâ îáëàäàåò
êîíå÷íîé âåëè÷èíîé.

Ñêîïëåíèå îñîáåé, óæå ðàçìíîæàâøèõñÿ èëè ðîäèâøèõñÿ â äàííîì ïîñåëåíèè, ïðè-
âëåêàåò ñþäà è êàêóþ-òî äîëþ ìèãðàíòîâ. Ýòîò ýôôåêò, âåðîÿòíî, âûðàæåí òåì ñèëü-
íåå, ÷åì âûøå ÷èñëåííîñòü ñòàðîæèëîâ. Òàêèì îáðàçîì, ÷åì êðóïíåå è óñïåøíåå ïîñå-
ëåíèå, òåì â áîëüøåé ñòåïåíè èììèãðàöèÿ ïðåîáëàäàåò íàä ýìèãðàöèåé. Âñå ýòî âåäåò
ê îñòðîé êîíêóðåíöèè èç-çà ïðîñòðàíñòâà è ïîä÷àñ – ê ñíèæåíèþ ðåïðîäóêòèâíîãî ïî-
òåíöèàëà â ðåçóëüòàòå ïåðåíàñåëåíèÿ.

Ñóùåñòâóåò òðè äîïóñòèìûå ðåøåíèÿ ïðîáëåìû ïñèõîëîãè÷åñêîãî èëè ðåàëüíîãî
äåôèöèòà ïðîñòðàíñòâà. Åñëè ìåñòîîáèòàíèå, â êîòîðîì ëîêàëèçîâàíî òðàäèöèîííîå
ïîñåëåíèå, äîñòàòî÷íî îäíîðîäíî è ïðåâûøàåò ñàìî ïîñåëåíèå ïî ïëîùàäè, âîçìîæåí
åãî öåíòðîñòðåìèòåëüíûé ðîñò (ïðàâäà, ëèøü äî òåõ ïîð, ïîêà ìåñòîîáèòàíèå íå áóäåò
çàíÿòî ïîëíîñòüþ). Åñëè ïëîùàäü ïðèãîäíîãî ìåñòîîáèòàíèÿ èçíà÷àëüíî íåâåëèêà, îï-
ðåäåëåííàÿ äîëÿ îñîáåé áóäåò àâòîìàòè÷åñêè óñòðàíÿòüñÿ èç ñôåðû ðàçìíîæåíèÿ, ïðè-
÷åì ýòà äîëÿ äîëæíà ïðîãðåññèâíî óâåëè÷èâàòüñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè. Â ýòîì ñëó÷àå
íåñîìíåííîå ïðåèìóùåñòâî ïîëó÷àþò îñîáè-ñòàðîæèëû, ïîñòîÿííî îñòàþùèåñÿ â ïðå-
äåëàõ ïîñåëåíèÿ (ó îñåäëûõ âèäîâ) èëè ïåðâûìè çàíèìàþùèå èíäèâèäóàëüíûå ó÷àñò-
êè â íà÷àëå ðåïðîäóêòèâíîãî ñåçîíà (ó ìèãðèðóþùèõ âèäîâ ýòî, â íîðìå, îñîáè ñòàð-
øèõ âîçðàñòíûõ ãðóïï). È, íàêîíåö, òðåòèé âàðèàíò – âûñåëåíèå àóòñàéäåðîâ â íîâîå
ìåñòî è îáðàçîâàíèå èìè íîâûõ ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé. Ñðàâíèòåëüíî ìàëîå ÷èñëî äî-
êóìåíòèðîâàííûõ ñëó÷àåâ òàêîãî ðîäà (íà ôîíå âûñîêîé óñòîé÷èâîñòè ìíîãèõ òðàäè-
öèîííûõ ãíåçäîâûõ ãðóïïèðîâîê) – ïðèçíàê òîãî, ÷òî ýòîò ïóòü (ðàçðûâà ñâÿçåé ñ òðà-
äèöèîííûìè ïîñåëåíèÿìè) îêàçûâàåòñÿ íàèáîëåå òðóäíûì. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî îñíî-
âàòåëÿìè íîâûõ êîëîíèàëüíûõ ïîñåëåíèé áûâàþò, êàê ïðàâèëî, ìîëîäûå îñîáè, êîòî-
ðûå â ñâîåì ðîäíîì ïîñåëåíèè íå ìîãóò ïðåòåíäîâàòü íà ÷òî-ëèáî áîëüøåå, ÷åì íà
ðîëü àóòñàéäåðîâ.

Ïåðâûé èç íàçâàííûõ òðåõ âàðèàíòîâ âïîëíå ïðèåìëåì äëÿ òåõ âèäîâ, ó êîòîðûõ
îòñóòñòâóåò òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå. Òàêîâû, â ÷àñòíîñòè, òàêèå îáëèãàòíî-êîëî-
íèàëüíûå âèäû ÷àéêîâûõ, êàê ïåñòðîíîñàÿ êðà÷êà, ìîðñêîé ãîëóáîê Larus genei è ÷åð-
íîãîëîâûé õîõîòóí. Ó ýòèõ âèäîâ èíäèâèäóàëüíûå äèñòàíöèè îäèíàêîâî ìàëû êàê â
íåðåïðîäóêòèâíûõ àãðåãàöèÿõ (ñòàè), òàê è â ãíåçäîâûõ ãðóïïèðîâêàõ. Ïîýòîìó äàæå â
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âåñüìà îãðàíè÷åííîì ïî ïëîùàäè ìåñòîîáèòàíèè ìîæåò ñ î÷åíü âûñîêîé ïëîòíîñòüþ
ãíåçäèòüñÿ ÷ðåçâû÷àéíî áîëüøîå ÷èñëî ïàð. Òàê, íà îñòðîâå Áîëüøîé Îñóøíîé (Êðàñ-
íîâîäñêèé çàëèâ Êàñïèéñêîãî ìîðÿ) íà ïëîùàäè ïîðÿäêà 10 ãà â 1981 ã. ãíåçäèëîñü
îêîëî 20 òûñ. ïàð Th. sandvicensis, ïðè÷åì çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïðèãîäíîãî ïðîñòðàí-
ñòâà, êàê â âèäå ëàêóí ìåæäó îòäåëüíûìè êîëîíèÿìè, òàê è âîêðóã ïîñåëåíèÿ, îñòàâà-
ëàñü íåçàíÿòîé (íåîïóáë. äàííûå Ì.Å. Ãàóçåð). Ê ýòîé æå êàòåãîðèè âèäîâ îòíîñÿòñÿ
íåêîòîðûå ÷èñòèêîâûå è âåñëîíîãèå. Ó âèäîâ ñ ïîäîáíûì òèïîì îðãàíèçàöèè ðåïðî-
äóêòèâíûõ ãðóïïèðîâîê åäèíñòâåííûì ïðåïÿòñòâèåì äëÿ îñîáåé, ñòðåìÿùèõñÿ âîéòè â
ñîñòàâ óæå ñëîæèâøåãîñÿ îáúåäèíåíèÿ, ìîæåò ñëóæèòü ïñèõîëîãè÷åñêèé äèñêîìôîðò
âûíóæäåííîãî ïåðèôåðèéíîãî ïîëîæåíèÿ. Óïîìèíàâøèåñÿ óæå ýêñïåðèìåíòû Äæ. Âèíà
(Veen, 1977) îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî îñîáü ñòðåìèòñÿ îáîñíîâàòüñÿ â
öåíòðå ãðóïïû, õîòÿ â äàëüíåéøåì ýòî ìîæåò îòðèöàòåëüíî îòðàçèòüñÿ íà åå ðåïðîäóê-
òèâíîì óñïåõå.

Âòîðîé, áîëåå ðàäèêàëüíûé ñïîñîá ïðåîäîëåíèÿ äåôèöèòà ïðîñòðàíñòâà âîçìîæåí
ëèøü ó âèäîâ ñ áîëåå èëè ìåíåå ðàçâèòûì òåððèòîðèàëüíûì ïîâåäåíèåì. Ïðè óñëîâèè
îãðàíè÷åííîñòè ïðèãîäíîãî ìåñòîîáèòàíèÿ äàæå î÷åíü íåáîëüøîé îõðàíÿåìûé ó÷àñ-
òîê ïðèîáðåòàåò (ïðè ñðàâíåíèè ñ ñèòóàöèåé, îïèñàííîé â ïðåäûäóùåì àáçàöå) çíà÷å-
íèå ñóïåðòåððèòîðèè (Brown, 1979). Ñåãðåãàöèÿ ïîòåíöèàëüíûõ ïðîèçâîäèòåëåé íà äâå
ãðóïïû (ðåïðîäóêòèâíûõ îñîáåé è àóòñàéäåðîâ) ñðåäñòâàìè òåððèòîðèàëüíîñòè èìååò
ìåñòî ó ðÿäà âèäîâ àìåðèêàíñêèõ èâîëîã (Agelaius phoeniceus, Xanthocephalus
xanthocephalus è äð.).

Ïðè ïîäîáíîì êîëîíèàëüíî-òåððèòîðèàëüíîì òèïå îðãàíèçàöèè ãðóïïèðîâêà ðàç-
ìíîæàþùèõñÿ îñîáåé íåðåäêî îêàçûâàåòñÿ öåíòðîì ïðèòÿæåíèÿ äëÿ îáøèðíîãî êîí-
òèíãåíòà íåðàçìíîæàþùèõñÿ ïîòåíöèàëüíûõ ïðîèçâîäèòåëåé. Ñïîñîáíîñòü òàêèõ îñî-
áåé ê íîðìàëüíîé ðåïðîäóêöèè, â òîì ñëó÷àå, åñëè èì óäàñòñÿ çàíÿòü îñâîáîäèâøèåñÿ
ó÷àñòêè, äîêàçàíà ýêñïåðèìåíòàëüíûìè îòñòðåëàìè òåððèòîðèàëüíûõ ïðîèçâîäèòåëåé
(Orians, 1961a, Rutberg, Roher, 1980), à òàêæå ïðÿìûìè íàáëþäåíèÿìè è íåêîòîðûìè
êîñâåííûìè äàííûìè. Íàïðèìåð, â ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè áîëüøîãî áóðåâåñòíèêà
Puffinus gravis íà îñòðîâå Íàéòèíãåéë (àðõèïåëã Òðèñòàí-äà-Êóíüÿ), êîòîðàÿ â íåêîòî-
ðûå ãîäû íàñ÷èòûâàëà äî 4 ìëí. âçðîñëûõ îñîáåé, îãðîìíîå ÷èñëî ÿèö (äî 200-300
òûñ.) îêàçûâàþòñÿ îòëîæåííûìè íå â ãíåçäà â íîðàõ, à ïðÿìî íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.
Ýòè íå íàñèæèâàåìûå, áðîøåííûå ÿéöà, ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðèíàäëåæàò îñîáÿì, ëè-
øåííûì æèçíåííîãî ïðîñòðàíñòâà â ðåçóëüòàòå âûñîêîãî ïîïóëÿöèîííîãî äàâëåíèÿ
(Rowen, 1965). Îäíàêî ïðèâåðæåííîñòü ê ñâîåìó ðîäíîìó îñòðîâó (õàðàêòåðíàÿ äëÿ
ìíîãèõ êîëîíèàëüíûõ ïòèö, è äëÿ òðóáêîíîñûõ, â ÷àñòíîñòè), ïðåïÿòñòâóåò âûñåëåíèþ
èçëèøêà îñîáåé íà ñîñåäíèå îñòðîâà, êîòîðûå çàñåëåíû ñ ãîðàçäî ìåíüøåé ïëîòíîñ-
òüþ.

Ôîðìû òåððèòîðèàëüíîñòè ó êîëîíèàëüíûõ âèäîâ ìîãóò áûòü âåñüìà ðàçíîîáðàç-
íû, è áûòóþùèå ïðåäñòàâëåíèÿ î êîëîíèè êàê ïðîñòîì êîíãëîìåðàòå ñîïðèêàñàþùèõ-
ñÿ òåððèòîðèé îêàçûâàþòñÿ ïîâåðõíîñòíûìè è óïðîùåííûìè (Õàðèòîíîâ, 1981). Åñëè
ó íåêîòîðûõ âèäîâ ïðîñòðàíñòâåííî-òåððèòîðèàëüíàÿ ñòðóêòóðà ñîõðàíÿåòñÿ äîñòàòî÷íî
ïîñòîÿííîé íà ïðîòÿæåíèè ðåïðîäóêòèâíîãî ñåçîíà, òî ó ìíîãèõ äðóãèõ îíà ÷ðåçâû-
÷àéíî ëàáèëüíà. Âîçìîæíû àìåáîîáðàçíûå èçìåíåíèÿ ãðàíèö èíäèâèäóàëüíûõ ó÷àñò-
êîâ, ïëàâíûå èëè ñêà÷êîîáðàçíûå ñìåùåíèÿ ïîñëåäíèõ, îáÿçàííûå âçàèìíîìó ïðèòÿ-
æåíèþ ñîñåäíèõ ïàð, ñîâìåñòíîå èñïîëüçîâàíèå øèðîêîé çîíû ïåðåêðûâàíèÿ íåñêîëüêè-
ìè ñîñåäíèìè ñåìüÿìè, ìåæäó êîòîðûìè óñòàíàâëèâàþòñÿ ñâîåîáðàçíûå èåðàðõè÷åñ-
êèå îòíîøåíèÿ è ò.ä. (Trillmich, 1978; Õàðèòîíîâ, 1981; íàøè äàííûå ïî ðå÷íîé êðà÷êå
Sterna hirundo).

Â îäíîì è òîì æå ïîñåëåíèè âçàèìîîòíîøåíèÿ ñîñåäåé ðåãóëèðóþòñÿ ïîïåðåìåí-
íî èëè íà îñíîâå ïðèíöèïà èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè, èëè ñðåäñòâàìè èñòèííîé òåð-
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ðèòîðèàëüíîñòè, êîòîðàÿ ìîæåò ïðèíèìàòü ðàçëè÷íûå ôîðìû. Íàïðèìåð, â ïîñåëåíèÿõ
þæíîãî ïîìîðíèêà íåêîòîðûå ïàðû óäåðæèâàþò äîâîëüíî êðóïíûå ïîëèôóíêöèîíàëü-
íûå (ãíåçäîâûå è êîðìîâûå) òåððèòîðèè â êîëîíèè ïèíãâèíîâ Àäåëè. Äðóãèå ïàðû íå
îáëàäàþò èñòèííûìè òåððèòîðèÿìè è îõðàíÿþò ëèøü íåïîñðåäñòâåííûå îêðåñòíîñòè
ñâîèõ ãíåçä. Êîðìèòüñÿ îíè ëåòàþò â òå ó÷àñòêè êîëîíèè ïèíãâèíîâ, êîòîðûå íå ïîäå-
ëåíû ìåæäó òåððèòîðèàëüíûìè ïàðàìè ïîìîðíèêîâ (Trillmich, 1978).

Âîçìîæíûå ôóíêöèè êîëîíèàëüíîñòè
Íà îñíîâå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîé òåíäåíöèè íåÿâíî îòîæäåñòâëÿòü êàòåãîðèè

«àäàïòàöèÿ» è «ôóíêöèÿ» ïðèíÿòî ôèêñèðîâàòü âíèìàíèå íà ñëåäóþùèõ âåðîÿòíûõ
ôóíêöèÿõ êîëîíèàëüíîñòè.

1. Îïòèìèçàöèÿ ïèòàíèÿ çà ñ÷åò âçàèìíîãî îïîâåùåíèÿ ÷ëåíîâ ïîñåëåíèÿ î ëî-
êàëüíûõ ìåñòàõ âðåìåííîãî èçîáèëèÿ êîðìà.

2. Îïòèìèçàöèÿ çàùèòû îò õèùíèêîâ ïóòåì îáúåäèíåíèÿ óñèëèé â îòïóãèâàíèè
õèùíèêîâ.

3. Îïòèìèçàöèÿ ðàçìíîæåíèÿ â ðåçóëüòàòå ìàññîâîé ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè.
4. Îïòèìèçàöèÿ çàáîòû î ïîòîìñòâå íà ïî÷âå êîîïåðàöèè âçðîñëûõ ÷ëåíîâ ïîñåëå-

íèÿ.
Íå îòðèöàÿ ýâðèñòè÷åñêîé ïîëåçíîñòè äàííîé ïîçèöèè, íåîáõîäèìî îòìåòèòü ðÿä

åå ñëàáûõ ìåñò. Âî-ïåðâûõ, ïîíÿòèå «îïòèìèçàöèÿ» – ýòî îöåíî÷íàÿ êàòåãîðèÿ, îñòàþ-
ùàÿñÿ ñòåðèëüíîé â îòñóòñòâèè ñðàâíèòåëüíîãî ïîäõîäà. Â äàííîì ñëó÷àå òàêîâîé, êàê
ïðàâèëî, îòñóòñòâóåò, èáî äàæå íå ñòàâèòñÿ âîïðîñ, ïî ñðàâíåíèþ ñ êàêîé èíîé ñèñòå-
ìîé êîëîíèàëüíîñòü îïòèìèçèðóåò ïåðå÷èñëåííûå ôóíêöèè.

Åñëè ãîâîðèòü î ñèñòåìå êëàññè÷åñêîé òåððèòîðèàëüíîñòè, òî çäåñü êîðìîâûå, çà-
ùèòíûå è ðåïðîäóêòèâíûå ôóíêöèè îñóùåñòâëÿþòñÿ èíûìè ñïîñîáàìè è íå ìåíåå ýô-
ôåêòèâíî. Âî-ïåðâûõ, â óñëîâèÿõ êîëîíèàëüíîñòè â ñôåðå äåéñòâèÿ êàæäîé èç ýòèõ
ôóíêöèé ìîãóò èìåòü ìåñòî ñëåäñòâèÿ ÿâíî äèñôóíêöèîíàëüíîãî õàðàêòåðà: óâåëè÷å-
íèå ïèùåâîé êîíêóðåíöèè ìåæäó ÷ëåíàìè ïîñåëåíèÿ; ïîâûøåííàÿ ïðèâëåêàòåëüíîñòü
áîëüøîãî ñêîïëåíèÿ îñîáåé äëÿ õèùíèêîâ; ðîñò àãðåññèâíîñòè, êîòîðàÿ áóäó÷è ïåðå-
àäðåñîâàíà ìîëîäíÿêó, ïðèâîäèò ê åãî ïîâûøåííîé ãèáåëè; íàðóøåíèå åñòåñòâåííûõ
ñâÿçåé ìåæäó ðîäèòåëÿìè è èõ ïîòîìñòâîì, ïðèâîäÿùåå ê äåçîðãàíèçàöèè è ê íåïðîèç-
âîäèòåëüíûì ïîòåðÿì â ðåïðîäóêòèâíîé ñôåðå; óâåëè÷åíèå âîçìîæíîñòè òðàíñìèññèè
ïàðàçèòîâ è èíôåêöèîííûõ çàáîëåâàíèé (Hoogland, Sherman, 1976; Ïàíîâ è äð., 1980).

Íèæå ìû ðàññìîòðèì ÷åòûðå îñíîâíûå ãèïîòåçû, ïîä÷åðêèâàþùèå àäàïòèâíóþ
öåííîñòü êîëîíèàëüíîñòè, â ñâåòå íåêîòîðûõ ôàêòîâ, îäíè èç êîòîðûõ îòâå÷àþò, à äðó-
ãèå ïðîòèâîðå÷àò ýòèì ãèïîòåçàì.

Êîëîíèÿ êàê èíôîðìàöèîííûé öåíòð. Ýòà èäåÿ (Horn, 1968; Ward, Zahavi, 1973)
ïîëó÷èëà ýìïèðè÷åñêèå ïîäòâåðæäåíèÿ â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ áîëüøîé ãîëóáîé öàïëè
(Ardes heroides), ó êîòîðîé íåðåäêî íàáëþäàþòñÿ êîëëåêòèâíûå ïîëåòû èç êîëîíèè â
êîðìîâûå óãîäüÿ (Krebs, 1974). Âûâîäû Äæ. Êðåáñà íàøëè ïîääåðæêó ðÿäà äðóãèõ èñ-
ñëåäîâàòåëåé (Emlen, Demong, 1975; Davis, 1975), îäíàêî â öåëîì ãèïîòåçà íå ïîëó÷èëà
âñåîáùåãî ïðèçíàíèÿ. Ðàçíîãëàñèÿ âîçíèêàþò äàæå ó ñïåöèàëèñòîâ ïî îäíîìó è òîìó
æå âèäó. Åñëè Äåâèñ (Davis, 1975) ñ÷èòàåò, ÷òî êîëîíèÿ ñåðåáðèñòûõ ÷àåê (L. argentatus)
ôóíêöèîíèðóåò êàê «êîðìîâîé» èíôîðìàöèîííûé öåíòð, òî ðàäèîïðîñëåæèâàíèå îñî-
áåé ýòîãî âèäà (Morris, Black, 1980) ïîêàçàëè, ÷òî êàæäàÿ ïðèäåðæèâàåòñÿ ñóãóáî èíäè-
âèäóàëüíûõ ìàðøðóòîâ ïðè ïîëåòå çà ïèùåé. Îñîáè, êîòîðûå â ñèëó ñâîèõ êîíñåðâà-
òèâíûõ ïðèâû÷åê ïîñòîÿííî êîðìèëèñü íà î÷åíü áîëüøîì ðàññòîÿíèè îò êîëîíèè, íå
ñìîãëè óñïåøíî âûðàñòèòü ñâîèõ ïòåíöîâ.
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Âîïðåêè ìíåíèþ Ñ. Èìëåíà è Í. Äèìîíã (Emlen, Demong, 1975) îá îïòèìèçàöèè
ïèòàíèÿ êîëîíèàëüíûõ áåðåãîâûõ ëàñòî÷åê (Riparia riparia) â ðåçóëüòàòå ãðóïïîâîãî
êîðìëåíèÿ, Õóãëàíä è Øåðìàí (Hoogland, Sherman, 1976) ïîêàçàëè, ÷òî äëÿ ýòîãî âèäà
íå õàðàêòåðíû ãðóïïèðîâêè íà ìåñòàõ êîðìëåíèÿ, è, êðîìå òîãî, ÷òî âåñ ïòåíöîâ îáðàò-
íî êîððåëèðóåò ñ ðàçìåðàìè êîëîíèè. Íå ïîäòâåðæäàþòñÿ âûâîäû Äæ. Êðåáñà è â ïîñ-
ëåäíèõ èññëåäîâàíèÿõ, ïðîâåäåííûõ íà ãîëóáîé öàïëå (Pratt, 1980) è íà äðóãèõ âèäàõ
ïòèö (Andersson, Gotmark, 1980; Feekes, 1981).

Ãèïîòåçà èíôîðìàöèîííîãî öåíòðà íåïðèëîæèìà ê òåì âèäàì ïòèö, êîëîíèè êîòîðûõ
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîíãëîìåðàòû ïîëèôóíêöèîíàëüíûõ òåððèòîðèé, âûñòóïàþùèõ, â
÷àñòíîñòè, â êà÷åñòâå êîðìîâûõ ó÷àñòêîâ. Ó òåõ âèäîâ, îñîáè êîòîðûõ êîðìÿòñÿ çà ïðåäå-
ëàìè êîëîíèè, ïèùåäîáûâàòåëüíîå ïîâåäåíèå ñîâåðøåííî íå îáÿçàòåëüíî íîñèò êîëëåê-
òèâíûé õàðàêòåð. Îïèñàíû ñëó÷àè âðåìåííûõ êîðìîâûõ òåððèòîðèé â ìåñòàõ äîáûâàíèÿ
ïèùè, ïðè÷åì òàêîãî ðîäà òåððèòîðèàëüíîñòü âëå÷åò çà ñîáîé ñíèæåíèå êîðìîâîãî óñïå-
õà íåêîòîðûõ (â ÷àñòíîñòè ìîëîäûõ) îñîáåé (Drury, Smith, 1968). Ñîâìåñòíîå êîðìëåíèå
â ñòàÿõ ó ðå÷íûõ êðà÷åê Sterna hirundo âåäåò ê áîëüøîìó ÷èñëó êîíôëèêòîâ, ê òùåòíûì
ïîïûòêàìè îõðàíû èíäèâèäóàëüíîãî è êîðìîâîãî ó÷àñòêà è ê óñèëåíèþ êëåïòîïàðàçèòè-
÷åñêèõ òåíäåíöèé (íàøè äàííûå; ñì. òàêæå Carrick, Murrey, 1964).

Êîëîíèàëüíîñòü êàê ñòðàòåãèÿ çàùèòû îò õèùíèêîâ. Äåéñòâèòåëüíî ëè êîëî-
íèàëüíîñòü îïòèìèçèðóåò ôóíêöèþ çàùèòû îò õèùíèêîâ, à íå ïðîñòî âûïîëíÿåò åå
îäíèì èç âîçìîæíûõ, è ïðè òîì íå ñàìûì ýôôåêòèâíûì ñïîñîáîì – ýòî ïðîáëåìà äàëå-
êî íå ðåøåííàÿ. Íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëè, ÷òî êîëîíèàëüíîå ïîñåëåíèå, îñîáåííî äîñòà-
òî÷íî êðóïíîå, ïðèâëåêàåò ê ñåáå ïîòåíöèàëüíûõ õèùíèêîâ – êàê íàçåìíûõ, òàê è ïåð-
íàòûõ (Áåëîïîëüñêèé, 1957; Williams, öèò. ïî Lloyd, 1975; Møller, 1978), êîòîðûå ïðè
èçâåñòíûõ óñëîâèÿõ íàõîäÿò çäåñü äëÿ ñåáÿ èäåàëüíîå ïîëå äåÿòåëüíîñòè (Nettleship,
1972; Nisbet, 1975; Plummer, 1977; Ãîëîâèíà, 1978; ëè÷í. ñîîáù. Â.Â. Èâàíèöêîãî î õèù-
íè÷åñòâå äëèííîõâîñòîãî ñîðîêîïóòà Lanius scach â ñìåøàííîé êîëîíèè âîðîáüåâ Passer
indicus è P. hispaniolensis). Äîñòóïíîñòü âûñîêîêàëîðèéíûõ ïèùåâûõ îáúåêòîâ (òàêèõ,
â ÷àñòíîñòè, êàê ÿéöà è ïòåíöû), ñêîíöåíòðèðîâàííûõ íà îãðàíè÷åííîé ïëîùàäè, ïðè-
âîäèò ê âðåìåííîé èëè óñòîé÷èâîé ïèùåâîé ñïåöèàëèçàöèè õèùíèêîâ, óòèëèçèðóþ-
ùèõ ýòè èñòî÷íèêè êîðìà (ñì., íàïðèìåð, Áåëîïîëüñêèé, 1957).

Ïðèìåð ëîêàëüíîé ñïåöèàëèçàöèè – âûêàðìëèâàíèå âûâîäêà ïóñòåëüãè Falco
tintuculus ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ïòåíöàìè ÷àåê è êðà÷åê (Veen, 1980). Ê ÷èñëó óñòîé÷è-
âî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ õèùíèêîâ îòíîñèòñÿ þæíûé ïîìîðíèê, çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïî-
ïóëÿöèè êîòîðîãî ñóùåñòâóåò â ðåïðîäóêòèâíûé ñåçîí âñåöåëî çà ñ÷åò êîëîíèé ïèíãâè-
íà Àäåëè (Oelke, 1975; Trillmich, 1978).

Ïðîòèâîäåéñòâèå èíòåíñèâíîìó äàâëåíèþ õèùíèêîâ (êàê ôàêòîðó, âûçâàííîìó ñà-
ìèì ñóùåñòâîâàíèåì êîëîíèè) ìîæåò, â ïðèíöèïå, îñóùåñòâëÿòüñÿ äâóìÿ ðàçëè÷íûìè
ñïîñîáàìè, îòâå÷àþùèìè äâóì îñíîâíûì òèïàì êîëîíèàëüíûõ ïîñåëåíèé. Ó âèäîâ ñ
ðàçðåæåííûìè ïîñåëåíèÿìè îòíîñèòåëüíàÿ áåçîïàñíîñòü ïðîòèâ õèùíèêîâ îáåñïå÷è-
âàåòñÿ äèôôóçíîñòüþ ðàñïðåäåëåíèÿ êðèïòè÷åñêèõ ãíåçä (îñîáåííî åñëè îíè ìàñêèðó-
þòñÿ åñòåñòâåííûìè ýëåìåíòàìè ëàíäøàôòà) â ñî÷åòàíèè ñ êîëëåêòèâíûì îêðèêèâà-
íèåì è çàïóãèâàíèåì âðàãà (Tinbergen, 1956; Nisbet, 1975; Møller, 1978; Wiklung,
Andersson, 1980). Îäíàêî íåäîñòàòî÷íî ïëîòíîå ðàçìåùåíèå ãíåçä ïîçâîëÿåò õèùíèêó
ñâîáîäíî ïåðåìåùàòüñÿ âíóòðè ïîñåëåíèÿ è óòèëèçèðîâàòü åãî íàèáîëåå ãóñòî çàñåëåí-
íûå öåíòðàëüíûå ó÷àñòêè (Montevecchi, 1977; Burger, Lesser, 1978; ñì. ñòàòüþ àâòîðà è
Ë.Þ. Çûêîâîé «Âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ íà ðåïðîäóêòèâíûé
óñïåõ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà» â ýòîì ñáîðíèêå).

Ó òåõ âèäîâ, êîòîðûå îáðàçóþò ÷ðåçâû÷àéíî êîìïàêòíûå ãðóïïèðîâêè, íàèáîëåå
óÿçâèìûìè äëÿ õèùíèêîâ îêàçûâàþòñÿ ãíåçäà, ðàñïîëîæåííûå íà èõ ïåðèôåðèè (Oelke,
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1975; Fuchs, 1977; Gochfeld, 1980). Ïåðèôåðè÷åñêèå îñîáè ôîðìèðóþò ñâîåãî ðîäà ìå-
õàíè÷åñêèé áóôåð, ïðèíèìàþùèé íà ñåáÿ îñíîâíîé óäàð è, â òî æå âðåìÿ, çàùèùàþ-
ùèé îò ðàçãðàáëåíèÿ öåíòðàëüíûå ó÷àñòêè ïîñåëåíèÿ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âîç-
íèêàþùàÿ òàêèì îáðàçîì áåçîïàñíîñòü «öåíòðàëüíûõ» îñîáåé, ñîñòàâëÿþùèõ çíà÷è-
òåëüíóþ äîëþ ïîïóëÿöèè è îñóùåñòâëÿþùèõ ìàêñèìàëüíûé âêëàä â ðåïðîäóêöèþ,
ïîñòåïåííî ïðèâîäèò ê ðåäóêöèè àêòèâíîãî àíòèõèùíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (àòàê íà âðà-
ãà, çàïóãèâàþùåé äåôåêàöèè). Îòñóòñòâèå ïîäîáíûõ ðåàêöèé – õàðàêòåðíàÿ ÷åðòà âè-
äîâ ñ íàèáîëåå ïëîòíûìè ïîñåëåíèÿìè (Áåëîïîëüñêèé, 1957; Cullen, 1957; Fuchs, 1957;
íàøè äàííûå ïî Larus ichthyaetus è L. genei). Ó ìíîãèõ èç íèõ (ïåñòðîíîñàÿ êðà÷êà,
ìîðñêîé ãîëóáîê, ÷åðíîãîëîâûé õîõîòóí, êàéðû) íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷åíèå èçìåí÷èâîñ-
òè îêðàñêè ÿèö ñ íåêîòîðîé ïîòåðåé èõ êðèïòè÷íîñòè (ïî ñðàâíåíèþ ñ áëèçêèìè âèäà-
ìè, ãíåçäÿùèìèñÿ áîëåå ðàçðåæåííî), ÷òî òàêæå ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñî ñíèæåíèåì
ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà ñî ñòîðîíû õèùíèêîâ.

Ýòè îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè è ïîâåäåíèÿ âèäîâ ñ êîìïàêòíûìè êîëîíèÿìè ñòà-
âÿò ïîä óäàð õèùíèêîâ äîâîëüíî çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ïîïóëÿöèè, êîòîðàÿ â ñèëó òåõ
èëè èíûõ ïðè÷èí âûíóæäåíà ðàçìíîæàòüñÿ â ñîñòàâå ìåëêèõ ãðóïïèðîâîê, ëèøåí-
íûõ äîñòàòî÷íî ìîùíîãî ïåðèôåðè÷åñêîãî áóôåðà (Robertson, 1972; Ïàíîâ, Çûêîâà,
1972). Ó òàêèõ âèäîâ âçàèìîîòíîøåíèÿ ñ õèùíèêàìè íîñÿò ñëîæíûé è, â êàêîì-òî
ñìûñëå, ïàðàäîêñàëüíûé õàðàêòåð. Êàê ïèøåò Ë.Î. Áåëîïîëüñêèé (1957: 392), íàèáî-
ëåå áëàãîïðèÿòíàÿ ñèòóàöèÿ äëÿ íèõ – óâåëè÷åíèå îáùåé ÷èñëåííîñòè, âåäóùåå ê
îáðàçîâàíèþ ïëîòíî íàñåëåííûõ çîí â öåíòðå êîëîíèè. Îäíàêî «…ýòî íå îñëàáëÿåò
áîðüáû õèùíûõ ÷àåê ñ êàéðàìè èëè äðóãèìè êîëîíèàëüíûìè âèäàìè, à ëèøü óñèëè-
âàåò åå (êóðñèâ ìîé – Å.Ï.), íî íà áîëåå ðàçðåæåííûõ (îáû÷íî íà ïåðèôåðèéíûõ
ó÷àñòêàõ êîëîíèè».

Çäåñü âàæíî îòìåòèòü, ÷òî, îêàçûâàÿñü òàêèì îáðàçîì â îòíîñèòåëüíîé áåçîïàñíî-
ñòè îò âíåøíèõ õèùíèêîâ, ïåðåóïëîòíåííûé öåíòð ïîñåëåíèÿ íà÷èíàåò íåñòè ñóùå-
ñòâåííûå ïîòåðè íà ïî÷âå óñèëèâàþùåãîñÿ âíóòðèïîïóëÿöèîííîãî äàâëåíèÿ. Ýòè ïî-
òåðè ðåïðîäóêòèâíîãî ïîòåíöèàëà (â êîíå÷íîì èòîãå – òå æå, ÷òî è îò âîçäåéñòâèÿ õèù-
íèêîâ) ìîãóò áûòü âûçâàíû ñàìûìè ðàçëè÷íûìè ïðè÷èíàìè. Íàïðèìåð, ó êàéð Uria
spp., ãíåçäÿùèõñÿ íà ïåðåíàñåëåííûõ êàðíèçàõ, ó÷àùàþòñÿ ñëó÷àè ïàäåíèÿ è ãèáåëè
ÿèö (Áåëîïîëüñêèé, 1957). Ó ïåëèêàíà Pelecanus erythrorhynchus ïðè íîðìàëüíîé êëàä-
êå â äâà ÿéöà âûâîäêè èç äâóõ ïòåíöîâ âûðàùèâàþòñÿ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî â ïåðèôå-
ðè÷åñêèõ, íî íå â öåíòðàëüíûõ ãíåçäàõ (Knopf, 1957). Âîçìîæíî, ýòî ñâÿçàíî ñ áîëüøåé
äåçîðãàíèçàöèåé ïîâåäåíèÿ öåíòðàëüíûõ ïàð, ïðèâîäÿùåé ê âûêàòûâàíèþ ÿèö èç ãíåçä.
Ó ïåëèêàíîâ, êàê è ó ìíîãèõ âèäîâ ÷àéêîâûõ, âçðîñëûå ÷ëåíû êîëîíèè ïðîÿâëÿþò îò-
êðûòóþ àãðåññèâíîñòü ê ÷óæèì ïòåíöàì, íåðåäêî ïðèâîäÿùóþ ê äåòîóáèéñòâó è â ðÿäå
ñëó÷àåâ – ê êàííèáàëèçìó (Brown, 1967; Hunt, Hunt, 1975; Parsons, 1975; Çóáàêèí, 1976;
Ïàíîâ è äð., 1980; äàííûå àâòîðà, Ë.Þ. Çûêîâîé è Ì.Å. Ãàóçåð ïî Larus genei; îáçîð ñì.
Ãàóçåð, 1981à). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ïåñòðîíîñîé êðà÷êè ãèáåëü ïòåíöîâ èç öåíòðàëü-
íûõ çîí êðóïíûõ ñóáêîëîíèé âûøå, ÷åì íà ïåðèôåðèè, à ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà è
ìîðñêîãî ãîëóáêà âûøå â êðóïíûõ ñóáêîëîíèÿõ ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåëêèìè (Ãàóçåð, 1981â;
Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982; íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå ýòèõ àâòîðîâ).

Ñìåðòíîñòü ìîëîäíÿêà, îáÿçàííàÿ â óñëîâèÿõ ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ âíåøíèõ õèùíè-
êîâ èñêëþ÷èòåëüíî äåòîóáèéñòâó, ïî ñâîåìó ðàçìàõó ñîïîñòàâèìà ñ ïîòåðÿìè îò âíå-
øíèõ õèùíèêîâ è äàæå ïðåâîñõîäèò ýòè ïîòåðè. Ó ïåñòðîíîñîé êðà÷êè â Íèäåðëàíäàõ
îò ÷àåê Larus ridibundus è L. argentatus ãèáíåò 6-10% ÿèö è ïòåíöîâ (Veen, 1977), à íà
þãå Êàñïèÿ, ãäå ýòè êðà÷êè íå èìåþò âðàãîâ, îäíà òîëüêî ãèáåëü ïòåíöîâ îò äåòîóáèé-
ñòâà ñîñòàâëÿåò îò 4 äî 17%, â ñðåäíåì îêîëî 11% (ïî äàííûì Ì.Å. Ãàóçåð). Ó èìïåðà-
òîðñêîãî ïèíãâèíà Aptenodytes forsteri ìíîãî÷èñëåííûå êîíôëèêòû ïðè îáúåäèíåíèè
èíêóáèðóþùèõ âçðîñëûõ â ïëîòíóþ «òîëïó» (òàê íàçûâàåìàÿ «÷åðåïàõà») âåäóò ê ïî-
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òåðå ÿèö è ïòåíöîâ, è òîëüêî íà ïî÷âå êîíêóðåíöèè èç-çà ïòåíöîâ ìåæäó èõ ðîäèòåëÿìè
è óçóðïàòîðàìè ãèáíåò äî 6% ïóõîâèêîâ (Jouventin, 1975). Îòêðûòàÿ àãðåññèâíîñòü ïî-
ëóâçðîñëûõ ïòåíöîâ ê ñâîèì áðàòüÿì è ê ïòåíöàì èç ñîñåäíèõ ãíåçä ïðèâîäèò â ïåðåóï-
ëîòíåííîé êîëîíèè ñåðîé öàïëè Ardea cinerea íà î-âå Ôóðóãåëüìà (çàëèâ Ïåòðà Âåëè-
êîãî, ßïîíñêîå ìîðå) ê ãèáåëè 30% âñåãî ïîòîìñòâà (Ñòîöêàÿ, 1981).

Ìíîãèå êîëîíèàëüíûå âèäû ïòèö ñêëîííû îáðàçîâûâàòü ñìåøàííûå ïîñåëåíèÿ.
×àñòî áîê î áîê ñåëÿòñÿ íåñêîëüêî âèäîâ ÷àéêîâûõ, èç êîòîðûõ îäíè îêàçûâàþòñÿ â
ïîëîæåíèè æåðòâ, à äðóãèå – â ðîëè èõ ïîòðåáèòåëåé. Ïðè ýòîì íåðåäêî íå õèùíèê
ñåëèòñÿ îêîëî æåðòâû, à æåðòâà îáðàçóåò êîëîíèè â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò ïî-
ñåëåíèÿ õèùíèêà (Fuchs, 1977; Burger, 1979, Veen, 1980). Ïðèíÿòî ïîëàãàòü, ÷òî ïîäîá-
íûé âûáîð ìåñòà ãíåçäîâàíèÿ âèäàìè, âûñòóïàþùèìè â êà÷åñòâå æåðòâû, àäàïòèâåí â
òîì ñìûñëå, ÷òî èçáðàííûé åþ ñîñåä, âûåäàÿ óìåðåííóþ ÷àñòü ïîòîìñòâà âèäà-æåðòâû,
ïðåäîõðàíÿåò åå îò íàïàäåíèÿ äðóãèõ, áîëåå îïàñíûõ (ïîä÷àñ, ñîâåðøåííî ãèïîòåòè-
÷åñêèõ) õèùíèêîâ (Fuchs, 1977; Veen, 1980).

Áîëåå ïðàâäîïîäîáíûì êàæåòñÿ èíîå îáúÿñíåíèå. Äëÿ ëþáîãî ïîçäíî ðàçìíîæàþ-
ùåãîñÿ âèäà êîëîíèè äðóãèõ âèäîâ ñëóæàò ñâîåîáðàçíûìè öåíòðàìè ñîöèàëüíîãî ïðè-
òÿæåíèÿ è ñòèìóëÿöèè (ñì. íàïðèìåð Bergman, 1980) – íåçàâèñèìî îò ïðîèñòåêàþùèõ
îòñþäà ïîñëåäñòâèé, êîòîðûå ìîãóò îêàçàòüñÿ âåñüìà íåáëàãîïðèÿòíûìè. Ñìåþùàÿñÿ
÷àéêà Larus atricilla ïðèëåòàåò íà ìåñòà ãíåçäîâàíèÿ áîëåå, ÷åì íà ìåñÿö ïîçæå àìåðè-
êàíñêîé ñåðåáðèñòîé ÷àéêè L. smithsonianus. Â òåõ ó÷àñòêàõ ïîñåëåíèÿ ñìåþùåéñÿ ÷àé-
êè, êîòîðûå îáðàçóþòñÿ â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò ïîñåëåíèÿ ñåðåáðèñòîé, âòî-
ðîé èç ýòèõ âèäîâ ïîëíîñòüþ óíè÷òîæàåò ïîòîìñòâî ïåðâîãî. Îòðèöàòåëüíîå âëèÿíèå
àìåðèêàíñêèõ ñåðåáðèñòûõ ÷àåê íà ñìåþùèõñÿ òåì ìåíüøå, ÷åì áîëüøèì ðàññòîÿíèåì
ðàçäåëåíû èõ ãíåçäîâûå ãðóïïèðîâêè (Burger, 1979).

Â öåëîì ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî êîëîíèàëüíûå âèäû (îñîáåííî òå èç íèõ, êîòîðûå îáðà-
çóþò î÷åíü ïëîòíûå ïîñåëåíèÿ) äîëæíû áûòü âåñüìà ÷óâñòâèòåëüíû ê ëþáûì ñäâèãàì
â ñòðóêòóðå áèîöåíîçîâ è ê ïîÿâëåíèþ íîâûõ, äîòîëå íåñâîéñòâåííûõ äàííîìó ìåñòî-
îáèòàíèþ õèùíèêîâ (ñì., íàïðèìåð, Ewaschuk, Boag, 1972; Burger, Lesser, 1978). Âåðî-
ÿòíî, èìåííî ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ óñòîé÷èâîå ñîêðàùåíèå ÷èñëåííîñòè íåêîòîðûõ êîëî-
íèàëüíûõ âèäîâ – äàæå èç ÷èñëà òåõ, êîòîðûå ïðèíàäëåæàò ôàóíàì îêåàíè÷åñêèõ îñò-
ðîâîâ (Feare, 1978).

Ñèíõðîíèçàöèÿ ïðîöåññîâ ðàçìíîæåíèÿ (ýôôåêò Äàðëèíãà). Ýòà ãèïîòåçà ïðî-
èñòåêàåò èç áåññïîðíîãî ñåãîäíÿ ôàêòà, ÷òî ñðåäè ñåçîííî ðàçìíîæàþùèõñÿ (â òîì ÷èñ-
ëå è êîëîíèàëüíûõ) âèäîâ ïòèö óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ ìàêñèìàëåí ó îñîáåé, ïðèñòóïàþ-
ùèõ ê ðàçìíîæåíèþ â íà÷àëå ñåçîíà, è òåì íèæå, ÷åì ïîçæå ñðîêè íà÷àëà ðàçìíîæåíèÿ.
Ïî ìíåíèþ Äàðëèíãà (Darling, 1938), â ñëó÷àå ñèíõðîíèçàöèè ðåïðîäóêòèâíûõ öèêëîâ
áîëüøèíñòâà ÷ëåíîâ äàííîé ïîïóëÿöèè íà ðàííèõ ýòàïàõ ñåçîíà ðàçìíîæåíèÿ, ñóììàð-
íûé ðåïðîäóêòèâíûé ïîòåíöèàë ìîæåò áûòü ðåàëèçîâàí íàèáîëåå ïîëíî. Ñîãëàñíî ãè-
ïîòåçå, ñèíõðîíèçèðóþùèì ôàêòîðîì ÿâëÿåòñÿ âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ îñîáåé â ïðåäå-
ëàõ îãðàíè÷åííîãî ïðîñòðàíñòâà.

Ýòà ãèïîòåçà íàõîäèò êàê ïðèâåðæåíöåâ (Nelson, 1967; Parsons, 1975; Viksne, Janaus,
1980), òàê è àêòèâíûõ êðèòèêîâ (Orians, 1961b). Ìíîãèå ðàçíîãëàñèÿ ïðîèñòåêàþò, âå-
ðîÿòíî, èç-çà íåðàâíîöåííîñòè âûáîðà ãðóïïèðîâîê, âíóòðè êîòîðûõ ðàññ÷èòûâàþò îá-
íàðóæèòü ñèíõðîíèçèðóþùèå ýôôåêòû. Îíè âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ î÷åâèäíû äëÿ ãðóïïè-
ðîâîê íåâûñîêîãî ðàíãà (ñóáêîëîíèè è êîëîíèè, â íàøåé ñèñòåìå òåðìèíîâ) (Nelson,
1966a; Davis, Dunn, 1976; Beecher, Beecher, 1979), íî åäâà ëè ìîãóò áûòü âûÿâëåíû â
÷èñòîì âèäå íà óðîâíå ïîñåëåíèÿ èëè ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ñïðà-
âåäëèâî çàêëþ÷åíèå, ÷òî ÷åì áîëüøå ãðóïïèðîâêà, òåì ìåíåå ñèíõðîíèçèðîâàíî ðàç-
ìíîæåíèå åå ÷ëåíîâ (Orians, 1961b). Âíóòðè ïîñåëåíèÿ ìàêñèìàëüíàÿ ñèíõðîíèçàöèÿ
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îáû÷íî îáíàðóæèâàåòñÿ â öåíòðàëüíîé (èëè «ãëàâíîé») êîëîíèè, çàñåëåíèå êîòîðîé
äàåò íà÷àëî ïîñåëåíèþ â öåëîì (Patterson, 1965; Nelson, 1966a). Êðîìå òîãî, â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ ãèïîòåçîé Äàðëèíãà, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ cèíõðîíèçàöèÿ âûøå â êîëî-
íèÿõ èëè ñóáêîëîíèÿõ ñ ìàêñèìàëüíîé ÷èñëåííîñòüþ è ïëîòíîñòüþ, åñëè îíè îáðàçî-
âàëèñü â íà÷àëå ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982). Â ðÿäå ñëó÷àåâ òàêèå
ïîêàçàòåëè êàê ðàííèå è ñèíõðîííûå ñðîêè ÿéöåêëàäêè, âûñîêèå çíà÷åíèÿ ñðåäíåé âå-
ëè÷èíû êëàäêè è óñïåøíîå âûëóïëåíèå èìåþò òåíäåíöèþ êîððåëèðîâàòü äðóã ñ äðó-
ãîì. Îäíàêî èç ýòîãî ïðàâèëà ñóùåñòâóåò íåìàëî èñêëþ÷åíèé (ñì. MñRobers, McRobers,
1972; Knopf, 1979).

Âåðîÿòíî, ñòåïåíü ñèíõðîíèçàöèè ðàçìíîæåíèÿ ìîæåò îêàçûâàòü âëèÿíèå è íà âû-
æèâàíèå ïòåíöîâ. Â ýòîì ñìûñëå ïîçèòèâíûé ýôôåêò ñèíõðîíèçàöèè ðàçìíîæåíèÿ ïî-
êàçàí íà îçåðíîé ÷àéêå (Viksne, Janaus, 1980).

Ëîãè÷åñêè âïîëíå ïðàâäîïîäîáíî, ÷òî ïðèñóòñòâèå ïòåíöîâ ðàçíîãî âîçðàñòà â êî-
ëîíèè, ãäå âçðîñëûå îñîáè àãðåññèâíû ïî îòíîøåíèþ ê ïîòîìñòâó ñâîèõ ñîñåäåé, ïî-
âûøàåò âåðîÿòíîñòü ãèáåëè ïòåíöîâ. Òå èç íèõ, êîòîðûå óæå ñïîñîáíû àêòèâíî ïåðåìå-
ùàòüñÿ, ìîãóò ïàñòü æåðòâîé íàñèæèâàþùèõ ïòèö (Knopf, 1979: 361). Îäíàêî íå èñ-
êëþ÷åíî, ÷òî äåòîóáèéñòâî ìîæåò ñòèìóëèðîâàòüñÿ èìåííî ìàññîâûì âûëóïëåíèåì â
ñèíõðîíèçèðîâàííîé ãðóïïèðîâêå (Davis, Dunn, 1976; Ãàóçåð, 1981á; Ïàíîâ, Çûêîâà,
1982). ßâëåíèå ñèíõðîíèçàöèè – äàëåêî íå åäèíñòâåííîå âîçìîæíîå ñëåäñòâèå âçàèì-
íîé ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè. Çàâåäîìî ñëàáàÿ ñòèìóëÿöèÿ â íåáîëüøèõ è ðàçðåæåííûõ
ïåðèôåðèéíûõ ãðóïïàõ ìîæåò, âåðîÿòíî, ïðèâîäèòü ê ìåíåå ïëîòíîìó íàñèæèâàíèþ
êëàäîê. Òàêèå ïòèöû íåðåäêî áðîñàþò ñâîè ãíåçäà áåç âñÿêîé âèäèìîé ïðè÷èíû. Â êî-
ëîíèÿõ ïåëèêàíà Pelecanus erythrorhynchus îñòàâëåííûå òàêèì îáðàçîì ãíåçäà ñîñòàâ-
ëÿëè 24,7% íà ïåðèôåðèè è ëèøü 14,7% â öåíòðàëüíûõ ó÷àñòêàõ (Knopf, 1979). Ê ñîæà-
ëåíèþ, ïðè ðàáîòå ñ ïîïóëÿöèÿìè, â êîòîðûõ íå ïðîâîäèëîñü ìíîãîëåòíåå èíäèâèäó-
àëüíîå ìå÷åíèå, íåâîçìîæíî ðàçãðàíè÷èòü ðîëü ñîöèàëüíûõ è ÷èñòî âîçðàñòíûõ ôàê-
òîðîâ â ïîâåäåíèè òàêîãî ðîäà. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî ó êîðîëåâñêîãî ïèíãâèíà ìîëî-
äûå îñîáè â íîðìå áðîñàþò ñíåñåííûå ÿéöà ñïóñòÿ íåñêîëüêî äíåé ïîñëå ÿéöåêëàäêè
(Deepin et al., öèò. ïî: Budd, 1975).

Êîììóíàëüíàÿ çàáîòà î ïîòîìñòâå. Â êà÷åñòâå íàèáîëåå î÷åâèäíîé àäàïòàöèè,
êàçàëîñü áû, îáåñïå÷èâàþùåé êîëëåêòèâíóþ çàáîòó î ïîòîìñòâå ó êîëîíèàëüíûõ ïòèö,
ïðèíÿòî ðàññìàòðèâàòü òàê íàçûâàåìûå ÿñëè. Îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âðåìåííûå èëè
áîëåå ïîñòîÿííûå îáúåäèíåíèÿ ïòåíöîâ èç íåñêîëüêèõ âûâîäêîâ. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü
ïðè ýòîì, ÷òî ñàì ôàêò ñóùåñòâîâàíèÿ ÿñëåé åùå íå ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íûì ñâèäåòåëü-
ñòâîì ðåàëüíîñòè êîëëåêòèâíîé çàáîòû î ìîëîäíÿêå ñî ñòîðîíû âçðîñëûõ ïòèö.

Îäèí èç íàèáîëåå õðåñòîìàòèéíûõ ïðèìåðîâ – ÿñëè èìïåðàòîðñêîãî ïèíãâèíà. Ïòåí-
öû îáðàçóþò ñêîïëåíèÿ ïî ñîáñòâåííîé èíèöèàòèâå, ïðè÷åì îñíîâíûì ñòèìóëîì äëÿ
ýòîãî îáû÷íî ñëóæèò óõóäøåíèå ïîãîäíûõ óñëîâèé – ïîõîëîäàíèå è ñèëüíûé âåòåð
(Yeates, 1975). Äëÿ êîðîëåâñêîãî ïèíãâèíà ïîêàçàíî óìåíüøåíèå òåïëîïîòåðü ó ïòåí-
öîâ, îáúåäèíåííûõ â òåñíûå ãðóïïû (Barre, 1976). Â ýòîé ñâÿçè âàæíî òî, ÷òî ÿñëè ïðè-
ñóùè àíòàðêòè÷åñêèì âèäàì ïèíãâèíîâ, íî íå îïèñàíû ó áîëüøèíñòâà âèäîâ óìåðåí-
íîé çîíû þæíîãî ïîëóøàðèÿ (ñì., íàïðèìåð, Warham, 1975).

Íè ó A. forsteri, íè ó Pygoscellis àntarctica âçðîñëûå îñîáè íå îõðàíÿþò ÿñëè. Ó
îáîèõ ýòèõ âèäîâ, êàê è ó P. papua, ðîäèòåëè êîðìÿò òîëüêî ñâîèõ ïòåíöîâ (Sladen,
1975; Despin, 1972; Conroy et. al., 1975; Jouventin, 1975).

Ó ïèíãâèíîâ Eudytes crestatus, ãàã Somateria molissima è íåêîòîðûõ âèäîâ ÷àåê (Larus
cachinnans, L. ichtiaåtus) ïòåíöû èç ðàçíûõ âûâîäêîâ ñêëîííû îáúåäèíÿòüñÿ â ïëîòíûå
ãðóïïû ïðè ïîÿâëåíèè êðóïíûõ õèùíèêîâ. Èìåííî â òàêèå ìîìåíòû âçðîñëûå ïòèöû
ìîãóò ïîêèíóòü ïòåíöîâ, îñòàâèâ èõ áåç âñÿêîé çàùèòû (Pettingil, öèò. ïî Yeates, 1975;
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Munro, Bedard, 1977; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981 è èõ íåîïóáëèêîâàííûå äàííûå). Ó øèëîê-
ëþâêè âîçìîæíû âðåìåííûå îáúåäèíåíèÿ âûâîäêîâ ïðè èõ ïåðåõîäàõ ñ îäíîãî ìåñòà
íà äðóãîå, ïîñëå ÷åãî âîçîáíîâëÿåòñÿ àãðåññèâíîñòü âçðîñëûõ ÷ëåíîâ òàêîé âðåìåííîé
ãðóïïèðîâêè ê ÷óæèì ïòåíöàì (De Bie, Zijlstra, 1979).

Îáúåäèíåíèå ïòåíöîâ èç ðàçíûõ âûâîäêîâ – ÿâëåíèå îáû÷íîå è äëÿ ìíîãèõ íåêîëî-
íèàëüíûõ âèäîâ – íàïðèìåð, íàñòîÿùèõ è íûðêîâûõ óòîê (îáçîð ñì.: Munro, Bedard,
1977). Ýòè àâòîðû ðàññìàòðèâàþò ïîäîáíûå îáúåäèíåíèÿ ó ãàãè è ó äðóãèõ âèäîâ êàê
àáåððàíòíûé ñëó÷àé óâåëè÷åíèÿ ñåìåéíîé ãðóïïû çà ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ ê íåé íåðîä-
ñòâåííûõ ïòåíöîâ. Êîãäà òàêóþ ãðóïïó îïåêàåò íåñêîëüêî ñàìîê, â èõ âçàèìîîòíîøå-
íèÿõ íå îáíàðóæèâàåòñÿ íèêàêèõ ïðèçíàêîâ êîîïåðàöèè, à ëèøü êîíêóðåíöèÿ, âåäóùàÿ
íåðåäêî ê âûòåñíåíèþ ñàìêè-ìàòåðè èç ãðóïïû â ðåçóëüòàòå àãðåññèè ïðèøëûõ ñàìîê
(ýòî, ïî-âèäèìîìó, ïòèöû, óòðàòèâøèå ñîáñòâåííûå âûâîäêè). Òî÷íî òàêàÿ æå ñèòóà-
öèÿ îïèñàíà ó õîõîòóíèé L. cachinnans (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981).

Äëÿ îáëèãàòíî-êîëîíèàëüíûõ âèäîâ ÷àéêîâûõ õàðàêòåðíû ïëîòíûå ïîñëåãíåçäî-
âûå ãðóïïèðîâêè, ñîñòîÿùèå èç ïóõîâûõ ïòåíöîâ è âçðîñëûõ îñîáåé, è âíåøíå îòäà-
ëåííî íàïîìèíàþùèå òèïè÷íûå ÿñëè ïèíãâèíîâ. Âíóòðè òàêèõ ãðóïïèðîâîê âçðîñëûå
ïòèöû îáû÷íî îïåêàþò ëèøü ñâîè ñîáñòâåííûå âûâîäêè (èíîãäà – óâåëè÷åííûå çà ñ÷åò
ïðèáèâøèõñÿ ê íèì ÷óæèõ ïòåíöîâ) è àãðåññèâíû êî âñåì ïðî÷èì ïóõîâèêàì. Äëÿ îñî-
áåé, óòðàòèâøèõ êëàäêè èëè âûâîäêè, õàðàêòåðíî ÷åðåäîâàíèå ðîäèòåëüñêîãî è àãðåñ-
ñèâíîãî ïîâåäåíèÿ ïî îòíîøåíèþ ê ïòåíöàì, ÷òî ïðèâîäèò ê ìíîãî÷èñëåííûì ñòîëê-
íîâåíèÿì è äðàêàì ìåæäó âçðîñëûìè ÷ëåíàìè îáúåäèíåíèÿ è ê íåñîìíåííîé äåçîðãà-
íèçàöèè (Êîñòèíà Ã.Í. Ïàíîâ Å.Í., 1982; Çûêîâà, Ïàíîâ, 1988; Ãàóçåð è äð., 2009). Âîï-
ðîñ î òîì, ñíèæàåò ëè ñóùåñòâîâàíèå ïîäîáíûõ ãðóïïèðîâîê ïðåññ âíåøíèõ õèùíè-
êîâ, íè â êîåé ìåðå íåëüçÿ ñ÷èòàòü ðåøåííûì, è çäåñü òðåáóþòñÿ èíòåíñèâíûå êîëè÷å-
ñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ïîêà ÷òî îñòàåòñÿ âîçìîæíûì ïðèçíàòü ëèøü êîñâåííóþ ðîëü êîë-
ëåêòèâíîé çàùèòû ïîòîìñòâà çà ñ÷åò ñàìîãî ôàêòà ïðèñóòñòâèÿ â êîëîíèè áîëüøîãî
÷èñëà âçðîñëûõ îñîáåé3 . ×òî æå êàñàåòñÿ èñòèííîé êîîïåðàöèè ìåæäó ÷ëåíàìè ïîñåëå-
íèÿ, òî îíà ïîêà ÷òî îáíàðóæåíà òîëüêî â íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ñîîáùåñòâàõ
ñîöèàëüíûõ íàñåêîìûõ.

Çàìå÷àíèÿ îá ýâîëþöèè êîëîíèàëüíîñòè
Ìû ïîëàãàåì, ÷òî âîïðîñ îá ýâîëþöèè êîëîíèàëüíîñòè ïðè íûíåøíåì ñîñòîÿíèè

íàøèõ çíàíèé ìîæåò áûòü â ëó÷øåì ñëó÷àå ïðåäìåòîì ñàìûõ îðèåíòèðîâî÷íûõ ïðåä-
ïîëîæåíèé. Â êà÷åñòâå êðàòêîãî êîíñïåêòà ìîæíî âûñêàçàòü ñëåäóþùèå çàìå÷àíèÿ.

1. Íåâîçìîæíî îáñóæäàòü ýâîëþöèþ «êîëîíèàëüíîñòè» âîîáùå, ïîñêîëüêó â ðàç-
íûõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ êîìïàêòíûå ðåïðîäóêòèâíûå ãðóïïèðîâêè íåñîìíåííî ðàçâè-
âàëèñü íà îñíîâå ðàçëè÷íûõ èñõîäíûõ ñîöèàëüíûõ ñòðóêòóð è ïîä äàâëåíèåì íåîäèíà-
êîâûõ íàïðàâëåíèé îòáîðà. Íåäîïóñòèìî ïîýòîìó â îäíèõ è òåõ æå òåðìèíàõ îáñóæ-
äàòü ïðîèñõîæäåíèå êîëîíèàëüíîñòè ó ïèíãâèíîâ, ÷àéêîâûõ è, ñêàæåì, òêà÷èêîâûõ
Ploceidae.

2. Èìåþùèåñÿ äàííûå ïî ðåöåíòíûì âèäàì (â ÷àñòíîñòè ïî êîëîíèàëüíûì âèäàì
ïòèö) íå âïîëíå óäîâëåòâîðÿþò ãèïîòåçàì, â êîòîðûõ ñòàíîâëåíèå êîëîíèàëüíîñòè ðàñ-
ñìàòðèâàåòñÿ êàê ðåàêöèÿ íà íåäîñòàòîê ïðèãîäíûõ ìåñòîîáèòàíèé, íà ïîâûøåííûé
ïðåññ õèùíèêîâ, íà íåïðåäñêàçóåìîå ðàñïðåäåëåíèå êîðìîâûõ ðåñóðñîâ. Èçáûòîê ïðè-
ãîäíûõ äëÿ ãíåçäîâàíèÿ ìåñò (Nelson, 1966b; 1968; Knopf, 1979; Ãàóçåð, 1981à, óÿçâè-

3 Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ïîäñòàíîâêå ÷ó÷åëà â ñóáêîëîíèè îçåðíûõ ÷àåê è ïåñòðîíî-
ñûõ êðà÷åê íå áûëî îáíàðóæåíî íèêàêèõ êîððåëÿöèé ìåæäó ÷èñëîì ïàð â ñóáêîëîíèè è ÷èñëîì àòàê íà
õèùíèêà (Fuchs, 1977: 26).
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ìîñòü êîëîíèé äëÿ õèùíèêîâ è óäàëåííîñòü îò êîëîíèé ïðåäïî÷èòàåìûõ ìåñò ñáîðà
ïèùè (Sladen, 1975; Orians, 1961a, Morel, 1969; Berry, 1976; Ïàíîâ è äð., 1980) ó íûíå
æèâóùèõ âèäîâ ïòèö ïîä÷åðêèâàåòñÿ ìíîãèìè àâòîðàìè.

3. Îòíîñèòåëüíàÿ íåìíîãî÷èñëåííîñòü «êîëîíèàëüíûõ» âèäîâ ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ
è èõ íåðàâíîìåðíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ ïî òàêñîíàì ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ìàëîé
êîíêóðåíòîñïîñîáíîñòè ýòîãî òèïà îðãàíèçàöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè òèïàìè, îñ-
íîâàííûìè íà øèðîêîì ðàññðåäîòî÷åíèè îñîáåé. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî êîëîíèàëüíîñòü –
ýòî ïóòü óçêîé ñïåöèàëèçàöèè, íàâÿçàííûé æèçíåííîé ôîðìå íàèáîëåå ôóíäàìåíòàëü-
íûìè îñîáåííîñòÿìè åå ìîðôîôèçèîëîãèè è áèîëîãèè.

4. Áóäó÷è òåñíî ñâÿçàííîé ñî âñåìè ïðî÷èìè ÷åðòàìè áèîëîãèè âèäîâ, òåíäåíöèÿ ê
îáðàçîâàíèþ ïëîòíûõ ïîñåëåíèé äîëæíà íàñëåäîâàòüñÿ â äàííîé ôèëåòè÷åñêîé âåòâè ïî
òèïó «ãåíåòè÷åñêîãî ãðóçà». Îòñþäà – ÿâíîå (íåðåäêî – ïî÷òè ïîëíîå) ïðåîáëàäàíèå êî-
ëîíèàëüíîñòè â íåêîòîðûõ òàêñîíàõ ïðè ïî÷òè ïîëíîì åå îòñóòñòâèè â äðóãèõ ãðóïïàõ.

5. Â õîäå ýòîãî ïðîöåññà ïåðåõîä îò «ïàññèâíîé» êîëîíèàëüíîñòè (îòñóòñòâèå çàï-
ðåòîâ íà òåñíîå ñîñåäñòâî) ê «àêòèâíîé» (ïîÿâëåíèå çàïðåòîâ íà ðàññðåäîòî÷åíèå) ìî-
æåò, âåðîÿòíî, ïðîèñõîäèòü ïî òèïó îðòîñåëåêöèè. Îðòîñåëåêöèþ ìû ïîíèìàåì â äàí-
íîì ñëó÷àå êàê íàïðàâëåííûé îòáîð îïðåäåëåííîãî ïñèõè÷åñêîãî òèïà, íàõîäÿùåãî êîì-
ôîðò â óñëîâèÿõ ïåðåóïëîòíåíèÿ. Êîëü ñêîðî ýòîò ïðîöåññ íà÷àëñÿ, äîïîëíèòåëüíûì è
óñêîðÿþùèì åãî ôàêòîðîì ìîæåò ñòàòü âëèÿíèå õèùíèêîâ, ýëèìèíèðóþùèõ îäèíî÷-
íûõ è ïåðèôåðè÷åñêèõ îñîáåé, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíà íåòåðïèìîñòü ê âûñîêîé ïëîò-
íîñòè. Ðåçóëüòàò – ïîâåäåí÷åñêàÿ ñâåðõñïåöèàëèçàöèÿ (ò.í. îáëèãàòíî-êîëîíèàëüíûå
âèäû), ñîçäàþùàÿ íåñîìíåííûå ïðåäïîñûëêè ê âûìèðàíèþ ïðè ëþáîì ñêîëüêî-íèáóäü
ñóùåñòâåííîì èçìåíåíèè â ñòðóêòóðå áèîãåîöåíîçà. Â ýòîé ñâÿçè âàæíî çàìåòèòü, ÷òî
ó ïòèö î÷åíü ìíîãèå îáëèãàòíî-êîëîíèàëüíûå âèäû îòíîñÿòñÿ ê èçîëèðîâàííûì òàêñî-
íîìè÷åñêèì ãðóïïàì ñ ìàëûì ÷èñëîì ðåöåíòíûõ âèäîâ (ïèíãâèíû Sphenisciformes, ïå-
ëèêàíû Pelecani, îëóøè Sulidae, ôëàìèíãî Phoenicopteri è ò.ä.).

6. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî êîëîíèàëüíûå âèäû ïòèö â õîäå ñâîåé ýâîëþöèè àäàïòèðîâàëèñü
ê îáèòàíèþ íà îñòðîâàõ, ãäå îòñóòñòâóþò íàçåìíûå õèùíèêè. Â ñâåòå âñåãî ñêàçàííîãî
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü êàê ðàç îáðàòíîå: êîëîíèàëüíûå âèäû, îòíîñÿùèåñÿ, êàê ïðàâè-
ëî, ê íàèáîëåå äðåâíèì îòðÿäàì ïòèö (Friedman, öèò. ïî Collias, Collias, 1964: 147),
âûìèðàþò ïðåèìóùåñòâåííî íà ìàòåðèêàõ, ãäå áèîöåíîçû áîëåå äèíàìè÷íû (÷åìó íå-
ìàëî ñïîñîáñòâóåò àíòðîïîãåííûé ôàêòîð) è îáíàðóæèâàþò áîëüøóþ óñòîé÷èâîñòü íà
îñòðîâàõ ñ èõ ñðàâíèòåëüíî êîíñåðâàòèâíûìè ôàóíàìè.

7. Êîëîíèàëüíîñòü âîçíèêàåò â õîäå ýâîëþöèè êðóïíîãî òàêñîíà (òàêîãî, êàê ïòè-
öû) íåîäíîêðàòíî, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò ñóùåñòâîâàíèå êîëîíèàëüíûõ âèäîâ êàê â
ãðóïïàõ íàèáîëåå äðåâíèõ (òðóáêîíîñûå Procellariiformes, ïèíãâèíû), òàê è â íàèáîëåå
ìîëîäûõ (âîðîáüèíîîáðàçíûå Passeriformes). Ïðîäóêòèâíûé ïîäõîä ê àíàëèçó ïðîáëå-
ìû äîëæåí áàçèðîâàòüñÿ íà äèôôåðåíöèðîâàííîì ðàññìîòðåíèè òîãî è äðóãîãî òèïà
êîëîíèàëüíîñòè, êîòîðûå óñëîâíî ìîãóò áûòü íàçâàíû «ïåðâè÷íûì» è «âòîðè÷íûì».

8. Ìíîãî÷èñëåííûå ýôôåêòû äåçîðãàíèçàöèè, îáÿçàííûå ïåðåóïëîòíåíèþ ðàçìíî-
æàþùèõñÿ ãðóïïèðîâîê è ïðèâîäÿùèå ê ñóùåñòâåííûì ïîòåðÿì ðåïðîäóêòèâíîãî ïî-
òåíöèàëà ó êîëîíèàëüíûõ âèäîâ – âñå ýòî çàñòàâëÿåò íåêîòîðûõ àâòîðîâ ðàññìàòðèâàòü
êîëîíèàëüíîñòü êàê ýâîëþöèîííî íåóñòîé÷èâóþ ñòðàòåãèþ (ñì. Bent, 1958: 343). Îäíàêî
ïðè ñîõðàíåíèè êîìïëåêñà óñëîâèé, â êîòîðûõ ôîðìèðîâàëñÿ äàííûé âèä, äàæå î÷åíü
âûñîêèå ïîòåðè â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ìîãóò íå îêàçûâàòü ñêîëüêî-íèáóäü ñóùåñòâåííî-
ãî îòðèöàòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ íà äàëüíåéøóþ ñóäüáó ïîïóëÿöèè. Òàê, ó òîíêîêëþâîé
êàéðû Uria aalge ïðè ãèáåëè 50% ÿèö è ïòåíöîâ ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè áóäåò óäâàèâàòü-
ñÿ ÷åðåç êàæäûå 53 ãîäà (Leslie, 1966; ñì. òàêæå Nelson, 1966b). Îäíàêî ïðè çíà÷èòåëüíûõ
îòðèöàòåëüíûõ èçìåíåíèÿõ îáùèõ óñëîâèé æèçíè âèäà âûñîêàÿ þâåíèëüíàÿ ñìåðòíîñòü
â êîëîíèÿõ ìîæåò îêàçàòüñÿ óãðîæàþùåé äëÿ åãî äàëüíåéøåãî ñóùåñòâîâàíèÿ.
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19. Ìåæâèäîâûå òåððèòîðèàëüíûå îòíîøåíèÿ
â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè

Oenanthe finschii è êàìåíêè ïëåøàíêè O. pleschanka
íà ïîëóîñòðîâå Ìàíãûøëàê 1

Èäåÿ î íåèçáåæíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ êîíêóðåíòíûõ îòíîøåíèé ìåæäó áëèçêèìè
âèäàìè ïðè èõ âñòðå÷å â åäèíîì áèîöåíîçå ñëóæèò ëåéòìîòèâîì ñîâðåìåííûõ èññëå-
äîâàíèé ïî ñðàâíèòåëüíîé ýêîëîãèè (Lack, 1971). Íàäåæíûì ìåõàíèçìîì ñìÿã÷åíèÿ
êîíêóðåíöèè ïðèíÿòî ñ÷èòàòü ìåæâèäîâóþ òåððèòîðèàëüíîñòü: êàæäàÿ ïàðà îõðàíÿåò
ó÷àñòîê ïðîñòðàíñòâà ñî âñåìè åãî ðåñóðñàìè (ïèùà, óáåæèùà) êàê îò ïðî÷èõ ïàð ñâî-
åãî âèäà, òàê è îò ïàð áëèçêèõ âèäîâ (Murray, 1971; Catchpole, 1972, 1973; Ïàíîâ, 1973 è
äð.). Îäíàêî ýòîò ìåõàíèçì ñìÿã÷åíèÿ ãèïîòåòè÷åñêîé êîíêóðåíöèè íå ìîæåò ðàáîòàòü,
åñëè âçàèìîäåéñòâóþùèì áëèçêèì âèäàì íå ñâîéñòâåííà âíóòðèâèäîâàÿ òåððèòîðè-
àëüíîñòü (Ïàíîâ, 1972). Èíûìè ñëîâàìè, õàðàêòåð ïðîñòðàíñòâåííûõ îòíîøåíèé ìåæ-
äó âèäàìè îïðåäåëÿåòñÿ îñîáåííîñòÿìè èõ ñòðàòåãèé èñïîëüçîâàíèÿ ïðîñòðàíñòâà, êî-
òîðûå ñëîæèëèñü â õîäå ôèëîãåíåçà êàæäîãî âèäà ïîä âëèÿíèåì ìíîãèõ ôàêòîðîâ.

Íèæå áóäåò ïîêàçàíî, ÷òî îòñóòñòâèå ñòðîãîé ìåæâèäîâîé òåððèòîðèàëüíîñòè âîç-
ìîæíî è ïðè ñîñóùåñòâîâàíèè â îäíîì ìåñòîîáèòàíèè äâóõ áëèçêèõ òåððèòîðèàëüíûõ
âèäîâ ñî ñõîäíûìè ýêîëîãè÷åñêèìè ïîòðåáíîñòÿìè. Âîçìîæíîñòü ñîâìåñòíîãî «íåðåã-
ëàìåíòèðîâàííîãî» èñïîëüçîâàíèÿ ïðîñòðàíñòâà îáóñëîâëåíà òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî
ýòè âèäû îòëè÷àþòñÿ ïî óðîâíþ àãðåññèâíîñòè è ïîëüçóþòñÿ ñõîäíûìè, íî íå èäåí-
òè÷íûìè ñòðàòåãèÿìè èñïîëüçîâàíèÿ ïðîñòðàíñòâà.

Èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëèñü íà ï-îâå Ìàíãûøëàê áëèç ïîñ. Òàó÷èê (44° ñ.ø., 51°
â.ä.) â óùåëüå ×èêàòòà, ðàçäåëÿþùåì õðåáòû Êàóøå è Åìäû â ïðåäãîðüÿõ Êàðàòàó. Íà
ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå îêîëî 500 ãà çàêàðòèðîâàíî 38 òåððèòîðèé ÷åðíîáîêîé êà-
ìåíêè (Oenanthe finschii Heugl.) è 30 ó÷àñòêîâ ïëåøàíêè (Î. pleschanka Lepech.) Èçìå-
ðåíèÿ òåððèòîðèé ïðîèçâîäèëèñü íà ïëàíå ïî ìåòîäó Êåò÷ïîëà (Catchpole, 1972). Îñ-
íîâíîé ìàòåðèàë ïî òåððèòîðèàëüíîìó ïîâåäåíèþ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ïîëó÷åí â ïå-
ðèîä ñ 15 ìàðòà ïî 11 àïðåëÿ, ïî ïëåøàíêå – ñ 19 àïðåëÿ ïî 9 ìàÿ 1974 ã. Îáùåå âðåìÿ
íåïîñðåäñòâåííûõ íàáëþäåíèé ïðåâûøàåò 400 ÷. Â ýòîì ðàéîíå îáèòàåò ãèáðèäíàÿ
ïîïóëÿöèÿ, âîçíèêøàÿ â ðåçóëüòàòå âòîðè÷íîãî êîíòàêòà è ñêðåùèâàíèÿ ïëåøàíêè ñ
èñïàíñêîé êàìåíêîé Î. hispanica (íàøè äàííûå). Ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñòûå îñîáè èñïàí-
ñêîé êàìåíêè ñîñòàâëÿþò ëèøü 3% ïîïóëÿöèè, ôåíîòèïè÷åñêèå ãèáðèäû – 21,6%. Ïî-
ñêîëüêó òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå èñïàíñêîé êàìåíêè â îáùèõ ÷åðòàõ ñõîäíî ñ òàêî-
âûì ïëåøàíêè, äàííûå ïî îáîèì âèäàì ñâåäåíû â îáúåäèíåííûå âûáîðêè.

Îáúåêò èññëåäîâàíèÿ
×åðíîáîêàÿ êàìåíêà è ïëåøàíêà ïðèíàäëåæàò ê ðàçíûì, çàìåòíî äèâåðãèðîâàâøèì

ôèëóìàì ðîäà Oenathe (Panow, 1974). ×åðíîáîêàÿ êàìåíêà çèìóåò âáëèçè ìåñò ãíåçäî-
âàíèÿ. Íåêîòîðûå ïîïóëÿöèè èç þæíûõ ðàéîíîâ ÑÑÑÐ ÷àñòè÷íî îñåäëû. Ýòèì îáóñ-
ëîâëåíû ðàííèå ñðîêè íà÷àëà ðàçìíîæåíèÿ ïî âñåìó àðåàëó âèäà. Íà ï-îâå Ìàíãûøëàê
íà÷àëî ãíåçäîñòðîåíèÿ îòìå÷åíî 15 ìàðòà. Ïðèëåò ñàìöîâ ïðîäîëæàåòñÿ ïî êðàéíåé
ìåðå äî 22 ìàðòà, è ïà ïðîòÿæåíèè 2-é äåêàäû ýòîãî ìåñÿöà ïðîèñõîäèò îêîí÷àòåëüíîå
ôîðìèðîâàíèå òåððèòîðèàëüíîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè. Ïðèëåò ñàìîê è îáðàçîâàíèå
ïàð çàêàí÷èâàåòñÿ â êîíöå ìàðòà (ïîñëåäíèé äîñòîâåðíûé ñëó÷àé – 30.III). Èç òðåõ òè-
ïîâ ìåñòîîáèòàíèé, ïðèãîäíûõ äëÿ ãíåçäîâàíèÿ ïåòðîôèëüíûõ êàìåíîê (êðóòûå ñêëî-

1 Å.Í. Ïàíîâ, Â.Â. Èâàíèöêèé Çîîë. æ. 1975 54(9): 1357-1370.
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íû ÷èíêîâ âûñîòîé äî 100 ì, ãðÿäîâûå âûõîäû êîðåííîé ïîðîäû â õîëìèñòîé ùåáíèñ-
òîé ïîëóïóñòûíå, ëåññîâûå îáðûâû), ÷åðíîáîêàÿ êàìåíêà çàíèìàåò çäåñü ïðàêòè÷åñêè
òîëüêî ïåðâûé. Â äâóõ äðóãèõ òèïàõ ìåñòîîáèòàíèé èçðåäêà âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íûå
ïàðû. Ïðè àáñîëþòíîì ó÷åòå íà ó÷àñòêå 500 ãà çàðåãèñòðèðîâàíî îêîëî 50 ïàð ýòîãî
âèäà. Èíäèâèäóàëüíûå òåððèòîðèè êðóïíåå â ìåñòàõ ñ íèçêîé ïëîòíîñòüþ è ìåëü÷å ïðè
âûñîêîé ïëîòíîñòè íàñåëåíèÿ. Èçìåðåíèå 20 òåððèòîðèé äàåò ñðåäíþþ âåëè÷èíó 2.9
ãà ïðè ðàçáðîñå îò 0.7 äî 10 ãà. Áîëüøàÿ êîíöåíòðàöèÿ ïàð â îäíèõ ìåñòàõ ïî ñðàâíå-
íèþ ñ äðóãèìè îïðåäåëÿåòñÿ, âåðîÿòíî, ÷èñòî ñòîõàñòè÷åñêèì ýôôåêòîì ðàñïðåäåëå-
íèÿ îñîáåé â îäíîòèïíîì ìåñòîîáèòàíèè.

Ïëåøàíêà ìèãðèðóåò íà çèìîâêè â ñåâåðî-âîñòî÷íóþ Àôðèêó è ñðàâíèòåëüíî ïî-
çäíî âîçâðàùàåòñÿ ê ìåñòàì ãíåçäîâàíèÿ. Ïåðâîå ïîÿâëåíèå îòìå÷åíî 6 àïðåëÿ (êîãäà
ñàìêè íåêîòîðûõ ïàð ÷åðíîáîêîé êàìåíêè óæå ïðèñòóïàþò ê íàñèæèâàíèþ). Íà÷àëî
ìàññîâîãî ïðèëåòà ïëåøàíîê ïðèóðî÷åíî ê êîíöó 1-é äåêàäû àïðåëÿ (8–10.IV). Ïðèëåò
ñèëüíî ðàñòÿíóò: íåêîòîðûå ñàìöû çàíèìàþò èíäèâèäóàëüíûå ó÷àñòêè âïëîòü äî íà÷à-
ëà ìàÿ (5–6.V). Â ýòè æå äàòû çàêàí÷èâàþòñÿ ïðèëåò ñàìîê è îáðàçîâàíèå ïîñëåäíèõ
ïàð. Ïëåøàíêà ìåíåå ðàçáîð÷èâà â âûáîðå ìåñòîîáèòàíèé è ãíåçäèòñÿ âî âñåõ òðåõ
íàçâàííûõ òèïàõ ëàíäøàôòà. Îäíàêî ñêëîíû ÷èíêîâ ýòè êàìåíêè çàíèìàþò â ïåðâóþ
î÷åðåäü è íàèáîëåå îõîòíî: ÷èñëåííîñòü ïëåøàíîê â òàêèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ íåñðàâíåí-
íî âûøå, ÷åì â äâóõ äðóãèõ. Ýòè ïîñëåäíèå (îñîáåííî ëåññîâûå îáðûâû) çàñåëÿþòñÿ
ïëåøàíêîé äîâîëüíî ðàâíîìåðíî, îäíàêî ïëîòíîñòü íàñåëåíèÿ çäåñü íåâûñîêà, à èíäè-
âèäóàëüíûå ó÷àñòêè çíà÷èòåëüíî êðóïíåå, íåæåëè âäîëü ñêëîíîâ ÷èíêîâ.

Òàêèì îáðàçîì, òåñíûé ïðîñòðàíñòâåííûé êîíòàêò ìåæäó ÷åðíîáîêîé êàìåí-
êîé è ïëåøàíêîé ñóùåñòâóåò â ìåñòîîáèòàíèÿõ, íàèáîëåå ïðåäïî÷èòàåìûõ îáîèìè
âèäàìè. Âñåëåíèå ñþäà ïëåøàíîê ñâÿçàíî äëÿ íèõ ñ ïðîáëåìîé ïðåîäîëåíèÿ ïðîòè-
âîäåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû ìåñòíîé ïîïóëÿöèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè – âèäà êðàéíå àã-
ðåññèâíîãî. Ýòà ïðîáëåìà ðåøàåòñÿ ïîïóëÿöèåé ïëåøàíêè âåñüìà óñïåøíî. Íà ó÷à-
ñòêå, íàñåëåííîì 38 ïàðàìè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè, â íà÷àëå ìàÿ ïðè àáñîëþòíûõ ó÷å-
òàõ çàðåãèñòðèðîâàíî 77 ïàð ïëåøàíêè. Òàêèì îáðàçîì, ñîîòíîøåíèå ÷èñëåííîñ-
òåé ýòèõ âèäîâ ïðè îêîí÷àòåëüíîì ôîðìèðîâàíèè èõ ãíåçäÿùèõñÿ ïîïóëÿöèé ðàâíî
â ñðåäíåì 1 : 2, à ìåñòàìè – 1 : 3 èëè 1 : 4. Ïðè áîëüøîé èçìåí÷èâîñòè âåëè÷èíû
òåððèòîðèè ó ïëåøàíêè åå ìèíèìàëüíàÿ âåëè÷èíà çíà÷èòåëüíî ìåíüøå òàêîâîé ó
÷åðíîáîêîé êàìåíêè è ñîñòàâëÿåò îêîëî 0.3 ãà (ïî èçìåðåíèÿì 20 òåððèòîðèé â ìå-
ñòàõ ñ âûñîêîé ïëîòíîñòüþ ïëåøàíêè). Äëÿ âûÿñíåíèÿ ïðè÷èí, êîòîðûå ïîçâîëÿþò
ïëåøàíêå ïðåîäîëåòü ïðè âñåëåíèè ìîùíîå ïðîòèâîäåéñòâèå ñî ñòîðîíû ÷åðíîáîêîé
êàìåíêè, íåîáõîäèìî äåòàëüíî ïðîàíàëèçèðîâàòü ñïåöèôèêó òåððèòîðèàëüíîãî è
àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ýòèõ âèäîâ.

Àãðåññèâíîå è òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå ÷åðíîáîêîé êàìåíêè
Ñðåäè âèäîâ ðîäà Oenanthe ÷åðíîáîêàÿ êàìåíêà íàèáîëåå àãðåññèâíà. Ïðè ìåæâèäî-

âûõ êîíòàêòàõ îñîáè ýòîãî âèäà íåèçìåííî èíèöèèðóþò êîíôëèêòû è âûõîäÿò èç íèõ
ïîáåäèòåëÿìè. Îòíîøåíèÿ ìåæäó ïàðàìè áàçèðóþòñÿ íà ñòðîãîé òåððèòîðèàëüíîñòè. Ãðà-
íèöû îáøèðíûõ òåððèòîðèé îõðàíÿþòñÿ ñàìöàìè ïðåèìóùåñòâåííî ïðîòèâ ñàìöîâ, à
ñàìêàìè – ïðîòèâ ñàìîê. Ïðè ïîïûòêå âñåëåíèÿ íà òåððèòîðèþ ïðèøëîé ñàìêè è èíîãäà
– ïðè ïîãðàíè÷íûõ êîíôëèêòàõ ñàìêè äåìîíñòðèðóþò óãðîæàþùèå ïîçû, ñõîäíûå ñ ñî-
îòâåòñòâóþùèìè ïîçàìè ñàìöîâ. Ïðè äëèòåëüíûõ êîíôëèêòàõ ìåæäó ñàìêàìè îíè ïîþò
àãðåññèâíûé âàðèàíò ïåñíè, ñâîéñòâåííîé â àíàëîãè÷íûõ ñèòóàöèÿõ è ñàìöàì. Äëÿ îáî-
èõ ïîëîâ õàðàêòåðíû íèçêèå ïîðîãè ïðîÿâëåíèÿ àãðåññèâíîñòè. Â ÷àñòè÷íî îñåäëûõ ïî-
ïóëÿöèÿõ (íàïðèìåð, â þæíîì Óçáåêèñòàíå) ñàìöû ïðîäîëæàþò îõðàíÿòü ñâîè òåððèòî-
ðèè è â îñåííå-çèìíèé ïåðèîä. Îñîáåííî àêòèâíî çàùèùàþò òåððèòîðèþ òå ñàìöû, êîòî-
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ðûå îñòàþòñÿ íà çèìó â ïàðàõ. Ìåíåå àãðåññèâíûå îäèíî÷íûå ñàìöû ïðèäåðæèâàþòñÿ
îáøèðíûõ èíäèâèäóàëüíûõ ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ ñ ðàçìûòûìè ãðàíèöàìè. Êàêèå-ëèáî ïðè-
çíàêè êîíöåíòðàöèè çèìóþùèõ èëè ïðîëåòíûõ îñîáåé íåñîìíåííî îòñóòñòâóþò.

Ñòðóêòóðà è ãðàíèöû òåððèòîðèè. Íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå ñòðóêòóðà òåð-
ðèòîðèé ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà íàð ÷åðíîáîêîé êàìåíêè äîñòàòî÷íî îäíîòèïíà.
Îáû÷íî òåððèòîðèÿ âêëþ÷àåò ó÷àñòîê êàìåíèñòîãî ñêëîíà ÷èíêà, èçðåçàííîãî ìíîæå-
ñòâîì ïóñòîò, íèø è íåáîëüøèõ ïåùåð, à òàêæå ïðèëåæàùèé ê ñêëîíó ó÷àñòîê ðîâíîé
ðå÷íîé òåððàñû, ïîêðûòîé òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòüþ è êóñòàìè òàìàðèñêà (ðèñ.
1À, 4À). Õàðàêòåð èñïîëüçîâàíèÿ òåððèòîðèè íåîäèíàêîâ â ðàçíûõ åå ó÷àñòêàõ è ïðå-
òåðïåâàåò èçìåíåíèÿ íà ïðîòÿæåíèè ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Ðîâíàÿ òðàâÿíèñòàÿ òåð-
ðàñà – ýòî ãëàâíûå êîðìîâûå óãîäüÿ. Íàèáîëåå âûäàþùèåñÿ èçëîìû íà ñêëîíå ÷èíêà
ñëóæàò ñàìöó ïåñåííûìè ïîñòàìè. Äî ìîìåíòà ïðèîáðåòåíèÿ ñàìêè ñàìåö ïðîâîäèò â
ýòèõ ìåñòàõ áîëüøóþ ÷àñòü ñâîåãî âðåìåíè. Îí ïîåò íà èçëþáëåííîì óñòóïå è ñ íåãî
æå ñîâåðøàåò îñîáûå äåìîíñòðàòèâíûå ïîëåòû. Îáû÷íî ïåñåííûå ïîñòû ðàñïîëîæå-
íû â íèæíåé òðåòè ÷èíêà. Çäåñü æå, íà ãðàíèöå ÷èíêà è êîðìîâûõ óãîäèé, îáû÷íî ïðî-
èñõîäèò îáðàçîâàíèå ïàðû. Òàêèì îáðàçîì, è õîëîñòîé ñàìåö è íåäàâíî îáðàçîâàâøàÿ-
ñÿ ïàðà òÿãîòåþò ê íèæíåìó îáðåçó ÷èíêà.

Âñå ñêàçàííîå îïðåäåëÿåò è õàðàêòåð îõðàíû ãðàíèö òåððèòîðèè. Äåëî â òîì, ÷òî
óñòàíîâëåíèå îðèåíòèðîâî÷íîé ãðàíèöû ìåæäó äâóìÿ ñîñåäíèìè òåððèòîðèÿìè ïðî-
èñõîäèò â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ÷àñîâ ïîñëå âñåëåíèÿ íîâîãî ñàìöà ðÿäîì ñ äðóãèì, îñåâ-
øèì çäåñü ðàíåå. Åñëè ïðåòåíäåíò ïûòàåòñÿ îñòàíîâèòüñÿ ñëèøêîì áëèçêî ê öåíòðó
àêòèâíîñòè ïèîíåðà, ïîñëåäíèé íàïàäàåò íà ïðèøåëüöà ñíîâà è ñíîâà. Â õîäå äëèòåëü-
íûõ ïîãîíü è âçàèìíûõ äåìîíñòðàöèé, ïðîäîëæàþùèõñÿ èíîãäà ñâûøå 7 ÷, ñòèõèéíî
óñòàíàâëèâàåòñÿ ïðèáëèçèòåëüíàÿ ëèíèÿ ðàçäåëà. Åå ïîëîæåíèå îïðåäåëÿåòñÿ, ñ îäíîé
ñòîðîíû, íàñòîé÷èâîñòüþ ïðèøåëüöà, à ñ äðóãîé – óïîðñòâîì ïåðâîãî âëàäåëüöà ó÷àñ-
òêà. Â ïîñëåäóþùèå 2–3 äíÿ ýòà îðèåíòèðîâî÷íàÿ ëèíèÿ ðàçäåëà óòî÷íÿåòñÿ â õîäå
âçàèìíîãî ïàòðóëèðîâàíèÿ ãðàíèö îáîèìè ñîñåäÿìè.

Èíîãäà òàêèå âñòðå÷è íà ãðàíèöå ïðèâîäÿò ê êîðîòêèì äðàêàì. Âî âðåìÿ êîíôëèê-
òîâ ó ñàìöîâ ïðîèñõîäèò çàêðåïëåíèå óñëîâíûõ ñâÿçåé íà ìåñòíûå îðèåíòèðû (ëîæáè-
íû, êóñòèêè, âàëóíû), êîòîðûå îòíûíå ìàðêèðóþò ãðàíèöó. Â äàëüíåéøåì âñòðå÷è ñî-
ñåäåé ïðîèñõîäÿò â îãðîìíîì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èìåííî âáëèçè ýòèõ îðèåíòèðîâ.
Êîíòàêòû ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþò âñå áîëåå ìèðíûé õàðàêòåð â ñèëó ïðèâûêàíèÿ ê
ñòèìóëó (ò.å. ê îáëèêó è ìåñòîíàõîæäåíèþ ñîïåðíèêà) è ñòàíîâÿòñÿ âñå ðåæå, à ê íà÷à-
ëó ïåðèîäà íàñèæèâàíèÿ ïðàêòè÷åñêè ñõîäÿò íà íåò (òàáë. 1, ðèñ. 2). Òåïåðü ïðè ýïè-
çîäè÷åñêèõ êîíòàêòàõ âäîëü ãðàíèöû ñàìöû óæå íå ñòðåìÿòñÿ ñîêðàòèòü äèñòàíöèþ, è
ñëàáûå âçàèìíûå äåìîíñòðàöèè îñóùåñòâëÿþòñÿ ÷åðåç «êîðèäîð» øèðèíîé 10–20 ì.
Ñîâåðøàÿ òåððèòîðèàëüíûå ïîëåòû, ñàìöû ïî÷òè íèêîãäà íå ïåðåñåêàþò âîîáðàæàå-
ìîãî «âåðòèêàëüíîãî îêàéìëåíèÿ» ñâîåé òåððèòîðèè. Çà 39 ÷ íàáëþäåíèé çà 3 ñîñåäíè-
ìè ïàðàìè îòìå÷åíî ëèøü ïî îäíîìó ñëó÷àþ íàðóøåíèÿ âîçäóøíîé ãðàíèöû äâóìÿ èç
ýòèõ òðåõ ñàìöîâ. Ïîñêîëüêó óñòàíîâëåíèå ãðàíèö ïðîòåêàåò îáû÷íî â òîò ïåðèîä, êîã-
äà ñàìöû åùå õîëîñòû è ïðèäåðæèâàþòñÿ íèæíåé òðåòè ÷èíêà, òî è ïîñòîÿííî ïàòðó-
ëèðóåìûå ó÷àñòêè ãðàíèö ïðèâÿçàíû ê ìåñòàì ðàçäåëà ìåæäó ÷èíêîì è ðå÷íîé òåððà-
ñîé. Ýòè ñòðîãî îáóñëîâëåííûå îòðåçêè ïîãðàíè÷íîé ëèíèè ñîñòàâëÿþò íåáîëüøóþ
÷àñòü âñåãî ïåðèìåòðà òåððèòîðèè, êîòîðûé â äðóãèõ ìåñòàõ îñòàåòñÿ áîëåå èëè ìåíåå
ðàçìûòûì è îáû÷íî íå ïàòðóëèðóåòñÿ – ëèáî â ñèëó îòñóòñòâèÿ çäåñü íåïîñðåäñòâåí-
íûõ ñîñåäåé, ëèáî èç-çà òîãî, ÷òî êàæäûé èç ñîñåäåé áûâàåò çäåñü ðåäêî, ýïèçîäè÷åñêè,
÷àñòî â ìîìåíò îòñóòñòâèÿ êîíêóðåíòà (ðèñ. 1À). Îäíàêî, åñëè õîçÿèí íà ìåñòå è âèäèò,
÷òî ñîñåä íàõîäèòñÿ âáëèçè åãî âëàäåíèé, îí ïðèáëèæàåòñÿ ê íåìó (íî íå ïåðåñåêàåò
ãðàíèöó) è äåìîíñòðèðóåò óãðîæàþùèå ïîçû.
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Ðèñ. 2. Ñíèæåíèå ÷àñòîòû êîíôëèêòîâ â õîäå ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè Î.
finschii. 1 – ïîãðàíè÷íûå êîíôëèêòû, 2 – äëèòåëüíûå êîíôëèêòû ïðè ðàñïðåäåëåíèè òåððèòîðèé;
öèôðû â ñêîáêàõ – êîëè÷åñòâî ÷àñîâ íàáëþäåíèé â ñîîòâåòñòâóþùèå äàòû.

Ðèñ 1. Ñõåìà òèïè÷íûõ òåððèòîðèàëüíûõ îòíîøåíèé â ïîïóëÿöèÿõ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè Î. finschii
(À) è ïëåøàíêè Î. pleschanka (Á).
1– ñêëîí ÷èíêà, 2 – ó÷àñòêè òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòè, 3 – ðó÷åé, 4 – ñåðäöåâèííûå çîíû
ñîñåäíèõ ïàð, 5 – ñòàáèëèçèðîâàííûå ó÷àñòêè ãðàíèö ìåæäó òåððèòîðèÿìè ÷åðíîáîêîé êàìåí-
êè, 6 – çîíû ñîâìåñòíîãî èñïîëüçîâàíèÿìè ñàìöàìè-ñîñåäÿìè ó ïëåøàíêè, 7 – ó÷àñòêè ãðàíèö
òåððèòîðèé ñàìöîâ-ïëåøàíîê, ãäå èìåþò ìåñòî ïîãðàíè÷íûå êîíôëèêòû ìåæäó íèìè, 8 – òî÷êè,
â êîòîðûõ ïðîèñõîäÿò ïîãðàíè÷íûå êîíôëèêòû,  9 – çàëåòû ñàìöîâ-ïëåøàíîê â ñåðäöåâèííûå
çîíû ñîñåäåé è ìåñòà êîíôëèêòîâ çäåñü.
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Îïèñàííàÿ ñõåìà âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó ñîñåäíèìè ñàìöàìè ìîæåò ïðåòåðïå-
âàòü èçìåíåíèÿ â çàâèñèìîñòè îò âåëè÷èíû èõ òåððèòîðèé. Õîçÿèí íåáîëüøîé, õîðîøî
ïðîñìàòðèâàåìîé òåððèòîðèè ÷àùå êîíòàêòèðóåò è êîíôëèêòóåò ñ ñîñåäÿìè, à äîëÿ ïî-
ñòîÿííî ïàòðóëèðóåìûõ è îõðàíÿåìûõ ó÷àñòêîâ ãðàíèöû ïî îòíîøåíèþ êî âñåìó åå
ïåðèìåòðó çäåñü âûøå  (òåððèòîðèÿ ¹ 2 íà ðèñ. 1À), ÷åì ó îáøèðíûõ òåððèòîðèé. Åñëè
äâå êðóïíûå òåððèòîðèè ðàñïîëîæåíû äðóã ïîäëå äðóãà, îíè ìîãóò áûòü ðàçäåëåíû
íè÷åéíûìè ó÷àñòêàìè øèðèíîé äî 50–70 ì (òåððèòîðèè ¹ 5 è 6 íà ðèñ. 1À). Â ýòîì
ñëó÷àå ñîñåäè êîíôëèêòóþò ðåäêî è ëèøü ïðè çàëåòå îäíîãî èç íèõ â ýòó íè÷åéíóþ
çîíó.

Ðåäêîñòü òàêèõ çàëåòîâ îáóñëîâëåíà, âåðîÿòíî, íå ñòðåìëåíèåì èçáåæàòü êîíòàêòîâ
ñ ñîñåäîì, à òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî ïîâñåäíåâíàÿ àêòèâíîñòü âëàäåëüöà êðóïíîé òåð-
ðèòîðèè ñîñðåäîòî÷åíà â äîñòàòî÷íî îáøèðíîé ñåðäöåâèííîé çîíå, ïëîùàäü êîòîðîé
çàìåòíî ìåíüøå ïëîùàäè òåððèòîðèè â öåëîì. Ýòà ñåðäöåâèííàÿ çîíà ìàêñèìàëüíîãî
èñïîëüçîâàíèÿ îêðóæåíà ìåíåå èñïîëüçóåìîé áóôåðíîé çîíîé. Åùå ðåæå ïîñåùàåòñÿ
õîçÿåâàìè ñîáñòâåííî ïîãðàíè÷íàÿ ïîëîñà, â ñèëó ÷åãî åå òî÷íàÿ ëîêàëèçàöèÿ ïî âñåìó
ïåðèìåòðó êðóïíîé òåððèòîðèè íåèçâåñòíà âëàäåëüöó ïîñëåäíåé. Îòñþäà – ýïèçîäè÷-
íîñòü êîíôëèêòîâ ìåæäó âëàäåëüöàìè ñîñåäíèõ êðóïíûõ òåððèòîðèé, êîòîðàÿ íå ñïî-
ñîáñòâóåò ïðàêòèêå ïîñòîÿííîé îõðàíû ïåðèôåðèè áóôåðíîé çîíû è íè÷åéíîé ïîëîñû.
Èìåííî òàêèå ìåñòà áëàãîïðèÿòíû äëÿ âñåëåíèÿ êàê çàïîçäàâøèõ íà ïðîëåòå ñàìöîâ
÷åðíîáîêîé êàìåíêè, òàê è ñàìöîâ ïëåøàíêè.

Ïðè óìåíüøåíèè ðàçìåðîâ òåððèòîðèè óìåíüøàåòñÿ øèðèíà åå áóôåðíîãî îêàé-
ìëåíèÿ – âïëîòü äî ïîëíîãî åãî èñ÷åçíîâåíèÿ ó òåððèòîðèé, ìèíèìàëüíûõ ïî ïëî-
ùàäè. Â ýòîì ñëó÷àå òåððèòîðèÿ ñîñòîèò òîëüêî èç ñåðäöåâèííîé çîíû, è äàëüíåé-
øåå ñîêðàùåíèå åå ðàçìåðîâ íåâîçìîæíî (òåððèòîðèÿ ¹ 2 íà ðèñ. 1À). Òàêèõ òåððè-
òîðèé ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî è îíè ïðèíàäëåæàò òåì ñàìöàì, êîòîðûå âòîðãëèñü ìåæ-
äó äâóìÿ ðàíåå óñòàíîâëåííûìè íåáîëüøèìè òåððèòîðèÿìè è çàíÿëè èõ áóôåðíûå
çîíû, èëè æå òåì ïåðâîíà÷àëüíûì âëàäåëüöàì, êîòîðûå íå ñìîãëè óäåðæàòü çà ñî-
áîé ñâîèõ íà÷àëüíûõ áóôåðíûõ çîí. Îòñóòñòâèå ó òåððèòîðèè áóôåðíîé çîíû ñòà-
âèò âëàäåëüöà åå â óñëîâèÿ, âåñüìà íåâûãîäíûå âî âðåìÿ îáðàçîâàíèÿ ïàð. Ýòî ñâÿ-
çàíî ñ òåìè òðóäíîñòÿìè, êîòîðûå áóäåò èñïûòûâàòü ñàìêà, âïåðâûå ïîïàâøàÿ íà
òàêóþ òåððèòîðèþ è îêàçàâøàÿñÿ ïåðåä íåîáõîäèìîñòüþ áûñòðî îçíàêîìèòüñÿ ñ ëî-
êàëèçàöèåé åå ãðàíèö.

Ïîâåäåíèå ñàìöà è ñàìêè, îðèåíòèðîâàííîå ïî îòíîøåíèþ ê ãðàíèöå èõ òåððè-
òîðèè, âî âðåìÿ è ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïàðû. Ãðàíèöà òåððèòîðèè óñòàíàâëèâàåòñÿ ñàì-
öîì, ó êîòîðîãî â õîäå êîíôëèêòîâ ñ ñîñåäÿìè ôîðìèðóþòñÿ óñëîâíûå ñâÿçè ìåæäó
ëîêàëèçàöèåé ìåñòíûõ îðèåíòèðîâ è òåððèòîðèàëüíûõ ðóáåæåé. Òàêîé æå ïðîöåññ
íàó÷åíèÿ äîëæåí áûòü ïðîéäåí è ñàìêîé ñðàçó æå ïîñëå òîãî, êàê îíà îñòàíîâèëàñü
íà èçáðàííîé åþ òåððèòîðèè. Ìåñòîíàõîæäåíèå ñàìöà-õîçÿèíà òåððèòîðèè óêàçûâà-
åò ñàìêå î÷åðòàíèÿ ñåðäöåâèííîé çîíû ó÷àñòêà. Âñïûøêà áðà÷íûõ äåìîíñòðàöèé ñàìöà
â ìîìåíò ïîÿâëåíèÿ ñàìêè ïðèâëåêàåò âíèìàíèå ñîñåäíèõ ñàìöîâ, êîòîðûå ïðèáëè-
æàþòñÿ (â îäèíî÷êó èëè â ñîïðîâîæäåíèè ñâîèõ ñàìîê) ê ãðàíèöàì è îñòàíàâëèâàþò-
ñÿ çäåñü. Ëîêàëèçàöèÿ ñîñåäíèõ ñàìöîâ (èëè ïàð) óêàçûâàåò âíîâü ïðèáûâøåé ñàìêå
íà ðàñïîëîæåíèå íåêîòîðûõ îòðåçêîâ ãðàíèöû, ïàòðóëèðóåìûõ íàèáîëåå èíòåíñèâíî.
Ñ êîíôèãóðàöèåé âñåãî îñòàëüíîãî ïåðèìåòðà òåððèòîðèè ñàìêà çíàêîìèòñÿ â ïåðâûå
÷àñû ïðåáûâàíèÿ íà íåé, êîãäà îíà íà÷èíàåò ðàñïðîñòðàíÿòü ñâîþ àêòèâíîñòü èç ñåð-
äöåâèííîé çîíû â ïåðèôåðè÷åñêèå áóôåðíûå. Åñëè òåððèòîðèÿ î÷åíü âåëèêà, òî ñàì-
êà çíàêîìèòñÿ ñ êðàéíèìè åå ïðåäåëàìè ïîñòåïåííî, â õîäå ñîâìåñòíîãî èñïîëüçîâà-
íèÿ ïðîñòðàíñòâà îáîèìè ÷ëåíàìè ïàðû. Â òåõ ìåñòàõ, ãäå ñàìåö íà îñíîâå ïðåäûäó-
ùåãî îïûòà ìîæåò îæèäàòü êîíôëèêòîâ, îí ñòðåìèòñÿ îòîéòè ãëóáæå â ñâîè âëàäåíèÿ.
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Ïðè ýòîì ñàìåö èíîãäà äåìîíñòðèðóåò ñëàáûå âàðèàíòû óãðîæàþùåãî ïîâåäåíèÿ. Ýòè
äåìîíñòðàöèè àäðåñîâàíû «â ïóñòîòó» è âîçíèêàþò, âåðîÿòíî, ïî àññîöèàöèè ñ ïðî-
øëûìè ïîãðàíè÷íûìè êîíôëèêòàìè, ïðîèñõîäèâøèìè áëèç äàííîé òî÷êè. Ýòè îñî-
áåííîñòè ïîâåäåíèÿ ñàìöà ìîãóò ñëóæèòü äëÿ ñàìêè óêàçàíèåì íà áëèçîñòü ãðàíèöû,
ïåðåñåêàòü êîòîðóþ íå ðåêîìåíäóåòñÿ.

Íà÷èíàÿ îñâàèâàòü ïåðèôåðè÷åñêèå çîíû òåððèòîðèè, ñàìêà òåì ÷àùå íàðóøàåò
ãðàíèöû ñîñåäåé, ÷åì ìåíüøå èçáðàííàÿ åþ òåððèòîðèÿ. Ïðè ýòîì ñàìêà íàòàëêèâàåòñÿ
íà àãðåññèâíóþ âñòðå÷ó ñî ñòîðîíû ñàìîê èç ñîñåäíèõ ïàð è ïðåñëåäóåòñÿ ñîñåäíèìè
ñàìöàìè. Êîãäà òåððèòîðèÿ íàñòîëüêî ìàëà, ÷òî ñîñòîèò òîëüêî èç ñåðäöåâèííîé çîíû è
ëèøåíà áóôåðíîãî îêàéìëåíèÿ, òàêèå íàðóøåíèÿ ãðàíèöû ñàìêîé è âûçûâàåìûå ýòèì
êîíôëèêòû ñëåäóþò îäèí çà äðóãèì. Âûñîêàÿ ÷àñòîòà êîíôëèêòîâ íà ïðîòÿæåíèè êî-
ðîòêîãî âðåìåíè ñëóæèò äëÿ ñàìêè óêàçàíèåì íà ïîâûøåííóþ ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèè, ê
êîòîðîé ñàìêè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè âîîáùå ìàëî òåðïèìû. Â ðåçóëüòàòå ñàìêà ïîêèäà-
åò òåððèòîðèþ, è ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ ïàðû ïðåðûâàåòñÿ. Ñàìåö-âëàäåëåö ìèíèìàëü-
íîé ïî ðàçìåðàì òåððèòîðèè ñìîã ïðèîáðåñòè ïàðó òîëüêî ïîñëå 9 íåóäà÷íûõ ïîïûòîê.

Îáðàçîâàíèå ïàð íà òåððèòîðèÿõ ìàëîé è ñðåäíåé âåëè÷èíû ìîæåò ñîïðîâîæäàòü-
ñÿ êðàòêîâðåìåííûìè íàðóøåíèÿìè ãðàíèö, êîòîðûå ïî÷òè íå íàáëþäàþòñÿ â äðóãîå
âðåìÿ. Íàðóøåíèÿ ãðàíèö ìîãóò .ïðîèñõîäèòü: 1) ïî âèíå âíîâü ïðèáûâøåé ñàìêè, åùå
íå çíàêîìîé ñ êîíôèãóðàöèåé ãðàíèö; 2) ïî âèíå ñàìöà, âîâëå÷åííîãî â îáðàçîâàíèå
ïàðû – êîãäà îí êðàòêîâðåìåííî ïðåñëåäóåò ñàìêó, âûëåòåâøóþ çà ïðåäåëû åãî òåððè-
òîðèè; 3) ïî âèíå ñàìöà – âëàäåëüöà ñîñåäíåé òåððèòîðèè, êîòîðûé íàñòîëüêî ýìîöèî-
íàëüíî ñòèìóëèðîâàí áðà÷íûìè äåìîíñòðàöèÿìè ñîñåäà, ÷òî ïðåíåáðåãàåò óñòàíîâëåí-
íûìè ãðàíèöàìè (òàêîé ñàìåö ìîæåò áûòü õîëîñò èëè æå èìååò ñàìêó, êîòîðàÿ èíîãäà
ñîïðîâîæäàåò åãî ïðè âòîðæåíèè ê ñîñåäó). Íåìíîãèå ñëó÷àè âòîðæåíèé ñàìöà íà ñîñåä-
íþþ òåððèòîðèþ ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû, âåðîÿòíî, èñõîäÿ èç ïðîøëûõ âçàèìîîòíîøå-
íèé ýòèõ ñàìöîâ. Èãíîðèðîâàíèå ãðàíèö, ïî-âèäèìîìó, ëåã÷å îæèäàòü îò ñàìöà, èìåþ-
ùåãî âîçìîæíîñòü âòîðãíóòüñÿ â ñâîþ áûâøóþ áóôåðíóþ çîíó, êîòîðàÿ ïîçæå áûëà
çàõâà÷åíà íîâûì âëàäåëüöåì. Äðóãîé âàðèàíò âîçìîæåí â òîì ñëó÷àå, åñëè õîëîñòàÿ
ñàìêà ïîÿâëÿåòñÿ î÷åíü áûñòðî âñëåä çà óñòàíîâëåíèåì òåððèòîðèè, ïîêà åùå ïîãðà-
íè÷íûå ðóáåæè îêîí÷àòåëüíî íå ñòàáèëèçèðîâàëèñü. Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî âñå òðè òèïà
íàðóøåíèÿ ãðàíèö (ñàìêîé, ñàìöîì-õîçÿèíîì è ñàìöîì-ñîñåäîì) ÿâëÿþòñÿ, ñêîðåå,
èñêëþ÷åíèåì èç ïðàâèëà, íåæåëè ïðàâèëîì, è îáû÷íî âåñüìà êðàòêîâðåìåííû.

Ìû íàáëþäàëè ïîëíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü îáðàçîâàíèÿ ïàð 8 ðàç. Ïðè ýòîì áûëî
îòìå÷åíî ëèøü 3 ñëó÷àÿ âòîðæåíèÿ ñàìöîâ ñ ñîñåäíèõ òåððèòîðèé, â îäíîì èç êîòîðûõ
ñàìåö, îáðàçóþùèé ïàðó, íàïàë íà ïðèøåëüöà è ïîñëå êîðîòêîé äðàêè èçãíàë åãî â
òå÷åíèå 40 ñåê. Â äâóõ äðóãèõ ýïèçîäàõ ïîñëå êîðîòêèõ ñîâìåñòíûõ ïîãîíü äâóõ ñàìöîâ
çà ñàìêîé ïðèøåëåö ðåòèðîâàëñÿ â òå÷åíèå 1 ìèí. Êðîìå òîãî, íàáëþäàëîñü 4 âûëåòà
õîçÿèíà òåððèòîðèè íà ó÷àñòêè ñîñåäåé âñëåä çà ñàìêîé, åùå íå çíàêîìîé ñ êîíôèãóðà-
öèåé ãðàíèö. Â îäíîì èç ýòèõ ñëó÷àåâ ïðè÷èíà çàêëþ÷àëàñü â íåäîñòàòî÷íîé ñòàáèëè-
çàöèè ãðàíèö, ïîñêîëüêó ñàìåö, îáðàçîâûâàâøèé ïàðó, âñåëèëñÿ íà ñâîþ òåððèòîðèþ
ìåíåå ÷åì çà ñóòêè äî ïîÿâëåíèÿ ñàìêè. Â ÷åòûðåõ äðóãèõ ñëó÷àÿõ õîëîñòîé ñàìåö â
ïîãîíå çà ïðèøëîé ñàìêîé íå ïðåñëåäîâàë åå, êîãäà îíà âûëåòàëà çà ïðåäåëû åãî ó÷à-
ñòêà, à ñòðåìèëñÿ âîçâðàòèòüñÿ â ñâîþ ñåðäöåâèííóþ çîíó íåïîñðåäñòâåííî îò ïîãðà-
íè÷íîé ëèíèè èëè ïîñëå âåñüìà êðàòêîâðåìåííîãî çàëåòà íà ñàìûé êðàé ñîñåäíåé òåð-
ðèòîðèè. Ñàìêè ìîãóò âòîðãàòüñÿ íà òåððèòîðèþ, ãäå èäåò îáðàçîâàíèå ïàðû, èëè åñëè
îíè õîëîñòû èëè æå êîãäà îíè ñîïðîâîæäàþò ñâîåãî ñàìöà. Íàì èçâåñòíî òîëüêî ïî
îäíîìó ñëó÷àþ òîãî è äðóãîãî ðîäà.

Ñàìêà íåðåäêî ñîïðîâîæäàåò ñàìöà, êîãäà òîò ïàòðóëèðóåò ñâîþ ãðàíèöó â îòâåò íà
ïðèáëèæåíèå ê íåé ñîñåäíåãî ñàìöà èëè ïàðû. Ïîñëå ñáëèæåíèÿ ñîïåðíèêîâ ó ãðàíè-
öû, êîòîðîå ñîïðîâîæäàåòñÿ âçàèìíûìè óãðîçàìè èëè êîðîòêîé äðàêîé, ñàìåö íåðåäêî
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íàïàäàåò íà ñâîþ ñàìêó. Ýòî íàáëþäàëîñü â 18 (41,2%) èç 43 ïîãðàíè÷íûõ êîíôëèêòîâ,
â êîòîðûõ íàðàâíå ñ ñàìöàìè ïðèíèìàëè ó÷àñòèå îäíà èëè îáå ñàìêè. Âñåãî îòìå÷åíî
25 àêòîâ íàïàäåíèÿ ñàìöîâ íà ñâîþ ñàìêó. Òàêàÿ æå ïåðåàäðåñîâàííàÿ ðåàêöèÿ íåèç-
ìåííî ñëåäóåò çà íàïàäåíèåì ñàìöà-ñîáñòâåííèêà òåððèòîðèè íà äðóãîãî ñàìöà â êëåò-
êå, ïîñòàâëåííîé â öåíòðå ýòîé òåððèòîðèè. Ýòîò ýêñïåðèìåíò áûë ïðîâåäåí ñ 3 çèìóþ-
ùèìè ïàðàìè â þæíîì Óçáåêèñòàíå â îêòÿáðå 1973 ã. ñ îäíèì è òåì æå ðåçóëüòàòîì:
ñîîòâåòñòâåííî, 2, 2 è 1 íàïàäåíèÿ ñàìöà íà ñâîþ ñàìêó ïîñëå ïîïûòêè íàïàñòü íà
ñàìöà â êëåòêå. Âáëèçè ãðàíèöû òåððèòîðèè òàêîå ïîâåäåíèå ìîæåò ñëóæèòü äëÿ äî-
ïîëíèòåëüíîãî çàêðåïëåíèÿ íåãàòèâíîé ðåàêöèè ñàìêè ê áëèçîñòè ÷óæîé òåððèòîðèè.
Ïîñêîëüêó ñàìêà ïðè ïîãðàíè÷íûõ êîíôëèêòàõ ïàð äåðæèòñÿ îáû÷íî ïîçàäè ñâîåãî
ñàìöà, îí íàïàäàåò íà íåå ñî ñòîðîíû ãðàíèöû, êàê áû îòãîíÿÿ ñàìêó â ãëóáü ñâîåé
òåððèòîðèè, êóäà îíà îáû÷íî è ðåòèðóåòñÿ.

Ðåàêöèÿ ñàìöà íà ñàìîê èç ñîñåäíèõ ïàð. Êàê õîëîñòûå ñàìöû, òàê è ñàìöû-÷ëåíû
ïàð ìîãóò ïðîÿâëÿòü èíòåðåñ ê ñàìêå èç ñîñåäíåé ïàðû ìíîãî âðåìåíè ñïóñòÿ ïîñëå åå
ôîðìèðîâàíèÿ. Êàê ïðàâèëî, ñàìåö ïûòàåòñÿ ïðèáëèçèòüñÿ ê ÷óæîé ñàìêå, êîãäà îíà îêà-
çûâàåòñÿ âáëèçè åãî ãðàíèöû. Îäíàêî ñàìåö â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íå ïåðåñåêàåò ãðàíè-
öó äàæå ïðè îòñóòñòâèè ïîáëèçîñòè ñàìöà-ñîñåäà. Íà ïðîòÿæåíèè 4 ÷ íàáëþäåíèé çà 2
ñîñåäíèìè ïàðàìè, èç êîòîðûõ îäíà òîëüêî ÷òî îáðàçîâàëàñü (¹ 12), à âî âòîðîé ñàìêà
óæå ïðèñòóïèëà ê íàñèæèâàíèþ (¹ 13), ñàìåö ¹ 13 òðèæäû ïûòàëñÿ êîíòàêòèðîâàòü ñ
ñàìêîé ¹ 12 íà êðàþ åå òåððèòîðèè è îäèí ðàç – áëèæå ê öåíòðó åå ó÷àñòêà. Íåðåäêî
ñàìåö àäðåñóåò ñâîè äåìîíñòðàöèè ñàìêå, æèâóùåé íà ñîñåäíåé òåððèòîðèè, ÷åðåç ïî-
ãðàíè÷íûé êîðèäîð. Èíîãäà ïðè ýòîì ñàìåö-÷ëåí äðóãîé ïàðû íå ñáëèæàåòñÿ ñ äåìîíñò-
ðèðóþùèì ñàìöîì è íå óãðîæàåò åìó, íî ïûòàåòñÿ íàïàñòü íà ñâîþ ñàìêó ñî ñòîðîíû
ãðàíèöû è îòîãíàòü åå â ãëóáü ñâîåé òåððèòîðèè, ïîäàëüøå îò ñàìöà-ñîïåðíèêà.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè
õàðàêòåðíû ñëåäóþùèå îñíîâíûå ÷åðòû: 1) ñòðîãàÿ: òåððèòîðèàëüíîñòü îñîáåé îáîèõ
ïîëîâ; 2) ïîëíîå ñîâïàäåíèå èíäèâèäóàëüíûõ ó÷àñòêîâ îáîèõ ÷ëåíîâ ïàðû; 3) èçáåãà-
íèå ñàìêîé êîíòàêòîâ ñ ÷óæèìè ñàìöàìè; 4) îòñóòñòâèå çîí, ïîïåðåìåííî èñïîëüçóå-
ìûõ ñîñåäíèìè ïàðàìè, ò. å. ïîëíîå âçàèìîèñêëþ÷åíèå òåððèòîðèé – êàê â äâóìåðíîì
íàçåìíîì èçìåðåíèè, òàê è â òðåõìåðíîì âîçäóøíîì; 5) èñïîëüçîâàíèå ìåñòíûõ îðè-
åíòèðîâ äëÿ òî÷íîé ìàðêèðîâêè ãðàíèö. Ïî âñåì ýòèì ïðèçíàêàì òåððèòîðèàëüíîñòü
÷åðíîáîêîé êàìåíêè ñóùåñòâåííî îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé ó ïëåøàíêè.

Àãðåññèâíîå è òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå ïëåøàíêè
Ñðåäè âèäîâ ðîäà Oenanthe ïëåøàíêà õàðàêòåðèçóåòñÿ óìåðåííîé àãðåññèâíîñòüþ

êàê â ãíåçäîâîé ñåçîí, òàê è â ïåðèîä ïðîëåòà è çèìîâîê. Íà-êðàéíåì þãå ÑÑÑÐ (â
ïðåäãîðüÿõ õðåáòîâ Êîïåòäàã è Êóãèòàíã) ïåðâûå ïðîëåòíûå ñàìöû ïîÿâëÿþòñÿ âåñíîé
çàìåòíî ðàíüøå ñàìîê. ×àñòü ñàìöîâ ñ ìîìåíòà ïðèëåòà ïðèäåðæèâàåòñÿ ïîñòîÿííûõ
ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ, íà êîòîðûõ îíè ïîçæå ãíåçäÿòñÿ. Äðóãèå ñàìöû ïåðåìåùàþòñÿ ê
ñåâåðó, èíîãäà çàäåðæèâàÿñü íà îäíîì ìåñòå íà 2–3 äíÿ. Ó÷àñòêè ñàìöîâ â ýòî âðåìÿ íå
èìåþò ñêîëüêî-íèáóäü îïðåäåëåííûõ ãðàíèö, øèðîêî ïåðåêðûâàþòñÿ è íå îõðàíÿþòñÿ.
Êàæäûé ñàìåö ìîæåò ïåðåìåùàòüñÿ â ðàäèóñå 200-300 ì áëèç îñíîâíîãî, ïîñòîÿííîãî
èëè âðåìåííîãî öåíòðà ñâîåé àêòèâíîñòè. Íåðåäêî 2–4 ñàìöà äåðæàòñÿ íåïîäàëåêó äðóã
îò äðóãà, èíîãäà íà ðàññòîÿíèè íå áîëåå 15–20 ì. Âî âðåìÿ êðàéíå ðåäêèõ êîíôëèêòîâ
îíè ìîãóò ñáëèæàòüñÿ è. ñèäÿò íà îäíîì êàìíå èëè êóñòå íåñêîëüêî ñåêóíä áåç ÿâíûõ
ïðèçíàêîâ àíòàãîíèçìà. Çà 42 äíÿ íàáëþäåíèé íà âåñåííåì ïðîëåòå ìû îòìå÷àëè âçà-
èìíûé àíòàãîíèçì ìåæäó ñàìöàìè òîëüêî 8 ðàç. Òàêàÿ æå êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ è îñå-
íüþ (îäíî íàïàäåíèå âçðîñëîãî ñàìöà íà ìîëîäóþ ïòèöó çà 6 äíåé íàáëþäåíèé). È
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âåñíîé è îñåíüþ ñóùåñòâóåò ÿâíàÿ òåíäåíöèÿ ê êîíöåíòðàöèè ïëåøàíîê è ê èõ ñîâìå-
ñòíîìó ïåðåäâèæåíèþ. Ñ íà÷àëîì ãíåçäîâîãî ñåçîíà çîíû ïåðåêðûâàíèÿ ñîñåäíèõ ó÷à-
ñòêîâ çàìåòíî ñîêðàùàþòñÿ – òåì ñèëüíåå, ÷åì âûøå ïëîòíîñòü, íàñåëåíèÿ ïëåøàíîê â
äàííîì ìåñòå. Íàèáîëåå ÿâíîå îòëè÷èå ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè ïëå-
øàíêè îò òàêîâîé ó ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ñîñòîèò â îòñóòñòâèè ÷åòêî îáîçíà÷åííûõ îò-
ðåçêîâ ãðàíèö: ýïèçîäè÷åñêèå êîíôëèêòû ìåæäó ñîñåäíèìè ñàìöàìè ïðîèñõîäÿò â çîíå
ñîâìåñòíîãî èñïîëüçîâàíèÿ, êîòîðàÿ òåì øèðå, ÷åì êðóïíåå ñîñåäíèå òåððèòîðèè (ðèñ.
1Á). Òàêèì îáðàçîì, âìåñòî íè÷åéíûõ çîí ìåæäó êðóïíûìè òåððèòîðèÿìè ó ÷åðíîáî-
êîé êàìåíêè, ó ïëåøàíêè çäåñü ëîêàëèçîâàíû çîíû ñîâìåñòíîãî, ïîî÷åðåäíîãî èõ èñ-
ïîëüçîâàíèÿ.

Êîíôëèêòû ìåæäó ñàìöàìè ïðèóðî÷åíû íå òîëüêî ê ýòîé øèðîêîé íåéòðàëüíîé
ïîëîñå. Îêîëî ïîëîâèíû âñåõ êîíôëèêòîâ (49.5%) èìåëè .ìåñòî áëèæå ê öåíòðàì àê-
òèâíîñòè ïàð, ÷òî ñâÿçàíî ñ îòñóòñòâèåì ñòðîãèõ òåððèòîðèàëüíûõ çàïðåòîâ è, ñîîòâåò-
ñòâåííî, ñ âîçìîæíîñòüþ çàëåòîâ ñàìöà è ñàìêè â ñåðäöåâèííóþ çîíó ñîñåäíèõ ïàð.
Îñíîâíûå ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ ÷åðíîáîêîé êà-
ìåíêè è ïëåøàíêè ïîêàçàíû íà ðèñ. 3 è â òàáë. 2. Ìû âèäèì, ÷òî êîíôëèêòû ìåæäó
ñàìöàìè ïëåøàíêè ïðîèñõîäÿò ïðèìåðíî â 4 ðàçà ðåæå, ÷åì ó ÷åðíîáîêîé êàìåíêè.
Ñàìè ýòè êîíôëèêòû îáû÷íî íåïðîäîëæèòåëüíû è, êàê ïðàâèëî, èñ÷åðïûâàþòñÿ íåêî-
òîðûì ñáëèæåíèåì ñîïåðíèêîâ, ïîâåäåíèå êîòîðûõ ïðè ýòîì ìàëî äåìîíñòðàòèâíî.
Ñîâåðøàÿ ïðîäîëæèòåëüíûå äåìîíñòðàòèâíûå ïîëåòû, ñîáñòâåííèê ó÷àñòêà (îñîáåííî
íåáîëüøîãî) îáû÷íî äàëåêî âûëåòàåò çà ïðåäåëû «âåðòèêàëüíîãî îêàéìëåíèÿ» ñâîåé
òåððèòîðèè è ïîäîëãó ëåòàåò íàä ó÷àñòêàìè ñîñåäíèõ ïàð. Íàäî çàìåòèòü, ÷òî ó ïëå-
øàíêè ýòè ïîëåòû ñîâåðøàþòñÿ íà ãîðàçäî áîëüøåé âûñîòå (â ñðåäíåì), ÷åì ó ÷åðíîáî-
êîé êàìåíêè.

Ïðîñòðàíñòâåííî îðèåíòèðîâàííîå ïîâåäåíèå ñàìîê. Ñàìêè ïëåøàíêè åùå ìåíåå
àãðåññèâíû, ÷åì ñàìöû. Àíòàãîíèçì ñàìîê ïî îòíîøåíèþ äðóã ê äðóãó îòìå÷åí òîëüêî

Ðèñ. 3. ×èñëî êîíôëèêòîâ â ðàñ÷åòå íà îäíîãî ñàìöà ó ïëåøàíêè Î. pleschanka (1) è ÷åðíîáîêîé
êàìåíêè Î. finschii (2).
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Òàáëèöà 2. Íåêîòîðûå ðàçëè÷èÿ â òåððèòîðèàëüíîì  è àãðåññèâíîì ïîâåäåíèè
÷åðíîáîêîé êàìåíêè Î. finschii è ïëåøàíêè Î. pleschanka

7 ðàç çà 198 ÷ íàáëþäåíèé. Îáû÷íî ýòè êîíôëèêòû èñ÷åðïûâàþòñÿ ñáëèæåíèåì, è òîëü-
êî äâàæäû íàáëþäàëèñü ðåàêöèè, õàðàêòåðíûå äëÿ àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ. Ñàì-
êè ïðàêòè÷åñêè íå ïðèíèìàþò ó÷àñòèÿ â îõðàíå ó÷àñòêà îáèòàíèÿ ïàðû. Îíè âåñüìà
òåðïèìû è ê áëèçîñòè ÷óæèõ ñàìöîâ, ñâîáîäíî ïåðåìåùàþòñÿ çà ïðåäåëàìè ñåðäöåâèí-
íîé çîíû ñâîåãî ñàìöà è äîâîëüíî ÷àñòî îêàçûâàþòñÿ âáëèçè ñåðäöåâèííûõ çîí ñîñåä-
íèõ ïàð, ãäå ìîãóò ïðèíèìàòü óõàæèâàíèå ñî ñòîðîíû ñàìöîâ – õîçÿåâ ýòèõ ó÷àñòêîâ.
Ýòîìó ñïîñîáñòâóåò òîò ôàêò, ÷òî ïîâåäåíèå ñàìöà è ñàìêè èç ïàðû â îáùåì ìàëî ñî-
ãëàñîâàíî, è âñêîðå ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïàðû îíè ïåðåìåùàþòñÿ ïî ñâîåìó îáùåìó ó÷à-
ñòêó (èëè çà åãî ïðåäåëàìè) íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà. Èçâåñòíî 6 äîñòîâåðíûõ ñëó÷àåâ
äëèòåëüíîãî ïðåáûâàíèÿ ñàìîê èç ïàð íà ñîñåäíèõ ó÷àñòêàõ, ãäå îíè ñâîáîäíî êîðìè-
ëèñü è ïðèíèìàëè óõàæèâàíèå (â ÷åòûðåõ ýïèçîäàõ) ñî ñòîðîíû «÷óæèõ» ñàìöîâ.

Ñàìêè ïëåøàíêè òåðïèìû ê îäíîâðåìåííîìó ïðèñóòñòâèþ äâóõ ñàìöîâ – êàê ïðè
äëèòåëüíûõ êîíôëèêòàõ ìåæäó ñàìöàìè âî âðåìÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ó÷àñòêîâ (8 ñëó÷àåâ),
òàê è â ìîìåíò îáðàçîâàíèÿ ïàð, êîãäà çà ñàìêîé ïûòàþòñÿ îäíîâðåìåííî óõàæèâàòü
äâà ñàìöà (3 ñëó÷àÿ). Â õîäå ðàñïðåäåëåíèÿ ó÷àñòêîâ (äëèòåëüíîñòüþ îò 3 äî 7 ÷) ñàìêà
êîðìèòñÿ ìåæäó êîíôëèêòóþùèìè ñàìöàìè è íå îáðàùàåò íà íèõ ïî÷òè íèêàêîãî âíè-
ìàíèÿ (êàê è îíè íà íåå). Â ñëó÷àå ïîÿâëåíèÿ õîëîñòîé ñàìêè âáëèçè ó÷àñòêîâ äâóõ
ñîñåäíèõ õîëîñòûõ ñàìöîâ, âñå ïîãðàíè÷íûå ðóáåæè ìåæäó ýòèìè ó÷àñòêàìè ïåðåñòà-
þò ñëóæèòü ñâîåé öåëè, è îáà ñàìöà ïðåñëåäóþò ñàìêó íà îáîáùåííîì ó÷àñòêå, îáû÷íî
íå ïðîÿâëÿÿ àíòàãîíèçìà äðóã ê äðóãó. Ýòî ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ 3 ÷ è áîëåå, ïîñëå ÷åãî
ñàìêà îñòàåòñÿ ñ òåì ñàìöîì, ê ó÷àñòêó êîòîðîãî îíà ñ ñàìîãî íà÷àëà áîëåå òÿãîòååò.
Èíîãäà â ïîãîíþ âêëþ÷àþòñÿ òàêæå 1–2 ñàìöà ñ ñîñåäíèõ ó÷àñòêîâ, äàæå åñëè ýòè ñàì-
öû óæå â ïàðàõ. Ñàìêà òåðïèìà òàêæå ê óõàæèâàíèþ ÷óæîãî ñàìöà, ïðîíèêàþùåãî â
ñåðäöåâèííóþ çîíó ó÷àñòêà äàííîé ñàìêè.

Îòñóòñòâèå ó ñàìîê ïëåøàíêè âûðàæåííîãî òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ îáóñëîâ-
ëåíî íå òîëüêî èõ ìàëîé àãðåññèâíîñòüþ, íî è òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî ñàìåö íå çíàåò
òî÷íûõ ãðàíèö ñâîåé òåððèòîðèè, ÷òî èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü îáó÷åíèÿ ñàìêè ïóòåì
ïîäðàæàíèÿ ïàðòíåðó.
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O. finschii 207 178 162 
(91.1%) 

29 
(16.3%) 

26 38 30 
(78.9%) 

14 
(46.6%) 

0.028 0.023 

O. pleschanka 198 91 56 
(50.5%) 

15 
(16.4%) 

10 135 70 
(51.8%) 

11 
(15.7%) 

0.007 0.004 
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Íàðóøåíèå ãðàíèö ñîñåäíèõ ó÷àñòêîâ âî âðåìÿ îáðàçîâàíèÿ ïàð. Ìû íàáëþäàëè 6
ñëó÷àåâ îáðàçîâàíèÿ ïàð ó ñàìöîâ ïëåøàíêè è îäèí – ó ñàìöà èñïàíñêîé êàìåíêè. Âî
âñåõ ýòèõ ýïèçîäàõ îòìå÷åíû íàðóøåíèÿ ãðàíèö ñî ñòîðîíû îñîáåé ñîñåäíèõ ïàð: 9 ðàç
âòîðãàëèñü ñàìöû è 2 ðàçà – ñàìêè. Ñàìöû, íà ó÷àñòêàõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèëî îáðàçîâà-
íèå ïàð, îáû÷íî íå ïðîÿâëÿëè îòêðûòîé àãðåññèâíîñòè ê ïðèøëûì ñàìöàì è ïðîäîë-
æàëè óõàæèâàòü çà ñàìêîé âìåñòå ñ ïðèøåëüöåì. Ëèøü â îäíîì ñëó÷àå îòìå÷åíà êîðîò-
êàÿ äðàêà õîçÿèíà ñ íàðóøèòåëåì ãðàíèöû. Ìàêñèìàëüíîå âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ ïðèøëî-
ãî ñàìöà – 20 ìèí. Ïðèøëûå ñàìöû áûëè, êàê ïðàâèëî, óæå â ïàðàõ, è âñêîðå ïîñëå
çàëåòà â ÷óæóþ ñåðäöåâèííóþ çîíó òåðÿëè èíòåðåñ ê ñèòóàöèè è ñàìè îòõîäèëè íà ñâîè
ó÷àñòêè. Èçâåñòåí îäèí ñëó÷àé, êîãäà ñàìêà ñ ñîñåäíåãî ó÷àñòêà äåðæàëàñü â ðàéîíå
îáðàçîâàíèÿ íîâîé ïàðû íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ýòîãî ïðîöåññà – îêîëî ÷àñà ñ íåáîëüøè-
ìè ïðîìåæóòêàìè. Îáå ñàìêè íå ïðîÿâëÿëè äðóã ê äðóãó àãðåññèâíîñòè è áûëè ïîî÷å-
ðåäíî ïðåñëåäóåìû ñàìöîì-õîçÿèíîì ó÷àñòêà.

Âñå ýòî óêàçûâàåò íà âûñîêóþ òåðïèìîñòü ïëåøàíêè ê ïîâûøåííîé ïëîòíîñòè, ÷òî
áëàãîïðèÿòñòâóåò âñåëåíèþ ýòîãî âèäà â ìåñòîîáèòàíèå, óæå çàíÿòîå ïîïóëÿöèåé áëèç-
êîãî âèäà.

Ïðîñòðàíñòâåííûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ÷åðíîáîêîé êàìåíêîé
è ïëåøàíêîé â èõ îáùèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ

Ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè ïðè âçàèìîäåéñòâèè îñîáåé äâóõ âèäîâ. Òàêèå âçàèìîäåé-
ñòâèÿ íåèçìåííî ïîä÷èíÿþòñÿ åäèíîé ñõåìå: ïîïûòêà áîëåå èëè ìåíåå àêòèâíîãî íàïà-
äåíèÿ ñî ñòîðîíû ÷åðíîáîêîé êàìåíêè è óõîä îò âçàèìîäåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû ïëåøàíêè.
Ñàìöû ÷åðíîáîêîé êàìåíêè èíîãäà äåìîíñòðèðóþò ýëåìåíòû äåìîíñòðàòèâíîãî àãðåñ-
ñèâíîãî ïîâåäåíèÿ, òîãäà êàê äëÿ ïëåøàíêè â ýòèõ ñèòóàöèÿõ õàðàêòåðíî ïîâåäåíèå
áåñïîêîéñòâà, àíàëîãè÷íîå ðåàêöèè íà ïðèáëèæåíèå ÷åëîâåêà ê ãíåçäó ñ êëàäêîé èëè ñ
ïòåíöàìè. Ïëåøàíêè, ïîäâåðãàþùèåñÿ íàïàäåíèþ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè, íèêîãäà íå
óëåòàþò äàëåêî. Îáû÷íî îíè îòëåòàþò íà 3-10 ì è ñèäÿò çäåñü â îæèäàíèè ñëåäóþùåãî
íàïàäåíèÿ. Íàïàäåíèÿ îáû÷íî ñëåäóþò äðóã çà äðóãîì ñåðèÿìè.

Âñåãî çàðåãèñòðèðîâàíû 142 ñëó÷àÿ àãðåññèè ÷åðíîáîêèõ êàìåíîê â îòíîøåíèè ïëå-
øàíîê. Èç 68 ñåðèé, îòìå÷åííûõ íà ìàðøðóòàõ ê ïðåäñòàâëÿþùèõ îäíîòèïíóþ âûáîð-
êó, 64 îñóùåñòâëåíû ñàìöàìè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè (37 ñåðèé íàïàäåíèÿ íà ñàìöîâ ïëå-
øàíîê è 27–íà ñàìîê), è òîëüêî 4 – ñàìêàìè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè (ïî äâà íà ñàìöîâ è
ñàìîê ïëåøàíêè). Ðåäêîñòü íàïàäåíèé ñî ñòîðîíû ñàìîê ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ñâÿçàíà,
âèäèìî, ñ òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî ê íà÷àëó ïðèëåòà ïëåøàíîê îñíîâíàÿ ÷àñòü ñàìîê
÷åðíîáîêîé êàìåíêè çàâåðøàþò ÿéöåêëàäêó è ïðèñòóïàåò ê íàñèæèâàíèþ. Âåðîÿòíî,
ýòèì æå îò÷àñòè îáúÿñíÿåòñÿ è âûñîêèé ïðîöåíò (39.7%) íàïàäåíèé ñàìöîâ ÷åðíîáî-
êîé êàìåíêè, ëèøåííûõ îáùåñòâà ñîáñòâåííûõ ñàìîê, íà ñàìîê ïëåøàíêè. Ýòè íàïàäå-
íèÿ ìîãóò áûòü ñòèìóëèðîâàíû íå òîëüêî àãðåññèâíûìè, íî è ñåêñóàëüíûìè ìîòèâàöè-
ÿìè (â ñâÿçè ñ îòíîñèòåëüíûì ñõîäñòâîì îêðàñêè ñàìîê îáîèõ âèäîâ).

Ïðîöåññ âñåëåíèÿ ïëåøàíîê â ìåñòîîáèòàíèÿ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè è çíà÷åíèå ïðî-
öåññîâ ïðèâûêàíèÿ ê ñòèìóëó ó îáîèõ âèäîâ. Ñóùåñòâîâàíèå ñëàáî îõðàíÿåìûõ êðàå-
âûõ çîí ìåæäó êðóïíûìè òåððèòîðèÿìè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè îáëåã÷àåò âñåëåíèå íå-
ìíîãî÷èñëåííûõ ïåðåäîâûõ ñàìöîâ ïëåøàíêè. Îíè êîíöåíòðèðóþòñÿ âäîëü âåðõíåãî
êðàÿ ÷èíêîâ è âäîëü ãðàíèö êðóïíûõ òåððèòîðèé ÷åðíîáîêîé êàìåíêè, ãäå àãðåññèâ-
íîñòü ñàìöîâ ïîñëåäíåãî âèäà ìèíèìàëüíà (ðèñ. 4). Â ýòèõ ìåñòàõ áûëè ëîêàëèçîâàíû
öåíòðû àêòèâíîñòè 13 ñàìöîâ ïëåøàíêè èç 16, ïðèáûâøèõ â ðàéîí, îáîçíà÷åííûé íà
ýòîì ïëàíå, ê 12 àïðåëÿ. Ïëåøàíêè è çäåñü ïîäâåðãàþòñÿ íàïàäåíèÿì ñî ñòîðîíû òåõ
ñàìöîâ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè, áëèç ãðàíèö êîòîðûõ ïðèøåëüöû îáîñíîâàëèñü. Îäíàêî
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Ðèñ. 4. Âñåëåíèå ñàìöîâ ïëåøàíêè â ìåñòîîáèòàíèÿ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè.
À – â ïëàíå, Á – â âåðòèêàëüíîì ñå÷åíèè; 1 – òðàâÿíèñòàÿ ðàñòèòåëüíîñòü, 2 – êóñòû òàìàðèñêà, 3
– ãðàíèöû òåððèòîðèé ÷åðíîáîêîé êàìåíêè Î. finschii, 4 – ñåðäöåâèííûå çîíû òåððèòîðèé Î.
finschii, 5 – öåíòðû àêòèâíîñòè ïëåøàíêè Î. pleschanka, 6 – ñàìöû Î. pleschanka, âñåëèâøèåñÿ ê
12 àïðåëÿ; 7 – ñàìöû Î. pleschanka, âñåëèâøèåñÿ ê 26 àïðåëÿ.

èíäèôôåðåíòíàÿ ðåàêöèÿ ïëåøàíêè íà íàïàäåíèÿ è åå ñïîñîáíîñòü øèðîêî ïåðåìå-
ùàòüñÿ â ïîèñêàõ ïèùè – âñå ýòî ïîçâîëÿåò ïåðâûì ñàìöàì ïëåøàíêè çàêðåïèòüñÿ â
îäíàæäû èçáðàííîì ìåñòå. Ïîñëå ìíîãîêðàòíûõ ïîïûòîê ñàìöà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè
èçãíàòü ïðèøåëüöà îí âñå ðåæå ðåàãèðóåò íà åãî ïðèñóòñòâèå – òàê æå, êàê ðàíåå ïåðå-
ñòàâàë êîíôëèêòîâàòü ñ ñàìöàìè ñâîåãî âèäà, îòòîðãíóâøèìè ó íåãî ÷àñòü åãî áóôåð-
íîé çîíû. Íà ýòîé ñòàäèè âîçìîæíî âñåëåíèå íîâîãî ñàìöà ïëåøàíêè, óæå áëèæå ê
öåíòðó òåððèòîðèè äàííîãî ñàìöà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè. Òàêèì îáðàçîì, âíîâü ïðèáû-
âàþùèå ñàìöû ïëåøàíêè ïðîíèêàþò â ñàìûé öåíòð ìåñòîîáèòàíèÿ ÷åðíîáîêèõ êàìå-
íîê. Ïðîöåññ èíâàçèè ïëåøàíîê ñ ïåðèôåðèè òåððèòîðèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè äî åå
ñåðäöåâèííîé çîíû èçîáðàæåí íà ðèñ. 5.

Ïðè âñåëåíèè ïåðâûõ ïëåøàíîê (ñàìöîâ ¹¹ 1 è 1À), êîòîðîå ñîïðîâîæäàëîñü äëè-
òåëüíûì êîíôëèêòîì ìåæäó íèìè èç-çà ñôåð âëèÿíèÿ, îáà ýòè ñàìöà ïîäâåðãàëèñü íåî-
äíîêðàòíûì íàïàäåíèÿì ñî ñòîðîíû ñàìöîâ ¹ 4 è 5 ÷åðíîáîêîé êàìåíêè. Ñïóñòÿ 10
äíåé, ïðè âñåëåíèè ñàìöà ïëåøàíêè ¹ 21, çà 3 ÷ 10 ìèí îòìå÷åíî 23 íàïàäåíèÿ íà íåãî
ñî ñòîðîíû ñàìöà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ¹ 5 (6 ñåðèé, âêëþ÷àâøèõ â ñåáÿ îò 1 äî 6 íàïà-
äåíèé ñ ïðîìåæóòêàìè ìåæäó ñåðèÿìè îò 20 äî 58 ìèí; â ñðåäíåì 7.4 íàïàäåíèé â ÷àñ).
Åùå ÷åðåç 3 äíÿ, ïðè âñåëåíèè ñàìöà ïëåøàíêè ¹ 37, îòìå÷åíî óæå òîëüêî 3 íàïàäåíèÿ
íà íåãî çà 2 ÷ 30 ìèí (1.2 íàïàäåíèÿ â ÷àñ) è 5 íàïàäåíèé íà ñàìêó ïëåøàíêè ¹ 21 (ò.å.
â îáùåé ñëîæíîñòè 2.0 íàïàäåíèÿ â ÷àñ ïðîòèâ 7.4 íàïàäåíèé 20.IV).
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Ðèñ. 5. Ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû âñåëåíèÿ ïëåøàíîê Î. pleschanka íà òåððèòîðèè ñàìöîâ ¹ 4 è 5
÷åðíîáîêîé êàìåíêè Î. finschii.
À – 8 àïðåëÿ, Á – 10 àïðåëÿ, Â – 20 àïðåëÿ, Ã – 23 àïðåëÿ è ïîçäíåå; 1, 2 – êàê íà ðèñ. 4; 3 –
ýïèçîäè÷åñêèå êîíôëèêòû ìåæäó ñàìöàìè Î. finschii â íè÷åéíûõ çîíàõ, 4 – íîìåð âñåëÿþ-
ùèõñÿ ñàìöîâ Î. pleschanka, óïîìÿíóòûõ â òåêñòå (ó÷àñòêè ðàçíûõ ñàìöîâ äàíû ðàçíîé øòðè-
õîâêîé), 5 – ìåñòî íåóäàâøåéñÿ ïîïûòêè âñåëåíèÿ ñàìöà èñïàíñêîé êàìåíêè (ñì. òåêñò).

Ýôôåêò ïðèâûêàíèÿ ñàìöà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ê ïðèñóòñòâèþ ïëåøàíîê íà åãî
òåððèòîðèè î÷åâèäåí. Îäíàêî ïîïûòêà âñåëåíèÿ ïëåøàíêè íåïîñðåäñòâåííî â ñåðäöå-
âèííóþ çîíó òåððèòîðèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ìîæåò îêàçàòüñÿ íåóäà÷íîé. Òàê, 23 àïðå-
ëÿ ìû íàáëþäàëè ïîïûòêó âñåëåíèÿ ñàìöà èñïàíñêîé êàìåíêè â öåíòð òåððèòîðèè ñàì-
öà ÷åðíîáîêîé êàìåíêè ¹ 4 (ðèñ. 5). Ïðè ïåðâîì ïîÿâëåíèè ïðèøåëüöà ïîñëåäîâàëà
ñïëîøíàÿ ñåðèÿ íàïàäåíèé ñî ñòîðîíû õîçÿèíà òåððèòîðèè, ïðîäîëæàâøàÿñÿ áåç ïåðå-
ðûâà 25 ìèí. Ïðèøëûé ñàìåö ïîêèíóë ýòî ìåñòî è âíîâü ïîïûòàëñÿ âñåëèòüñÿ ñþäà æå
åùå ÷åðåç 50 ìèí, íî áûë èçãíàí îêîí÷àòåëüíî. Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî ýòîò ñàìåö èñïàí-
ñêîé êàìåíêè íå ïîäâåðãñÿ íè îäíîìó íàïàäåíèþ ñî ñòîðîíû ïàðû ïëåøàíîê, ðÿäîì ñ
ó÷àñòêîì êîòîðûõ îí ïûòàëñÿ çàêðåïèòüñÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ïðèñóòñòâèå ñàìöîâ ÷åðíîáîêîé êàìåíêè, ïðîäîëæàþùèõ òðåòèðîâàòü
ïëåøàíîê (õîòÿ è ñ ìåíüøåé èíòåíñèâíîñòüþ) íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ãíåçäîâîãî öèêëà, ÿâ-
ëÿåòñÿ ôàêòîðîì, äî èçâåñòíîé ñòåïåíè ðåãóëèðóþùèì ïëîòíîñòü íàñåëåíèÿ ïëåøàíîê.

Çàêëþ÷åíèå
Ðåçêèå ðàçëè÷èÿ â òåððèòîðèàëüíîì ïîâåäåíèè äâóõ èçó÷åííûõ âèäîâ ìîæíî îáúÿñ-

íèòü, èñõîäÿ èç àíàëèçà èõ ãîäîâûõ öèêëîâ è, âîçìîæíî, èñòîðèè èõ ðàññåëåíèÿ. Ëîêà-
ëèçàöèÿ çèìîâîê ÷åðíîáîêîé êàìåíêè íà þãå óìåðåííîé çîíû ìîæåò ïðèâîäèòü ê äåôè-
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öèòó êîðìîâ â çèìíèé ïåðèîä. Î òàêîé âîçìîæíîñòè ñâèäåòåëüñòâóåò òîò ôàêò, ÷òî âåñ-
íîé 1972 ã., ïîñëå ñóðîâîé çèìû, ÷åðíîáîêàÿ êàìåíêà ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàëà â òåõ
ðàéîíàõ Êîïåòäàãà, ãäå â ïðîøëûå ãîäû îíà áûëà ôîíîâûì âèäîì. Âåðîÿòíî, çèìóþ-
ùèå ïîïóëÿöèè ñèëüíî ïîñòðàäàëè îò áåñêîðìèöû ïðè ÷àñòûõ ñíåãîïàäàõ. Äåôèöèò
êîðìîâ íà çèìîâêàõ è â ðàííåâåñåííèé ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü îò-
áîðó íà ïîâûøåííóþ àãðåññèâíîñòü. Ñòðîãàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü ñëóæèò, âåðîÿòíî,
ìîùíûì ôàêòîðîì ñòàáèëèçàöèè ÷èñëåííîñòè âèäà, êîòîðàÿ çàìåòíî íèæå ÷èñëåííîñòè
ïëåøàíêè.

Îòñóòñòâèå äèôôåðåíöèðîâàííûõ ìåõàíèçìîâ òåððèòîðèàëüíîñòè ó ïëåøàíêè (âèäà
ïåðåëåòíîãî, çèìóþùåãî â òðîïèêàõ) äîïóñêàåò ñóùåñòâåííûå ïîâûøåíèÿ ïëîòíîñòè
è ÷èñëåííîñòè â áëàãîïðèÿòíûå ãîäû. Âûñîêàÿ ñòåíîáèîíòíîñòü âèäà â ñî÷åòàíèè ñ
ïîòåíöèÿìè ê âûñîêîé ïðîäóêòèâíîñòè ïîïóëÿöèé ìîæåò áûòü îòâåòñòâåííà çà øèðî-
êîå ðàññåëåíèå ïëåøàíêè ê âîñòîêó è ê ñåâåðó èç ïðåäêîâîãî àðåàëà â Ñðåäèçåìíîìî-
ðüå (Panow, 1974). Â õîäå ýòîãî ðàññåëåíèÿ ïëåøàíêà áûëà âûíóæäåíà âñåëÿòüñÿ â àðå-
àëû ðàíî ãíåçäÿùèõñÿ è âûñîêî àãðåññèâíûõ áëèçêèõ âèäîâ (Î. finschii, Î. xanthoprymna,
Î. picata, Î. isabellina). Ýòî ìîãëî ñïîñîáñòâîâàòü îòáîðó íà ïîíèæåííóþ àãðåññèâ-
íîñòü è íà òåðïèìîñòü ê âûñîêîé ïëîòíîñòè. Â ðåçóëüòàòå âûðàáîòàëàñü îñîáàÿ ñîöè-
àëüíàÿ ñòðàòåãèÿ, áëàãîïðèÿòñòâóþùàÿ âñåëåíèþ â ìåñòîîáèòàíèÿ áëèçêîãî àãðåñ-
ñèâíîãî âèäà, ñòðåìÿùåãîñÿ âîñïðåïÿòñòâîâàòü ýòîé èíâàçèè.

ßâíàÿ òåíäåíöèÿ ê ìåæâèäîâîìó âçàèìîèñêëþ÷åíèþ íàáëþäàåòñÿ ëèøü íà ïåðâûõ
ýòàïàõ âñåëåíèÿ ïëåøàíêè. Ýôôåêò ïðèâûêàíèÿ, êîòîðûé ìû íàáëþäàåì ó ÷åðíîáîêèõ
êàìåíîê, ñëóæèò, òàêèì îáðàçîì, íå òîëüêî ôàêòîðîì ñíèæåíèÿ âíóòðèâèäîâîé àãðåñ-
ñèâíîñòè (Petrinovich, 1973), íî è ñïîñîáñòâóåò ñîâìåñòíîìó èñïîëüçîâàíèþ ìåñòîîáè-
òàíèÿ äâóìÿ áëèçêèìè âèäàìè. Ïðèâûêàíèå äîëæíî ïðîèñõîäèòü òåì áûñòðåå, ÷åì âûøå
÷èñëåííîñòü âñåëÿþùåãîñÿ âèäà. Òàêèì îáðàçîì, âîïðåêè ãèïîòåçå, ïðåäïîëàãàþùåé
óñèëåíèå êîíêóðåíöèè ìåæäó âèäàìè, íàïðÿæåííîñòü ìåæâèäîâûõ òåððèòîðèàëüíûõ
îòíîøåíèé ñíèæàåòñÿ. Ïðè âûñîêîé ÷èñëåííîñòè ðàññìîòðåííûõ âèäîâ ìåæâèäîâàÿ
òåððèòîðèàëüíîñòü íå ìîæåò ñëóæèòü ýôôåêòèâíûì ìåõàíèçìîì èõ ïðîñòðàíñòâåííîãî
ðàññðåäîòî÷åíèÿ è, âåðîÿòíî, íå â ñîñòîÿíèè ðåãóëèðîâàòü íàïðÿæåííîñòü ïèùåâîé êîí-
êóðåíöèè. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî çàïàñû ïèùè íå ÿâëÿþòñÿ â äàííîì ñëó÷àå ôàêòîðîì,
ëèìèòèðóþùèì ÷èñëåííîñòü ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè. Ãëàâíûì ïîòåíöèàëüíûì ðåãóëÿ-
òîðîì â ïîäîáíîé ñèòóàöèè îñòàåòñÿ âíóòðèâèäîâîå òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå, îãðà-
íè÷èâàþùåå ÷èñëåííîñòü êàæäîãî äàííîãî âèäà íåçàâèñèìî è â ðàçíûõ ìàñøòàáàõ.
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ïðè îáðàçîâàíèè ïàð ó ÷åðíîé êàìåíêè (Oenanthe picata)1

Îñîáè, ñëàãàþùèå ïîïóëÿöèþ, ðàçìíîæàþòñÿ áîëåå èëè ìåíåå àñèíõðîííî. Â ÷àñ-
òíîñòè, ó ìîíîãàìíûõ âèäîâ ïòèö ñðîêè íà÷àëà ÿéöåêëàäêè ó ðàçíûõ ïàð ìîãóò íà ïðî-
òÿæåíèè îäíîãî ñåçîíà ðàçìíîæåíèÿ îòëè÷àòüñÿ íà ìåñÿö è áîëåå. Íåîäíîêðàòíî âûñ-
êàçûâàëàñü ìûñëü î òîì, ÷òî ïàðàì, ïðèñòóïàþùèì ê ðàçìíîæåíèþ â ðàííèå ñðîêè,
ãàðàíòèðîâàí áîëüøèé ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïàðàìè, çàïàçäûâàþùè-
ìè ñ íà÷àëîì ÿéöåêëàäêè (Coulson, 1965; Fretwell, 1969; O’Donald, 1972; è ìíîãèå äðó-
ãèå). Âàæíûì ôàêòîðîì, îáóñëîâëèâàþùèì àñèíõðîííîñòü ãíåçäîâàíèÿ, ñëóæèò íåî-
äíîâðåìåííîñòü îáðàçîâàíèÿ ïàð.

Êàê èçâåñòíî, ó áîëüøèíñòâà âèäîâ òåððèòîðèàëüíûõ âîðîáüèíûõ ñàìöû ïðèëåòà-
þò íà ìåñòà ãíåçäîâàíèÿ ïåðâûìè, çàíèìàþò òåððèòîðèè è ïûòàþòñÿ ïðèâëå÷ü â èõ
ïðåäåëû ïîçæå ïðèëåòàþùèõ ñàìîê. Ó ñàìöîâ, çàíÿâøèõ òåððèòîðèè îäíîâðåìåííî
èëè ïî÷òè îäíîâðåìåííî, äàòû îáðàçîâàíèÿ ïàð ìîãóò èíîãäà ðàçíèòüñÿ íà ìåñÿö. Íå-
êîòîðûå ñàìöû âîîáùå îñòàþòñÿ õîëîñòûìè è íå ïðèñòóïàþò ê ðàçìíîæåíèþ. Ýòè ôàêòû
ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî ñàìêè îòäàþò ïðåäïî÷òåíèå îäíèì ñàìöàì è îòâåð-
ãàþò äðóãèõ. Êàêîâû æå ôàêòîðû, îòâåòñòâåííûå çà ïîäîáíóþ ñåëåêöèþ?

Ïî ìíåíèþ Äàðâèíà (1939), óñïåõ ñàìöîâ ó ñàìîê îïðåäåëÿåòñÿ «…ïðåëåñòüþ èõ
ïåíèÿ, èõ êðàñîòîé èëè èõ ñïîñîáíîñòüþ ê óõàæèâàíèþ». Ñõîäíîé òî÷êè çðåíèÿ ïðè-
äåðæèâàþòñÿ è íåêîòîðûå ñîâðåìåííûå ïîñëåäîâàòåëè òåîðèè ïîëîâîãî îòáîðà, â ÷àñ-
òíîñòè, Äàâèòàøâèëè (1961). Ýòîò èññëåäîâàòåëü ââîäèò ïîíÿòèå «ïåðèãàìè÷åñêèå ïðè-
çíàêè», îáîçíà÷àÿ èìè ñòðóêòóðû è ôîðìû ïîâåäåíèÿ, èñïîëüçóåìûå ñàìöàìè äëÿ âçà-
èìíîé áîðüáû èç-çà ñàìîê è äëÿ èõ ïðèâëå÷åíèÿ.

Â ïîñëåäíèå ãîäû âñå ÷àùå âûñêàçûâàåòñÿ ìíåíèå, ÷òî ñåëåêòèâíàÿ ðåàêöèÿ ñàìîê
íà ñàìöîâ ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà íå òîëüêî (à ìîæåò áûòü, íå ñòîëüêî) ðàçëè÷èÿìè â
îáëèêå è ïîâåäåíèè ïîñëåäíèõ, ñêîëüêî êà÷åñòâîì èõ òåððèòîðèé (Verner, 1964;
Zimmerman, 1966). Áîëüøàÿ èëè ìåíüøàÿ ïðèâëåêàòåëüíîñòü òîé èëè èíîé òåððèòîðèè
îïðåäåëÿåòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ ðàçíûìè ãðóïïàìè ôàêòîðîâ, çàâèñÿùèìè îò ýêîëîãè÷åñ-
êîé ñïåöèôèêè âèäà. Íàïðèìåð, ó àìåðèêàíñêîé ñïèçåëëû Spizella arborea òåððèòîðèè
ìîíîãàìíûõ è áèãàìíûõ ñàìöîâ îòëè÷àþòñÿ îò òåððèòîðèé õîëîñòÿêîâ çàìåòíî áîëü-
øèì ðàçâèòèåì êóñòàðíèêîâîé ðàñòèòåëüíîñòè è åå ñðåäíåé âûñîòîé (Zimmerman, 1966).
Ó äàëüíåâîñòî÷íîé äðîçäîâèäíîé êàìûøîâêè Acrocephalus arundinaceus ïåðâûìè îá-
ðàçóþò ïàðû òå ñàìöû, òåððèòîðèè êîòîðûõ âêëþ÷àþò â ñåáÿ ãóñòûå çàðîñëè èâíÿêà,
òîãäà êàê âëàäåëüöû òåððèòîðèé ñ ðåäêèì êóñòàðíèêîì ïðèîáðåòàþò ñàìîê â ïîñëå-
äíþþ î÷åðåäü (Ïàíîâ, 1973). Ó îáîèõ ýòèõ âèäîâ êà÷åñòâåííîñòü èíäèâèäóàëüíûõ òåð-
ðèòîðèé íåñîìíåííî îïðåäåëÿåòñÿ êîëè÷åñòâîì óáåæèù, ïðèãîäíûõ äëÿ óêðûòèÿ ãíåç-
äà è ãàðàíòèðóþùèõ ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ñàìêè.

Ìûñëü î íåðàâíîöåííîñòè òåððèòîðèé, àáîíèðîâàííûõ ðàçíûìè ñàìöàìè è äèô-
ôåðåíöèðîâàííî îöåíèâàåìûõ ñàìêàìè, äàåò âîçìîæíîñòü îöåíèòü êîëè÷åñòâåííî, âî-
ïåðâûõ, ðåïðîäóêòèâíûå ïîòåíöèè îòäåëüíûõ ñàìöîâ è, âî-âòîðûõ, ñåëåêòèâíûå ñïî-
ñîáíîñòè ñàìîê. Çàäà÷à ýòîãî èññëåäîâàíèÿ ñîñòîÿëà â òîì, ÷òîáû óñòàíîâèòü, â êàêîé
ìåðå ñåëåêòèâíàÿ ðåàêöèÿ ñàìêè îïðåäåëÿåòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ñàì-
öîâûõ òåððèòîðèé, ïîñåùàåìûõ åþ ïðè ïîèñêàõ áðà÷íîãî ïàðòíåðà. Èññëåäîâàëàñü
ñìåøàííàÿ ïîïóëÿöèÿ ÷åðíîé êàìåíêè, âêëþ÷àþùàÿ ñàìöîâ òðåõ ðàçíûõ âàðèàíòîâ
îêðàñêè (ðèñ. 1). Ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî ïîçâîëÿåò ñäåëàòü íåêîòîðûå âûâîäû ïî
ïîâîäó îòíîñèòåëüíîé âàæíîñòè äëÿ ñàìîê ïåðèãàìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñàìöîâ (ïîâåäå-
íèå è õàðàêòåð áðà÷íîãî íàðÿäà), ñ îäíîé ñòîðîíû, è êà÷åñòâà èõ òåððèòîðèé, ñ äðóãîé.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ì.Ä. Êîðçóõèí. Çîîë. æ. 1987, 53(5): 737-746.
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Îáúåêò èññëåäîâàíèÿ
Ñîñòàâ ïîïóëÿöèè

Ñîñòàâ ïîïóëÿöèè ÷åðíîé êàìåíêè â äîëèíå ð. Øåðîáàä â 90 êì ê ñåâåðó îò ã. Òåð-
ìåç íåîäíîðîäåí. Çäåñü îáèòàþò 3 ðàçíûå ôîðìû, êîòîðûå ïåðâîíà÷àëüíî áûëè îïèñà-
íû ïîä âèäîâûìè íàçâàíèÿìè. Ñåé÷àñ îíè ðàññìàòðèâàþòñÿ îäíèìè ñèñòåìàòèêàìè
êàê îêðàñî÷íûå ìîðôû (Mayr, Stresemann, 1950), à äðóãèìè – êàê ïîäâèäû îäíîãî âèäà.
Òîò ôàêò, ÷òî èìåþòñÿ ýêçåìïëÿðû, ïðîìåæóòî÷íûå ïî îêðàñêå ìåæäó òèïè÷íûìè
âàðèàíòàìè, çàñòàâëÿåò áîëåå âíèìàòåëüíî îáñóäèòü âîïðîñ, íàñêîëüêî ïðàâîìåðíî îò-
íîñèòü äàííûé ñëó÷àé ê êàòåãîðèè êëàññè÷åñêîãî ãåíåòè÷åñêîãî ïîëèìîðôèçìà (Øåï-
ïàðä, 1970: 61–62). Ïî íàøèì äàííûì, â èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè ñàìöû ñ òîé èëè
èíîé ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ ïðîìåæóòî÷íûõ îêðàñîê (â òîì ÷èñëå è òàê íàçûâàåìûé
«opistholeuca evreinowi») ñîñòàâëÿþò â ðàçíûå ãîäû îò 16 äî 21% îò îáùåãî ÷èñëà âñåõ
ñàìöîâ. Àíàëèç âîïðîñà î ñèñòåìàòè÷åñêîì ñòàòóñå íàçâàííûõ ôîðì âûõîäèò çà ðàìêè
ýòîé ñòàòüè. Ìîæíî ëèøü ïîëàãàòü, ÷òî ýòè ôîðìû äîñòèãëè òàêîãî óðîâíÿ äèâåðãåí-
öèè, êîòîðûé åùå íåäîñòàòî÷åí äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè, íî ïðè
êîòîðîì óæå ìîæíî îæèäàòü îïðåäåëåííîãî óðîâíÿ ãîìîãàìèè (Panow, 1974). Èíûìè
ñëîâàìè, ìû ìîæåì îæèäàòü èçáèðàòåëüíîé ðåàêöèè íåêîòîðûõ îïðåäåëåííûõ ñàìîê
ïî îòíîøåíèþ ê ñàìöàì òîãî èëè èíîãî òèïà îêðàñêè.

Ðàéîí íàøèõ èññëåäîâàíèé íàõîäèòñÿ â öåíòðå àðåàëà ôîðìû Oenanthe picata
capistrata. Ñàìöû ýòîãî òèïà ñîñòàâëÿëè íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå 84.2% (32 ñàì-

Ðèñ. 1. Òèïû îêðàñêè ñàìöîâ è ñàìîê â èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè. Ñàìöû capistrata: 1 – ôåíîòè-
ïè÷åñêè ÷èñòûé; 2 – ñ ïðèçíàêàìè ãèáðèäèçàöèè; ñàìöû opistholeuca: 3 – ôåíîòèïè÷åñêè ÷èñ-
òûé; 4 – ñ ïðèçíàêàìè ãèáðèäèçàöèè (òàê íàçûâàåìûé «opistholeuca evrelnowi»; 5 – ñàìåö picata;
6 – ñàìêà capistrata ìîëîäàÿ; 7 – òî æå, ñòàðøå 1 ãîäà; 8 – ñàìêà ãèáðèäíîãî òèïà capistrata 
opistholeuca.
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öà èç 38). Ñàìöû òèïà Î. p. opistholeuca ñîñòàâëÿëè 13.2% (5 èç 38) è ñàìöû òèïà Î. p.
picata – 2,6% (1 èç 38). Îäèí ñàìåö òèïà capistrata è ÷åòûðå òèïà opistholeuca èìåëè
ÿâíûå ïðèçíàêè ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ. Ñèëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü îêðàñêè ñàìîê
(èíîãäà, íåñîìíåííî, âîçðàñòíàÿ, èíîãäà ñâÿçàííàÿ, âåðîÿòíî, ñ ãèáðèäèçàöèåé) íå ïî-
çâîëÿåò ïðîèçâåñòè òî÷íûé ïîäñ÷åò îñîáåé ðàçíûõ ôîðì. Îäíàêî ñ âûñîêîé äîëåé âå-
ðîÿòíîñòè ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî òèïè÷íûå ñàìêè capistrata ñîñòàâëÿëè íà ýêñïåðè-
ìåíòàëüíîì ó÷àñòêå íå ìåíåå 90%. Âñå ñêàçàííîå ïîçâîëÿëî ïðèíÿòü â êà÷åñòâå íó-
ëåâîé ãèïîòåçû, ÷òî ñàìöû òèïà capistrata ìîãóò èìåòü, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ,
ïðåèìóùåñòâî ïåðåä ñàìöàìè äðóãèõ òèïîâ îêðàñêè.

Ñòðóêòóðà èíäèâèäóàëüíîé òåððèòîðèè
Êàæäàÿ òåððèòîðèÿ, àáîíèðîâàííàÿ ñàìöîì, äîëæíà óäîâëåòâîðÿòü ðÿäó óñëîâèé,

íåîáõîäèìûõ äëÿ óñïåøíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ åå âëàäåëüöà (à ïîçæå – ïàðû è âûâîäêà),
äëÿ îáðàçîâàíèÿ ïàðû è ðàçìíîæåíèÿ. Ýòè ïîòðåáíîñòè îáåñïå÷èâàþòñÿ îïðåäåëåííû-
ìè ñòðóêòóðíûìè îñîáåííîñòÿìè òåððèòîðèè. Òàêîâû: 1) êîðìîâûå óãîäüÿ, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèå ñîáîé íèçêîòðàâíûå èëè ëèøåííûå ñïëîøíîé òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòè ó÷à-
ñòêè, ðàñïîëîæåííûå íà âîäîðàçäåëàõ (ïëîñêèõ èëè ïîëîãèõ); 2) ïåñåííûå ïîñòû ñàì-
öà, ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé âîçâûøåííûå ïóíêòû, ÿâíî ãîñïîäñòâóþùèå íàä îñòàëüíîé
ìåñòíîñòüþ; 3) âåðòèêàëüíûå ñòåíêè ðå÷íîãî êàíüîíà è îòõîäÿùèõ îò íåãî îâðàãîâ, â
íèøàõ è ùåëÿõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèò êîïóëÿöèÿ è óñòðàèâàåòñÿ ãíåçäî. Âñå ýòè õàðàêòåðè-
ñòèêè òåððèòîðèè äîïóñêàþò êîëè÷åñòâåííóþ îöåíêó.

Ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ ïàð, êîïóëÿöèÿ è óêðûòèÿ äëÿ ãíåçäà
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîâåäåíèå ñàìöà è ñàìêè, ëåæàùåå â îñíîâå ôîðìèðîâà-

íèÿ ïàð ó ÷åðíîé êàìåíêè, ñëóæèò àäàïòèâíûì ìåõàíèçìîì, ïîçâîëÿþùèì ñàìêå îöå-
íèâàòü êà÷åñòâî òåððèòîðèè ñàìöà. Äåìîíñòðèðóÿ ñâîþ òåððèòîðèþ, ñàìåö ïåðåëåòàåò
îñîáûì ðèòóàëüíûì ïîëåòîì ñ îäíîãî ïåñåííîãî ïîñòà íà äðóãîé. ×åì âûøå ïåñåííûå
ïîñòû è ÷åì äàëüøå îíè îòñòîÿò äðóã îò äðóãà, òåì äîëüøå, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâè-
ÿõ, äåìîíñòðèðóþùèé ñàìåö íàõîäèòñÿ â âîçäóõå. Äëèíà ýòèõ ïåðåëåòîâ ìîæåò ñëó-
æèòü äëÿ ñàìêè ïåðâûì óêàçàíèåì íà âåëè÷èíó òåððèòîðèè, çàíÿòîé ñàìöîì. Íàøè
íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî ñàìêà, ãîòîâàÿ ê îáðàçîâàíèþ ïàðû, íå îñòàíàâëèâàåòñÿ
ñðàçó íà îïðåäåëåííîé òåððèòîðèè, à îñìàòðèâàåò ñíà÷àëà íåñêîëüêî ñîñåäíèõ òåððè-
òîðèé. Èíîãäà îíà èíñïåêòèðóåò èõ ïîî÷åðåäíî, áåãëî îñìàòðèâàÿ âåðòèêàëüíûå ñòåí-
êè êàíüîíà è îâðàãîâ, à èíîãäà ïåðåëåòàåò âûñîêî íàä çåìëåé.

Âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöà-âëàäåëüöà òåððèòîðèè è èíñïåêòèðóþùåé åå ñàìêè âêëþ-
÷àþò 2 ãëàâíûõ òèïà ðèòóàëîâ. Ïåðâûé ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñàìåö ïåðåëåòàåò âäîëü âåð-
òèêàëüíûõ ñòåíîê è äåìîíñòðèðóåò ñàìêå âñå íîðû è íèøè, êîòîðûå ìîãóò ñëóæèòü
ìåñòîì äëÿ óñòðîéñòâà ãíåçäà (ïîäðîáíåå ñì. Panow, 1974). Âòîðîé ðèòóàë âêëþ÷àåò â
ñåáÿ êðàòêîâðåìåííîå ñáëèæåíèå ïàðòíåðîâ, çà êîòîðûì ñëåäóåò äëèòåëüíàÿ ïîãîíÿ
ñàìöà çà ñàìêîé. Â õîäå ýòîé ïîãîíè ñàìêà ìîæåò îöåíèòü ðàçìåð òåððèòîðèè è ïîçíà-
êîìèòüñÿ ñ åå êîíòóðàìè. Äåëî â òîì, ÷òî êàê òîëüêî ñàìêà, ïðåñëåäóåìàÿ õîçÿèíîì
òåððèòîðèè, âûëåòàåò çà ãðàíèöû ïîñëåäíåé, îíà îêàçûâàåòñÿ â ñôåðå âëàäåíèé ñîñåä-
íåãî ñàìöà, êîòîðûé òàêæå ïðèñîåäèíÿåòñÿ ê ïîãîíå. Òàêàÿ ñèòóàöèÿ, ïî-âèäèìîìó,
íåïðèÿòíà äëÿ ñàìêè, òàê êàê â ýòè ìîìåíòû îíà êðóòî íûðÿåò âíèç, ïðÿ÷åòñÿ â ïåðâóþ
ïîïàâøóþñÿ ùåëü è ñèäèò òàì äî òåõ ïîð, ïîêà ñàìåö, íà òåððèòîðèè êîòîðîãî îíà
íàõîäèòñÿ, íå ïðîãîíèò âòîðîãî ñàìöà íà åãî ó÷àñòîê. Ïîñëå ýòîãî ñàìêà âûáèðàåòñÿ èç
óêðûòèÿ è îñìàòðèâàåò ýòó òåððèòîðèþ èëè æå âîçâðàùàåòñÿ íà ïðåäûäóùóþ. Åñëè
èíñïåêòèðóåìàÿ òåððèòîðèÿ ìàëà, òî â õîäå ðèòóàëüíûõ ïîãîíü ñàìêà ÷àñòî îêàçûâàåò-
ñÿ çà åå ãðàíèöàìè è ñòîëü æå ÷àñòî ïîïàäàåò â íåáëàãîïðèÿòíóþ ñèòóàöèþ, êîãäà åå
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2 Ïëîùàäü âåðòèêàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ñòåíîê íå âõîäèò â îáùóþ ïëîùàäü òåððèòîðèè.

ïðåñëåäóþò 2 ñàìöà èëè áîëåå. Îáëàäàòåëü òàêîé òåððèòîðèè ïðèîáðåòàåò ñàìêó â ïîñ-
ëåäíþþ î÷åðåäü (êîãäà ñîñåäíèå ñàìöû áóäóò óæå â ïàðàõ è èõ ñåêñóàëüíàÿ àêòèâíîñòü
ðåçêî ñíèçèòñÿ) èëè âîîáùå îñòàåòñÿ õîëîñòûì.

Êîïóëÿöèÿ ïðîèñõîäèò ÷åðåç 2–3 íåäåëè ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïàðû òàêæå íà óñòóïàõ
èëè â íèøàõ âåðòèêàëüíûõ ñòåíîê (ñì. Panow, 1974). Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî âíîñèò åùå
îäíî òðåáîâàíèå ê êà÷åñòâó òåððèòîðèè, êîòîðîå ìîæåò ó÷èòûâàòüñÿ ñàìêîé â ìîìåíò
îáðàçîâàíèÿ ïàðû.

Íàøè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ãíåçäàì ÷åðíîé êàìåíêè óãðîæàåò ðÿä õèùíèêîâ. Ê
íèì îòíîñèòñÿ ëèñèöà (Vulpes vulpes), êîòîðàÿ ðàñêàïûâàåò äîñòóïíûå åé ãíåçäîâûå
íîðû â ëåññîâûõ îáðûâàõ, è ðàçëè÷íûå âèäû çìåé, ïîåäàþùèõ ÿéöà è ïòåíöîâ â ãíåç-
äàõ. Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ îïòèìàëüíîå ïîëîæåíèå ãíåçäà – öåíòðàëüíàÿ ÷àñòü äîñòàòî÷-
íî âûñîêîé âåðòèêàëüíîé ñòåíêè, ëó÷øå – ñ îòðèöàòåëüíûì óêëîíîì. Â ýòîì ñëó÷àå
ãíåçäî ïî÷òè íåäîñòóïíî íè ñíèçó, íè ñâåðõó.

Ïðè ãèáåëè ãíåçäà ñàìêà òóò æå ïðèñòóïàåò ê íîâîìó öèêëó, è ïàðå îáû÷íî óäàåòñÿ
óñïåøíî âûðàñòèòü âûâîäîê ñî 2-é èëè 3-é ïîïûòêè. Îäíàêî òàêàÿ ïàðà óñïåâàåò çà
ãíåçäîâîé ñåçîí äàòü ëèøü îäèí âûâîäîê, òîãäà êàê ðàíî îáðàçîâàâøèåñÿ ïàðû, ãíåçäÿ-
ùèåñÿ áåç ïîòåðü, â íîðìå âûðàùèâàþò çà ñåçîí äâà âûâîäêà (Áåëüñêàÿ, 1965; íàøè
äàííûå). Òàêèì îáðàçîì, îáëàäàíèå äîñòàòî÷íî áîëüøîé òåððèòîðèåé, â ïðåäåëàõ êîòî-
ðîé íàõîäÿòñÿ îáøèðíûå ïî ïëîùàäè è áîãàòûå íîðàìè è íèøàìè âåðòèêàëüíûå ñòåí-
êè, ãàðàíòèðóåò åå îáëàäàòåëÿì âûñîêèé ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ è âîçìîæíîñòü âíåñòè
ìàêñèìàëüíûé ãåíåòè÷åñêèé âêëàä â ïîñëåäóþùèå ãåíåðàöèè. Èíûìè ñëîâàìè, ðàñ-
ñìîòðåííûå àñïåêòû òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñëóæàò, ïî-âèäèìîìó, âàæíûì ôàê-
òîðîì âíóòðèïîïóëÿöèîííîãî îòáîðà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà
Èìåÿ â âèäó âñå ñêàçàííîå, ìû ïðåäïðèíÿëè ïîïûòêó êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè äâóõ

ïàðàìåòðîâ òåððèòîðèé (åå âåëè÷èíû è ïëîùàäè âåðòèêàëüíûõ ñòåíîê, íàõîäÿùèõñÿ â
åå ïðåäåëàõ2 ) ñ òåì, ÷òîáû âûÿñíèòü, èìååò ëè ìåñòî êîððåëÿöèÿ ìåæäó ýòèìè ïîêà-
çàòåëÿìè, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñðîêàìè îáðàçîâàíèÿ ïàð, – ñ äðóãîé. Áûëà èçìåðåíà îá-
ùàÿ ïëîùàäü âåðòèêàëüíûõ ñòåíîê 34 òåððèòîðèé íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå âå-
ëè÷èíîé îêîëî 2 êì2 (ðèñ. 2) è, êðîìå òîãî, åùå 4 òåððèòîðèè ñàìöîâ òèïà opistholeuca
(3 èç íèõ – ñ ÿâíûìè ïðèçíàêàìè ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ). Ðÿä äîïîëíèòåëüíûõ
ñâåäåíèé ïîëó÷åí ïðè áîëåå ïîâåðõíîñòíîì àíàëèçå 14 òåððèòîðèé, ðàñïîëîæåííûõ â
íåñêîëüêî èíîì òèïå ëàíäøàôòà. Òåððèòîðèþ èçìåðÿëè øàãàìè. Äëèíó è âûñîòó âåð-
òèêàëüíûõ ñòåíîê îöåíèâàëè ãëàçîìåðíî. Êîíòðîëüíûå èçìåðåíèÿ ïîçâîëÿþò ïîëàãàòü,
÷òî îøèáêà èçìåðåíèé íå ïðåâûøàåò 20%.

Ñðîêè îáðàçîâàíèÿ ïàð ôèêñèðîâàëè â õîäå åæåäíåâíûõ ìàðøðóòíûõ ó÷åòîâ ñ 6 ïî
29 ìàðòà 1973 ã. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íå óäàâàëîñü òî÷íî çàôèêñèðîâàòü äàòó îáðàçîâà-
íèÿ ïàðû, îíà óñòàíàâëèâàëàñü ïðèáëèæåííî, êàê ñåðåäèíà èíòåðâàëà ìåæäó ïîñëå-
äíèì äíåì íàáëþäåíèÿ õîëîñòîãî ñàìöà è äíåì, êîãäà íà åãî òåððèòîðèè âïåðâûå îòìå-
÷åíà ñàìêà. Äàòû îáðàçîâàíèÿ ïàð, ñôîðìèðîâàâøèõñÿ äî íà÷àëà íàøèõ íàáëþäåíèé,
óäàëîñü îðèåíòèðîâî÷íî óñòàíîâèòü ëèøü â òåõ íåìíîãèõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ìû ìîãëè ïî-
ëó÷èòü ñâåäåíèÿ î ôàçå ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà, â êîòîðîé ïîçæå íàõîäèëàñü äàííàÿ
ïàðà. Èçâåñòíî, ÷òî ñàìêà îáû÷íî ïðèñòóïàåò ê ãíåçäîñòðîåíèþ íà 7–10-é äåíü ïîñëå
îáðàçîâàíèÿ ëàðû è ñòðîèò ãíåçäî îêîëî íåäåëè.
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Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå
Íà îñíîâàíèè äàííûõ, ïîëó÷åííûõ ïðè èññëåäîâàíèè 38 òåððèòîðèé, áûëè ïîäñ÷è-

òàíû êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó ñëåäóþùèìè 3 ïåðåìåííûìè: 1) âåëè÷èíîé
òåððèòîðèè (So), 2) ïëîùàäüþ âåðòèêàëüíûõ ñòåíîê, íàõîäÿùèõñÿ â ïðåäåëàõ òåððèòî-
ðèè (S1) è 3) äàòîé îáðàçîâàíèÿ ïàðû íà äàííîé òåððèòîðèè (t).

Êîððåëÿöèè ìåæäó ïåðåìåííûìè 1 è 3 è ìåæäó ïåðåìåííûìè 2 è 3 îêàçàëèñü ïðè-
ìåðíî îäèíàêîâûìè. Êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè äëÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîé ïîïóëÿöèè â
öåëîì ðàâíû ñîîòâåòñòâåííî –0.29 è –0.36 (ðèñ. 3). Ïðè 90%-íîì óðîâíå çíà÷èìîñòè
ãðàíèöû äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà ðàâíû ïðèìåðíî –0,6 è –0,1. Îáà êîýôôèöèåíòà
îòëè÷íû îò 0 ïðè 95%-íîì óðîâíå çíà÷èìîñòè. Êîýôôèöèåíò òðîéíîé êîððåëÿöèè ðà-
âåí –0.4. Ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó 2 èññëåäîâàííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè òåððèòîðèé (ïåðå-
ìåííûå 1 è 2) âûðàæàþòñÿ êîýôôèöèåíòîì êîððåëÿöèè +0.45.

Îòäåëüíî áûëè âûñ÷èòàíû êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó ïåðåìåííûìè 1 è 3 è
ïåðåìåííûìè 2 è 3 äëÿ 8 ïàð ñ ñàìöàìè òèïà opistholeuca. Îíè ðàâíû ñîîòâåòñòâåííî –
0.18 è –0.49. Â îòëè÷èå îò êîýôôèöèåíòîâ êîððåëÿöèè, ïîëó÷åííûõ äëÿ âûáîðêè â öå-
ëîì, îíè íå îòëè÷àþòñÿ äîñòîâåðíî îò íóëÿ.

Ïîëó÷åííûå êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè óêàçûâàþò íà äîñòîâåðíîå ñóùåñòâîâàíèå
ñâÿçè ìåæäó êà÷åñòâîì òåððèòîðèè è âðåìåíåì îáðàçîâàíèÿ ïàð. Îäíàêî ýòà çàâèñè-
ìîñòü íåîäíîçíà÷íà. Ïîýòîìó íåîáõîäèìî îáñóäèòü âîçìîæíîñòü âîçäåéñòâèÿ íà ñå-
ëåêòèâíûå ðåàêöèè ñàìîê ðÿäà äðóãèõ ôàêòîðîâ è ïîáî÷íûõ îáñòîÿòåëüñòâ.

Â ïåðâîì ïðèáëèæåíèè ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ìîçàèêà òåððèòîðèé ñàìöîâ â òîì âèäå, â
êîòîðîì ìû åå âèäèì ê êîíöó èññëåäîâàíèé, ôîðìèðóåòñÿ â íåêèé íà÷àëüíûé ìîìåíò
âðåìåíè è ñóùåñòâóåò â òàêîì ñîñòîÿíèè íà ïðîòÿæåíèè âñåãî äëèòåëüíîãî ïåðèîäà îáðà-
çîâàíèÿ ïàð. Â äåéñòâèòåëüíîñòè æå îíà ôîðìèðóåòñÿ íå ñðàçó, à ïîñòåïåííî. Ìîæíî
óñîìíèòüñÿ â òîì, ÷òî ñàìöû, ïðèëåòàþùèå íà ìåñòà ãíåçäîâàíèÿ ðàíåå âñåõ ïðî÷èõ,
íåèçìåííî çàõâàòÿò ñàìûå ëó÷øèå òåððèòîðèè (íåñîìíåííî ëèøü òî, ÷òî ñàìöû, ïðèëå-
òàþùèå ïîñëåäíèìè, âûíóæäåíû äîâîëüñòâîâàòüñÿ õóäøèìè òåððèòîðèÿìè). Åñëè âñòàòü
íà ýòó òî÷êó çðåíèÿ, òî îêàæåòñÿ, ÷òî íàèáîëåå ðàíî ïðèëåòàþùèå ñàìêè âûíóæäåíû
ïðèñîåäèíèòüñÿ ê íåìíîãèì óæå ïðèëåòåâøèì ñàìöàì, íåçàâèñèìî îò êà÷åñòâà òåððèòî-
ðèé ïîñëåäíèõ (ýòî êà÷åñòâî, êàê âèäíî èç ðèñ. 3, ïî÷òè âñåãäà âûøå ñðåäíåãî, íî äàëåêî
íå âñåãäà îïòèìàëüíî).

Íåñîìíåííî, ÷òî ñåëåêòèâíàÿ ðåàêöèÿ ñàìöîâ è ñàìîê ñòàðøå ãîäà, êîòîðûå óæå
ãíåçäèëèñü â ýòîé ìåñòíîñòè, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ îïðåäåëÿåòñÿ èõ ïðîøëûìè ïðèâÿçàí-
íîñòÿìè. Èçâåñòíî, ÷òî îñîáè, îäíàæäû ãíåçäèâøèåñÿ íà äàííîé òåððèòîðèè, ñòðåìÿò-
ñÿ çàíÿòü åå è â ïîñëåäóþùèå ãîäû. Ýòîò òåððèòîðèàëüíûé êîíñåðâàòèçì â ðÿäå ñëó÷à-
åâ ìîæåò èãðàòü ðîëü ôàêòîðà, ïðîòèâîäåéñòâóþùåãî ñïîñîáíîñòè îñîáåé àäåêâàòíî
îöåíèâàòü ïåðñïåêòèâíîñòü ðàçíûõ òåððèòîðèé è. ñîîòâåòñòâåííî îñòàâàòüñÿ íà ëó÷-
øèõ èç íèõ. Çâåçäî÷êàìè íà ðèñ. 3 îáîçíà÷åíû ïàðû, ñàìêè â êîòîðûõ ïî÷òè íåñîìíåí-
íî ãíåçäÿòñÿ íå ïåðâûé ðàç â æèçíè.

Äðóãîé íèâåëèðóþùèé ôàêòîð ñîñòîèò â áîëüøîé ïðîòÿæåííîñòè ìîçàèêè òåððè-
òîðèé ñàìöîâ, â ñèëó ÷åãî ñàìêà, ãîòîâàÿ ê îáðàçîâàíèþ ïàðû, âûíóæäåíà äåëàòü âûáîð
ìåæäó íåìíîãèìè òåððèòîðèÿìè, ðàñïîëîæåííûìè ïî ñîñåäñòâó. Åñëè âñå ýòè òåððèòî-

Ðèñ. 2. Òåððèòîðèè 38 ñàìöîâ ÷åðíîé êàìåíêè íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå ïëîùàäüþ îêîëî
2 êì2.
1 – íîìåðà ñàìöîâ òèïà capistrata; 2 – òî æå, opistholeuca; 3 – òî æå, picata; 4 – ïàðû áëèçêîãî
âèäà Îå. finschii (íå ïðîíóìåðîâàíû); 5 – ãðàíèöû òåððèòîðèé; 6 – íåéòðàëüíûå ó÷àñòêè; 7 –
çîíû ñîâìåñòíîãî èëè ïîî÷åðåäíîãî èñïîëüçîâàíèÿ; 8 – îâðàãè ãëóáèíîé ìåíåå 2 ì; 9 – îâðàãè
ãëóáèíîé 2 ì è áîëåå; 10 – ëåññîâûå îáðûâû âûñîòîé áîëåå 2 ì; 11 – ñêàëüíûå ñòåíêè âûñîòîé
áîëåå 2 ì; 12 – ðóñëî ðåêè; 13 – ïîéìà; 14 – êîøàðû, ñëóæàùèå ïåñåííûìè ïîñòàìè ñàìöîâ.
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Ðèñ Ç. Çàâèñèìîñòü ñðîêîâ îáðàçîâàíèÿ ïàð îò ïëîùàäè îòäåëüíûõ òåððèòîðèé (I) è ïëîùàäè
âåðòèêàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé íà íèõ (II).
1–5 – ôåíîòèïû ñàìöîâ (ñì. ñîîòâåòñòâóþùèå îáîçíà÷åíèÿ íà ðèñ. 1); 6 – ïàðû ñ ñàìêàìè çàâåäî-
ìî ñòàðøå 1 ãîäà; 7 – ïðÿìàÿ ëèíåéíîé ðåãðåññèè äëÿ èññëåäîâàííîé âûáîðêè â öåëîì, 8 – ïðÿ-
ìàÿ ëèíåéíîé ðåãðåññèè äëÿ 8 ïàð ñ ñàìöàìè òèïà opisiholeuca; 9 – ñàìöû, íîìåðà êîòîðûõ ñòîÿò
ïðàâåå ýòîé ïðÿìîé, îñòàëèñü õîëîñòûìè äî êîíöà ïåðèîäà íàáëþäåíèé. Íîìåðà âñåõ ñàìöîâ
ñîîòâåòñòâóþò íîìåðàì íà ðèñ. 2.



31720. Êà÷åñòâî èíäèâèäóàëüíûõ òåððèòîðèé

ðèè ñóáîïòèìàëüíû, òî ñàìêà, åñòåñòâåííî, îñòàíîâèòñÿ íà ëó÷øåé èç íèõ, íî íå ëó÷-
øåé èç âñåõ ñâîáîäíûõ â äàííûé ìîìåíò. Òîò ôàêò, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ÷åðíûõ êàìåíîê â
äîëèíå ð. Øåðîáàä çàíèìàåò äâà ðàçëè÷íûõ òèïà ìåñòîîáèòàíèé (ëåññîâûå êàíüîíû è
îâðàãè, ñ îäíîé ñòîðîíû, è êàìåíèñòûå óùåëüÿ, ñ äðóãîé) ïîäòâåðæäàåò äîïóùåíèå,
÷òî ñåëåêòèâíûå ðåàêöèè ñàìîê äîñòàòî÷íî ëàáèëüíû è äîïóñêàþò áûñòðóþ ñìåíó îöå-
íî÷íûõ óñòàíîâîê. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî ðåàêöèè ñàìîê íå âñåãäà çàâèñÿò îò àáñîëþòíûõ
âåëè÷èí ðàññìîòðåííûõ ïàðàìåòðîâ òåððèòîðèè, íî è îò èõ ñîîòíîøåíèÿ. Åñëè íà íå-
áîëüøîé òåððèòîðèè èìåþòñÿ îâðàãè, ïëîùàäü ñòåíîê êîòîðûõ ñðàâíèòåëüíî íåâåëè-
êà, íî ñàìè îâðàãè çàíèìàþò ñóùåñòâåííóþ ÷àñòü âñåé òåððèòîðèè, òî òàêàÿ òåððèòî-
ðèÿ ìîæåò èìåòü â ãëàçàõ ñàìêè ïðåèìóùåñòâî ïåðåä äðóãèìè, áîëåå îáøèðíûìè òåð-
ðèòîðèÿìè ñ áîëüøåé ïëîùàäüþ âåðòèêàëüíûõ ïîâåðõíîñòåé. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëó-
æèòü òåððèòîðèÿ ¹ 5 (ðèñ. 2).

Âàæíûé âîïðîñ îá îòíîñèòåëüíîé ðîëè ïåðèãàìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñàìöà (îêðàñ-
êà è äåìîíñòðàòèâíîå ïîâåäåíèå) è êà÷åñòâà åãî òåððèòîðèè êàê ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿ-
þùèõ ñåëåêòèâíûå ðåàêöèè ñàìîê, íå ìîæåò áûòü ðåøåí îäíîçíà÷íî. Íåñîìíåííî,
÷òî ìàêñèìàëüíîå ðàçâèòèå ïåðèãàìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ íå ïîçâîëÿåò êîìïåíñèðîâàòü
íåäîñòàòêè òåððèòîðèè, åñëè îíè ïðåâûøàþò íåêèé äîïóñòèìûé óðîâåíü. Â êà÷åñòâå
íàèáîëåå ÿðêîé èëëþñòðàöèè ìîæíî ïðèâåñòè íàáëþäåíèÿ çà ñàìöîì ¹ 38. Îí ïî-
ÿâèëñÿ íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå ïîçäíî (16 ìàðòà), êîãäà âñå ïðèãîäíûå òåððè-
òîðèè áûëè óæå çàíÿòû, è âûíóæäåí áûë äîâîëüñòâîâàòüñÿ óçêîé ïîëîñêîé çåìëè ìåæ-
äó òåððèòîðèÿìè ïàð ¹ 12 è 13 è ñàìöà picata ¹ 15. Íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïîñëåäóþ-
ùåãî ïåðèîäà íàáëþäåíèé ñàìåö ¹ 38 âûäåëÿëñÿ ñðåäè äðóãèõ ìàêñèìàëüíîé ïåñåí-
íîé àêòèâíîñòüþ è èíòåíñèâíîñòüþ âîçäóøíûõ äåìîíñòðàöèé. Îêðàøåí îí áûë ïî
òèïó capistrata, à ÿðêîñòüþ îïåðåíèÿ íå óñòóïàë ïðî÷èì ñàìöàì òîãî æå òèïà. Íå-
ñìîòðÿ íà âñå ýòî, ñàìåö ¹ 38 íå èìåë íèêàêîãî óñïåõà ó ïðèëåòàþùèõ ñàìîê. Â
áëèæàéøèõ îêðåñòíîñòÿõ åãî òåððèòîðèè 17 ìàðòà ïðèîáðåë ñàìêó íå òîëüêî ñàìåö
capistrata (¹ 18), íî è ñàìöû òèïà opistholeuca (¹ 16) è picata (¹ 15). Ñàìåö ¹ 38
îñòàâàëñÿ õîëîñòûì äî ñàìîãî êîíöà íàáëþäåíèé – äàæå â òîò ïåðèîä, êîãäà âíîâü
ïðèëåòàþùèå ñàìêè ïðåòåíäîâàëè íà óæå çàíÿòûå òåððèòîðèè, âñòóïàë â ïðîäîëæè-
òåëüíûå êîíôëèêòû ñ ñàìêàìè-îáëàäàòåëüíèöàìè ýòèõ ó÷àñòêîâ. Ñòîëêíîâåíèÿ ìåæ-
äó ñàìêàìè, îáðàçîâàâøèìè ïàðû è çàíÿâøèìè òåððèòîðèè, è íîâûìè ïðåòåíäåíòêà-
ìè íà òå æå òåððèòîðèè, îòìå÷åíû 19 ìàðòà íà òåððèòîðèè ¹ 9, 25 ìàðòà – íà òåððè-
òîðèè ¹ 8 è 21 ìàðòà – íà òåððèòîðèè ¹ 2.

Íåäîñòàòî÷íî âûñîêèé óðîâåíü ìîòèâàöèè, îáóñëîâëèâàþùèé ìàëóþ ïåñåííóþ àê-
òèâíîñòü ñàìöà è ìàëóþ èíòåíñèâíîñòü åãî äåìîíñòðàöèé ïðè ðåêëàìèðîâàíèè òåððè-
òîðèè è â ìîìåíò îáðàçîâàíèÿ ïàðû – âñå ýòî, íåñîìíåííî, ñíèæàåò øàíñû ñàìöà íà
óñïåõ, äàæå åñëè îí îáëàäàåò î÷åíü õîðîøåé òåððèòîðèåé. 17 ìàðòà ìû áûëè ñâèäåòå-
ëÿìè òîãî, êàê ñàìêà ïîñëå ïîî÷åðåäíîãî îñìîòðà äâóõ ñîñåäíèõ òåððèòîðèé îòäàëà
ïðåäïî÷òåíèå ïîñðåäñòâåííîé (õîçÿèí – ñàìåö òèïà capistrata ¹ 31), îòâåðãíóâ î÷åíü
õîðîøóþ òåððèòîðèþ, íàõîäèâøóþñÿ âî âëàäåíèè ñàìöà opistholeuca ¹ 33. Ñàìêà ñíà-
÷àëà äîëãîå âðåìÿ îñìàòðèâàëà ïåðâóþ òåððèòîðèþ, çàòåì íåîæèäàííî ïåðåëåòåëà íà
âòîðóþ. Õîçÿèí ïîñëåäíåé ïî÷òè íå äåìîíñòðèðîâàë áðà÷íûå ïîçû è äîâîëüíî ïàññèâ-
íî íàáëþäàë çà ñàìêîé, îñìàòðèâàâøåé ñòåíêè ìíîãî÷èñëåííûõ îâðàãîâ. Ñàìåö capistrata
¹ 31, íå æåëàâøèé óñòóïèòü ñàìêó ñîñåäó, ñåìü ðàç âòîðãàëñÿ íà òåððèòîðèþ ïîñëå-
äíåãî, ïûòàÿñü ïåðåãíàòü ñàìêó îáðàòíî íà ñâîé ó÷àñòîê. Ñàìåö ¹ 33 êàæäûé ðàç èçãî-
íÿë ïðèøåëüöà, íî íà ñåäüìîé ðàç ñàìöó ¹ 31 âñå-òàêè óäàëîñü ïåðåãíàòü ñàìêó ê ñåáå,
ãäå îíà è îñòàëàñü. Ïîñëåäóþùèå íåñêîëüêî ðåéäîâ ñàìöà ¹ 33 íà òåððèòîðèþ ¹ 31 íå
óâåí÷àëèñü óñïåõîì. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî â îñíîâå íåóäà÷è ñàìöà ¹ 33 ëåæèò íèçêèé
óðîâåíü åãî ìîòèâàöèè, èëè æå ðîëü ñûãðàëà åãî îêðàñêà, «íåòèïè÷íàÿ» äëÿ ïîïóëÿöèè
â öåëîì.
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Èç ðèñ. 3 ñëåäóåò, ÷òî îáðàçîâàíèå ïàð ó ñàìöîâ òèïà opistholeuca â ñðåäíåì ñäâè-
íóòî íà áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, ïî ñðàâíåíèþ ñ ïàðàìè, ñàìöû â êîòîðûõ ïðèíàäëåæàò ê
òèïó capistrata. Êðîìå òîãî, opistholeuca îáëàäàþò â ñðåäíåì ëó÷øèìè òåððèòîðèÿìè.
Åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íåñêîëüêî áîëåå ïîçäíèå ñðîêè îáðàçîâàíèÿ ïàð íà òåððèòîðè-
ÿõ ñ ñàìöàìè òèïà opistholeuca îáóñëîâëåíû íå òîëüêî èõ áîëåå ïîçäíèì ïðèëåòîì, íî è
èõ ìåíüøèì óñïåõîì ó ñàìîê (áîëüøèíñòâî êîòîðûõ, êàê óêàçûâàëîñü, ïðèíàäëåæàò ê
òèïó capistrata), òî ëó÷øèå êà÷åñòâà òåððèòîðèé ñàìöîâ opistholeuca ìîãóò ñëóæèòü
êîìïåíñàöèåé èõ «íåòèïè÷íîé» îêðàñêè. Ýòîò âîïðîñ áóäåò ïîäðîáíåå ðàññìîòðåí íàìè
â äðóãîé ðàáîòå, íî ìàòåðèàë äëÿ åãî îêîí÷àòåëüíîãî ðåøåíèÿ ïîêà íåäîñòàòî÷åí.

Ìîæíî ëèøü ïðåäïîëîæèòü, ÷òî áîëåå ïîçäíèé ïðèëåò ñàìöîâ òèïà opistholeuca è
èõ ìåíüøèé óñïåõ ó ñàìîê ïðåïÿòñòâóåò áîëåå øèðîêîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ â èññëåäî-
âàííîé ïîïóëÿöèè îñîáåé ýòîãî òèïà îêðàñêè.
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íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà

(Larus ichthyaetus)1

Â ïîñëåäíèå ãîäû âñå áîëüøå âíèìàíèÿ óäåëÿåòñÿ çíà÷åíèþ ñîöèàëüíûõ ôàêòî-
ðîâ êàê ðåãóëÿòîðà ïðîöåññà ðåïðîäóêöèè è èõ âîçäåéñòâèþ íà êîíå÷íûé ðåïðîäóê-
òèâíûé óñïåõ âíóòðèïîïóëÿöèîííûõ ãðóïïèðîâîê. Ïîä ñîöèàëüíûìè ôàêòîðàìè ïî-
íèìàþò â ïåðâóþ î÷åðåäü òàêèå ïîêàçàòåëè, êàê óðîâíè ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè
îñîáåé â ãðóïïå, êîòîðûå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïðåäîïðåäåëÿþò õàðàêòåð îòíîøå-
íèé ìåæäó åå ÷ëåíàìè (ñòåïåíü ñèíõðîííîñòè ðàçìíîæåíèÿ, êîíêóðåíöèþ çà ïðî-
ñòðàíñòâî, íàïðÿæåííîñòü àãîíèñòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé è ò.ä.). Ìíîãèå èç ýòèõ
õàðàêòåðèñòèê, ôîðìèðóþùèõ ýòîëîãè÷åñêèé îáëèê âèäà, â òîé èëè èíîé ñòåïåíè äå-
òåðìèíèðîâàíû ãåíåòè÷åñêè. Îäíàêî ïîñêîëüêó ðåàëèçóþòñÿ îíè â êîíêðåòíîé ýêî-
ëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêå è òàê èëè èíà÷å ìîäèôèöèðóþòñÿ åþ, ðàçäåëèòü ñôåðû âëèÿ-
íèÿ ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ è ôàêòîðîâ ñðåäû âîçìîæíî ëèøü ñ áîëüøîé äîëåé óñëîâ-
íîñòè. Ýòî âåäåò ê âåñüìà øèðîêîé èçìåí÷èâîñòè íàáëþäàåìûõ íàìè ñîáûòèé, êàæ-
äîå èç êîòîðûõ â èçâåñòíîé ñòåïåíè íåïîâòîðèìî è óíèêàëüíî. Â îäíîé è òîé æå
ãåîãðàôè÷åñêîé òî÷êå â ðàçíûå ãîäû îáùàÿ ñèòóàöèÿ â êîëîíèè îäíîãî è òîãî æå âèäà
ìîæåò áûòü ðàçëè÷íîé. Ýòî íåîáõîäèìî èìåòü â âèäó, êîãäà ìû ïûòàåìñÿ ñôîðìóëè-
ðîâàòü êàêèå-ëèáî äîñòàòî÷íî îáùèå âûâîäû.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïîïûòàåìñÿ ïðîèëëþñòðèðîâàòü ñêàçàííîå äàííûìè ïî ãíåç-
äîâîé áèîëîãèè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, óäåëèâ îñîáîå âíèìàíèå âîïðîñó î òåñíîé
âçàèìîñâÿçè ýêîëîãè÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ äåòåðìèíàíòîâ èõ ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà.

Îñíîâíûå èññëåäîâàíèÿ áûëè ïðîâåäåíû íà î-âå Îãóð÷èíñêèé â þãî-âîñòî÷íîì
Êàñïèè ñ 27.IV ïî 30. V  1983 è ñ 20.IV ïî 13.V 1984. Îñòðîâ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé óçêóþ
ïîëîñêó ñóøè, âûòÿíóòóþ â íàïðàâëåíèè ñ ñåâåðà íà þã. Äëèíà åãî îêîëî 40 êì, øèðèíà
â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ îò 2 äî 5 êì. Ïðåîáëàäàþùèé ëàíäøàôò – çàêðåïëåííûå ïåñêè ñ
ó÷àñòêàìè ðàêóøå÷íèêà â ìåæáàðõàííûõ ïîíèæåíèÿõ. Çàïàäíûé áåðåã ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé îáøèðíûé ïåñ÷àíûé ïëÿæ, ïåðåñå÷åííûé ëàãóíàìè. Â øòîðìîâóþ ïîãîäó ïðè-
áîé ìîæåò çàëèâàòü âñþ òåððèòîðèþ ïëÿæà. Â 1983 ã. âåñíà áûëà ðàííåé è òåïëîé, ñ
åäèíñòâåííûì ñèëüíûì øòîðìîì â ñåðåäèíå ìàÿ. Â ïîçäíþþ è õîëîäíóþ âåñíó 1984 ã.
ãîñïîäñòâîâàëà íåóñòîé÷èâàÿ âåòðåíàÿ ïîãîäà, è íåîäíîêðàòíî èìåëè ìåñòî øòîðìà
ðàçíîé ñèëû. Â 1983 ã. ðûáû (êåôàëü, êèëüêà, àòåðèíêà) áûëî ìåíüøå, ÷åì îáû÷íî, à â
1984 ã. êîðìîâàÿ áàçà áûëà îáèëüíîé (Çûêîâà è äð., 1986).

Â ïîñåëåíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà áûëè ó÷òåíû âñå ãíåçäà è êëàäêè è ïðîñëå-
æåí ïîðÿäîê âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ â âûâîäêàõ. Ïòåíöîâ âçâåøèâàëè è èçìåðÿëè ó íèõ
äëèíó öåâêè. Èíäèâèäóàëüíûå ìåòêè ñîäåðæàëè èíôîðìàöèþ î ïðèíàäëåæíîñòè ïòåí-
öà ê òîé èëè èíîé ñóáêîëîíèè è î åãî îòíîñèòåëüíîì âîçðàñòå (âûëóïèâøèéñÿ èç ïåð-
âîãî, âòîðîãî èëè òðåòüåãî ÿéöà êëàäêè). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ìåòêà óêàçûâàëà òàêæå
íà ïðèíàäëåæíîñòü ïòåíöà ê äàííîìó êîíêðåòíîìó âûâîäêó. Â êà÷åñòâå êðàñèòåëåé èñ-
ïîëüçîâàëè ïèêðèíîâóþ êèñëîòó, ðîäîìèí è áðèëëèàíòîâóþ çåëåíü. Íà 3–4-é äåíü æèç-
íè ïòåíöîâ êîëüöåâàëè ñòàíäàðòíûìè êîëüöàìè. Îêîí÷àòåëüíûé àáñîëþòíûé ó÷åò áûë
ïðîâåäåí ïóòåì îòëîâà ïòåíöîâ â ÿñëÿõ. Ïîñåëåíèÿ ïîñåùàëè ñ èíòåðâàëîì â 2–3 äíÿ.

×àñòü äàííûõ ïîëó÷åíû â ðåçóëüòàòå êðàòêîâðåìåííûõ íàáëþäåíèé (28.IV–4.V 1980 ã.)
â ïîñåëåíèè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íà áåçûìÿííîì êàìåíèñòîì îñòðîâêå â çàëèâå Êàðà-
Áîãàç-Ãîë (30 êì ê þãó îò ïîñ. Áåêäàø).

Íà ðèñ. 1 ïðåäñòàâëåíà ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ ïîñåëåíèé ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æ. 1987 66(6): 883-894.
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Ðèñ. 1. Ïîñåëåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íà î-âå Îãóð÷èíñêîì: À – ñõåìàòè÷åñêèé ïëàí ðàñ-
ïîëîæåíèÿ ïîñåëåíèé â 1983 è 1984 ãã.; Á – ïëàí ïîñåëåíèÿ I, 1983 ã.; Â – ïëàí ïîñåëåíèÿ VI, 1984 ã.;
à – ïîñåëåíèÿ â 1983 ã., á – òî æå â 1984 ã. (â ñêîáêàõ – ÷èñëî ãíåçä), â – îäèíî÷íîå ãíåçäî, ã –
ãíåçäà ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ (öèôðû – ÷èñëî ÿèö â ãíåçäå), ä – ãíåçäî õîõîòóíüè, å – ñóáêîëî-
íèÿ, ðàçîðåííàÿ êîøêîé.

Äëÿ óäîáñòâà èçëîæåíèÿ ìû ïîëüçóåìñÿ ñêâîçíîé íóìåðàöèåé: ïîñåëåíèÿ I–III – â 1983 ã.,
IV–VII – â 1984 ã.

Îñíîâíûå ïðè÷èíû ãèáåëè ÿèö è ïòåíöîâ
Íàøè ïðåäûäóùèå ðàáîòû (Ïàíîâ è äð., 1980; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982; Êîñòèíà, Ïà-

íîâ, 1982; Çûêîâà è äð., 1985) áûëè ïîñâÿùåíû âñåâîçìîæíûì ýôôåêòàì äåçîðãàíèçà-
öèè, ïðîèñòåêàþùèì èç âûñîêîé ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà è ïðè-
âîäÿùèì ê âûñîêîé ñìåðòíîñòè ïòåíöîâ íà ïî÷âå âíóòðèâèäîâîé àãðåññèâíîñòè. Â äàëü-
íåéøåì âûÿñíèëîñü, ÷òî ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ ïîñåëåíèÿ
ìîãóò îêàçûâàòü è äðóãèå ôàêòîðû: 1) ïîíèæåííàÿ ñîöèàëüíàÿ ñòèìóëÿöèÿ â óñëîâèÿõ
«íåäîíàñåëåíèÿ»; 2) âîçäåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû íàçåìíûõ è ïåðíàòûõ õèùíèêîâ; 3) òî-
òàëüíàÿ ãèáåëü ãíåçäîâûõ ãðóïïèðîâîê îò çàòîïëåíèÿ. Ïåðâûé èç ýòèõ ôàêòîðîâ ìîæåò
áûòü îòíåñåí ê êàòåãîðèè ñîöèàëüíûõ, äâà äðóãèõ – ê ôàêòîðàì ñðåäû («ýêîëîãè÷å-
ñêèì»). Êàê ìû ïîïûòàåìñÿ ïîêàçàòü íèæå, ñôåðû äåéñòâèÿ òåõ è äðóãèõ òåñíî âçàèìî-
ñâÿçàíû, à õàðàêòåð âûòåêàþùèõ îòñþäà ïîñëåäñòâèé äëÿ ïîïóëÿöèè âî ìíîãîì çàâè-
ñèò îò òîãî, êàêèå èìåííî èç ýòèõ ôàêòîðîâ è â êàêèõ ñî÷åòàíèÿõ äåéñòâóþò â äàííûé
ìîìåíò. Áîëåå òîãî, ïðè îäèíàêîâûõ, êàçàëîñü áû, ñî÷åòàíèÿõ íåñêîëüêèõ äåéñòâóþ-
ùèõ ôàêòîðîâ âåäóùàÿ ðîëü ìîæåò ïðèíàäëåæàòü òî îäíîìó, òî äðóãîìó èç íèõ, ÷òî â
êàæäîì îòäåëüíîì ñëó÷àå è îïðåäåëÿåò ñïåöèôèêó àíàëèçèðóåìîé ñèòóàöèè.

Âîçäåéñòâèå íàçåìíûõ è ïåðíàòûõ õèùíèêîâ
Çíà÷åíèå õèùíè÷åñòâà â îáùåì êîìïëåêñå ïðè÷èí, îòðèöàòåëüíî ñêàçûâàþùèõñÿ

íà ðåïðîäóêòèâíîì óñïåõå ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, ìû ïðîèëëþñòðèðóåì ñîïîñòàâëå-
íèåì õîäà ñîáûòèé â ïîñåëåíèÿõ ýòèõ ÷àåê íà î-âå Îãóð÷èíñêèé â 1983 è 1984 ãã. Â
ïåðâûé ãîä ìû áûëè ñâèäåòåëÿìè ñòàíäàðòíîé ñèòóàöèè, ïðè êîòîðîé õèùíè÷åñòâî



32121. Âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ

âûñòóïàåò â êà÷åñòâå ñóãóáî âòîðîñòåïåííîãî ôàêòîðà þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè. Îñíîâ-
íàÿ ãèáåëü ïòåíöîâ áûëà ñëåäñòâèåì èíôàíòèöèäà (ïðåèìóùåñòâåííî â êðóïíîì ïëîò-
íîì ïîñåëåíèè), à ÿèö – ñëåäñòâèåì ïîíèæåííîé ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè â ìåëêèõ ðàç-
ðåæåííûõ ãíåçäîâûõ ãðóïïèðîâêàõ (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982; Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Â ïðî-
òèâîïîëîæíîñòü ýòîìó íà ñëåäóþùèé ãîä âîçäåéñòâèå õèùíèêîâ îêàçàëîñü î÷åíü âàæ-
íîé (õîòÿ è íå åäèíñòâåííîé) ïðè÷èíîé ñóùåñòâåííîãî ñíèæåíèÿ ðåïðîäóêòèâíîãî ïî-
òåíöèàëà ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ. Îñòàíîâèìñÿ íà àíàëèçå ýòèõ äâóõ ñèòóàöèé áîëåå
ïîäðîáíî.

Â 1983 ã. ïîä ïîñòîÿííûì íàáëþäåíèåì íàõîäèëîñü îäíî êðóïíîå ïîñåëåíèå (I) èç
198 ãíåçä, îòíîñÿùååñÿ ê ðàçðÿäó «ïëîòíûõ ìíîãîðÿäíûõ» (Ïàíîâ è äð., 1980). Íà çíà-
÷èòåëüíîì óäàëåíèè îò íåãî ðàñïîëàãàëèñü äâà èçîëèðîâàííûõ äðóã îò äðóãà «ðàçðå-
æåííûõ ëèíåéíûõ» ïîñåëåíèÿ (II, III) èç 10 è 6 ãíåçä (ðèñ. 1À). Äþíû, îêðóæàþùèå
ðàêóøå÷íèê, ãäå ãíåçäèëèñü ÷åðíîãîëîâûå õîõîòóíû, áûëè çàíÿòû äèôôóçíûìè ïîñå-
ëåíèÿìè õîõîòóíüè (Larus cachinnans). Ýòè ÷àéêè ïîñòîÿííî ïîñåùàëè ãíåçäîâûå ãðóï-
ïèðîâêè õîõîòóíîâ è ðåãóëÿðíî ïðåáûâàëè òàì. Êîñâåííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî êîðìîâûå óñëîâèÿ â ýòîò ãîä íå áûëè îïòèìàëüíûìè.

Â ïîñåëåíèè I õîõîòóíüè âåëè ñåáÿ êàê êîììåíñàëû: îíè ðåãóëÿðíî ðàñêëåâûâàëè
òðóïû ïòåíöîâ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, à èíîãäà çàãëàòûâàëè èõ öåëèêîì. Õîõîòóíüè
ñëåäîâàëè çà âûâîäêàìè ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ, ïîêèäàþùèìè ïîñåëåíèÿ è ñëåäóþ-
ùèìè â ÿñëè, ñ ÿâíûì íàìåðåíèåì íàïàñòü íà ìàëåíüêèõ ïòåíöîâ. Îäíàêî óñïåøíûõ
íàïàäåíèé, çàêàí÷èâàþùèõñÿ ïîõèùåíèåì ïóõîâèêîâ ó ðîäèòåëåé, ìû íå íàáëþäàëè.
Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî õîõîòóíüè ìîãëè áûòü ïðè÷èíîé ãèáåëè íåêîòîðûõ ïòåíöîâ, îòñòà-
þùèõ îò ñâîèõ âûâîäêîâ. Îòìå÷åíû ñëó÷àè ïîõèùåíèÿ õîõîòóíüÿìè ÿèö èç ãíåçä, ãäå â
äàííûé ìîìåíò îòñóòñòâîâàëè íàñèæèâàþùèå õîõîòóíû. Êðîìå òîãî, õîõîòóíüè ïîäáè-
ðàëè îñòàòêè ðûáû, ïðèíåñåííîé ÷åðíîãîëîâûìè õîõîòóíàìè, èëè äàæå ïûòàëèñü àê-
òèâíî îòáèðàòü ó íèõ äîáû÷ó. Î âîçìîæíîñòè ðàçîðåíèÿ õîõîòóíüÿìè ãíåçä ÷åðíîãîëî-
âîãî õîõîòóíà ñâèäåòåëüñòâóåò ñóäüáà åäèíñòâåííîãî îäèíî÷íîãî ãíåçäà ýòîãî âèäà, ðàñ-
ïîëàãàâøåãîñÿ íåïîñðåäñòâåííî â ïîñåëåíèè õîõîòóíèé (ðèñ. 1À): 13 ìàÿ îíî ñîäåðæà-
ëî 3 ÿéöà, à 19 ìàÿ îêàçàëîñü ïóñòûì, ò. å., ïî âñåé âèäèìîñòè, áûëî ðàçîðåíî.

Â öåëîì ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ïåðíàòûå õèùíèêè (â äàííîì ñëó÷àå õîõîòóíüè) íå
îêàçàëè â 1983 ã. ñóùåñòâåííîãî îòðèöàòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ
÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà. Áîëåå îùóòèìûì îêàçàëîñü õèùíè÷åñòâî åäèíñòâåííîé, ïî-
âèäèìîìó, îäè÷àâøåé äîìàøíåé êîøêè, êîòîðàÿ â íî÷ü íà 3 ìàÿ îñóùåñòâèëà íàáåã íà
ïîñåëåíèå I. Íàïàäåíèþ ïîäâåðãëàñü ëèøü îäíà èç êðàåâûõ ñóáêîëîíèé (òàáë. 1, ñóáêî-
ëîíèÿ 1; ðèñ. 1Á), â êîòîðîé íà ñëåäóþùèé äåíü áûëî íàéäåíî 29 òðóïîâ ïòåíöîâ. Êðî-
ìå òîãî, 12 ìå÷åíûõ ïòåíöîâ èñ÷åçëè. Ïîñêîëüêó áûëî ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàíî, ÷òî
ýòîò õèùíèê óíîñèò òðóïû ñ ñîáîé, ñ åãî ïîñåùåíèÿìè, ìîæåò áûòü, â ïðèíöèïå, ñâÿçà-
íî òàêæå èñ÷åçíîâåíèå ïòåíöîâ èç ïîñåëåíèÿ â ïîñëåäóþùèå äíè. Îòìåòèì, ÷òî â äàí-
íîì ñëó÷àå ñìåðòíîñòü ïòåíöîâ ñâÿçàíà íå òîëüêî ñ ïðÿìûì óíè÷òîæåíèåì èõ õèùíè-
êîì, íî è ñ ïåðåìåøèâàíèåì âûâîäêîâ â ìîìåíò ïàíèêè è ñ ïîñëåäóþùåé ãèáåëüþ ïó-
õîâèêîâ èç-çà àãðåññèâíîñòè âçðîñëûõ êîíñïåöèôè÷åñêèõ îñîáåé. Â èòîãå ñóììàðíàÿ ñìåð-
òíîñòü â ñóáêîëîíèè, ïîäâåðãøåéñÿ íàáåãó íàçåìíîãî õèùíèêà, îêàçàëàñü çíà÷èòåëüíî
âûøå, ÷åì â äâóõ äðóãèõ ñóáêîëîíèÿõ, òàêæå íàõîäèâøèõñÿ ïîä ïîñòîÿííûì íàáëþäåíè-
åì (òàáë. 1).

Ñóììàðíûå ïîòåðè â ìåëêèõ ïîñåëåíèÿõ II è III, îáíàðóæåííûõ óæå ïîñëå óõîäà èç
íèõ áîëüøèíñòâà âûâîäêîâ, ìîæíî îöåíèòü ëèøü îðèåíòèðîâî÷íî – ïî ÷èñëó ïóõîâè-
êîâ, îòëîâëåííûõ â îêðåñòíîñòÿõ ýòèõ ïîñåëåíèé, ÿèö, áðîøåííûõ â ãíåçäàõ, è èñõîäÿ
èç èçâåñòíîé íàì ñðåäíåé âåëè÷èíû êëàäêè â ïîñåëåíèè I (2,94 ÿéöà). Ýòè ïîäñ÷åòû
ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðîöåíò ïîãèáøèõ ïòåíöîâ (îò ÷èñëà îòëîæåííûõ ÿèö) â ïîñåëåíèÿõ II
è III ìîæåò îêàçàòüñÿ ñòîëü æå âûñîê, êàê è â íàèìåíåå áëàãîïîëó÷íîé (ïîäâåðãøåéñÿ
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Òàáëèöà 1. ×èñëåííîñòü è ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ â ïîñåëåíèè I ÷åðíîãîëîâîãî
õîõîòóíà (î-â Îãóð÷èíñêèé, 1983 ã.)

íàïàäåíèþ êîøêè) ñóáêîëîíèè êðóïíîãî ïîñåëåíèÿ I (60–63%). Îòìåòèì òàêæå âåñüìà
âûñîêèé ïðîöåíò íåðåàëèçîâàííûõ ÿèö â ìèíèìàëüíîì ïî ðàçìåðàì ïîñåëåíèè II –
îêîëî 40%. Âñå ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïîíèæåííîì óñïåõå ðàçìíîæåíèÿ â ìåë-
êèõ ïîñåëåíèÿõ ëèíåéíîãî òèïà, íà ÷òî óêàçûâàëîñü ðàíåå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982). Ýòè
ïîñåëåíèÿ â ñèëó èõ ðàçðåæåííîñòè ìîãóò áûòü ïîäâåðæåíû âñåâîçìîæíûì îòðèöà-
òåëüíûì ýôôåêòàì, ïðîèñòåêàþùèì èç ïîíèæåííîé ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè.

Â ñëåäóþùåì, 1984 ã., â òîé æå ÷àñòè î-âà Îãóð÷èíñêèé áûëî îáíàðóæåíî ÷åòûðå
ïîñåëåíèÿ, èç êîòîðûõ ïîä ïîñòîÿííûì íàáëþäåíèåì íàõîäèëîñü íàèáîëåå êðóïíîå
(IV, 113 ãíåçä), îòíîñÿùååñÿ ê êëàññó ïëîòíûõ ëèíåéíûõ ïîñåëåíèé (ðèñ. 1À). Òðè äðó-
ãèõ (V, VI, VII) ïîïàäàëè â êàòåãîðèþ «ðàçðåæåííûõ ëèíåéíûõ» ïîñåëåíèé è â ìîìåíò
èõ îáíàðóæåíèÿ ñîäåðæàëè ñîîòâåòñòâåííî 9, 6 è 15 ãíåçä (òàáë. 2).

Â îòëè÷èå îò òîãî, ÷òî ìû âèäåëè â 1983 ã., êðóïíîå ïîñåëåíèå IV è îäíî èç ìåëêèõ
(V) íàõîäèëèñü, ïî ñóùåñòâó, âíóòðè äèôôóçíîãî ïîñåëåíèÿ õîõîòóíèé (ðèñ. 1, Â). Â
ðåçóëüòàòå ïîñëåäíèå íå îãðàíè÷èâàëèñü âðåìåííûìè ïîñåùåíèÿìè ïîñåëåíèé ÷åðíî-
ãîëîâûõ õîõîòóíîâ, íî íàõîäèëèñü çäåñü ïîñòîÿííî. Íåïîñðåäñòâåííî â ïîñåëåíèè IV
ìû íàáëþäàëè ïîïûòêè ôîðìèðîâàíèÿ ïàð ó õîõîòóíèé, áðà÷íûå èãðû è íà÷àëüíûå
ýòàïû ïîñòðîéêè ãíåçä, ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë äëÿ êîòîðûõ ïîä÷àñ ïîõèùàëñÿ èç ãíåçä
íàñèæèâàþùèõ õîõîòóíîâ.

ßðêî âûðàæåííûì áûëî â ýòîì ãîäó è õèùíè÷åñòâî õîõîòóíèé. Åñëè â 1983 ã. çà 18 ÷
íàáëþäåíèé â êðóïíîì ïîñåëåíèè I ìû îòìåòèëè íå áîëåå 10 àêòèâíûõ ïîïûòîê õèùíè-
÷åñòâà, òî â 1984 ã. çà 21 ÷ òàêèõ ïîïûòîê îòìå÷åíî 83. Â ïåðâûé ãîä íà íàøèõ ãëàçàõ áûëî
ïîõèùåíî ëèøü îäíî ÿéöî èç ôóíêöèîíèðóþùåãî ãíåçäà è îñóùåñòâëåíû òðè ïðÿìûõ
íàïàäåíèÿ íà ïòåíöîâ õîõîòóíîâ, êîòîðûì âî âñåõ ñëó÷àÿõ óäàëîñü ñïàñòèñü áåãñòâîì. Â

Òàáëèöà 2. Èçìåíåíèå ÷èñëà ãíåçä è ÿèö â ïîñåëåíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà
(î-â Îãóð÷èíñêèé, àïðåëü-ìàé 1984 ã.)

Ïîêàçàòåëü Ñóáêîëîíèÿ 1 Ñóáêîëîíèÿ 2 Ñóáêîëîíèÿ 3  Âñåãî 
Âñåãî ãíåçä 27 19    24 70 

Ñðåäíèé ðàçìåð êëàäêè 2.96   2.89 2.96 2.94 
Äîëÿ ïðîïàâøèõ ÿèö, % 5.0 18.2  19.7  

Äîëÿ       âûëóïèâøèõñÿ 
ïòåíöîâ îò ÷èñëà 
îòëîæåííûõ ÿèö, % 

89.0 80.0   78.9     84.5 

Äîëÿ  
ïîãèáøèõ   ïòåíöîâ, %: 

    

     îò ÷èñëà   îòëîæåííûõ 
ÿèö 

52.5 23.6         15.5    32.0 

îò ÷èñëà    
âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöîâ 

60.9           30.2         19.6    39.3 

 

Ïîñåëåíèå V Ïîñåëåíèå VI Ïîñåëåíèå VII Êîë-âî 

23.IV 30.IV 3.V 4.V 23.IV 30.IV 2.V 4.V 6. V 27.IV 8.V 

Ãíåçä 9 5 5 4 6 7 7 8 4 15 1 

ßèö 19 14 13 11 11 16 17 18 10 31 3 
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1984 ã. ìû íåïîñðåäñòâåííî íàáëþäàëè ïîõèùåíèå øåñòè ÿèö, ïîåäàíèå äðóãèõ øåñòè,
ïîõèùåííûõ ðàíåå, è óñïåøíîå íàïàäåíèå íà ïòåíöà, çàêîí÷èâøååñÿ åãî ãèáåëüþ.

Èç 83 ïîïûòîê àêòèâíîãî õèùíè÷åñòâà ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ïðèõîäèëîñü íà
äîëþ îäíîé õîõîòóíüè, êîòîðóþ ìû ëåãêî îïîçíàâàëè ïî ëåãêîìó ïðèõðàìûâàíèþ. Âî
âñåõ ïðî÷èõ îòíîøåíèÿõ ýòà ïòèöà áûëà âïîëíå íîðìàëüíîé. Îíà íåñêîëüêî ðàç ó÷à-
ñòâîâàëà â áðà÷íûõ èãðàõ ñ äðóãèìè îñîáÿìè ñâîåãî âèäà, à â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó òàêè-
ìè ýïèçîäàìè èçãîíÿëà ïðî÷èõ õîõîòóíèé èç ïîñåëåíèÿ ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ, ñëó-
æèâøåãî äëÿ íåå ñâîåãî ðîäà îõðàíÿåìîé êîðìîâîé òåððèòîðèåé. Ýòà ïòèöà ïðèñóò-
ñòâîâàëà â ïîñåëåíèè íå âñåãäà, ïîñåùàÿ åãî, ïî âñåé âèäèìîñòè, â îñíîâíîì ðàäè îõî-
òû. Íàïðèìåð, 26.IV îíà îòñóòñòâîâàëà ñ íà÷àëà íàáëþäåíèé (10.55) äî 12.40. Íà ïðîòÿ-
æåíèè ïîñëåäóþùèõ 2 ÷ 20 ìèí. ïòèöà ïî÷òè ïîñòîÿííî íàõîäèëàñü â ïîñåëåíèè, ñî-
âåðøèâ çà ýòî âðåìÿ 38 ïîïûòîê ìàðîäåðñòâà è ïîõèòèâ 3 ÿéöà (12.40; 13.48; 13.52). Â
äåíü 29.IV ìû íàáëþäàëè ïîõèùåíèå ýòîé æå õîõîòóíüåé åùå äâóõ ÿèö (11.30; 17.40).

Ñèñòåìàòè÷åñêèé õàðàêòåð õèùíè÷åñòâà äàííîé îñîáè è âûñîêàÿ ýôôåêòèâíîñòü
åå äåéñòâèé íå îñòàâëÿþò ñîìíåíèé â òîì, ÷òî èìåííî õîõîòóíüè áûëè îòâåòñòâåííû çà
íåîáû÷íî âûñîêóþ ïîòåðþ ÷åðíîãîëîâûìè õîõîòóíàìè ÿèö íà ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ, à
çàòåì – è ïòåíöîâ. Â àðñåíàëå õèùíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìîé
õîõîòóíüè áûëî òðè ñïîñîáà ìàðîäåðñòâà: 1) ñòàñêèâàíèå íàñèæèâàþùèõ õîõîòóíîâ ñ
ãíåçäà; 2) íàïàäåíèå íà íàñèæèâàþùóþ ïòèöó ñïåðåäè ñ öåëüþ ñîãíàòü åå ñ ãíåçäà; 3)
âûõâàòûâàíèå ÿéöà èç-ïîä íàñåäêè ñáîêó. Èç 38 ïîïûòîê, îñóùåñòâëåííûõ çà 2 ÷ 20
ìèí. (26.IV), ïåðâûé ñïîñîá áûë èñïîëüçîâàí 23 ðàçà, âòîðîé – 11 ðàç, òðåòèé – 4 ðàçà.
Ïåðâûé ñïîñîá áûë íàèáîëåå îðèãèíàëüíûì è ñàìûì ýôôåêòèâíûì. Õîõîòóíüÿ ïîäõî-
äèëà ñçàäè ê íàñèæèâàþùåé ïòèöå, õâàòàëà åå çà êîíåö êðûëà è òàùèëà â ñòîðîíó îò
ãíåçäà íà 1–3 ì, íà ÷òî óõîäèëî íå áîëåå 18 ñ. Çàòåì õèùíèê îòïóñêàë õîõîòóíà, ïåðåëå-
òàë ÷åðåç íåãî â ñòîðîíó ãíåçäà è â òîì ñëó÷àå, åñëè óñïåâàë ê íåìó ïåðâûì, õâàòàë
ÿéöî è óëåòàë íà êðàé ïîñåëåíèÿ, ãäå è ðàñêëåâûâàë äîáû÷ó. Èìåííî ýòèì ñïîñîáîì
áûëè îñóùåñòâëåíû âñå óñïåøíûå íàïàäåíèÿ íà ãíåçäà ñî ñòîðîíû ýòîé õîõîòóíüè.

Ó äðóãèõ îñîáåé õîõîòóíüè ìû íàáëþäàëè óñïåøíûå ïîïûòêè ïîõèùåíèÿ ÿèö ñïî-
ñîáîì 3. Ýòîò ñïîñîá ýôôåêòèâíî èñïîëüçîâàëñÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, ïðè ïîõèùåíèè
èç ãíåçä õîõîòóíîâ íåäàâíî âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöîâ, êîòîðûå, â îòëè÷èå îò ÿèö, çà÷àñ-
òóþ õîðîøî âèäíû ïîä ñèäÿùåé íà íèõ âçðîñëîé ïòèöåé. Åùå áîëåå óÿçâèìûìè äëÿ
òàêîãî ðîäà íàïàäåíèé ñòàíîâÿòñÿ ïòåíöû â òîò ìîìåíò, êîãäà îíè òîëüêî íà÷èíàþò
âûõîäèòü èç-ïîä íàñåäêè. Ïðåæäå ÷åì ïîõèòèòü ïòåíöà èç âûâîäêà, íàèáîëåå íàñòîé÷è-
âûå õîõîòóíüè ïîäîëãó õîäÿò âîêðóã õîõîòóíà, èìåþùåãî ïðè ñåáå ìàëåíüêèõ ïòåíöîâ,
à çàòåì âíåçàïíî áðîñàþòñÿ âïåðåä è âûõâàòûâàþò ïóõîâèêà èç-ïîä íå óñïåâøåãî «ñî-
ðèåíòèðîâàòüñÿ» ðîäèòåëÿ. Ìàëåíüêèõ ïòåíöîâ õîõîòóíüè ìîãóò çàãëàòûâàòü öåëèêîì,
î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò õàðàêòåð âûáðîøåííûõ èìè ïîãàäîê. Â îäíîì ñëó÷àå ïîãàäêà
ïðåäñòàâëÿëà ñîáîé öåëûé ñêåëåò ïòåíöà ñ êîëüöîì íà íîãå, ÷òî îáúÿñíÿåò ìíîãî÷èñ-
ëåííûå èñ÷åçíîâåíèÿ ìå÷åíûõ íàìè ïòåíöîâ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà ïðè äîñòèæåíèè
èìè âîçðàñòà 2–3 äíåé. Áîëåå êðóïíûõ ïòåíöîâ õîõîòóíüè ðàñêëåâûâàþò.

Â òàáë. 3 ïîêàçàí ïðîöåññ áûñòðîãî óìåíüøåíèÿ ÷èñëà ÿèö è ïòåíöîâ â êðóïíîì
ïîñåëåíèè IV, ãäå èíòåíñèâíîå õèùíè÷åñòâî õîõîòóíèé íàáëþäàëîñü íåïîñðåäñòâåí-
íî. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî ê íà÷àëó âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ ýòî ïîñåëåíèå ïîòåðÿëî 40% ÿèö
îò îáùåãî èõ ÷èñëà, ó÷òåííîãî ïðè ïåðâîì ïîñåùåíèè äàííîãî ïîñåëåíèÿ. Ñîâåðøåííî
àíàëîãè÷íàÿ êàðòèíà áûñòðîãî ñîêðàùåíèÿ ÿèö è ÷èñëà ôóíêöèîíèðóþùèõ ãíåçä íà-
áëþäàëàñü â ìåëêèõ ïîñåëåíèÿõ V è VI. Ìíîæåñòâî êîñâåííûõ äàííûõ ñâèäåòåëüñòâó-
åò î òîì, ÷òî ýòè ïîñåëåíèÿ ñèñòåìàòè÷åñêè ðàçîðÿëèñü õîõîòóíüÿìè.

Ñâîåîáðàçíîé â ýòîì (1984) ãîäó áûëà ñóäüáà íåáîëüøîãî ïîñåëåíèÿ VII. Â îòëè÷èå
îò âñåõ ðàíåå îïèñàííûõ ñëó÷àåâ, îíî ðàñïîëàãàëîñü íà ïëÿæå è áûëî öåëèêîì çàòîïëå-
íî è ñìûòî â ñèëüíûé øòîðì 1 ìàÿ. Çäåñü óöåëåëî ëèøü îäíî ãíåçäî (äâà ÿéöà è îäèí
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Òàáëèöà 4. Èçìåíåíèå ÷èñëåííîñòè ïîñåëåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íà áåçûìÿí-
íîì îñòðîâå â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë (àïðåëü-ìàé 1980 ã.)

Òàáëèöà 3. Èçìåíåíèå ÷èñëåííîñòè ïîñåëåíèÿ IV ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà: ïîòåðè ÿèö
è ïòåíöîâ ïîä âîçäåéñòâèåì õèùíè÷åñòâà õîõîòóíüè (î-â Îãóð÷èíñêèé,

àïðåëü–ìàé 1984 ã.)

ìåðòâûé ïóõîâèê), à 14 ìàÿ â ýòîé êîëîíèè ìû îáíàðóæèëè îäíî ãíåçäî ñî ñìåøàííîé
êëàäêîé (äâà ÿéöà õîõîòóíüè è îäíî – ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà).

Âëèÿíèå «íåäîíàñåëåíèÿ»
Âî âñåõ èññëåäîâàííûõ íàìè ðåãèîíàõ îñíîâíàÿ ìàññà ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ ãíåç-

äèòñÿ â ñîñòàâå êîìïàêòíûõ ïîñåëåíèé. Îäíàêî íàðÿäó ñ íèìè ïî÷òè âñåãäà âñòðå÷àþòñÿ
ìåëêèå ðàçðåæåííûå ãðóïïèðîâêè ãíåçä. Èõ õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè – íèçêàÿ íà÷àëü-
íàÿ ïëîäîâèòîñòü è áîëüøèå ïîòåðè ÿèö (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982), ÷òî â çíà÷èòåëüíîé ñòåïå-
íè ìîæíî îòíåñòè çà ñ÷åò ïîíèæåííîé ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè. Íà ñòàäèè ÿéöåêëàäêè
ýòîò ôàêòîð ìîæåò ïðèâîäèòü, â ÷àñòíîñòè, ê óâåëè÷åíèþ îòíîñèòåëüíîé äîëè íåîïëî-
äîòâîðåííûõ ÿèö, à íà ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ – ê òîìó, ÷òî ïòèöû ñèäÿò íà ãíåçäàõ íåïëîò-
íî, âðåìåííî îñòàâëÿþò êëàäêè íå çàùèùåííûìè, à òî è ïðîñòî áðîñàþò èõ (ñîîòâåòñòâó-
þùèå äàííûå ïî L. cachinnans ñì.: Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Îñòàâëåííûå áåç ïðèñìîòðà
ÿéöà ñòàíîâÿòñÿ ëåãêîé äîáû÷åé õîõîòóíèé (íàøè äàííûå çà 1984 ã.).

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ñíèæåíèå ïðèâÿçàííîñòè ê ãíåçäó â îòñóòñòâèå ñîöèàëüíîé
ñòèìóëÿöèè ñî ñòîðîíû áîëüøîãî ÷èñëà íàñèæèâàþùèõ ïî ñîñåäñòâó ïòèö íå ÿâëÿåòñÿ
äëÿ ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ íåïðåìåííûì ïðàâèëîì. Íàì èçâåñòíû ñëó÷àè, êîãäà óæå
ïîñëå óõîäà èç ïîñåëåíèÿ âñåõ âûâîäêîâ îäèíî÷íûå ñèëüíî çàïîçäàâøèå ñ ðàçìíîæå-
íèåì ïàðû óïîðíî íàñèæèâàëè êëàäêè (ïîëíûå èëè ÷àñòè÷íî óíè÷òîæåííûå) äî íåäåëè
è áîëåå. Â îäíîì ñëó÷àå òàêàÿ ïàðà â òå÷åíèå ñåìè äíåé ïðîäîëæàëà íàñèæèâàòü â ïî-
äîáíîé ñèòóàöèè íåïîëíóþ êëàäêó èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö. Âñïîìíèì â ýòîé ñâÿçè
òàêæå î åäèíñòâåííîì èçâåñòíîì íàì ñëó÷àå îäèíî÷íîãî ãíåçäîâàíèÿ ïàðû ÷åðíîãîëî-
âûõ õîõîòóíîâ (ðèñ. 1À). Èçâåñòíóþ òåðïèìîñòü ê ïîíèæåííîé ïëîòíîñòè ïðîÿâëÿþò è
òå ïàðû, êîòîðûå ãíåçäÿòñÿ «ïîëóîäèíî÷íî» íà ïåðèôåðèè êîëîíèé èëè ôîðìèðóþò

Äàòû ó÷åòà Ïîêàçàòåëü 
20.IV 26.IV 30.IV 2.V 4.V 6.V 

×èñëî ãíåçä 113 116 107 103 67 60 

×èñëî ÿèö 288 251 197 172 79 54 

×èñëî ïòåíöîâ - - - - 78 84 

Ïîòåðè  ÿèö  è 
ïòåíöîâ    (% 
îò  êîë-âà 
îòëîæåííûõ 
ÿèö) 

 37 (13) 91 (32) 116 (40) 131 (45) 151 (53) 

 Ñóáêîëîíèÿ 1 Ñóáêîëîíèÿ 2 
Âñåãî ãíåçä 32 31 25 25 

Èç íèõ ïóñòûå 3 (9.4%) 17 (54.8%) 16 (64.0%) 24 (96.0%) 

Âñåãî ÿèö 58 35 17 2 
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2 Íà ìàòåðèêîâîé ÷àñòè ñóøè âáëèçè îñòðîâà îáèòàëè øàêàëû è îòìå÷àëèñü ñëåäû âîëêà, à óçêèé ïðîëèâ
ìåæäó ñóøåé è îñòðîâîì ýïèçîäè÷åñêè ñèëüíî ìåëåë ïðè íàãîííûõ âåòðàõ.

èçîëèðîâàííûå ëîêàëüíûå ïîñåëåíèÿ, ñîñòîÿùèå íå áîëåå ÷åì èç äåñÿòêà ãíåçä. Âñå
ýòî ìîæåò óêàçûâàòü íà ñóùåñòâîâàíèå ó äàííîãî âèäà ñâîåãî ðîäà ïîëèìîðôèçìà ïî
ïðèçíàêó òåðïèìîñòè ê ôàêòîðó íèçêîé ïëîòíîñòè. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýòà èçìåí÷è-
âîñòü çàâèñèò îò âîçðàñòíîé ïðèíàäëåæíîñòè îñîáåé.

È âñå æå, äëÿ îñíîâíîãî êîíòèíãåíòà ïîïóëÿöèè âûñîêàÿ ïëîòíîñòü ãíåçäîâàíèÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ, ñóäÿ ïî âñåìó, íîðìîé, à åå ñíèæåíèå ïðèâîäèò ê çàìåòíûì ïîòåðÿì ðåïðîäóêòèâ-
íîãî ïîòåíöèàëà. Ïðèìåðîì ýòîìó ìîæåò ñëóæèòü ñóäüáà ïîñåëåíèÿ, êîòîðîå ìû èññëå-
äîâàëè â 1980 ã. íà ìàëåíüêîì áåçûìÿííîì îñòðîâå â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë. Ïåðâûé ó÷åò
ãíåçä áûë ïðîâåäåí çäåñü 28 àïðåëÿ. Â òå÷åíèå òðåõ ïîñëåäóþùèõ äíåé ÷èñëî ÿèö ïî
íåèçâåñòíîé ïðè÷èíå ñîêðàòèëîñü íà 49.3% (òàáë. 4), òàê ÷òî çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïàð îñ-
òàâèëà ïîñåëåíèå. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ýòî ïðèâåëî ê ïîðîãîâîìó ñíèæåíèþ êðèòè÷åñêîé
ìàññû ïòèö, è ê óòðó 4 ìàÿ ïî÷òè âñå îíè ïîêèíóëè îñòðîâ. Â ýòîò äåíü çäåñü îñòàâàëàñü
ëèøü îäíà íàñèæèâàþùàÿ ïòèöà, ïàðòíåð êîòîðîé íå ïîÿâëÿëñÿ äî 14 ÷. Íàñèæèâàþùèé
õîõîòóí ÷àñòî âñòàâàë ñ ãíåçäà, óõîäèë îò íåãî íà âðåìÿ, áåç âèäèìîé ïðè÷èíû âçëåòàë è
ïðîäåëûâàë øèðîêèå êðóãè â âîçäóõå, ïîñëå ÷åãî ñíîâà íåíàäîëãî ñàäèëñÿ íà ãíåçäî.
Çàòåì è îí óëåòåë ê ìîðþ è áîëüøå íå âîçâðàùàëñÿ (ñîâåðøåííî àíàëîãè÷íûå äàííûå ïî
îñòàâëåíèþ ãíåçä õîõîòóíüÿìè ñì. Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983).

Âåñüìà ñóùåñòâåííî ñëåäóþùåå îáñòîÿòåëüñòâî. Âñêðûòèå îñòàâëåííûõ ÷åðíîãî-
ëîâûìè õîõîòóíàìè ÿèö ïîêàçàëî, ÷òî ìíîãèå èç íèõ áûëè íàñèæåíû, à â øåñòè ãíåçäàõ
ÿéöà ñîäåðæàëè îïóøåííûõ ïòåíöîâ, ãîòîâûõ ê âûëóïëåíèþ (ðèñ. 2). Íåò ñîìíåíèé,
÷òî â äàííîì ñëó÷àå ïàãóáíóþ ðîëü ñûãðàë òàêæå ôàêòîð áåñïîêîéñòâà (ñî ñòîðîíû
íàáëþäàòåëåé è, âîçìîæíî, õèùíèêîâ, íàíåñøèõ ïåðâîíà÷àëüíûé óðîí ïîñåëåíèþ2 ).
Îäíàêî íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî êðóïíûå è ïëîòíûå ïîñåëåíèÿ ðåçèñòåíòíû è ê
áîëåå ñèëüíûì âîçäåéñòâèÿì òàêîãî ðîäà, ïðè÷åì â òàêèõ ïîñåëåíèÿõ ïòèöû íå áðîñà-
þò äàæå òå êëàäêè, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ íàñèæèâàíèÿ. Ñðåäè íåãà-

ÐÈÑ. 2. Ñõåìà ñóáêîëîíèè I ïîñåëåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íà áåçûìÿííîì îñòðîâå â çàëèâå
Êàðà-Áîãàç-Ãîë, 1980 ã. (ðàçìåð êëàäîê è ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ýìáðèîíîâ): À – ñîñòîÿíèå ñóáêîëî-
íèè ïðè ïåðâîì åå îáñëåäîâàíèè 28.IV (öèôðû – ÷èñëî ÿèö â ãíåçäå); Á – ñîñòîÿíèå íà 4.V (à –
ãíåçäà ñ ÿéöàìè, ñîäåðæàùèìè îïóøåííûõ ïòåíöîâ; á – ãíåçäà ñ ñèëüíî íàñèæåííûìè ÿéöàìè; â
– ãíåçäà ñ íàñèæåííûìè ÿéöàìè; ã – ãíåçäà ñ ïî÷òè íåíàñèæåííûìè ÿéöàìè; ä – ïóñòûå ãíåçäà);
Â – ðàçìåðû ãîëîâ ýìáðèîíîâ â áðîøåííûõ ÿéöàõ (ìì).
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òèâíûõ ïðè÷èí íåëüçÿ èñêëþ÷èòü òàêæå äåôèöèò ïèùè, ïîñêîëüêó â ýòîì ñëó÷àå ñèëü-
íî çàäåðæèâàåòñÿ ïðèëåò ïàðòíåðîâ, ñìåíÿþùèõ ïòèö íà ãíåçäå. Óäëèíåíèå ñåàíñîâ
íàñèæèâàíèÿ ìîæåò ïðèâîäèòü ê âîçðàñòàíèþ áåñïîêîéñòâà íàñåäîê è ê óòðàòå ó íèõ
èíòåðåñà ê ãíåçäó è êëàäêå.

Çàâåðøàÿ ýòîò ðàçäåë, åùå ðàç óêàæåì íà êîìïëåêñíûé õàðàêòåð âîçäåéñòâèÿ îòðè-
öàòåëüíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ.

Â òîëüêî ÷òî ðàññìîòðåííîì ñëó÷àå ïåðâûì òîë÷êîì ê ðàñïàäó êîëîíèè ïîñëóæèëà
ãèáåëü áîëüøîãî ÷èñëà ãíåçä â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ õèùíèêîâ. Ïîñëå ýòîãî ñîõðà-
íèâøèåñÿ ãíåçäà áûëè, âåðîÿòíî, îñòàâëåíû ïàðàìè, çàïàçäûâàþùèìè ñ ðàçìíîæåíè-
åì, à çàòåì è òåìè, ó êîòîðûõ âîò-âîò äîëæíû áûëè âûëóïèòüñÿ ïòåíöû. Íàëèöî, òàêèì
îáðàçîì, âñå ìèíóñû àñèíõðîííîãî ãíåçäîâàíèÿ â ñîñòàâå ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîãî
ïîñåëåíèÿ, íå èìåþùåãî âèçóàëüíûõ ñâÿçåé ñ áîëåå êðóïíûìè è óñòîé÷èâûìè ãíåçäî-
âûìè ãðóïïèðîâêàìè ïòèö ñâîåãî âèäà (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982).

Âîçìîæíû òðè ãèïîòåçû îòíîñèòåëüíî ïðè÷èí èñ÷åçíîâåíèÿ ïî÷òè ïîëîâèíû ÿèö â
ðàññìîòðåííîì ïîñåëåíèè íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ëèøü òðåõ äíåé: 1) âîçäåéñòâèå íàçåì-
íîãî ÷åòâåðîíîãîãî õèùíèêà ìàëîâåðîÿòíî, íî íå èñêëþ÷åíî ïîëíîñòüþ; 2) ðàçîðåíèå
ãíåçä ñàìèìè õîõîòóíàìè êàæåòñÿ íè÷óòü íå áîëåå ïðàâäîïîäîáíûì, ïîñêîëüêó íè äî,
íè ïîñëå ýòîãî ïîäîáíûõ ýïèçîäîâ ìû ïðàêòè÷åñêè íå íàáëþäàëè; 3) ãèïîòåçà, ñîãëàñ-
íî êîòîðîé ÿéöà áûëè óíè÷òîæåíû îáèëüíûìè íà îñòðîâå õîõîòóíüÿìè, èìååò â êà÷å-
ñòâå êîíòðàðãóìåíòà òîò ôàêò, ÷òî ïîñëå îñòàâëåíèÿ ÷åðíîãîëîâûìè õîõîòóíàìè ïîñå-
ëåíèÿ îòêðûòî ëåæàùèå â ãíåçäàõ ÿéöà ñîâåðøåííî íå ïîñòðàäàëè íà ïðîòÿæåíèè ñó-
òîê. Îäíàêî òî, ÷òî áûëî ñêàçàíî â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå, óêàçûâàåò íà âîçìîæíîñòü
ëîêàëüíîãî âî âðåìåíè è âåñüìà ýôôåêòèâíîãî õèùíè÷åñòâà, íàïðèìåð, ñî ñòîðîíû
îäíîé èëè íåìíîãèõ õîõîòóíèé, ñïåöèàëèçèðóþùèõñÿ íà ïîõèùåíèè ÿèö. Îòìåòèì,
êñòàòè, ÷òî õîõîòóíüè, èìåâøèå ñîáñòâåííûå ãíåçäà â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò
ïîñåëåíèÿ IV ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ, íå áûëè çàìå÷åíû â ïîïûòêàõ õèùíè÷åñòâà â
äàííîì ïîñåëåíèè. Ïîñêîëüêó èçâåñòíî, ÷òî íàõîäèâøèéñÿ ïîä íàáëþäåíèåì îñòðîâ
ïåðèîäè÷åñêè ïîñåùàëè ñòàè ïðèøëûõ õîõîòóíèé, ãèïîòåçà 3 ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì íàè-
áîëåå ïðàâäîïîäîáíîé.

Îáñóæäåíèå
Ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ, ÷òî ãíåçäîâàíèå â óñëîâèÿõ ïîâûøåííîé ïëîòíîñòè åñòü

àäàïòàöèÿ âèäà, âûðàáîòàííàÿ èì â êà÷åñòâå çàùèòû îò âîçäåéñòâèÿ õèùíèêîâ. Âìåñòå
ñ òåì ìíîãèå ôàêòû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî êîìïàêòíûå ãðóïïèðîâêè ãíåçä ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé èäåàëüíîå ïîëå äåÿòåëüíîñòè äëÿ õèùíèêà, è ýòî çà÷àñòóþ ïðèâîäèò ê
áûñòðîé ñïåöèàëèçàöèè îòäåëüíûõ îñîáåé è öåëûõ èõ êîíòèíãåíòîâ â ðîëè ïîõèòèòåëåé
ÿèö è ïòåíöîâ (îáçîð ñì. Ïàíîâ, 1983: 235–238). Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå ïîçâîëÿþò
îáñóäèòü ðÿä àñïåêòîâ ýòîé ïðîáëåìû ïðèìåíèòåëüíî ê ÷åðíîãîëîâîìó õîõîòóíó – êðóï-
íîé è ñèëüíîé ÷àéêå ñ âûñîêèì óðîâíåì âíóòðèâèäîâîé àãðåññèâíîñòè.

Óæå ñàìè ýòè îñîáåííîñòè âèäà äîëæíû, êàçàëîñü áû, äåëàòü êîìïàêòíûå ñêîïëå-
íèÿ äåñÿòêîâ è ñîòåí îñîáåé íåóÿçâèìûìè äëÿ õèùíèêîâ, ñîïîñòàâèìûõ ïî ðàçìåðàì ñ
÷åðíîãîëîâûìè õîõîòóíàìè. Îäíàêî, êàê âûÿñíÿåòñÿ, ýòè ÷àéêè îêàçûâàþòñÿ ñîâåðøåííî
áåççàùèòíûìè äàæå ïî îòíîøåíèþ ê ìàðîäåðàì, çíà÷èòåëüíî óñòóïàþùèì èì ïî âåëè-
÷èíå – òàêèì, íàïðèìåð, êàê õîõîòóíüÿ. Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî êàêîå-ëèáî àíòèõèùíè÷åñêîå
ïîâåäåíèå ó ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ îòñóòñòâóåò ïîëíîñòüþ. Îíè ïîçâîëÿþò õîõîòó-
íüÿì áåñïðåïÿòñòâåííî íàõîäèòüñÿ â ñàìîì öåíòðå ïîñåëåíèÿ. Íàñèæèâàþùèå õîõîòó-
íû íå ðåàãèðóþò íà ïîõèùåíèå ìàðîäåðàìè ÿèö èç ãíåçä, ðàñïîëîæåííûõ âïëîòíóþ ê
èõ ñîáñòâåííûì. Õîõîòóíû íå ïðåñëåäóþò ÷àåê, ïîõèòèâøèõ èõ ÿéöî èëè ïòåíöà. Ïðî-
ÿâëåíèé îòêðûòîé àãðåññèâíîñòè íå âûçûâàåò äàæå ôèçè÷åñêîå íàñèëèå – â òîì ñëó÷àå,
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êîãäà õîõîòóíüÿ ñòàñêèâàåò íàñèæèâàþùóþ ïòèöó ñ ãíåçäà, ïîäîëãó óäåðæèâàÿ åå çà
êðûëî. Â òå ìîìåíòû, êîãäà õîõîòóíüÿ îòïóñêàëà ñâîþ æåðòâó, òà íè â îäíîì ñëó÷àå íå
äåëàëà äàæå ïîïûòêè ïðåäïðèíÿòü êàêèå-ëèáî îòâåòíûå íàêàçóþùèå äåéñòâèÿ.

Ñòàíäàðòíûì è ïî÷òè åäèíñòâåííûì ñðåäñòâîì ïàññèâíîé çàùèòû ÷åðíîãîëîâûõ
õîõîòóíîâ îò ìàðîäåðñòâóþùèõ õîõîòóíèé ñëóæèò òàê íàçûâàåìàÿ ðåàêöèÿ ëîæíîãî
êëåâàíèÿ – óãðîæàþùèé âûïàä ãîëîâîé ñ øèðîêî ðàñêðûòûì êëþâîì â ñòîðîíó ÷àéêè,
ïðîõîäÿùåé ïî÷òè âïëîòíóþ ê ãíåçäó äàííîé îñîáè. Òàêîå ëîæíîå êëåâàíèå õîõîòóí
ïðîäåëûâàåò ìíîãîêðàòíî è â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà õîõîòóíüÿ íàñòîé÷èâî îñàæäàåò íàñåä-
êó, ðàç çà ðàçîì îáõîäÿ åå íà ðàññòîÿíèè íå áîëåå ïîëóìåòðà è ïûòàÿñü óëó÷èòü óäîáíûé
ìîìåíò, ÷òîáû ïîõèòèòü ó íåå ÿéöî èëè ïòåíöà. Äðóãèå ÷åðíîãîëîâûå õîõîòóíû, ñèäÿ-
ùèå íà ñâîèõ ãíåçäàõ ïî ñîñåäñòâó ñ àðåíîé òàêèõ äåéñòâèé, ñîâåðøàþò àíàëîãè÷íûå
äâèæåíèÿ ëîæíîãî êëåâàíèÿ, à òî è âîâñå íå ðåàãèðóþò íà ïðîèñõîäÿùåå.

Íåëüçÿ ñêàçàòü, ÷òî õîõîòóíû íèêîãäà íå ïðåäïðèíèìàþò áîëåå àêòèâíûõ äåéñòâèé:
ïîä÷àñ èìååò ìåñòî âíåçàïíûé áðîñîê êàêîé-ëèáî èç ïòèö, íå íàñèæèâàþùèõ â äàííûé
ìîìåíò, íà ðàçãóëèâàþùóþ ïî êîëîíèè õîõîòóíüþ, èíîãäà – è êîðîòêîå åå ïðåñëåäîâà-
íèå. Â ñëó÷àå íàïàäåíèÿ õîõîòóíüè íà ïòåíöà ñðàçó íåñêîëüêî õîõîòóíîâ áðîñàþòñÿ
ñþäà æå, ÷òî îáû÷íî çàñòàâëÿåò àãðåññîðà ðåòèðîâàòüñÿ è òåì ñàìûì ñïàñàåò æèçíü
ïòåíöó. Îäíàêî â öåëîì ÷åðíîãîëîâûå õîõîòóíû êðàéíå ïàññèâíû ïî îòíîøåíèþ ê íà-
õîäÿùèìñÿ â èõ ïîñåëåíèè õîõîòóíüÿì, ïîçâîëÿÿ äîñòàòî÷íî íàñòîé÷èâûì îñîáÿì ïó-
òåì ìíîãî÷èñëåííûõ ïðîá è îøèáîê îòðàáàòûâàòü íàèáîëåå ýôôåêòèâíûå ñïîñîáû ìà-
ðîäåðñòâà. Îäèí èç òàêèõ ñïîñîáîâ áûë îïèñàí âûøå.

Íåñîìíåííî è òî, ÷òî óñïåøíîå õèùíè÷åñòâî âñåãî ëèøü îäíîé èëè íåìíîãèõ îñî-
áåé ñïîñîáñòâóåò áûñòðîìó óâåëè÷åíèþ êîíòèíãåíòà ïòèö, ðàññìàòðèâàþùèõ ïîñåëå-
íèå ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ â êà÷åñòâå êëàäîâîé âûñîêîêàëîðèéíîãî è îòíîñèòåëüíî
ëåãêî äîñòóïíîãî êîðìà. Êàê ïîêàçàëè íàøè íàáëþäåíèÿ, äîáû÷ëèâûé õèùíèê ïîåäàåò
ëèøü ÷àñòü óêðàäåííîãî èì êîðìîâîãî îáúåêòà, îñòàâëÿÿ âñå ïðî÷åå ïðÿìî â êîëîíèè
èëè íåïîñðåäñòâåííî íà åå ïåðèôåðèè. Â ÷àñòíîñòè, èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìàÿ õî-
õîòóíüÿ, íàèáîëåå ïðåóñïåâøàÿ â ïîõèùåíèè ÿèö, óíîñèëà ñâîþ äîáû÷ó íà 5–10 ì îò
îãðàáëåííîãî ãíåçäà, òóò æå ïðîáèâàëà ñêîðëóïó è ñúåäàëà ýìáðèîí. Îñòàòêè ñîäåðæè-
ìîãî ÿéöà âñêîðå ïîäúåäàëè äðóãèå õîõîòóíüè, à ñêîðëóïó èíîãäà ïðîãëàòûâàë öåëèêîì
êàêîé-ëèáî èç ïðîõîäèâøèõ ìèìî ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ.

Ïåðåä íàìè òèïè÷íûé ñëó÷àé ïèùåâîãî ïîäêðåïëåíèÿ, ïî÷òè íåñîìíåííî ñïîñîá-
ñòâóþùèé ïîäêëþ÷åíèþ ê ïèòàíèþ ÿéöàìè âñå íîâûõ è íîâûõ õîõîòóíèé (à âîçìîæíî,
è ñàìèõ õîõîòóíîâ). Îòìåòèì â ýòîé ñâÿçè îòñóòñòâèå ìàññîâîãî õèùíè÷åñòâà õîõîòó-
íèé íà î-âå Îãóð÷èíñêèé 1983 ã. (à òàêæå â äðóãèõ èññëåäîâàííûõ íàìè ïîñåëåíèÿõ
÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà) – âåðîÿòíî, èç-çà îòñóòñòâèÿ ñðåäè õîõîòóíèé îñîáåé, îòðàáî-
òàâøèõ äîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíûå ñïîñîáû òàêîãî ðîäà õèùíè÷åñòâà. Èç âñåãî ñêàçàí-
íîãî ñëåäóåò âûâîä, ÷òî âîçìîæíîñòü äëÿ ðàçîðåíèÿ êîëîíèé ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ
áîëåå ìåëêèìè ÷àéêàìè, ñêëîííûìè ìàðîäåðñòâó, ñóùåñòâóåò âñåãäà, îäíàêî ðåàëèçó-
åòñÿ îíà ëèøü ïðè îïðåäåëåííûõ ñòå÷åíèÿõ îáñòîÿòåëüñòâ.

Ìîæíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ðåäóêöèÿ ó ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ èíäèâèäó-
àëüíîãî àíòèõèùíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ êîìïåíñèðóåòñÿ ïðèîáðåòåíèåì ñðåäñòâ êîëëåê-
òèâíîé çàùèòû – ñâîåãî ðîäà ýôôåêòà ãðóïïû. Ïðèíÿâ òàêóþ ãèïîòåçó, ëîãè÷íî îæèäàòü
áîëåå ýôôåêòèâíîå õèùíè÷åñòâî íà îäèíî÷íûõ ãíåçäàõ õîõîòóíîâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ïå-
ðèôåðèè ïîñåëåíèÿ, ïðè íàäåæíîé ñîõðàííîñòè òåõ, êîòîðûå ðàñïîëîæåíû â åãî öåíò-
ðàëüíûõ ó÷àñòêàõ. Êàê ñëåäóåò èç íàøèõ íàáëþäåíèé è ðèñ. 3, â îïèñàííîì íàìè ñëó÷àå
ýòî ïðåäïîëîæåíèå íå îïðàâäàëîñü. Óñïåøíî ìàðîäåðñòâóþùóþ õîõîòóíüþ ñîâåðøåííî
ÿâíî ïðèâëåêàëè ãðóïïû ãíåçä, òîãäà êàê îäèíî÷íûå ãíåçäà îíà èãíîðèðîâàëà. Ðàçîðÿÿ
îäíî çà äðóãèì ãíåçäà â ãóùå ïîñåëåíèÿ, ýòà ÷àéêà ïðîãðåññèâíî ðàçðåæèâàëà åãî, ñîçäà-
âàÿ òåì ñàìûì óäîáíûé ïëàöäàðì äëÿ õèùíè÷åñòâà ìåíåå èñêóñíûõ ìàðîäåðîâ.
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Çàêàí÷èâàÿ îáñóæäåíèå âîïðîñà î âîçìîæíîì âîçäåéñòâèè ïåðíàòûõ õèùíèêîâ íà ðåï-
ðîäóêòèâíûé óñïåõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî òàêîå âîçäåéñòâèå
÷ðåâàòî ðàçðóøèòåëüíûìè ïîñëåäñòâèÿìè. Â òîì ñëó÷àå, åñëè ïðîöåññ õèùíè÷åñòâà íà÷è-
íàåò ðàçâèâàòüñÿ ëàâèíîîáðàçíî – çà ñ÷åò ïîäêëþ÷åíèÿ ê ìàðîäåðñòâó âñå íîâûõ è íîâûõ
îñîáåé, ìåëêèå ïîñåëåíèÿ õîõîòóíîâ îêàçûâàþòñÿ îáðå÷åííûìè ïîëíîñòüþ, à êðóïíûå ðå-
àëèçóþò ëèøü íåáîëüøóþ ÷àñòü ñâîåãî ðåïðîäóêòèâíîãî ïîòåíöèàëà. Èìåííî ýòî ìû è
íàáëþäàëè â 1984 ã. íà î-âå Îãóð÷èíñêèé. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî âûèãðûø êðóïíûõ ïîñåëåíèé
ïðè ýòîì ìîæåò áûòü ëèøü êàæóùèìñÿ: îíè íå óíè÷òîæàþòñÿ ïîëíîñòüþ íå â ñèëó ñâîåé
áîëüøåé ðåçèñòåíòíîñòè ê âîçäåéñòâèþ õèùíèêà, à ëèøü çà íåäîñòàòêîì âðåìåíè ó õèùíè-
êîâ (ïòåíöû âçðîñëåþò è ñòàíîâÿòñÿ âñå ìåíåå óÿçâèìûìè äëÿ íèõ).

Èíòåðåñíî, ÷òî ýôôåêò ìàññû â êà÷åñòâå âîçìîæíîãî ñðåäñòâà çàùèòû íå ñðàáàòû-
âàåò è ïðè ïîñåùåíèè ïîñåëåíèÿ ÷åòâåðîíîãèìè íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ (òàêèìè êàê êîø-
êà). Î÷åâèäíî, ÷òî êàê è ïðè ïîñåùåíèè ïîñåëåíèÿ ÷åëîâåêîì (à òàêæå ïðè âèäå ïðîëå-
òàþùåãî âåðòîëåòà) âñå âçðîñëûå õîõîòóíû ïîäíèìàþòñÿ â âîçäóõ è îòëåòàþò â ñòîðî-
íó, îñòàâëÿÿ ãíåçäà áåç âñÿêîé çàùèòû. Ðåàêöèÿ ïèêèðîâàíèÿ íà âðàãà, õàðàêòåðíàÿ äëÿ
ìíîãèõ âèäîâ ÷àéêîâûõ, ó ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò.

Ðèñ. 3. Ïëàí ïîñåëåíèÿ IV ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íà î-âå Îãóð÷èíñêîì â 1984 ã.: à – ãíåçäà
õîõîòóíà, ñîõðàíèâøèåñÿ â íà÷àëüíûé ïåðèîä íàñèæèâàíèÿ; á – åãî ãíåçäà, ðàçîðåííûå õîõîòó-
íüåé â ïåðâóþ î÷åðåäü; â – ãíåçäà õîõîòóíüè.

* Ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû íà ìå÷åíûõ ïòåíöàõ.
** Òî÷íûé ó÷åò âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöîâ áûë íåâîçìîæåí âñëåäñòâèå êàííèáàëèçìà.
*** Òî÷íûé ó÷åò âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöîâ áûë íåâîçìîæåí âñëåäñòâèå õèùíè÷åñòâà õîõîòóíüè.

Òàáëèöà 5. Ãèáåëü ïòåíöîâ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà â ïîñåëåíèÿõ
÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà

Ìåñòî, äàòà Ãèáåëü â % îò ÷èñëà 
îòëîæåííûõ ÿèö 

Ãèáåëü â % îò ÷èñëà 
âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöîâ 

Ïðè÷èíû ãèáåëè 

Îç. Òåíãèç, 1978 ã., 
343 ãíåçäà 

92.6 –** Äåòîóáèéñòâî, 
êàííèáàëèçì 

Êàðà-Áîãàç-Ãîë, 
1979 ã., 628 ãíåçä 

14.8 21.3* Äåòîóáèéñòâî 

Î-â Îãóð÷èíñêèé, 
1983 ã., 70 ãíåçä 

– 39.3** Äåòîóáèéñòâî, 
õèùíè÷åñòâî 
êîøåê 

Î-â Îãóð÷èíñêèé, 
1984 ã., 113 ãíåçä 

83.7* –*** Õèùíè÷åñòâî 
õîõîòóíüè 
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Ãîâîðÿ î ñâÿçè ôàêòîðîâ ñðåäû è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ, ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü ñâîå-
îáðàçíûé ýôôåêò èõ âçàèìíîé êîìïåíñàöèè. Ïðè îòñóòñòâèè èíòåíñèâíîãî õèùíè÷å-
ñòâà â ïëîòíûõ ãðóïïèðîâêàõ îñíîâíàÿ ñìåðòíîñòü ïòåíöîâ îïðåäåëÿåòñÿ èíôàíòèöè-
äîì, ïåðåõîäÿùèì â êàííèáàëèçì ïðè äåôèöèòå êîðìîâûõ ðåñóðñîâ (Ïàíîâ è äð., 1980;
Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982). Â óñëîâèÿõ ìàññîâîãî õèùíè÷åñòâà ïîñåëåíèå ñèëüíî ðàçðåæè-
âàåòñÿ åùå íà ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ – èç-çà âûñîêîé ãèáåëè êëàäîê, ÷òî ðåçêî ñíèæàåò
÷àñòîòó àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ âíóòðè ïîñåëåíèÿ è ðîëü èíôàíòèöèäà â êà÷åñòâå
âåäóùåãî ôàêòîðà ñìåðòíîñòè.

Â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêèå èìåííî ôàêòîðû ñìåðòíîñòè îêàçûâàþòñÿ âåäóùèìè
è â êàêèõ ñî÷åòàíèÿõ äðóã ñ äðóãîì îíè äåéñòâóþò, ñíèæåíèå ðåïðîäóêòèâíîãî ïîòåí-
öèàëà ìîæåò áûòü áîëåå èëè ìåíåå çíà÷èòåëüíûì, âàðüèðóÿ â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ
(òàáë. 5). Îñíîâíàÿ ìàññà ïîòåðü ïðèõîäèòñÿ íà íà÷àëüíûé ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ – òî
åñòü çàäîëãî äî îêîí÷àòåëüíîãî îáúåäèíåíèÿ âûâîäêîâ â ÿñëè. Õîòÿ ÿñëè ÷åðíîãîëîâûõ
õîõîòóíîâ â ñâîåé îñíîâå íå ÿâëÿþòñÿ èñòèííî ñîöèàëüíîé ãðóïïèðîâêîé, à ëèøü îáúå-
äèíåíèåì ñåìåé ñ ñîõðàíåíèåì àíòàãîíèçìà ìåæäó íèìè (ðîäèòåëè êîðìÿò òîëüêî ñâî-
èõ ïòåíöîâ è àãðåññèâíû ê ïîòîìêàì ïðî÷èõ ïàð), îáúåêòèâíî ýôôåêò ìàññû çäåñü íà-
÷èíàåò ðàáîòàòü â ïîëüçó êàæäîãî èç ïóõîâèêîâ. Â òîì âîçðàñòå, êîãäà îíè îêàçûâàþòñÿ
â ñîñòàâå ÿñëåé, ïòåíöû óæå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ðåçèñòåíòíû ê íàïàäåíèÿì âçðîñ-
ëûõ îñîáåé ñâîåãî âèäà, íî ïðè ýòîì ïðèîáðåòàþò íåñîìíåííûå ãàðàíòèè íå ïàñòü æåð-
òâîé ñëó÷àéíîãî õèùíèêà.

Â íîðìàëüíûõ ïîâñåäíåâíûõ óñëîâèÿõ îòäåëüíûå ñåìüè â ñîñòàâå ÿñëåé ñîõðàíÿþò
ìåæäó ñîáîé äèñòàíöèè ïîðÿäêà 2–3 ì è áîëåå. Ïðè ïîÿâëåíèè õèùíèêà âçðîñëûå ïòè-
öû âçëåòàþò è çà÷àñòóþ óëåòàþò ïðî÷ü, ïîêèäàÿ ïòåíöîâ, êîòîðûå ñáèâàþòñÿ â ïëîò-
íóþ ãðóïïó è òîëüêî â åå ñîñòàâå çàòàèâàþòñÿ èëè ñïàñàþòñÿ áåãñòâîì. Ïîñëå èñ÷åçíî-
âåíèÿ îïàñíîñòè òàêóþ ãðóïïó ëåãêî îáíàðóæèòü ñ âîçäóõà. Äàæå â òîì ñëó÷àå, åñëè åå
ïåðâîíà÷àëüíî íàõîäèò ëèøü îäíà âçðîñëàÿ îñîáü, ñþäà æå âñêîðå ñàäÿòñÿ è âñå ïðî-
÷èå, ïîñëå ÷åãî ñåìüè êîíñîëèäèðóþòñÿ è ÷àñòè÷íî ðàññðåäîòî÷èâàþòñÿ.

Ïîäîáíûé ìåõàíèçì ðåçêî ñíèæàåò ñìåðòíîñòü ïóõîâèêîâ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà,
äîñòèãøèõ âîçðàñòà ïîðÿäêà 10 äíåé è áîëåå (óìåíüøàÿ âîçìîæíîñòü ïîòåðè èìè ðîäè-
òåëåé è ãèáåëè îò ãîëîäà). Ýòèì âèä îòëè÷àåòñÿ îò õîõîòóíüè, þâåíèëüíàÿ ñìåðòíîñòü
êîòîðîé ìàêñèìàëüíà èìåííî çà ñ÷åò êðóïíûõ ïòåíöîâ, óæå ïðèîáðåòøèõ ñïîñîáíîñòü
ê àêòèâíûì ïåðåìåùåíèÿì íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ, íî íå îáúåäèíÿþùèõñÿ â ÿñëè (Ïà-
íîâ è äð., 1985).
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22. Ðàçäåëåíèå ðåñóðñîâ è íàðóøåíèå
ýòîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè
êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì (Laudakia caucasia,

L. erythrogastra; Sauria: Agamidae)1

Àíàëèç âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó òàêñîíîìè÷åñêè áëèçêèìè ñèìïàòðè÷åñêèìè âèäà-
ìè ïîçâîëÿåò îöåíèòü óðîâåíü äèâåðãåíöèè, äîñòèãíóòûé èìè â ïðîöåññå âèäîîáðàçîâà-
íèÿ, è óÿñíèòü ïðèíöèï ñîñóùåñòâîâàíèÿ òàêèõ âèäîâ â óñëîâèÿõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.
Îñîáûé èíòåðåñ ýâîëþöèîíèñòîâ òðàäèöèîííî âûçûâàþò äâà âîïðîñà. Âî-ïåðâûõ, êàê
èìåííî ïðîèñõîäèò ðàñïðåäåëåíèå æèçíåííî âàæíûõ ðåñóðñîâ (ïðîñòðàíñòâî, ïèùà, óáå-
æèùà) â ñëó÷àå ïðèíöèïèàëüíîãî ñõîäñòâà ýêîëîãè÷åñêèõ ïîòðåáíîñòåé èññëåäóåìûõ âè-
äîâ (ïðîáëåìà ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè). Âî-âòîðûõ, â êàêîé ìåðå èçáèðàòåëüíîñòü îñî-
áåé ïðè ïîèñêàõ èìè ïîëîâîãî ïàðòíåðà ïîçâîëÿåò âèäàì ñîõðàíÿòü ñâîþ ãåíåòè÷åñêóþ
íåïðèêîñíîâåííîñòü è ìîðôîáèîëîãè÷åñêóþ óíèêàëüíîñòü (ïðîáëåìà èçîëèðóþùèõ ïðå-
ãðàä). Äèñêóññèîííûì îñòàåòñÿ äî ñèõ ïîð è âîïðîñ î âîçìîæíîñòè ñîïðÿæåííîé ìîðôî-
ëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè òåñíî ñóùåñòâóþùèõ âèäîâ, â ÷àñòíîñòè çà ñ÷åò èõ óñêîðåííîé
äèâåðãåíöèè ïî ïðèíöèïó «ñìåùåíèÿ ïðèçíàêîâ» (ñì. Ïàíîâ, 1989).

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû – ðàññìîòðåòü ïåðå÷èñëåííûå ïðîáëåìû â îòíîøåíèè äâóõ
áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ àãàì – êàâêàçñêîé (Laudakia caucasia, Eichwald, 1831) è õîðà-
ñàíñêîé (L. erythrogastra, Nikolsky, 1896), èìåþùèõ øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå â Ñðåä-
íåé Àçèè è ïðèëåæàùèõ ðåãèîíàõ. Äî íåäàâíåãî âðåìåíè ãåðïåòîëîãè ðàñïîëàãàëè ëèøü
êîñâåííûìè ñâèäåòåëüñòâàìè âîçìîæíîñòè òåñíîãî ñîñóùåñòâîâàíèÿ ýòèõ äâóõ âèäîâ
â Áàäõûçå (Òóðêìåíèñòàí) è â ñåâåðíîì Èðàíå è Àôãàíèñòàíå (Çàðóäíûé, 1897; Anderson,
1969; Àòàåâ, 1985; Çûêîâà, Ïàíîâ, 1990; Baig, 1992; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1993). Â ïîñëåäíåå
âðåìÿ äîêóìåíòèðîâàíî ñóùåñòâîâàíèå îáøèðíîé îáëàñòè ñèìïàòðèè â ñåâåðî-âîñòî÷-
íûõ ïðåäãîðüÿõ Âîñòî÷íîãî Êîïåòäàãà, ãäå ïîïóëÿöèè êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì
áûëè îáíàðóæåíû â ïðèìûêàþùèõ äðóã ê äðóãó, õîòÿ è ðàçíûõ, ìåñòîîáèòàíèÿõ (Àòà-
åâ, 1985).

Â 1993 ã. ìû ïîñåòèëè îäíó èç òî÷åê â óêàçàííîì ðàéîíå (óðî÷èùå Äàðîõáåéò) â
óáåäèëèñü â òîì, ÷òî êàâêàçñêàÿ è õîðàñàíñêàÿ àãàìû çäåñü íå òîëüêî ñèìïàòðè÷íû, íî
è äåëÿò ìåæäó ñîáîé îáùèå ìåñòîîáèòàíèÿ. Â 1994 ã. íàìè áûëè ïðåäïðèíÿòû äåòàëü-
íûå èññëåäîâàíèÿ ýòîé ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè.

Îñíîâíûå äàííûå ïîëó÷åíû ñ 15 IV ïî 17 V 1994 ã. â îêðåñòíîñòÿõ ðîäíèêà Äàðîõ-
áåéò ê þãî-âîñòîêó îò ïîñåëêà Äóøàê (36°55' ñ.ø., 60°10' â.ä.). Íà ïëîùàäè ~ 20 ãà
ïðîâåäåí àáñîëþòíûé ó÷åò îáèòàâøèõ çäåñü àãàì îáîèõ âèäîâ, áîëüøèíñòâî èç êîòî-
ðûõ áûëè ïîéìàíû è ïîìå÷åíû èíäèâèäóàëüíî. Âñåãî íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå
áûëî îòëîâëåíî â 1994 ã. 13 ñàìöîâ, 17 ñàìîê è 5 íåïîëîâîçðåëûõ îñîáåé êàâêàçñêîé
àãàìû, 12 ñàìöîâ, 10 ñàìîê è 6 íåïîëîâîçðåëûõ èíäèâèäîâ õîðàñàíñêîé àãàìû. Êðîìå
òîãî, 12 âçðîñëûõ è 2 íåïîëîâîçðåëûå ÿùåðèöû áûëè ïîéìàíû çà ïðåäåëàìè îñíîâíîãî
ó÷àñòêà â 1994 ã. è 11 âçðîñëûõ è 2 íåïîëîâîçðåëûå ÿùåðèöû – íà ó÷àñòêå è âíå åãî â
1993 ã. (âñåãî 6 êàâêàçñêèõ è 21 õîðàñàíñêèõ àãàì). Â îáùåé ñëîæíîñòè çà äâà ãîäà áûëè
îòëîâëåíû 41 îñîáü êàâêàçñêîé è 49 îñîáåé õîðàñàíñêîé àãàìû.

Âñåõ îòëîâëåííûõ ÿùåðèö èçìåðÿëè ïî ñòàíäàðòíûì ìåòîäèêàì (ñì. Ïàíîâ, Çûêî-
âà, 1995), ïîäðîáíî îïèñûâàëè îñîáåííîñòè ôîëèäîçà, ôîòîãðàôèðîâàëè è ñíàáæàëè
ïåðåä âûïóñêîì â ìåñòî ïîèìêè èíäèâèäóàëüíûìè ìåòêàìè – äîëãîñðî÷íûìè (îòðå-
çàíèå ïàëüöåâ) è âðåìåííûìè, íà ïåðèîä òåêóùèõ íàáëþäåíèé (îêðàøèâàíèå ñïèðòî-
âûì ðàñòâîðîì ðîäàìèíà). Â äàëüíåéøåì ìû ïðîñëåæèâàëè ïåðåìåùåíèÿ ìå÷åíûõ îñî-

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà. Óñïåõè ñîâð. áèîë. 1995 116(1): 104-120.
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áåé è íàíîñèëè èõ ó÷àñòêè íà ïëàí ìåñòíîñòè, à òàêæå ðåãèñòðèðîâàëè õàðàêòåð âçàè-
ìîîòíîøåíèé ýòèõ ÿùåðèö ñ ïðî÷èìè îñîáÿìè ñâîåãî è äðóãîãî âèäà. Îáùåå âðåìÿ
íàáëþäåíèé ~ 440 ÷. Ïðè ìå÷åíèè îòðåçàíèåì ïàëüöåâ áûëè âçÿòû ïðîáû êðîâè ó 19
îñîáåé êàâêàçñêîé è ó 23 õîðàñàíñêîé àãàìû äëÿ àíàëèçà ÄÍÊ. Ýòè ìàòåðèàëû íàõîäÿò-
ñÿ ïîêà â ïðîöåññå îáðàáîòêè.

Õàðàêòåðèñòèêà êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì è èõ ïîïóëÿöèé
â çîíå êîíòàêòà

Êàâêàçñêàÿ è õîðàñàíñêàÿ àãàìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òàêñîíîìè÷åñêè áëèçêèå, íî
õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûå âèäû. Ïðè îáùåì èõ ñõîäñòâå ïî õàðàêòåðó ôîëèäîçà
(Baig, 1992) õîðàñàíñêàÿ àãàìà îòëè÷àåòñÿ ðåçêî âûðàæåííîé øèïîâàòîñòüþ ÷åøóè ïî
âñåìó òåëó ïðè ãèïåðòðîôèðîâàííîì åå ðàçâèòèè â çàäíåé ÷àñòè ãîëîâû è íà êîæíûõ
ñêëàäêàõ âîêðóã øåè. Â áîëüøèíñòâå ïîïóëÿöèé êàâêàçñêîé àãàìû ñëîæåííàÿ êðóï-
íûìè ÷åøóÿìè ìåäèàëüíàÿ ïîëîñà âäîëü ñïèíû èìååò ñïðÿìëåííûå áîêîâûå ãðàíèöû,
òîãäà êàê ó õîðàñàíñêîé àãàìû ýòè ãðàíèöû èçâèëèñòû, òàê ÷òî ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ
ëàòåðàëüíî ãðóïïû êðóïíûõ ÷åøóè îáðàçóþò ñâîåîáðàçíûå ôåñòîíû (Çûêîâà, Ïàíîâ,
1993). Ó ÷àñòè èç íèõ îòìå÷åíà òåíäåíöèÿ ñîåäèíÿòüñÿ ñ ïåðâûì ðÿäîì ïó÷êîâ êðóï-
íûõ ñèëüíî øèïîâàòûõ ÷åøóè, ðàñïîëîæåííûõ â îäèí ðÿä íà ñïèííî-áîêîâîé ñêëàäêå ñ
êàæäîé ñòîðîíû òåëà. Ó êàâêàçñêîé àãàìû àíàëîãè÷íûå êëàñòåðû êðóïíûõ ÷åøóè íà
ñïèííî-áîêîâûõ ñêëàäêàõ ëèøåíû âûðàæåííîé øèïîâàòîñòè. ×åøóè ñïèííîé ïîëîñû
ó õîðàñàíñêîé àãàìû êðóïíåå, ÷åì ó êàâêàçñêîé, è èìåþò ñèëüíî ïðèïîäíÿòûé çàäíèé
êðàé ñî ñâîåîáðàçíîé âåðòèêàëüíîé èñ÷åð÷åííîñòüþ (îíà ìîæåò èñ÷åçàòü ïðè ñíàøèâà-
íèè ñêóëüïòóðû ÷åøóè ê ìîìåíòó î÷åðåäíîé ëèíüêè).

Ñàìöû êàâêàçñêîé àãàìû â ñåçîí ðàçìíîæåíèÿ îêðàøåíû â ðàçíûå îòòåíêè áóðîãî
öâåòà (îò æåëòîâàòî-ïåñî÷íîãî äî ÷åðíîâàòîãî ó ðàçíûõ ïîïóëÿöèé – Ïàíîâ, Çûêîâà,
1995), ñàìöû õîðàñàíñêîé àãàìû â ýòî âðåìÿ âûãëÿäÿò çåëåíîâàòûìè. Áðà÷íûé íàðÿä
ýòèõ âèäîâ ðàçëè÷àåòñÿ òàêæå ðèñóíêîì ïîäáîðîäî÷íîé îáëàñòè (ðèñ. 1). Ñàìêè îáîèõ
âèäîâ îêðàøåíû áîëåå òóñêëî, ÷åì ñàìöû, íî áåç ïðèìåñè çåëåíîãî è ñ áîëüøèì ðàçâè-
òèåì îðàíæåâûõ îòìåòèí íà ñïèííîé ñòîðîíå ó õîðàñàíñêîé àãàìû.

Â ïëàíå ýêîëîãè÷åñêèõ òðåáîâàíèé êàâêàçñêàÿ àãàìà – òèïè÷íûé ïåòðîôèë, õîòÿ
íåêîòîðûå ïîïóëÿöèè îñâîèëè ñóáñòðàò ëåññîâûõ îáðûâîâ (Àíàíüåâà, Àòàåâ, 1984; Ïà-
íîâ è äð., 1987). Òèïè÷íûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè õîðàñàíñêîé àãàìû ñ÷èòàþòñÿ õîëìèñ-
òûå êñåðîôèòíûå ëàíäøàôòû, ãäå â êà÷åñòâå óáåæèù ýòè ÿùåðèöû èñïîëüçóþò íîðû
áîëüøîé ïåñ÷àíêè Rhombomys opimus (ñì. Àòàåâ, 1985). Îäíàêî â ðÿäå ðåãèîíîâ, íà-
ïðèìåð â Áàäõûçå, õîðàñàíñêèå àãàìû íå èçáåãàþò êàìåíèñòûõ ëàíäøàôòîâ (ñì. òàêæå
Baig, 1992).

Êàâêàçñêàÿ àãàìà õàðàêòåðèçóåòñÿ ðåçêî âûðàæåííîé ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâî-
ñòüþ, çàòðàãèâàþùåé îáùèå ðàçìåðû, ïðîïîðöèè, îêðàñêó è íåêîòîðûå ïðèçíàêè ôîëè-
äîçà (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995). Íåñìîòðÿ íà ýòî, ñòàòóñ ñàìîñòîÿòåëüíîãî ïîäâèäà ïîêà
÷òî ïðèñâîåí ëèøü îäíîé ïåðèôåðè÷åñêîé ïîïóëÿöèè (Àíàíüåâà, Àòàåâ, 1984), òîãäà
êàê âñå ïðî÷èå ïîïóëÿöèè, íàñåëÿþùèå îáøèðíûé àðåàë îò Òóðöèè äî Ïàêèñòàíà, ïðî-
äîëæàþò ñ÷èòàòü îòíîñÿùèìèñÿ ê íîìèíàòèâíîìó ïîäâèäó. Òàêîâû, â ÷àñòíîñòè, è ïî-
ïóëÿöèè Êîïåòäàãà.

Ïîïóëÿöèÿ êàâêàçñêèõ àãàì â îêðåñòíîñòÿõ ðîäíèêà Äàðîõáåéò ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ
ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò äåòàëüíî îïèñàííûõ ðàíåå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1995) ïîïóëÿöèé Öåíò-
ðàëüíîãî Êîïåòäàãà, àðåàë êîòîðûõ ëîêàëèçîâàí ïðèìåðíî â 150 êì ê çàïàäó. Ïî õàðàêòå-
ðó îêðàñêè – ïåñî÷íîé ñ òîíêèì ðèñóíêîì èç ÷åðíûõ ëîìàíûõ ëèíèé – àãàìû Äàðîõáåéòà
èìåþò î÷åíü ìàëî îáùåãî ñ ÷åðíîâàòî-ïÿòíèñòûìè ÿùåðèöàìè Öåíòðàëüíîãî Êîïåòäàãà,
íî â öåëîì ñõîäíû ñ êàâêàçñêèìè àãàìàìè äîëèíû ð. Ñóìáàð â Çàïàäíîì Êîïåòäàãå. Îä-



332 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

íàêî è îò ñóìáàðñêèõ, è îò öåíòðàëüíî-êîïåòäàãñêèõ àãàìû Äàðîõáåéòà îòëè÷àþòñÿ ðÿ-
äîì ñòðóêòóðíûõ ïðèçíàêîâ (òàáë. 1). Âåðîÿòíî, ïîïóëÿöèÿ Äàðîõáåéòà àäåêâàòíî õàðàê-
òåðèçóåò ìîðôîëîãè÷åñêèé òèï êàâêàçñêèõ àãàì âñåãî Âîñòî÷íîãî Êîïåòäàãà, ïîñêîëüêó
ñîâåðøåííî àíàëîãè÷íûå ýêçåìïëÿðû èç îêðåñòíîñòåé Òåäæåíà (~50 êì ê ñåâåðî-âîñòîêó
îò Äàðîõáåéòà) èìåþòñÿ â Çîîëîãè÷åñêîì ìóçåå ÌÃÓ (¹ 280-17/1-6).

Õîðàñàíñêàÿ àãàìà äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè ðàññìàòðèâàëàñü êàê ìîíîòèïè÷åñêèé
âèä. Â 1992 ã. ïîïóëÿöèÿ Õèâåàáàäà (Âîñòî÷íûé Êîïåòäàã, ~ 50 êì ê çàïàäó îò Äàðîõ-
áåéòà) íà îñíîâå ñîïîñòàâëåíèÿ åå ñ õîðàñàíñêèìè àãàìàìè èç Áàäõûçà áûëà îòíåñåíà
ê íîâîìó ïîäâèäó Stellio erythrogaster nurgeldievi (Òóíèåâ è äð., 1991). Ê ñîæàëåíèþ,
ìàòåðèàë, ïîëîæåííûé â îñíîâó ýòîãî ïåðâîîïèñàíèÿ, ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì íåäîñòàòî÷-
íûì (ïÿòü íåïîëîâîçðåëûõ îñîáåé è äâå ÿùåðèöû, åäâà äîñòèãøèå ïîëîâîçðåëîñòè).
Âìåñòå ñ òåì íàøè äàííûå ïî õîðàñàíñêèì àãàìàì Äàðîõáåéòà (îòíîñÿùèìñÿ, âåðîÿò-
íî, ê òîìó æå ìîðôîëîãè÷åñêîìó òèïó, ÷òî è âûáîðêà èç Õèâåàáàäà, ó÷èòûâàÿ, òåððèòî-
ðèàëüíóþ áëèçîñòü äâóõ ðàéîíîâ èññëåäîâàíèé) òàêæå ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü îá îïðåäå-
ëåííîì ñâîåîáðàçèè õîðàñàíñêèõ àãàì Âîñòî÷íîãî Êîïåòäàãà. Ñîïîñòàâëåíèå íàøèõ
âûáîðîê èç Áàäõûçà (øåñòü âçðîñëûõ ñàìöîâ, äåâÿòü âçðîñëûõ ñàìîê) è èç Äàðîõáåéòà
(ñîîòâåòñòâåííî 16 è 14 âçðîñëûõ îñîáåé) ñâèäåòåëüñòâóþò î áîëåå ìåëêèõ ðàçìåðàõ
õîðàñàíñêèõ àãàì èç âòîðîé òî÷êè. Ñðåäíÿÿ äëèíà òåëà ñàìöîâ ñ ðàçìåðîì òåëà áîëåå
120 ìì (ïðåäïîëàãàåìûé âîçðàñò 4 ãîäà è ñòàðøå) ñîñòàâëÿåò â Äàðîõáåéòå 128.13 ±
1.40 ìì (n = 16; ðàçáðîñ çíà÷åíèé 120–140 ìì), à â Áàäõûçå – 142.00 ± 3.32 ìì (n = 6;
ðàçáðîñ 128–150 ìì). Äëÿ ñàìîê òåõ æå ðàçìåðíî-âîçðàñòíûõ ãðóïï ñîîòâåòñòâóþùèå
âåëè÷èíû ðàâíû 124.64 ± 0.99 ìì (n = 14; ðàçáðîñ 120–140 ìì) è 135.00 ± 2.59 ìì (n =
9; ðàçáðîñ 122–145 ìì). È äëÿ ñàìöîâ, è äëÿ ñàìîê ðàçëè÷èÿ äîñòîâåðíû ïðè ð < 0.05 ïî
êðèòåðèþ ë (ñîîòâåòñòâåííî 1.61 è 1.56). Êðîìå òîãî, íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê óìåíü-
øåíèþ ÷èñëà êðóïíûõ ÷åøóè â ïîïåðå÷íèêå ñïèííîé ïîëîñû ó àãàì èç Äàðîõáåéòà ïî
ñðàâíåíèþ ñ áàäõûçñêèìè, íà ÷òî òàêæå óêàçûâàþò Òóíèåâ è äð. (1991). Ñðåäíåå ÷èñëî

Ðèñ. 1. Âíåøíèé âèä ñàìöîâ êàâêàçñêîé (à) è õîðàñàíñêîé (á) àãàì â áðà÷íîì íàðÿäå. Ñëåäóåò
îáðàòèòü âíèìàíèå íà áîëåå ìàññèâíóþ ãîëîâó è îò÷åòëèâóþ øèïîâàòîñòü ïîêðîâîâ ó âòîðîãî
âèäà.
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Òàáëèöà 1. Ìîðôîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè êàâêàçñêèõ àãàì èç Âîñòî÷íîãî,
Öåíòðàëüíîãî è Çàïàäíîãî Êîïåòäàãà.

Ïðèìå÷àíèå. Â ñêîáêàõ äàíà âåëè÷èíà âûáîðêè. «*» – ñðåäíèå ðàçìåðû ïî ýêçåìïëÿðàì ñ äëèíîé
òåëà 120 ìì è áîëåå (â âîçðàñòå ñâûøå 4 ëåò).

÷åøóè âîêðóã ñåðåäèíû òåëà ñîñòàâëÿåò 92.20 ± 0.99 (n = 40), äîñòîâåðíî ïðåâûøàÿ
çíà÷åíèå ýòîãî ïðèçíàêà ó õîðàñàíñêèõ àãàì Áàäõûçà (87.11 ±2.3, ï = 9; t = 4.82, ð <
0.001). Ó õîðàñàíñêèõ àãàì Èðàíà è Àôãàíèñòàíà ñðåäíåå ÷èñëî ÷åøóè âîêðóã ñåðåäè-
íû òåëà òàêæå ìåíüøå, ÷åì â ïîïóëÿöèè Äàðîõáåéòà (89.4 ± 3.1; îáúåì âûáîðêè íå
óêàçàí – ñì. Baig, 1992).

Ìåñòîîáèòàíèÿ, ðàçìåùåíèå è ÷èñëåííîñòü äâóõ âèäîâ àãàì
â ðàéîíå èññëåäîâàíèé

Ìû èçó÷àëè ñìåøàííóþ ïîïóëÿöèþ àãàì ó ñåâåðî-âîñòî÷íûõ ïîäíîæèé õðåáòà Êî-
þíäàã, ðàçäåëÿþùåãî òåððèòîðèè Èðàíà è Òóðêìåíèñòàíà. Ýòî õîëìèñòîå íèçêîãîðüå
ñî ñðåäíèìè âûñîòàìè ïîðÿäêà 500–600 ì íàä óðîâíåì ìîðÿ. Îáà âèäà àãàì íàñåëÿþò

Ïðèçíàê Äàðîõáåéò 
(Âîñòî÷íûé 
Êîïåòäàã) 

Ãåîê-Òåïå, Ãåðìàá 
(Öåíòðàëüíûé 

Êîïåòäàã) 

Äîëèíà ð. Ñóìáàð 
(Çàïàäíûé Êîïåòäàã) 

Äëèíà òåëà    
ñàìöû* 129.00±1.32 (16) 132.25±1.66 (12) 138.34±1.02 (32) 

                               í.ä.                       p<0.001 
ñàìêè* 127.40±1.25 (10) 125.40±1.72 (5) 131.74±1.5 (19) 

                               í.ä.                        p<0.05 
Îòíîøåíèå äëèíû 
õâîñòà ê äëèíå òåëà 

   

ñàìöû 1.41±0.02 (9) 1.32±0.03 (7) 1.49±0.03 (16) 
                             p<0.05                        p<0.01 

ñàìêè 1.45±0.02 (9) 1.35±0.04 (9) 1.45±0.02 (16) 
                             p<0.05                        p<0.05 

127.31±1.24 (39) 136.12±2.74 (17) 169.6±22.10 (28) ×èñëî ÷åøóé âîêðóã 
ñåðåäèíû òóëîâèùà                             p<0.01                       p<0.001 
Ïðèñóòñòâèå 
äîïîëíèòåëüíûõ 
÷åøóé â ïîêðîâàõ 
õâîñòà (% îñîáåé) 

 
12.1 (33) 

 
26.1 (23) 

 
86.4 (81) 

Øèïîâàòîñòü ÷åøóé 
ñïèííîé ïîëîñû 
(áàëëû) 

 
+ 

 
+ 

 
+++ 

Øèïîâàòîñòü ÷åøóé 
áîêîâ òåëà (áàëëû) 

 
+ 

 
+++ 

 
+ 

Ïðèñóòñòâèå 
âûäåëåíèé 
ãîëîêðèíîâûõ æåëåç 
ó ñàìîê (% îñîáåé) 

   

íà áðþõå («áðþøíàÿ 
ìîçîëü») 

45.0 (20) 0.0 (11) 42.8 (14) 

â àíàëüíîé îáëàñòè 
(«àíàëüíàå ïîðû») 

90.0 (20) 0.0 (11) 0.0 (14) 
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çäåñü äîëèíó ïåðåñûõàþùåãî âîäîòîêà, èìåþùåãî óêëîí ðóñëà ê ñåâåðó, â ñòîðîíó ïðåä-
ãîðíîé ðàâíèíû. Ïî íàïðàâëåíèþ ê âåðõîâüÿì âîäîòîêà åãî ðóñëî ïðîëåãàåò ïî äíó
äîâîëüíî øèðîêîé äîëèíû, äíèùå êîòîðîé ïëàâíî ïåðåõîäèò â ñóõèå ñêëîíû õîëìîâ ñ
ëîêàëüíûìè êðóïíîêàìåíèñòûìè îñûïÿìè. Ýòî óðî÷èùå ìû îáîçíà÷èëè êàê þæíûé
îòðåçîê äîëèíû. Íèæå ïî òå÷åíèþ âîäîòîê ïðîðåçàåò òîëùó êîðåííîãî ïåñ÷àíèêà, è
çäåñü íåïîñðåäñòâåííî ê ðóñëó ìåñòàìè ïðèìûêàþò îáíàæåííûå ñêàëüíûå ùåêè. Ýòè
ñêàëüíèêè çàíèìàþò íàèáîëüøóþ ïëîùàäü â çîíå ìàêñèìàëüíîãî ïàäåíèÿ ðóñëà ñ åãî
íåïåðåñûõàþùèìè ïîäçåìíûìè êëþ÷àìè (ñîáñòâåííî ðîäíèê Äàðîõáåéò) è ïîäíèìà-

Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå òåððèòîðèé ñàìöîâ êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì â äîëèíå ðîäø Äàðîõ-
áåéò. I, II è III – ó÷àñòêè; öèôðû – íîìåðà ïîéìàííûõ è ïîìå÷åííûõ ñàìöîâ. Òåððèòîðèè à –
ñàìöîâ L. caucasia, á – òî æå L. erythrogastra, â – ñìåøàííûõ ñåìåéíûõ ãðóïï.
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þòñÿ íà íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ íàä óðîâíåì âîäîòîêà, îáðàçóÿ óçêèå êðóòûå òåððà-
ñû, ïî÷òè ïîëíîñòüþ ëèøåííûå òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòè. Ïî ùåëÿì ìîíîëèòà ëå-
ïÿòñÿ êðóïíûå ýêçåìïëÿðû èíæèðà è êóñòèêè àñòðàãàëà. Ýòîò îòðåçîê äîëèíû áûë îáî-
çíà÷åí íàìè êàê ñðåäèííûé. Ìèíóÿ ñêàëüíîå óùåëüå, âîäîòîê âûõîäèò íà õîëìèñòîå
ïëàòî, ãäå ïî òðàâÿíèñòûì ñêëîíàì õîëìîâ ìåñòàìè èìåþòñÿ îãðàíè÷åííûå ïî ïëîùà-
äè âûõîäû ïîêðîâíûõ êîíãëîìåðàòîâ ëèáî îòäåëüíûå êðóïíûå âàëóíû (ñåâåðíûé îòðå-
çîê äîëèíû).

Íà þæíîì îòðåçêå äîëèíû ñìåøàííàÿ ïîïóëÿöèÿ àãàì îêàçàëàñü ðàçðåæåííîé, è
çäåñü ìû îãðàíè÷èëèñü âèçóàëüíûìè ó÷åòàìè è ýïèçîäè÷åñêèìè îòëîâàìè. Âñåãî çà 2
ãîäà ó÷òåíî 16 ýêç., èç êîòîðûõ 11 (68.8%) áûëè õîðàñàíñêèìè àãàìàìè. Òîëüêî ýòîò âèä
áûë îáíàðóæåí íàìè íà õîëìàõ ñåâåðíîãî îòðåçêà âîäîòîêà, ãäå ïëîòíîñòü èçó÷åííîé
ïîïóëÿöèè îêàçàëàñü ñðàâíèòåëüíî íèçêîé. Â îòëè÷èå îò äâóõ íàçâàííûõ óãîäèé íà ñðå-
äèííîì, ïî ïðåèìóùåñòâó ñêàëèñòîì îòðåçêå äîëèíû îáà âèäà ïðèñóòñòâîâàëè â ñîïî-
ñòàâèìîì êîëè÷åñòâå: 17 òåððèòîðèé ïðèíàäëåæàëè ñàìöàì õîðàñàíñêîé àãàìû è 15 –
ñàìöàì êàâêàçñêîé. Îäíàêî îòíîñèòåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü âèäîâ îêàçàëàñü ðàçëè÷íîé â
ðàçíûõ ñåêòîðàõ äàííîé ó÷åòíîé ïëîùàäêè. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèìè ðàçëè÷èÿìè ìû
âûäåëèëè âíóòðè ñðåäèííîãî îòðåçêà äîëèíû òðè ó÷àñòêà – þæíûé (I), öåíòðàëüíûé
(II) è ñåâåðíûé (III) (ðèñ. 2).

Íà ó÷àñòêàõ I è III, êîòîðûå ïðèìûêàëè ñîîòâåòñòâåííî ê þæíîìó è ñåâåðíîìó îòðåç-
êàì äîëèíû, íàñåëåííûì ïðåèìóùåñòâåííî èëè èñêëþ÷èòåëüíî õîðàñàíñêîé àãàìîé, ýòîò
âèä òàêæå ÷èñëåííî äîìèíèðîâàë íàä äðóãèì. Ñîîòíîøåíèå â ÷èñëå òåððèòîðèé, çàíèìà-
åìûõ ñàìöàìè õîðàñàíñêîé è êàâêàçñêîé àãàì, ñîñòàâëÿëî íà ó÷àñòêàõ I è III 6 : 3 è 6 : 1.
×òî êàñàåòñÿ öåíòðàëüíîãî ó÷àñòêà II, òî çäåñü ñîîòíîøåíèå áûëî îáðàòíûì: 5 òåððèòî-
ðèé ïðèíàäëåæàëè ñàìöàì õîðàñàíñêîé àãàìû è 11 – ñàìöàì êàâêàçñêîé. Ñ ó÷åòîì ñàìîê
è íåïîëîâîçðåëûõ îñîáåé (3 è 3 ïåðâîãî âèäà, 17 è 9 – âòîðîãî) ñîîòíîøåíèå â ÷èñëåííî-
ñòè îñîáåé õîðàñàíñêîé è êàâêàçñêîé àãàì ñîñòàâëÿëî íà ó÷àñòêå II 11 : 37.

Íà ðèñóíêå 2 âèäíî, ÷òî íà îáñëåäîâàííîé ýêñïåðèìåíòàëüíîé ïëîùàäêå îáà âèäà
çàíèìàþò îáùèå ìåñòîîáèòàíèÿ, ïðè÷åì òåððèòîðèè íåêîòîðûõ ñàìöîâ õîðàñàíñêîé
àãàìû (íàïðèìåð, ñàìöà ¹ 70) ðàñïîëàãàþòñÿ öåëèêîì íà ñêàëüíèêå, òèïè÷íîì ìåñòî-
îáèòàíèè êàâêàçñêîé àãàìû.

Âçàèìîîòíîøåíèÿ ñàìöîâ â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè àãàì
Ñàìöû îáîèõ âèäîâ àãàì ïðèäåðæèâàþòñÿ ïîñòîÿííûõ ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ, êîòîðûå

ìîãóò â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïåðåêðûâàòüñÿ ñ ó÷àñòêàìè ñàìöîâ-ñîñåäåé. Â öåëîì
îòíîøåíèÿ ìåæäó îáëàäàòåëÿìè ñîñåäíèõ ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ ñîîòâåòñòâóåò òîìó, ÷òî
íàáëþäàåòñÿ â ÷èñòûõ ïîïóëÿöèÿõ êàâêàçñêîé àãàìû (ñì. Ïàíîâ, Çûêîâà, 1985). Íàðó-
øåíèÿ ñàìöîì ãðàíèöû ó÷àñòêà ñîñåäà ìîãóò îñòàâàòüñÿ áåç âíèìàíèÿ ñî ñòîðîíû õîçÿ-
èíà, âûçûâàòü åãî ïàññèâíûé èíòåðåñ (õîçÿèí ïîâòîðÿåò ìàðøðóò íàðóøèòåëÿ, íå ïðå-
ñëåäóÿ åãî àêòèâíî) èëè èìåòü ñëåäñòâèåì àíòàãîíèñòè÷åñêóþ ðåàêöèþ (ïîãîíÿ è àê-
òèâíîå èçãíàíèå ïðèøåëüöà, î÷åíü ðåäêî ñîïðîâîæäàþùååñÿ äðàêîé).

Â Äàðîõáåéòå ìû íàáëþäàëè ëèøü îäèí èíòåíñèâíûé êîíôëèêò ìåæäó ñàìöàìè
êàâêàçñêîé àãàìû ïîñëå òîãî, êàê îäèí èç íèõ (¹ 12) â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ ñâîåé òåððè-
òîðèè ñ ó÷àñòêîì ñàìöà ¹ 57 äîãíàë ïîñëåäíåãî è ñõâàòèë çà çàãðèâîê, ïîïûòàâøèñü
êîïóëèðîâàòü ñ íèì êàê ñ ñàìêîé. Îáíàðóæèâ ñâîþ îøèáêó è áóäó÷è ñèëüíî óêóøåí
ñàìöîì ¹ 57, ñàìåö ¹ 12 áûñòðî ðåòèðîâàëñÿ.

Òåððèòîðèàëüíûå îòíîøåíèÿ ìåæäó ñàìöàìè õîðàñàíñêîé àãàìû èìåþò â îáùåì òîò
æå ñàìûé õàðàêòåð. Çà âñå âðåìÿ íàáëþäåíèé îòìå÷åíî ëèøü äâà ýïèçîäà àêòèâíîé óãðî-
çû ñáëèæåíèÿ ñàìöà ¹ 31 ñ äðóãèì êîíñïåöèôè÷åñêèì ñàìöîì â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ èõ
ó÷àñòêîâ. Ýòè óãðîæàþùèå àêöèè íå ïðèâåëè, îäíàêî, ê íåïîñðåäñòâåííîìó èçãíàíèþ
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îïïîíåíòà, êîòîðûé ïîêèíóë ìåñòî âñòðå÷è ëèøü íåêîòîðîå âðåìÿ ñïóñòÿ. Èç øåñòè ó÷à-
ñòêîâ îáèòàíèÿ ñàìöîâ ýòîãî âèäà, èìåâøèõ êîíñïåöèôè÷åñêèõ ñîñåäåé, ïî êðàéíåé ìåðå
ïÿòü áîëåå èëè ìåíåå øèðîêî ïåðåêðûâàëèñü ñ ýòèìè ñîñåäíèìè ó÷àñòêàìè.

Ìåæâèäîâàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü â öåëîì íîñèò òîò æå õàðàêòåð, ÷òî è âíóòðèâèäî-
âàÿ. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ êàæäûé ñàìåö, èìåþùèé ñàìêó (èëè ñàìîê), ëèáî õîëîñ-
òîé åäèíîëè÷íî èñïîëüçóåò öåíòðàëüíóþ çîíó ñâîåãî ó÷àñòêà îáèòàíèÿ, äîïóñêàÿ íà
åãî ïåðèôåðèþ äðóãèõ ñàìöîâ (êîíñïåöèôè÷åñêèõ è íåêîíñïåöèôè÷åñêèõ) è çàõîäÿ
èçðåäêà â ïåðèôåðèéíûå çîíû ó÷àñòêîâ ñâîèõ ñîñåäåé. Â ýòèõ óñëîâèÿõ îäíè è òå æå
óãîäüÿ ìîãóò ïîî÷åðåäíî ïîñåùàòü íåñêîëüêî ñàìöîâ ñîñåäåé. Èñêëþ÷àÿ îäèí îñîáûé
ñëó÷àé òåñíîãî ñîñóùåñòâîâàíèÿ äâóõ ñàìöîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì âèäàì (ñì. íèæå),
ìû íàáëþäàëè 12 êðàòêîâðåìåííûõ âòîðæåíèé ñàìöîâ â öåíòðàëüíûå çîíû íåêîíñïå-
öèôè÷åñêèõ ñàìöîâ-ñîñåäåé (ïÿòü âòîðæåíèé ïÿòè ðàçíûõ ñàìöîâ õîðàñàíñêîé àãàìû
íà ó÷àñòêè êàâêàçñêèõ àãàì è ñåìü âòîðæåíèé äâóõ ñàìöîâ êàâêàçñêîé àãàìû íà ó÷àñòêè
õîðàñàíñêèõ). Â òðåõ ñëó÷àÿõ ïðèøåëåö ïîñåùàë ïðè ýòîì òîò èëè èíîé èç èçëþáëåí-
íûõ íàáëþäàòåëüíûõ ïîñòîâ õîçÿèíà ó÷àñòêà â åãî îòñóòñòâèå.

Â òåõ ýïèçîäàõ, êîãäà õîçÿèí èìåë âîçìîæíîñòü óâèäåòü íàðóøèòåëÿ ãðàíèöû, åãî
ðåàêöèÿ áûëà èíäèôôåðåíòíîé (îäèí ñëó÷àé – âòîðæåíèå ñàìöà ¹ 15 õîðàñàíñêîé àãà-
ìû íà ó÷àñòîê ñàìöà ¹ 57 êàâêàçñêîé) ëèáî àêòèâíî àãðåññèâíîé (òðè óãðîæàþùèõ
ñáëèæåíèÿ òðåõ ðàçíûõ ñàìöîâ êàâêàçñêîé àãàìû ñ ïðèøëûìè ñàìöàìè õîðàñàíñêîé è
ïÿòü èíòåíñèâíûõ ïîãîíü ñàìöà ¹ 70 ñ ôåíîòèïîì õîðàñàíñêîé àãàìû çà ïðèøëûìè
ñàìöàìè êàâêàçñêîé).

Ïîâåäåíèå óïîìÿíóòîãî ñàìöà ¹ 70 õàðàêòåðèçóåò îäèí èç ïîëþñîâ êîíòèíóóìà
òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, âàðüèðóþùåãî ó õîðàñàíñêèõ àãàì Äàðîõáåéòà îò íåèç-
ìåííîãî àíòàãîíèçìà ê ïðèøåëüöàì äî ïîëíîé èíäèôôåðåíòíîñòè ê ïðèñóòñòâèþ íå-
êîíñïåöèôè÷åñêèõ ñàìöîâ. Ó÷àñòîê ñàìöà ¹ 70 ìîæåò áûòü ñ ïîëíûì îñíîâàíèåì
íàçâàí òåððèòîðèåé, ïîñêîëüêó åå õîçÿèí íåèçìåííî èçãîíÿë äâóõ ñâîèõ ñîñåäåé (ñàì-
öîâ ¹ 4 è ¹ 22 êàâêàçñêîé àãàìû), êîãäà ìîã îáíàðóæèòü âèçóàëüíî èõ ïðèñóòñòâèå â
ïåðèôåðèéíûõ çîíàõ ñâîèõ âëàäåíèé. Îñíîâíàÿ ÷àñòü òåððèòîðèè ñàìöà ¹ 70 îáùåé
ïëîùàäüþ ~ 0,1 ãà áûëà ëîêàëèçîâàíà íà îáøèðíîì ñêàëüíîì âûõîäå è äîâîëüíî õî-
ðîøî ïðîñìàòðèâàëàñü âî âñåõ íàïðàâëåíèÿõ. Íåóäîáñòâîì äëÿ åå õîçÿèíà çäåñü áûëî
ëèøü òî, ÷òî â ìîìåíò ïðåñëåäîâàíèÿ ïðèøåëüöåâ ñàìåö ¹ 70 íåîäíîêðàòíî ñðûâàë-
ñÿ è ïàäàë âíèç íà îòâåñíûõ ó÷àñòêàõ ñêàëû, êîòîðûå óáåãàâøèå îò íåãî êàâêàçñêèå
àãàìû ïðåîäîëåâàëè ñ ëåãêîñòüþ. Òàê èëè èíà÷å, â äàííîì ñëó÷àå ìû èìååì äåëî ñ
ÿðêî âûðàæåííîé ìåæâèäîâîé òåððèòîðèàëüíîñòüþ. Ñëåäóåò, îäíàêî, çàìåòèòü, ÷òî
ñàìåö ¹ 22 êàâêàçñêîé àãàìû (è â ìåíüøåé ñòåïåíè ñàìåö ¹ 4 òîãî æå âèäà) ìîã
ïîäîëãó îñòàâàòüñÿ â ïðåäåëàõ òåððèòîðèè ñàìöà ¹ 70, åñëè íàõîäèëñÿ âíå ñôåðû åãî
âèäèìîñòè (ñì. ðèñ. 2).

Äðóãîé ïîëþñ êîíòèíóóìà «àíòàãîíèçì – èíäèôôåðåíòíîñòü» èëëþñòðèðóåò ïîâå-
äåíèå ñàìöà ¹21 õîðàñàíñêîé àãàìû è ñàìöà ¹ 11 êàâêàçñêîé. Ìû ìíîãîêðàòíî (21 è
22.IV, 9, 10, 13 è 15.V) íàáëþäàëè ñàìöà ¹ 21 â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò ñåìåé-
íîé ãðóïïû ñàìöà êàâêàçñêîé àãàìû ¹ 11, âêëþ÷àâøåé â ñåáÿ äâóõ âçðîñëûõ ñàìîê
êàâêàçñêîé àãàìû è îäíó íåïîëîâîçðåëóþ îñîáü (ñóäÿ ïî ïîâåäåíèþ, òàêæå ñàìêó). Â
ìîìåíò áðà÷íûõ èãð ìåæäó ñàìöîì ¹ 11 è òîé èëè èíîé èç åãî ñàìîê ñàìåö ¹ 21 ìîã
ïîäîéòè ê íèì ïî÷òè âïëîòíóþ (äèñòàíöèÿ ~ 1 ì), íî íå ïûòàëñÿ ïðîÿâëÿòü êàêóþ-ëèáî
àêòèâíîñòü è íå âûçûâàë àíòàãîíèçìà ñî ñòîðîíû äðóãèõ ÿùåðèö. Ñóäÿ ïî îñìîòðó
ãåìèïåíèñà, ñàìåö ¹ 21 íàõîäèëñÿ â ñîñòîÿíèè àêòèâíîãî ñïåðìàòîãåíåçà, íî åãî èíòå-
ðåñ ê ñàìêàì êàâêàçñêîé àãàìû âûðàæàëñÿ ëèøü â ïðèáëèæåíèè ê íèì, èíîãäà íà ðàñ-
ñòîÿíèå äî 20 ñì. Â îäíîì ñëó÷àå ìû íàáëþäàëè, ÷òî ñàìåö ¹ 11 ïîâòîðÿë ïóòü, ïðîé-
äåííûé ñàìöîì ¹ 21, êàñàÿñü ÿçûêîì ñóáñòðàòà, íî íèêîãäà íå ïðåäïðèíèìàë â îòíî-
øåíèè ïîñëåäíåãî êàêèõ-ëèáî óãðîæàþùèõ èëè àãðåññèâíûõ àêöèé.
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Ñîñòàâ ñåìåéíûõ ãðóïï
Òåðìèíîì «ñåìåéíàÿ ãðóïïà» ìû îáîçíà÷àåì ðåïðîäóêòèâíóþ ÿ÷åéêó, ñîñòîÿùóþ

èç îäíîãî òåððèòîðèàëüíîãî ñàìöà-ðåçèäåíòà è âñåõ ñàìîê (äîñòèãøèõ ëèáî íå äîñòèã-
øèõ ïîëîâîçðåëîñòè), ïðèâÿçàííûõ ê äàííîé òåððèòîðèè. Ïðè ýòîì íåîáÿçàòåëüíî, ÷òîáû
âñå ñàìêè, îáèòàþùèå â ïðåäåëàõ òåððèòîðèè, èìåëè ïîëîâûå êîíòàêòû ñ åå âëàäåëü-
öåì â òåêóùèé ñåçîí. Â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè Äàðîõáåéòà ñòðóêòóðà ñåìåéíûõ ãðóïï
êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì â öåëîì ñîîòâåòñòâóåò òîìó, ÷òî îïèñàíî äëÿ ÷èñòûõ
ïîïóëÿöèé îáîèõ âèäîâ (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1985; Çûêîâà, Ïàíîâ, 1993). Â òàáëèöàõ 2 è 3
ïðèâåäåíû äàííûå ïî ñîñòàâó òåõ ñåìåéíûõ ÿ÷ååê, ïî êîòîðûì ìû ðàñïîëàãàåì äîñòà-
òî÷íûìè ñâåäåíèÿìè.

Â Äàðîõáåéòå, êàê è â îäíîâèäîâûõ ïîïóëÿöèÿõ, íà òåððèòîðèè ñàìöà-ðåçèäåíòà
ìîãóò îáèòàòü îò îäíîé äî òðåõ-÷åòûðåõ ñàìîê ðàçíîãî âîçðàñòà, ïðè òîì ÷òî íåêîòîðûå
ñàìöû íàõîäÿòñÿ â ïîëîæåíèè õîëîñòÿêîâ. Ñðåäíåå ÷èñëî ñàìîê â ñåìåéíûõ ãðóïïàõ
êàâêàçñêèõ àãàì íà ó÷àñòêå II ñîñòàâëÿëî â 1994 ã. 1.87 ± 0.40 (n = 8 – ñì. òàáë. 2), ÷òî
áëèçêî ñîîòâåòñòâóåò âåëè÷èíå ñåìåéíûõ ãðóïï â ÷èñòûõ ïîïóëÿöèÿõ äàííîãî âèäà (1.73
â âîñòî÷íîì Àçåðáàéäæàíå, 2.43 â ñòàáèëèçèðîâàâøåéñÿ èíòðîäóöèðîâàííîé ïîïóëÿ-
öèè Êðàñíîâîäñêà – Ïàíîâ, Çûêîâà, 1993). Â Äàðîõáåéòå ñîîòíîøåíèå â ÷èñëå ñàìîê â
âîçðàñòå 4 ëåò è ñòàðøå (çàâåäîìî ñïîñîáíûõ ê ðåïðîäóêöèè) è ñàìîê áîëåå ìëàäøåãî
âîçðàñòà, ãîòîâûõ ïðèñòóïèòü ê ðàçìíîæåíèþ âïåðâûå, ñîñòàâëÿåò 2,0, ÷òî óêàçûâàåò
íà âûñîêèé ðåïðîäóêòèâíûé ïîòåíöèàë èññëåäîâàííîãî äåìà.

Àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ íàáëþäàåòñÿ â äåìàõ õîðàñàíñêîé àãàìû, çàíèìàþùèõ ó÷àñò-
êè I è III, ãäå äàííûé âèä ïðåîáëàäàåò ÷èñëåííî. Ñðåäíèé ðàçìåð ñåìåéíûõ ãðóïï ñîñòàâ-
ëÿåò çäåñü 1.20 ± 0.37 (n = 5) (òàáë. 2) ïðè ñîîòíîøåíèè äâóõ âîçðàñòíûõ ãðóïï ñàìîê
(çðåëûõ è âïåðâûå ñïîñîáíûõ ê ðàçìíîæåíèþ), ðàâíîì 2.0. Ïî äàííûì íåèçáèðàòåëüíûõ
îòëîâîâ â Áàäõûçå (óðî÷èùå Êåðëåê), â ÷èñòîé ïðîöâåòàþùåé ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà ñî-
îòíîøåíèå ïîëîâîçðåëûõ ñàìîê è òåððèòîðèàëüíûõ ñàìöîâ ðàâíî 2/6. Ýòà öèôðà ìîæåò
ñëóæèòü îðèåíòèðîâî÷íîé (õîòÿ, âåðîÿòíî, çàâûøåííîé) îöåíêîé òèïè÷íîãî ðàçìåðà ñå-
ìåéíîé ãðóïïû (ñì. òàêæå Çûêîâà, Ïàíîâ, 1993). Ñîîòíîøåíèå ÷èñëà çðåëûõ ñàìîê (4
ãîäà è ñòàðøå) è âïåðâûå ãîòîâûõ ê ðàçìíîæåíèþ ñîñòàâëÿåò â Êåðëåêå 1,5.

Ñîâåðøåííî èíóþ êàðòèíó ìû íàáëþäàåì ó õîðàñàíñêèõ àãàì íà ó÷àñòêå II, ãäå
÷èñëåííî ïðåîáëàäàåò êàâêàçñêàÿ àãàìà (òàáë. 3). Çäåñü îáíàðóæåíû ëèøü äâå êîíñïå-
öèôè÷åñêèå ìîíîãàìíûå ñåìåéíûå ãðóïïû (íà òåððèòîðèÿõ ñàìöîâ ¹ 6 è ¹ 15), ïðè-
÷åì â îäíîé èç íèõ âîçðàñò ñàìêè íå ïðåâûøàë 2 ãîäà, ÷òî óêàçûâàåò íà î÷åíü íèçêóþ
âåðîÿòíîñòü åå ó÷àñòèÿ â ðåïðîäóêöèè (Àòàåâ, 1985). Äâà äðóãèõ ñàìöà (¹ 21 è ¹ 32)
õîðàñàíñêîé àãàìû, îáèòàâøèå â ïðåäåëàõ ó÷àñòêà II, îñòàâàëèñü õîëîñòûìè, à â ñåìåé-
íîé ãðóïïå ñàìöà ¹ 70 ñ ôåíîòèïîì õîðàñàíñêîé àãàìû ïðèñóòñòâîâàëè òîëüêî ñàìêè
caucasia. Íàêîíåö, òðåòüÿ îáèòàâøàÿ çäåñü ñàìêà ñ ôåíîòèïîì õîðàñàíñêîé àãàìû (¹
14) íàõîäèëàñü â ïàðå ñ ñàìöîì êàâêàçñêîé àãàìû ¹ 72, õîòÿ ïî ñîñåäñòâó ñ ó÷àñòêîì
ýòîé ïàðû ðàñïîëàãàëñÿ ó÷àñòîê âçðîñëîãî ñàìöà erythrogastra ¹ 32. Â öåëîì ñîîòíî-
øåíèå ïîëîâ ñðåäè õîðàñàíñêèõ àãàì íà ó÷àñòêå II áûëî ñèëüíî ñäâèíóòî â ïîëüçó ñàì-
öîâ (5 : 3), ÷òî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÿâíóþ àíîìàëèþ è ìîæåò ñëóæèòü îäíîé èç ïðè÷èí
ôîðìèðîâàíèÿ ñìåøàííûõ ñåìåéíûõ ãðóïï.

Ñõåìà âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó ÷ëåíàìè ñåìåéíîé ãðóïïû
Âçàèìîîòíîøåíèÿ îñîáåé âíóòðè ñåìåéíîé ãðóïïû ó àãàì îáîèõ âèäîâ, à òàêæå â

ãðóïïàõ ñìåøàííîãî ñîñòàâà ïîä÷èíÿþòñÿ îáùåé ñõåìå, êîòîðàÿ, îäíàêî, ìîæåò  ÷àñ-
òè÷íî âàðüèðîâàòü îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ. Ñàìêè, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ãðóïïû, èíîãäà ïîäî-
ëãó äåðæàòñÿ âìåñòå, ñîõðàíÿÿ ìåæäó ñîáîé äèñòàíöèþ ~1 ì èëè íåìíîãî áîëåå. ×àùå
âñåãî ýòî ïðîèñõîäèò â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà âîçðàñò ñàìîê çàìåòíî ðàçëè÷àåòñÿ è ñòàðøàÿ
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Òàáëèöà 2. Ñîñòàâ êîíñïåöèôè÷åñêèõ ñåìåéíûõ ãðóïï êàâêàçñêîé àãàìû (L. caucasia)

*Âîçðàñò îöåíèâàåòñÿ ïî ÷èñëó ïåðåæèòûõ îñîáüþ çèìîâîê, òàê ÷òî ïðèâåäåííûå çíà÷åíèÿ ñëåã-
êà çàâûøåíû. Òàê, â ïåðâóþ âåñíó æèçíè (âîçðàñò «1 ãîä») èíäèâèä ðåàëüíî íàõîäèòñÿ â âîçðà-
ñòå 10 ìåñ., âî âòîðóþ âåñíó (âîçðàñò «2 ãîäà») – â âîçðàñòå 1 ãîä è 10 ìåñ. è ò.ä.

**Èìååòñÿ â âèäó öåðåìîíèÿ óõàæèâàíèÿ ñàìêè çà ñàìöîì.
***Ðèìñêèìè öèôðàìè îáîçíà÷åíû àãàìû, êîòîðûõ íå óäàëîñü ïîéìàòü è èçìåðèòü.

Íîìåð, äëèíà òåëà (ìì) è ïðèìåðíûé 
âîçðàñò (ãîäû)* 

òåððèòîðèàëüíîãî 
ñàìöà 

ñàìîê íà äàííîé 
òåððèòîðèè 

Íîìåð ñàìêè, 
äîñòîâåðíî 

âñòóïàâøåé â 
òåëåñíûé êîíòàêò ñ 
òåððèòîðèàëüíûì 

ñàìöîì** 

Íîìåð, äëèíà òåëà 
(ìì), è âèä äðóãèõ 
àãàì íà òåððèòîðèè 

ñàìöà 

Ó÷àñòîê II 
¹38; 128; 5+ 
¹2; 125; 4–5  

¹4; 131; 6 

¹42; 95; 2 

¹2 (24 IV), íî÷åâêè 
ñîâìåñòíûå 

íåïîäàëåêó äðóã îò 
äðóãà 

¹34; 61;1; 
erythrogastra 

¹22; 120; 4 I***; –; 4 
 II; –; 2 

II (6 V)  

¹13; 133; 5+ ¹18; 140; 6+ 
¹43; 114; 4 

¹43 (12 V)  

¹20; 128; 5+ 
¹16; 118; 4 

I; –; 2 

¹11; 127; 5 

II; –; 4 

¹20 (21–22 IV) 
I (10V), íî÷åâêè 
ñîâìåñòíûå èëè 

íåïîäàëåêó îò íåãî 

¹21; 125; 5; 
erythrogastra ñàìåö 

¹12   1; –; 2–3; caucasia 
(sex?) 

¹7; 131; 6 I; –; 4–5 I (?), ñîâìåñòíàÿ 
íî÷åâêà 

¹46; 84; 2; caucasia 
(sex?) 

¹49; 86; 2; caucasia 
(sex?) 

¹731; 130; 5+ ¹73; 128; 5 
¹48; 103; 3 

? ? 

¹54; 123; 5 ¹54 (12 V), 
ñîâìåñòíàÿ  íî÷åâêà 
¹38 (ñ òåððèòîðèè 

ñàìöà ¹4), 
êîïóëÿöèÿ 

– ¹57; 128; 5 

¹53; 110; 3–4   
Ó÷àñòîê I 

¹25; 130; 6 ¹71; 113; 4 ¹71 (27 IV, 5 V), 
íî÷åâêè ñîâìåñòíûå 
èëè íåïîäàëåêó äðóã 

îò äðóãà 

– 

Ó÷àñòîê III 
¹36; 130; 6+ ¹26; 130; 6 

¹37; 116; 4 

 
¹37 (5 V) 

Ó÷àñòêè îáèòàíèÿ 
ñàìîê ïåðåêðûâàþò 

òðè ñîñåäíèå 
òåððèòîðèè ñàìöîâ 

erythrogastra ¹31, 40 
è 41 
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Òàáëèöà 3. Ñîñòàâ êîíñïåöèôè÷åñêèõ ñåìåéíûõ ãðóïï õîðàñàíñêîé àãàìû
(L. erythrogastra) è ñìåøàííûõ ñåìåéíûõ ãðóïï

*Îðèåíòèðîâî÷íîå îïðåäåëåíèå âîçðàñòà L. erythrogastra ïðîâîäèëîñü ïî øêàëå, ðàçðàáîòàííîé
ðàíåå äëÿ L. caucasia (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1991).
**, *** Ñì. òàáë. 2.
****Â 1993 ã. íà òåððèòîðèè, çàíÿòîé â 1994 ã. ñàìöîâ ¹6 erythrogastra, áûëà ïîéìàíà íà íî÷åâ-
êå åùå îäíà ñìåøàííàÿ ïàðà: ñàìåö ¹8 erythrogastra, 130; 6–6+ Õ ñàìêà ¹5 caucasia, 130 (Çûêî-
âà, Ïàíîâ 1991).

íå âîñïðèíèìàåò ìåëêóþ ìëàäøóþ êàê êîíêóðåíòà (íàïðèìåð, ñàìêè caucasia ¹ 731 è
¹ 48 ïðè ñàìöå ¹ 73 – ñì. òàáë. 2).

×àùå, îäíàêî, êàæäàÿ ñàìêà èìååò ñîáñòâåííûé ó÷àñòîê îáèòàíèÿ âíóòðè òåððèòî-
ðèè ñàìöà. Â çîíàõ ïåðåêðûâàíèÿ òàêèõ ó÷àñòêîâ è ïðè çàõîäàõ îäíîé èç ñàìîê â öåíòð
ó÷àñòêà äðóãîé âîçìîæíû óãðîçû ÷åðåç ñáëèæåíèå ñ ïîñëåäóþùèì èçãíàíèåì ïðèøå-
ëèöû õîçÿéêîé (ñàìêè caucasia ¹ 1 è ¹ 3 ïðè ñàìöå erythrogastra ¹ 70 – ñì. òàáë. 3).
Ãðàíèöû ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ ñàìöîâ íå áûâàþò ñòðîãî î÷åð÷åíû, òàê ÷òî ñàìêà íåðåäêî

Íîìåð, äëèíà òåëà (ìì) è ïðèìåðíûé 
âîçðàñò (ãîäû)* 

òåððèòîðèàëüíîãî 
ñàìöà 

ñàìîê íà äàííîé 
òåððèòîðèè 

Íîìåð ñàìêè, 
äîñòîâåðíî 

âñòóïàâøåé â 
òåëåñíûé êîíòàêò ñ 
òåððèòîðèàëüíûì 

ñàìöîì** 

Íîìåð, äëèíà òåëà 
(ìì), è âèä äðóãèõ 
àãàì íà òåððèòîðèè 

ñàìöà 

Ó÷àñòîê I 
¹59; 122; 5 ¹55; 140; 6+ 

I***; –; 5 
 – 

¹27; 130; 6–6+ ¹47; 136; 7+ 
¹44; 124; 5 

¹44, ñîâìåñòíàÿ 
íî÷åâêà 

– 

Ó÷àñòîê III 
¹31; 124; 5 ¹33; 115; 4 Íî÷åâêà âìåñòå èëè 

íåïîäàëåêó äðóã îò 
äðóãà 

Ñàìêè ¹36 è 37 
caucasia (ñì. òàáë. 2) 

¹30; 61; 1; 
erythrogastra 

¹40; 127; 5 ¹39; 115; 4 ? Ñàìêà ¹37 caucasia 
¹35; 61; 1 

¹41; 119; 4 – Ñàìêà ¹37 caucasia 
(5 V) 

Ñàìêà ¹37 caucasia 

Ó÷àñòîê II 
Êîíñïåöèôè÷åñêèå ñåìåéíûå ãðóïïû 

¹6****; 133; 6–6+ ¹9; 129; 6–6+ ¹9 (10, 13, 15 V) 
¹43 caucasia (12 V) 

Ñàìêà ¹43 caucasia 
(ñì. òàáë. 2) 

¹15; 122; 5 ¹5; 90; 2 ¹5 (9 V) Ñàìåö ¹12 caucasia 
(ñì. òàáë. 2) 

¹32; 130; 6–6+ – – ? 
Ñìåøàííûå ñåìåéíûå ãðóïïû 

¹1 caucasia; 118;  
3–4  

¹3 caucasia; –; 4 
¹45 caucasia; 95; 2 

¹70 erythrogastra; 
133; 6–6+ 

¹8 caucasia; 95; 2 

¹1 (20 è 23 IV, 5 V), 
ñîâìåñòíàÿ íî÷åâêà 
¹45 (?), âîçìîæíî, 
ñîâìåñòíàÿ íî÷åâêà 

¹34 erythrogastra; 
61; 1 

¹50 erythrogastra; 
63; 1 

¹72 caucasia; 127; 5 ¹14 erythrogastra; 
125; 5 

¹14 (6 V), 
ñîâìåñòíàÿ íî÷åâêà 

I caucasia (sex?); –; 2 
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âûõîäèò çà èõ ïðåäåëû, ïîïàäàÿ â çîíó ïåðåêðûâàíèÿ òåððèòîðèé äâóõ èëè áîëåå ñîñåä-
íèõ ñàìöîâ îäíîãî ëèáî ðàçíûõ âèäîâ. Ïðè ýòîì âîçìîæíû êîíòàêòû ñåêñóàëüíîé ïðè-
ðîäû ìåæäó äàííîé ñàìêîé è ñàìöîì èç äðóãîé ñåìåéíîé ãðóïïû. Ïðèìåðîì ìîæåò
ñëóæèòü íàñèëüñòâåííàÿ êîïóëÿöèÿ ìåæäó ñàìöîì caucasia ¹ 57 è ñàìêîé caucasia ¹
38, çàøåäøåé íà åãî ó÷àñòîê ñ òåððèòîðèè ñàìöà caucasia ¹ 4 (12.V – ñì. òàáë. 2).

Ñðàâíèòåëüíî øèðîêèå ïåðåìåùåíèÿ ñàìîê â îêðåñòíîñòÿõ ñâîåãî ó÷àñòêà îáèòàíèÿ
íàèáîëåå õàðàêòåðíû äëÿ ñðàâíèòåëüíî ìîëîäûõ ñàìîê (âîçðàñò 3-4 ãîäà), îáëàäàþùèõ
óæå, îäíàêî, âûðàæåííûìè ïîëîâûìè ïîòåíöèÿìè. Òàêèå ñàìêè â òå÷åíèå êîðîòêîãî âðå-
ìåíè ìîãóò ïî ñîáñòâåííîé èíèöèàòèâå êîíòàêòèðîâàòü áîëåå ÷åì ñ îäíèì ñàìöîì, ïðè-
÷åì ñàìöû ýòè èíîãäà ïðèíàäëåæàò ê ðàçíûì âèäàì. Òàê, ñàìêà caucasia ¹ 37 óòðîì 5 V
íàõîäèëàñü â îáùåñòâå ìîëîäîãî õîëîñòîãî ñàìöà ¹ 41 (ïðèìåðíî 4-õ ëåò), à ñïóñòÿ ïîë-
÷àñà îíà ïðèíèìàëà ñîëíå÷íûå âàííû, ëåæà âïëîòíóþ ê «ñâîåìó» ñàìöó caucasia ¹ 26.
Äðóãàÿ ñàìêà caucasia ¹ 43 âå÷åðîì 12. V ñáëèçèëàñü ñ ñàìöîì erythrogastra ¹ 6, ïûòà-
ÿñü óõàæèâàòü çà íèì, à óæå ÷åðåç 10 ìèí ïðåäïðèíÿëà òàêóþ æå àêöèþ óõàæèâàíèÿ â
îòíîøåíèè ñàìöà caucasia ¹ 18, ñ ÷üåé òåððèòîðèåé îíà áûëà ïîñòîÿííî ñâÿçàíà.

Ñàìåö-õîçÿèí òåððèòîðèè â òå÷åíèå îïðåäåëåííîãî âðåìåíè êîíòàêòèðóåò ñ îäíîé
èç ñâîèõ ñàìîê è ëèøü ýïèçîäè÷åñêè äåëàåò ïîïûòêè âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ äðóãèìè. Â
ýòî âðåìÿ ñàìåö, êàê ïðàâèëî, ïîñòîÿííî íî÷óåò â óáåæèùå ñ ñàìêîé-ôàâîðèòêîé. Ïðè
ñíèæåíèè ñåêñóàëüíîé àêòèâíîñòè äàííîé ñàìêè (âåðîÿòíî, íà îïðåäåëåííîé ñòàäèè
ïîñëå çà÷àòèÿ) îí íà÷èíàåò óäåëÿòü áîëüøå âíèìàíèÿ äðóãîé ñàìêå èç ñåìåéíîé ãðóï-
ïû, ÷àùå îêàçûâàÿñü â ïðåäåëàõ åå ó÷àñòêà îáèòàíèÿ. Ýòîò ïðîöåññ áûë íàèáîëåå ïîëíî
ïðîñëåæåí íà ñìåøàííîé ñåìåéíîé ãðóïïå ñàìöà erythrogastra ¹ 70, íà òåððèòîðèè
êîòîðîãî îáèòàëè ÷åòûðå ñàìêè caucasia (ñì. òàáë. 3).

Óæå â íà÷àëå íàáëþäåíèé (15.IV) ñàìåö ¹ 70 çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü âðåìåíè ïðîâî-
äèë ñ êðóïíîé ñàìêîé ¹ 1, ðåãóëÿðíî âñòðå÷àÿñü ñ íåé â èçëþáëåííîì îáîèìè ìåñòå
ñâèäàíèé – íà îäèíî÷íî ñòîÿùåì âàëóíå íåïîäàëåêó îò ìåñòà åå íî÷åâêè. Çäåñü ñáëè-
æåíèå àãàì âïëîòíóþ è èõ ñâîåîáðàçíûå áðà÷íûå èãðû ìû íàáëþäàëè 15.IV (áðà÷íîå
ïîâåäåíèå ñàìöà), 20 è 24.IV è 5.V (âî âñå òðè äàòû – óõàæèâàíèå ñàìêè çà ñàìöîì è â
ïîñëåäíþþ èç íèõ – ïîïûòêà êîïóëÿöèè). Ïåðâîå âðåìÿ ñàìåö íî÷åâàë â ñîáñòâåííîì
ïîñòîÿííîì óáåæèùå, ïðèìåðíî â 70 ì îò íî÷åâî÷íîãî óáåæèùà ñàìêè, à â íî÷ü ñ 23 íà
24.IV ïåðåøåë ñþäà è íî÷åâàë âìåñòå ñ ñàìêîé íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäóþùèõ 3-õ íå-
äåëü. Ñ êîíöà ïåðâîé äåêàäû ìàÿ êîíòàêòû ïàðòíåðîâ íà êàìíå ñâèäàíèé ñòàíîâÿòñÿ
âñå ðåæå, è íî÷ü ñ 13 íà 14.V ñàìåö ïðîâîäèò â ñâîåì ïåðâîíà÷àëüíîì ïåðñîíàëüíîì
óáåæèùå. Çäåñü ñ 11.IV íî÷óåò ñàìêà-äâóõëåòêà ¹ 45, íåïîäàëåêó îò êîòîðîé ñàìöà
îòìå÷àëè âïîñëåäñòâèè 13 è 14.V (â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïðè âûõîäå îáîèõ ñ èõ îáùåé
íî÷åâêè). Çà âåñü ïåðèîä ñ 15.IV ïî 14.V ñàìåö ¹ 70 ëèøü îäíàæäû áåçóñïåøíî ïûòàë-
ñÿ âîéòè â êîíòàêò ñ åùå îäíîé èç ñâîèõ ñàìîê (âçðîñëàÿ îñîáü caucasia ¹ 3). Îíà
ïîñòîÿííî ïðèñóòñòâîâàëà íà òåððèòîðèè ñàìöà ñ 15 ïî 24.IV, ïîñëå ÷åãî ìû åå áîëüøå
íå âñòðå÷àëè. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýòà ñàìêà óæå áûëà îïëîäîòâîðåíà ê íà÷àëó íàøèõ
íàáëþäåíèé, à çàòåì ìèãðèðîâàëà â ïîèñêàõ ìåñòà äëÿ ÿéöåêëàäêè. Ïîìèìî îïèñàííûõ
êîíòàêòîâ ñàìöà ¹ 70 ñ ñàìêàìè ìû íåîäíîêðàòíî (16, 20 è 21.IV, 8 è 15.V) îòìå÷àëè
åãî ýïèçîäè÷åñêèå ïîãîíè çà ñàìêàìè-âòîðîãîäêàìè ¹ 45 è ¹ 8, êîòîðûå íåèçìåííî
ñïàñàëèñü îò ïðåñëåäîâàíèé áåãñòâîì. Êðîìå òîãî, ýòîò ñàìåö ïûòàëñÿ 13.V ñáëèçèòüñÿ
ñ ñàìêîé caucasia (åå âîçðàñò 2–3 ãîäà) èç ñåìåéíîé ãðóïïû ñàìöà caucasia ¹ 4 íà
òåððèòîðèè ïîñëåäíåãî.

Ïîäîáíûå êðàòêîâðåìåííûå âûõîäû çà ãðàíèöû ñîáñòâåííîãî ó÷àñòêà õàðàêòåðíû
äëÿ ñàìöîâ â òîò ïåðèîä, êîãäà ñàìêè åãî ãðóïïû íå ïðîÿâëÿþò âûðàæåííîé ïîëîâîé
àêòèâíîñòè, à òàêæå äëÿ õîëîñòûõ ñàìöîâ. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå âîçìîæíû äàæå ïîïûò-
êè ãîìîñåêñóàëüíûõ êîïóëÿöèé ñàìöà-ïðèøåëüöà ñ õîçÿèíîì ñîñåäíåé òåððèòîðèè.
Òàêîâà ïîïûòêà ñïàðèâàíèÿ õîëîñòîãî ñàìöà ¹ 12 ñ ñàìöîì ¹ 57 (12.V).
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Õðîíîëîãèÿ ñîöèî-ñåêñóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ
Äëÿ îáîèõ âèäîâ àãàì íîðìîé ÿâëÿþòñÿ ñâîåîáðàçíûå òåñíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïî èíè-

öèàòèâå ñàìêè. Ïîñëåäíÿÿ ïðèáëèæàåòñÿ ê ñàìöó, îáõîäèò åãî ïî êðóãó, ìíîãîêðàòíî ïðî-
ïîëçàÿ ïî ñïèíå ïàðòíåðà è ïûòàÿñü ïîäëåçòü ïîä íåãî ïî íåñêîëüêó ðàç ïîäðÿä. Åñëè ñàìåö
ãîòîâ ê äâóõñòîðîííåìó âçàèìîäåéñòâèþ, îí òàêæå íà÷èíàåò äâèãàòüñÿ ïî êðóãó ïàðàëëåëü-
íî òðàåêòîðèè äâèæåíèÿ ñàìêè ëèáî âî âñòðå÷íîì íàïðàâëåíèè. Çàòåì ñàìåö, áóäó÷è ïðå-
ñëåäóåì ñàìêîé, ïîâòîðÿþùåé ðèòóàë óõàæèâàíèÿ, ñòðåìèòñÿ óéòè (ñëàáàÿ ìîòèâàöèÿ), ëèáî
ïûòàåòñÿ ñõâàòèòü ñàìêó çà çàãðèâîê (ñèëüíàÿ ìîòèâàöèÿ, íàìåðåíèå êîïóëèðîâàòü), â îòâåò
íà ÷òî ñàìêà îáû÷íî óáåãàåò. Ëèøü â îäíîì èç ìíîãèõ äåñÿòêîâ òàêîãî ðîäà âçàèìîäåé-
ñòâèé, íàáëþäàâøèõñÿ íàìè ó êàâêàçñêèõ àãàì, âñòðå÷à ïàðòíåðîâ çàêîí÷èëàñü êîïóëÿöèåé.
Èìåÿ ýòî â âèäó, ìû ðàññìàòðèâàåì äàííûé òèï êîíòàêòîâ êàê ìåõàíèçì óñòàíîâëåíèÿ è
óêðåïëåíèÿ ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó ïîëîâûìè ïàðòíåðàìè. Ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ ïðî-
èñõîäÿò ïîñëå âûõîäà ñ ñîâìåñòíîé íî÷åâêè, â ñïåöèàëüíûõ ìåñòàõ ñâèäàíèé, à òàêæå èç-
ðåäêà ïåðåä óõîäîì ïàðòíåðîâ íà íî÷ëåã â îáùåå óáåæèùå. Ñõåìà îïèñàííîãî âçàèìîäåé-
ñòâèÿ ó êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì âûãëÿäèò èäåíòè÷íîé.

Ïîñêîëüêó èñòèííûå êîïóëÿöèè ó îáîèõ âèäîâ àãàì ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü íà óäèâ-
ëåíèå ðåäêî (òðè ñëó÷àÿ çà 10 ëåò ïðèñòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ïîâåäåíèÿ êàâêàçñêîé àãàìû),
îïèñàííûå áðà÷íûå èãðû ñëóæàò åäèíñòâåííûì ïîêàçàòåëåì ïðèñóòñòâèÿ ïîëîâûõ (èëè,
òî÷íåå, ñîöèî-ñåêñóàëüíûõ) ìîòèâàöèé ó òåõ èëè èíûõ èíäèâèäîâ.

Ìû íàáëþäàëè ñîîòâåòñòâóþùåå ïîâåäåíèå â ñåìåéíûõ ãðóïïàõ êàâêàçñêîé àãàìû
15, 21, 22, 24 è 27.IV, 5, 6 è 12.V (ñì. òàáë. 2), à â êîíñïåöèôè÷åñêèõ ïàðàõ õîðàñàíñêîé
àãàìû – 9, 10, 12, 13 è 15.V. Ýòè äàííûå íàâîäÿò íà ìûñëü, ÷òî ó âòîðîãî âèäà ïîëîâàÿ
àêòèâíîñòü ïðîáóæäàåòñÿ âåñíîé â íåñêîëüêî áîëåå ïîçäíèå ñðîêè, õîòÿ äàííûõ äëÿ
îêîí÷àòåëüíûõ çàêëþ÷åíèé íà ýòîò ñ÷åò íåäîñòàòî÷íî. Â ñìåøàííîé ñåìåéíîé ãðóïïå
íà òåððèòîðèè ñàìöà ñ ôåíîòèïîì erythrogastra (¹ 70) óõàæèâàíèå çà íèì ñàìêè caucasia
¹ 1 ìû íàáëþäàëè 20 è 24.IV è 5.V, â ñìåøàííîé ïàðå ñàìåö caucasia ¹ 71 õ erythrogastra
¹ 14 ïðåðâàííàÿ ïîïûòêà òàêîãî ðîäà óõàæèâàíèÿ îòìå÷åíà 6.V.

Îñîáåííîñòè ôåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè
Õîòÿ äîëÿ ñìåøàííûõ ñåìåé íà ó÷àñòêå II îêàçàëàñü äîâîëüíî âûñîêîé (â 1994 ã. äâå

èç 13, ïî êîòîðûì èìåþòñÿ èñ÷åðïûâàþùèå äàííûå, ò.å. 15.4%), âîïðîñ î ïðèñóòñòâèè
â èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè îñîáåé ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Âñå ïðî-
àíàëèçèðîâàííûå ýêçåìïëÿðû caucasia õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé ñòàíäàðòíîñòüþ âè-
äîâûõ ïðèçíàêîâ, ÷òî ïîçâîëÿåò â íàñòîÿùèé ìîìåíò îïðîâåðãíóòü ïðåäïîëîæåíèå î
ïðèñóòñòâèè ñðåäè íèõ ãèáðèäîâ. Âûáîðêà ïî õîðàñàíñêèì àãàìàì âûãëÿäèò íåñêîëüêî
ìåíåå ñòàíäàðòèçèðîâàííîé, è çäåñü âëèÿíèå ãåíîâ caucasia íåëüçÿ èñêëþ÷èòü ïîëíîñ-
òüþ. Â ýòîì îòíîøåíèè íàèáîëåå èíòåðåñíà ñàìêà ¹ 44 (èç ñåìåéíîé ãðóïïû ñòàðîãî
ñàìöà erythrogastra ¹ 47), êîòîðàÿ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ ïðîïîðöèé è ôîëèäîçà óêëîíÿåò-
ñÿ â ñòîðîíó caucasia. Íåêîòîðûå ïîäîçðåíèÿ âûçûâàåò òàêæå ñàìåö ¹ 70 ñ ôåíîòèïîì
erythrogastra, âûäåëÿþùèéñÿ â âûáîðêå ìàêñèìàëüíîé äëèíîé õâîñòà, ñðàâíèòåëüíî
ïëîñêîé ãîëîâîé è ìàêñèìàëüíûì ÷èñëîì ÷åøóè âîêðóã ñåðåäèíû òåëà (102 ïðè ðàçìà-
õå çíà÷åíèé ýòîãî ïðèçíàêà â âûáîðêå ïî ñàìöàì îò 82 äî 96 è ñðåäíåé 89.7 ± 1.00).
Êðîìå òîãî, ýòîò ñàìåö ðåçêî îòëè÷àëñÿ îò âñåõ ïðî÷èõ ñàìöîâ erythrogastra ñâîèì ÿðêî
âûðàæåííûì òåððèòîðèàëüíûì ïîâåäåíèåì è âûñîêîé äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòüþ.

Íà ðèñ 3 è 4 ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû îáðàáîòêè íàøåé âûáîðêè ìåòîäîì ãëàâíûõ
êîìïîíåíò è ñ ïðèìåíåíèåì êëàñòåðíîãî àíàëèçà. Èñïîëüçîâàíû òðè ïåðåìåííûå: ÷èñ-
ëî ÷åøóè âîêðóã ñåðåäèíû òåëà, îòíîøåíèå äëèíû õâîñòà ê äëèíå òåëà è îòíîøåíèå
øèðèíû ãîëîâû ê åå âûñîòå. Èç àíàëèçà áûëà èñêëþ÷åíà çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü âûáîðêè,
âêëþ÷àþùàÿ â ñåáÿ îñîáåé ñ óòðà÷åííûìè (èç-çà åñòåñòâåííîãî òðàâìàòèçìà) äèñòàëü-
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Ðèñ. 4. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà âûáîðêè ïî ñàìêàì äâóõ âèäîâ àãàì èç Äàðîõáåéòà ìåòîäîì ãëàâíûõ
êîìïîíåíò. Â ëåâîé ÷àñòè ïîëÿ – ñàìêè L. erythrogastra (ñàìêà ¹ 44 ÿâíî îòêëîíÿåòñÿ îò íîðìû),
â ïðàâîé ÷àñòè – ñàìêè L. caucasia.

Ðèñ. 3. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà âûáîðêè ïî ñàìöàì äâóõ âèäîâ àãàì èç Äàðîõáåéòà ìåòîäîì ãëàâíûõ
êîìïîíåíò (I) è êëàñòåðíîãî àíàëèçà (II). Â ëåâîé ÷àñòè ïîëÿ I – ñàìöû L. erylhrogastra, â ïðàâîé
– ñàìöû L. caucasia (öèôðû – íîìåðà èíäèâèäóàëüíûõ ìåòîê ñàìöîâ). Â ïîëå II âûáîðêà ïî
õîðàñàíñêèì àãàìàì ðàñïàäàåòñÿ (ñëåâà âíèçó) íà òðè êëàñòåðà, îäèí èç íèõ (òî÷êà Ñ) âêëþ÷àåò â
ñåáÿ åäèíñòâåííîãî ñàìöà ¹ 70; âûáîðêà ïî êàâêàçñêèì àãàìàì (ñïðàâà) ðàñïàäàåòñÿ íà äâà êëà-
ñòåðà.
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íûìè ñåãìåíòàìè õâîñòà. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî ñàìêà ¹ 44 è ñàìåö ¹ 70 çàìåòíî îòêëî-
íÿþòñÿ îò ñòàíäàðòíîãî ôåíîòèïà õîðàñàíñêèõ àãàì.

Îòíîøåíèå ê îñíîâíûì ñðåäîâûì ðåñóðñàì
Ïî õàðàêòåðó ñâîèõ ýêîëîãè÷åñêèõ ïîòðåáíîñòåé ïîïóëÿöèè îáîèõ âèäîâ â Äàðîõ-

áåéòå âûãëÿäÿò ÷ðåçâû÷àéíî ñõîäíûìè. Ìû êîðîòêî îáñóäèì èõ ðåàêöèè íà èçìåíåíèÿ
òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà, à òàêæå ñïåöèôèêó êîðìîâîãî ïîâåäåíèÿ è èçáèðàòåëüíîñòü â
îòíîøåíèè óáåæèù.

Àêòèâíîñòü îáîèõ âèäîâ àãàì ïðè ñìåíå âíåøíèõ òåìïåðàòóð èçìåíÿåòñÿ â ñîîò-
âåòñòâèè ñ åäèíûì ïðèíöèïîì. Ñïàä àêòèâíîñòè íàáëþäàåòñÿ íå òîëüêî ïðè ðåçêèõ
ïîõîëîäàíèÿõ (27–29.IV), íî è ïðè ïîâûøåíèè äíåâíûõ òåìïåðàòóð ñâåðõ 30 °Ñ (Ïà-
íîâ, Çûêîâà, 1985). Âûõîä îñîáåé îáîèõ âèäîâ ñ íî÷åâêè ïðîèñõîäèò ïðàêòè÷åñêè îä-
íîâðåìåííî (÷òî, â ÷àñòíîñòè, õîðîøî âèäíî ïðè íàáëþäåíèè çà ñìåøàííûìè ñåìåé-
íûìè ãðóïïàìè), òàê æå, êàê è óõîä íà íî÷ëåã. Â ðàçíûå äíè âûõîä ñ íî÷åâêè ìîæåò
áûòü ïðèóðî÷åí ê ðàçíîìó âðåìåíè (îò 7.00 äî 13.00 â äîñòàòî÷íî òåïëûå äíè áåç ñèëü-
íîãî âåòðà). ×àñû âûõîäà ñ íî÷åâêè îïðåäåëÿþòñÿ òåìïåðàòóðîé âîçäóõà è ñòåïåíüþ
íàãðåòîñòè ñóáñòðàòà, çàâèñÿùåé îò ñîñòîÿíèÿ ïîãîäû íàêàíóíå. Âòîðîé ôàêòîð ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ áîëåå âàæíûì, òàê êàê ðàçìàõ çíà÷åíèé òåìïåðàòóðû âîçäóõà â ìîìåíò âû-
õîäà ñ íî÷åâêè âåñüìà çíà÷èòåëåí: îò +10 äî +24 °Ñ. Â æàðêèå äíè ïèê àêòèâíîñòè ó
îáîèõ âèäîâ äâóõâåðøèííûé: ïðèìåðíî ñ 8.00 äî 11.00 è ñ 16.00 äî 18.00. Ïðè ñèëüíîé
æàðå çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü îñîáåé íå âûõîäèò íà ïîâåðõíîñòü èç äíåâíûõ óáåæèù ïîñëå
ïîëóäíÿ, è âå÷åðíèé ïèê àêòèâíîñòè â ýòîì ñëó÷àå íå âûðàæåí. Òå èíäèâèäû, êîòîðûå
âñå æå àêòèâíû â ýòî âðåìÿ, âîçâðàùàþòñÿ íà íî÷åâêó îêîëî 18–19 ÷ (ïðè òåìïåðàòóðå
âîçäóõà íå ìåíåå + 20 °Ñ).

Âèçóàëüíûå íàáëþäåíèÿ ïîçâîëÿþò óòâåðæäàòü, ÷òî îñíîâó ïèòàíèÿ îáîèõ âèäîâ
(ïî êðàéíåé ìåðå âåñíîé) ñîñòàâëÿþò ðàñòèòåëüíûå êîðìà. Ïðè ýòîì ñïåêòð ïîòðåáëÿ-
åìûõ îáúåêòîâ äîñòàòî÷íî øèðîê. Àãàìû ïîñòîÿííî èñïîëüçóþò â ïèùó ãåíåðàòèâíûå
îðãàíû ðàçëè÷íûõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé èç ñåìåéñòâ ñëîæíîöâåòíûõ, ìàêîâûõ, èðè-
ñîâûõ è ò.ä. Èçëþáëåííûì êîðìîì îêàçûâàþòñÿ òàêæå öâåòû àñòðàãàëîâ, ïðè ïîåäàíèè
êîòîðûõ àãàìû íåðåäêî çàáèðàþòñÿ íà êóñò è ëàçàþò ïî âåòâÿì. Ïîñòîÿííî èñïîëüçó-
þòñÿ òàêæå âåãåòàòèâíûå ÷àñòè ðàñòåíèé – ëèñòüÿ àñòðàãàëîâ, ïîáåãè ìàêà è ìîëîäàÿ
ïîðîñëü ïîëûíè. Ýòî ëèøü íåïîëíûé ïåðå÷åíü îáúåêòîâ èç ïèùåâîãî ðàöèîíà àãàì
(ñì. òàêæå Ïàíîâ, Çûêîâà, 1985). Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âñå ïåðå÷èñëåííûå âèäû ðà-
ñòåíèé â Äàðîõáåéòå óòèëèçèðóþòñÿ îáîèìè âèäàìè. Êîëü ñêîðî ìíîãèå èç ýòèõ ðàñòå-
íèé äîìèíèðóþò â òðàâÿíîì ïîêðîâå (ìàêè, ïîëûíè) èëè ñðåäè ëàíäøàôòîîáðàçóþ-
ùèõ êóñòàðíèêîâ (àñòðàãàëû), ïðèãîäíàÿ äëÿ àãàì ïèùà, âíå âñÿêîãî ñîìíåíèÿ, íàõî-
äèòñÿ â èçáûòêå. Æèâîòíûå êîðìà ñîñòàâëÿþò, î÷åâèäíî, ëèøü ýïèçîäè÷åñêóþ äîáàâêó
ê ïèòàíèþ. Èíòåðåñíî, ÷òî ïðè ïîåäàíèè ðàñòèòåëüíûõ îáúåêòîâ (öâåòîâ, êîëîñüåâ çëà-
êîâ) àãàìû èñïîëüçóþò òå æå ïðèåìû, ÷òî è ïðè ëîâëå ëåòàþùèõ íàñåêîìûõ: ÿùåðèöû
ñðûâàþò ïðèãëÿíóâøèåñÿ èì ÷àñòè ðàñòåíèé, âûñîêî ïîäïðûãèâàÿ ââåðõ.

Ìû íå îáíàðóæèëè íèêàêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó äâóìÿ âèäàìè â èñïîëüçîâàíèè äîëãî-
âðåìåííûõ óáåæèù. Ýòî ãëóáîêèå ùåëè â ïåñ÷àíèêîâîì ìîíîëèòå, îáðàçóþùèåñÿ â
ðåçóëüòàòå âûâåòðèâàíèÿ. Íà þæíîì è ñåâåðíîì îòðåçêàõ äîëèíû âîçìîæíî òàêæå îáè-
òàíèå õîðàñàíñêèõ àãàì â íîðàõ ìëåêîïèòàþùèõ.

Çàêëþ÷åíèå
Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ñäåëàòü íåêîòîðûå âûâîäû, êàñàþùèåñÿ ïðîáëåì

ìåæâèäîâîé êîíêóðåíöèè è ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ìåæäó èçó÷åííûìè ñèìïàòðè-
÷åñêèìè è ñèìáèîòîïè÷åñêèìè âèäàìè àãàì. Ïîñêîëüêó îñíîâíûå ðåñóðñû (ïèùà è
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óáåæèùà) íàõîäÿòñÿ â èçáûòêå, ïðîáëåìà ýêñïëóàòàöèîííîé êîíêóðåíöèè ìåæäó êàâ-
êàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàìàìè â Äàðîõáåéòå íå ñòîèò ñêîëüêî-íèáóäü îñòðî. Ïîòåíöè-
àëüíàÿ óãðîçà êîíêóðåíöèè, ïðîèñòåêàþùàÿ èç î÷åâèäíîãî ñõîäñòâà â ýêîëîãè÷åñêèõ
ïîòðåáíîñòÿõ îáîèõ âèäîâ, äîëæíà íèâåëèðîâàòüñÿ ìåõàíèçìàìè ìåæâèäîâîé òåððè-
òîðèàëüíîñòè, êîòîðóþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîÿâëåíèå èíòåðôåðåíöèîííîé êîí-
êóðåíöèè. Îäíàêî ìåæâèäîâàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü (êàê è âíóòðèâèäîâàÿ) â äàííîì ñëó-
÷àå äîïóñêàåò âñå æå çíà÷èòåëüíûå ïåðåêðûâàíèÿ èíäèâèäóàëüíûõ ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ.
Êàæäàÿ âçðîñëàÿ îñîáü ñîõðàíÿåò â ñâîåì èñêëþ÷èòåëüíîì ïîëüçîâàíèè äîñòàòî÷íî
îáøèðíóþ öåíòðàëüíóþ çîíó ó÷àñòêà, ãäå è ñîñðåäîòî÷åíà îñíîâíàÿ àêòèâíîñòü äàí-
íîãî èíäèâèäà. Ðàíåå äëÿ êàâêàçñêîé àãàìû áûëî ïîêàçàíî (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1985), ÷òî â
îäíîâèäîâûõ ïîïóëÿöèÿõ ýòîãî âèäà òåððèòîðèàëüíîñòü ñàìöîâ ñëóæèò îäíèì èç âàæ-
íåéøèõ ôàêòîðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ðîñò ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè íàñåëåíèÿ. Î÷å-
âèäíî òî æå ñàìîå äîëæíî ïðîèñõîäèòü â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè äâóõ âèäîâ ñ îäèíàêî-
âûìè ñèñòåìàìè ðàññðåäîòî÷åíèÿ èíäèâèäîâ ïðè óñëîâèè ñóùåñòâîâàíèÿ ìåæâèäîâîé
òåððèòîðèàëüíîñòè. Èíûìè ñëîâàìè, ïåðåä íàìè ïðèìåð òîãî, êàê ìÿãêàÿ èíòåðôå-
ðåíöèîííàÿ êîíêóðåíöèÿ ïðåäîòâðàùàåò ýêñïëóàòàöèîííóþ, óäåðæèâàÿ ñìåøàííóþ
ïîïóëÿöèþ â îïðåäåëåííûõ ãðàíèöàõ ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè.

Ïåðåõîäÿ ê âîïðîñó î äåéñòâåííîñòè ìåõàíèçìîâ ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè, ìîæíî
óòâåðæäàòü, ÷òî ýòîëîãè÷åñêèå ïðåãðàäû îêàçûâàþòñÿ çäåñü íåäîñòàòî÷íî íàäåæíûì çâå-
íîì. Îò÷àñòè ýòî îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ñâÿçåé ìåæäó ïîëîâûìè ïàðòíåðàìè
ÿâëÿåòñÿ â èçâåñòíîì ñìûñëå ïðîöåññîì «âûíóæäåííûì»: ñàìêà óñòàíàâëèâàåò ïîñòîÿí-
íóþ ñâÿçü ñî ñâîèì ó÷àñòêîì îáèòàíèÿ â ïåðâûé ãîä æèçíè, íå îðèåíòèðóÿñü íà ïðèñóò-
ñòâèå áóäóùåãî ïîëîâîãî ïàðòíåðà (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1993). Â ðåçóëüòàòå ê ìîìåíòó ïîëîâîç-
ðåëîñòè îíà ìîæåò îêàçàòüñÿ íà òåððèòîðèè (è â ñåìåéíîé ãðóïïå) íåêîíñïåöèôè÷åñêîãî
ñàìöà. Òåì íå ìåíåå îòñóòñòâèå (èëè êðàéíÿÿ ðåäêîñòü) ýêçåìïëÿðîâ ñ ôåíîòèïàìè ïðîìå-
æóòî÷íîãî õàðàêòåðà óêàçûâàåò íà ñóùåñòâîâàíèå âåñüìà ýôôåêòèâíûõ ôàêòîðîâ, ïðîòè-
âîäåéñòâóþùèõ øèðîêîé ãèáðèäèçàöèè. Åñòåñòâåííî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èõ ðîëü èãðàþò
ïîñòêîïóëÿöèîííûå áàðüåðû, õàðàêòåð êîòîðûõ ïîêà íå ÿñåí (ýòî ìîæåò áûòü áëîêèðîâà-
íèå çà÷àòèÿ ïðè ìåæâèäîâûõ ñêðåùèâàíèÿõ, ýìáðèîíàëüíàÿ ñìåðòíîñòü ãèáðèäîâ è ò.ä.).

Âìåñòå ñ òåì ìû íå èñêëþ÷àåì âîçìîæíîñòè âåñüìà îãðàíè÷åííîãî îáìåíà ãåíàìè
ìåæäó êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàìàìè, ïðîòåêàþùåãî ïî ïðèíöèïó «áóòûëî÷íîãî
ãîðëûøêà». Ðàíåå ìû óêàçûâàëè íà ñóùåñòâîâàíèå ôåíîòèïè÷åñêè ïðîìåæóòî÷íûõ ýê-
çåìïëÿðîâ ìåæäó ðàññìàòðèâàåìûìè âèäàìè è íà ýòîì îñíîâàíèè ïðåäïîëîæèëè ðå-
àëüíîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèé ñ îòäåëüíûìè ýïèçîäàìè ãèáðèäèçà-
öèè âíóòðè íèõ (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1990; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1993). Ïðåäñòàâëåííûå çäåñü
ðåçóëüòàòû îò÷àñòè ïîäòâåðæäàþò ýòè ïðåäñêàçàíèÿ. Â ïîëüçó ðåàëüíîñòè ïðèñóòñòâèÿ
â ñìåøàííûõ ïîïóëÿöèÿõ îñîáåé ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò ñâîå-
îáðàçíûé ôåíîòèï ñàìêè ¹ 44 (ñì. âûøå).

Òåñíàÿ ñèìáèîòîïèÿ – ÿâëåíèå, î÷åâèäíî, ëîêàëüíîå â çîíàõ ñèìïàòðèè èçó÷åííûõ
âèäîâ àãàì. Â ÷àñòíîñòè, â íåäàâíî îïèñàííîì â Òóðêìåíèñòàíå ó÷àñòêå àðåàëà õîðàñàí-
ñêîé àãàìû ïðîòÿæåííîñòüþ ~ 120 êì ñ âîñòîêà íà çàïàä ýòîò âèä ñîñóùåñòâóåò ñ êàâêàç-
ñêîé àãàìîé ëèøü â óðî÷èùàõ Äàðîõáåéò è Àð÷èíÿí (Àòàåâ, 1993). Â ñèëó ïîäîáíîé ëî-
êàëüíîñòè ñîñóùåñòâîâàíèÿ âèäîâ áûëî áû ðèñêîâàííî îáñóæäàòü ñàìó âîçìîæíîñòü
ÿâëåíèÿ «ñìåùåíèÿ ïðèçíàêîâ» (ïðåäïîëàãàþùåãî, êàê èçâåñòíî, èõ óñêîðåííóþ äèâåð-
ãåíöèþ), ïîñêîëüêó òàêîãî ðîäà ïðîöåññû â ïðèíöèïå äîïóñòèìû ëèøü ñ âîâëå÷åíèåì
ðàçíîâèäîâûõ ïîïóëÿöèé âûñîêîé ÷èñëåííîñòè â ìàñøòàáàõ îáøèðíîãî ðåãèîíà.

Ëþáîïûòíî, ÷òî â Äàðîõáåéòå íàáëþäàåòñÿ íå äèâåðãåíöèÿ, à ñêîðåå êîíâåðãåíöèÿ
äâóõ âèäîâ àãàì ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ. Ó õàðàñàíñêèõ àãàì ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â òåíäåíöèè ê
óïëîùåíèþ ãîëîâû è â óìåíüøåíèè ÷èñëà êðóïíûõ ÷åøóè â. ïîïåðå÷íèêå ñïèííîé ïî-
ëîñû (ñì. òàêæå Òóíèåâ è äð., 1991è íàøè äàííûå ñðàâíåíèÿ âûáîðîê èç îäíîâèäîâîé



34522. Ðàçäåëåíèå ðåñóðñîâ è íàðóøåíèå ýòîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè

ïîïóëÿöèè Áàäõûçà è èç Äàðîõáåéòà), ó êàâêàçñêîé àãàìû – â óìåíüøåíèè ÷èñëà ÷åøóè
âîêðóã ñåðåäèíû òåëà (ìèíèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ñðåäè âñåõ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé) è â
ïðèñóòñòâèè ó áîëüøèíñòâà ñàìîê ôóíêöèîíèðóþùèõ ãîëîêðèíîâûõ æåëåç â îáëàñòè
àíàëüíûõ ïîð (ïðèçíàê, õàðàêòåðíûé äëÿ õîðàñàíñêîé àãàìû è îòìå÷åííûé íàìè ëèøü
ó êàâêàçñêèõ àãàì Äàðîõáåéòà è Òåäæåíà). Îáà âèäà èìåþò â Äàðîõáåéòå îäèíàêîâûé
ðàçìàõ âàðüèðîâàíèÿ îáùèõ ðàçìåðîâ, â òî âðåìÿ êàê â ñîñåäíèõ ðåãèîíàõ îäíîâèäî-
âûå ïîïóëÿöèè õàðàêòåðèçóþòñÿ ìåíüøèìè (êàâêàçñêàÿ àãàìà â Öåíòðàëüíîì Êîïåòäà-
ãå) èëè áîëüøèìè (õîðàñàíñêàÿ àãàìà â Áàäõûçå) ðàçìåðàìè.

Òîëüêî äàëüíåéøèå òùàòåëüíûå ïîëåâûå èññëåäîâàíèÿ âìåñòå ñ àíàëèçîì ÄÍÊ ïî-
çâîëÿò óñòàíîâèòü, íå ÿâëÿþòñÿ ëè âñå íàçâàííûå íîâîîáðàçîâàíèÿ êîíâåðãåíòíîãî õà-
ðàêòåðà ðåçóëüòàòîì äàâíî èäóùåãî ñëàáîãî ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó âîñòî÷íîêîïåòäàãñêè-
ìè ïîïóëÿöèÿìè êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì.

Ïîëüçóåìñÿ ñëó÷àåì ïðèíåñòè ñâîþ ãëóáîêóþ ïðèçíàòåëüíîñòü ñîòðóäíèêàì Èí-
ñòèòóòà çîîëîãèè Òóðêìåíèñòàíà Ñ.Ì. Øàììàêîâó è ×. Àòàåâó, ëþáåçíîóêàçàâøèì íàì
ïåðñïåêòèâíîå ìåñòî äëÿ ïðîâåäåíèÿ ïîëåâûõ ðàáîò. Ìû òàêæå áëàãîäàðíû ñîòðóäíè-
êàì Ñþíò-Õàñàðäàãñêîãî çàïîâåäíèêà (Òóðêìåíèñòàí) Â. Ëóêàðåâñêîìó è Ñ. Áóêðååâó,
ïîìîãàâøèì íàì â îòëîâå àãàì. Ðàáîòà íå ìîãëà áûòü îñóùåñòâëåíà áåç ïîñòîÿííîãî
âñåñòîðîííåãî ñîäåéñòâèÿ êîìàíäîâàíèÿ ïîãðàíè÷íûõ âîéñê â Òóðêìåíèñòàíå (â îñî-
áåííîñòè ìàéîðà À.Ë. Àáàøèíà è íà÷àëüíèêîâ çàñòàâû Ìàõìàë êàïèòàíîâ Ñ.Ñ. Ñâåðò-
êà è Ä.Ê. Àòàõàäæàåâà). Èññëåäîâàíèå ôèíàíñèðîâàëîñü Ðîññèéñêèì ôîíäîì ôóíäà-
ìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé.
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23. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ
ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus (Aves, Lari)
êàê ïîêàçàòåëü åãî ïîëîæåíèÿ âíóòðè ïîäñåìåéñòâà

Larinae1

Ïîäñåìåéñòâî ÷àåê Larinae ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷åòêî îáîñîáëåííóþ ãðóïïó â ñî-
ñòàâå ïîäîòðÿäà Lari îòðÿäà Charadriiformes. Õîòÿ ÷àéêè – ýòî îäíà èç íàèáîëåå èíòåí-
ñèâíî èññëåäóåìûõ ãðóïï ïòèö, òàêñîíîìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîäñåìåéñòâà äî ñèõ ïîð
îñòàåòñÿ ïðåäìåòîì äèñêóññèé. Ñîãëàñíî îäíîé èç òî÷åê çðåíèÿ, âñå 45 ñóùåñòâóþùèõ
íûíå âèäîâ ïðèíàäëåæàò åäèíñòâåííîìó ðîäó Larus. Ïðè àëüòåðíàòèâíîì ïîäõîäå âíóò-
ðè ïîäñåìåéñòâà âûäåëÿþò äî 12 ðîäîâ, ÷òî ìîæåò áûòü îïðàâäàíî, ïðèíèìàÿ âî âíè-
ìàíèå øèðîêóþ ðàäèàöèþ âèäîâ ïî ïðèçíàêàì ìîðôîëîãèè è ïîâåäåíèÿ (ñì. Èëüè÷åâ,
Çóáàêèí, 1988). Äàæå ñòîðîííèêè øèðîêîé òðàêòîâêè ðîäà Larus âûíóæäåíû ïðèçíàòü
åãî ÿâíóþ ãåòåðîãåííîñòü è, ñëåäîâàòåëüíî, èåðàðõè÷åñêèé õàðàêòåð åãî òàêñîíîìè-
÷åñêîé ñòðóêòóðû. Â ÷àñòíîñòè, Äóàéò (Dwight, 1925) àêöåíòèðóåò äàëåêî çàøåäøóþ
äèâåðãåíöèþ êëàñòåðîâ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, ïðèäàâàÿ êàæäîìó èç íèõ ðàíã ïîä-
ðîäà. Îäèí èç òðåõ ïîäðîäîâ, ïðèíèìàåìûõ â ñõåìå ýòîãî àâòîðà, ïðåäñòàâëåí åäèí-
ñòâåííûì âèäîì – ÷åðíîãîëîâûì õîõîòóíîì Larus ichthyaetus. Âîëüòåðå (Wolters, 1975),
ñëåäóþùèé óçêîé êîíöåïöèè ðîäà, èäåò åùå äàëüøå, âûäåëÿÿ íàçâàííûé âèä â ñàìî-
ñòîÿòåëüíûé ìîíîòèïè÷åñêèé ðîä Ichthyaetus.

Ýòà ïîçèöèÿ íàõîäèòñÿ â ïðîòèâîðå÷èè ñ øèðîêî èçâåñòíîé ñõåìîé Ìîéíàéíà
(Moynihan, 1959), êîòîðûé ïîìåùàåò ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà â «ãðóïïó ïðèìèòèâíûõ
êàïþøîííûõ ÷àåê» ïîäðîäà Õåmà âìåñòå ñ 6 äðóãèìè âèäàìè ÷àåê Ñòàðîãî è Íîâîãî
Ñâåòà. Õîòÿ ðåâèçèÿ, ïðîâåäåííàÿ Ìîéíàéíîì, áàçèðîâàëàñü, ïî óòâåðæäåíèþ ýòîãî
àâòîðà, «ãëàâíûì îáðàçîì íà ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå ïîâåäåíèÿ», îí íå ðàñïîëàãàë ñêîëü-
êî-íèáóäü àäåêâàòíûìè ýòîëîãè÷åñêèìè äàííûìè ïî ÷åðíîãîëîâîìó õîõîòóíó, êàê è ïî
öåëîìó ðÿäó äðóãèõ âèäîâ, îêàçàâøèõñÿ â ñîñòàâå óïîìÿíóòîãî êëàñòåðà.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà óñòàíîâèòü, ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ ñðàâ-
íèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà, âîçìîæíóþ ñòåïåíü ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè ÷åðíî-
ãîëîâîãî õîõîòóíà ê äðóãèì âèäàì ãèïîòåòè÷åñêîé «ãðóïïû ïðèìèòèâíûõ êàïþøîííûõ
÷àåê» è äàòü ðåàëèñòè÷åñêóþ îöåíêó ïîëîæåíèÿ èçó÷åííîãî âèäà âíóòðè ïîäñåìåéñòâà
Larinae.

Äðóãàÿ çàäà÷à, ñòîÿâøàÿ ïåðåä àâòîðàìè, ñîñòîÿëà â òîì, ÷òîáû ïîêàçàòü, êàêèì
îáðàçîì ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà âïèñûâàåòñÿ â âåñüìà ñâîåîá-
ðàçíóþ ñèñòåìó ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè ýòîãî âèäà. Ïîñëåäíÿÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðå-
äåëüíî âûñîêîé êîíöåíòðàöèåé ïòèö â ãíåçäîâûõ êîëîíèÿõ, ÷òî ïðèâîäèò ê ñóùåñòâåí-
íîìó ñíèæåíèþ ðåïðîäóêòèâíîãî ïîòåíöèàëà çà ñ÷åò öåëîãî ðÿäà ôàêòîðîâ, çàâèñÿùèõ
îò ïëîòíîñòè – òàêèõ êàê âíóòðèâèäîâîå õèùíè÷åñòâî, èíôàíòèöèä, áëàãîïðèÿòíûå
óñëîâèÿ äëÿ ìàðîäåðñòâà ñî ñòîðîíû íàçåìíûõ è ïåðíàòûõ õèùíèêîâ (ñì. Ïàíîâ è äð.,
1980; Êîñòèíà, Ïàíîâ, 1982; Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982, 1987; Çûêîâà, Ïàíîâ, 1988).

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Ôàêòè÷åñêèé ìàòåðèàë ïîëó÷åí â âåñåííå-ëåòíèå ìåñÿöû (êîíåö ìàðòà-íà÷àëî èþíÿ)

1978, 1980, 1983, 1984, 1986 è 1987 ãã. Èññëåäîâàëè áèîëîãèþ ãíåçäîâàíèÿ ÷åðíîãîëî-

1 Å.Í.Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æ. 2001 80(7): 839-855.

ÑÐÀÂÍÈÒÅËÜÍÀß ÝÒÎËÎÃÈß
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âîãî õîõîòóíà íà îñòðîâàõ îç. Òåíãèç (ñåâåðíûé Êàçàõñòàí) è þãî-âîñòî÷íîãî Êàñïèÿ
(çàëèâ Êàðà-Áîãàç-Ãîë, î-â Îãóð÷èíñêèé). Íàðÿäó ñ èçó÷åíèåì ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóê-
òóðû ïîñåëåíèé è âëèÿíèÿ þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ â êîëî-
íèÿõ ðàçíîé âåëè÷èíû è ïëîòíîñòè, ñîáèðàëè ýòîëîãè÷åñêèå äàííûå äëÿ îïèñàíèÿ ñèã-
íàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è êîììóíèêàòèâíîé ñèñòåìû âèäà. Íàáëþäåíèÿ è ôîòîñúåìêó ïðî-
âîäèëè èç óêðûòèé, ðàñïîëîæåííûõ çà ïðåäåëàìè êîëîíèè, à ðåçóëüòàòû íàáëþäåíèé
íàãîâàðèâàëè íà äèêòîôîí. Â íåêîòîðûõ êîëîíèÿõ íàáëþäåíèÿì ïðåäøåñòâîâàëî ÷àñ-
òè÷íîå èíäèâèäóàëüíîå ìå÷åíèå âçðîñëûõ ïòèö è ìàññîâîå – ïòåíöîâ. Çâóêîâûå ñèãíà-
ëû ôèêñèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ïîðòàòèâíîãî ìàãíèòîôîíà Sony TC-800. Îáùåå âðåìÿ íà-
áëþäåíèé ñîñòàâèëî 185 ÷. Îáðàáîòêà ôîíîãðàìì ïðîâåäåíà â Ëàáîðàòîðèè ñðàâíè-
òåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÈÏÝÝ ÐÀÍ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû À-ÐÑ
Avisoft-Sonagraph. Ýòîãðàììû âûïîëíåíû ñ ôîòîêàäðîâ. Âñå ñðåäíèå çíà÷åíèÿ â ñòàòüå
äàíû ñ óêàçàíèåì ñòàíäàðòíîãî îòêëîíåíèÿ.

Ðåçóëüòàòû
Îáùèå ÷åðòû áèîëîãèè è ðåïðîäóêòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî

õîõîòóíà
×åðíîãîëîâûé õîõîòóí – îäíà èç ñàìûõ êðóïíûõ ÷àåê ìèðîâîé ôàóíû ñî ñðåäíèì

âåñîì ñàìöîâ ïðèáëèçèòåëüíî 1600 ã è ñàìîê 1220 ã. Ãíåçäîâûå ïîñåëåíèÿ ðàñïîëàãà-
þòñÿ íà ðîâíûõ, ëèøåííûõ ðàñòèòåëüíîñòè ó÷àñòêàõ îñòðîâîâ, ëèøü íåçíà÷èòåëüíî
ïðèïîäíÿòûõ íàä óðîâíåé âîäîåìà è íàõîäÿùèõñÿ ïîä÷àñ â çîíàõ çàòîïëåíèÿ. Âíóòðè
êîëîíèé, ÷èñëåííîñòü êîòîðûõ âàðüèðóåò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ (îò 2-3 äåñÿòêîâ äî 600-
700 ïàð) ãíåçäà ðàñïîëàãàþòñÿ íåðàâíîìåðíî. Ïëîòíî çàñåëåííûå ó÷àñòêè (ñóáêîëî-
íèè) êðóïíûõ êîëîíèé, ïðèóðî÷åííûå îáû÷íî ê ñëàáûì âîçâûøåíèÿì ðåëüåôà, ìîãóò
ñîñòîÿòü âñåãî èç íåñêîëüêèõ ãíåçä ëèáî âêëþ÷àþò â ñåáÿ ìíîãèå èõ äåñÿòêè. Íàìå÷à-
åòñÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ÷èñëîì ãíåçä â ñóáêîëîíèè è ñðåäíèì ìèíè-
ìàëüíûì ðàññòîÿíèåì ìåæäó íèìè. Òàê, â ñóáêîëîíèÿõ, îáúåäèíÿþùèõ 100 è áîëåå
ãíåçä, ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ãíåçäàìè 0.4–0.5 ì, òîãäà êàê â ìåëêèõ êëàñòåðàõ, âêëþ÷àþ-
ùèõ â ñåáÿ ìåíåå äåñÿòêà ãíåçä îíè ñîñòàâëÿþò 1.4–3.2 ì (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982). Êðàé-
íå ðåäêî ÷åðíîãîëîâûå õîõîòóíû ãíåçäÿòñÿ îäèíî÷íûìè ïàðàìè.

Áîëüøàÿ êîëîíèÿ âûäàåò ñåáÿ èçäàëåêà ãðîìêèì õîðîì äåñÿòêîâ ïòèö, êîíòðàñòíàÿ
îêðàñêà êîòîðûõ òàêæå äåìàñêèðóåò ïîñåëåíèå íà áîëüøîì ðàññòîÿíèè. Ñ áîëåå áëèç-
êîé äèñòàíöèè õîðîøî âèäíû êëàñòåðû ãíåçä. Êðàÿ ãíåçä âñêîðå ïîñëå íà÷àëà ãíåçäî-
âàíèÿ ñòàíîâÿòñÿ áåëûìè îò èñïðàæíåíèé íàñèæèâàþùèõ ÷àåê. Äåôåêàöèÿ íà êðàé ãíåç-
äà è ïî÷òè áåëàÿ, ëèøåííàÿ êðèïòè÷íîñòè îêðàñêà ïóõîâûõ ïòåíöîâ âîñïðèíèìàþòñÿ
êàê îòñóòñòâèå àäàïòàöèè, íàïðàâëåííûõ íà ìàñêèðîâêó ãíåçäà è êîëîíèè â öåëîì.

Âûëóïëåíèå ïòåíöîâ îäíîãî âûâîäêà çàíèìàåò îáû÷íî 4–5 äíåé, ìàêñèìàëüíî äî 7
(â ñðåäíåì 4.3 ± 0.5 ñóò, ï = 15). Èç íåáîëüøèõ ðàçðåæåííûõ ñóáêîëîíèé ðîäèòåëè ñêëîí-
íû óâîäèòü ïòåíöîâ êàê ìîæíî ðàíüøå – ÷åðåç 1–4 äíÿ ïîñëå âûëóïëåíèÿ âñåõ ïòåíöîâ
âûâîäêà, à èíîãäà äàæå â äåíü âûëóïëåíèÿ ïîñëåäíåãî èç íèõ (â ñðåäíåì ÷åðåç 2.3 ±1.4
ñóò, ï = 13). Ïî ìåðå óõîäà âûâîäêîâ ÷èñëåííîñòü ïòèö â ìåëêèõ ñóáêîëîíèÿõ áûñòðî
èäåò íà óáûëü, òàê ÷òî ýòè ãðóïïèðîâêè ïåðåñòàþò ñóùåñòâîâàòü ÷åðåç íåäåëþ-äðóãóþ
ïîñëå íà÷àëà âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ. Âûâîäêè èç òàêèõ ñóáêîëîíèé îáû÷íî íàïðàâëÿþò-
ñÿ â ìåñòà ñ ìàêñèìàëüíûì ñêîïëåíèåì ÷àåê, â êðóïíûå è ïëîòíûå ñóáêîëîíèè, ãäå â
ñèëó ïðèòÿãàòåëüíîãî äëÿ ÷åðíîãîëîâûõ õîõîòóíîâ «ýôôåêòà ìàññû» âûâîäêè ñêëîííû
îñòàâàòüñÿ áîëåå äëèòåëüíîå âðåìÿ. Â ðåçóëüòàòå â êðóïíûõ ñóáêîëîíèÿõ äèíàìè÷åñ-
êàÿ ïëîòíîñòü âçðîñëûõ ïòèö è ïòåíöîâ åùå áîëåå óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ íà-
÷àëüíûì ïåðèîäîì ãíåçäîâàíèÿ. Óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè, ðàâíî êàê óñè-
ëèâàþùàÿñÿ ïî ìåðå âçðîñëåíèÿ ïòåíöîâ ìîáèëüíîñòü ðåçèäåíòíûõ (è ïðèøëûõ) âû-
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âîäêîâ âåäóò ê íàðàñòàíèþ ÷àñòîòû àãðåññèâíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó âçðîñëûìè ÷ëåíàìè
ïîñåëåíèÿ è ê âñåâîçìîæíûì ýôôåêòàì äåçîðãàíèçàöèè.

Ñ ðàñïàäîì è ÷àñòè÷íûì ïåðåìåøèâàíèåì âûâîäêîâ íà ìåñòå êðóïíîé ñóáêîëîíèè,
ðàñïîëîæåííîé íåðåäêî áëèç ãåîìåòðè÷åñêîãî öåíòðà ïîñåëåíèÿ, ìîãóò ñôîðìèðîâàòü-
ñÿ òàê íàçûâàåìûå «ÿñëè», ãäå ïëîòíûå ãðóïïû ïîäðîñøèõ ïòåíöîâ íàõîäÿòñÿ â îêðó-
æåíèè ïîñòîÿííî ìåíÿþùåãîñÿ êîíòèíãåíòà âçðîñëûõ ÷àåê. Çàòåì òàêèå ÿñëè íà÷èíà-
þò ìàëî-ïîìàëó ïåðåìåùàòüñÿ â ñòîðîíó ìåëêîâîäíîé ëàãóíû, ãäå ïòåíöû ïðè ïîÿâëåíèè
îïàñíîñòè ñðàçó æå óõîäÿò â âîäó. Âîçìîæåí òàêæå èíîé õîä ñîáûòèé, ïðè êîòîðîì ÿñëè
èçíà÷àëüíî ôîðìèðóþòñÿ íà êðàþ îñòðîâà, êóäà ïî ìåðå âçðîñëåíèÿ ìîëîäíÿêà ìèãðè-
ðóþò ñåìüè èç ðàçíûõ, ïðîñòðàíñòâåííî ðàçîáùåííûõ êîëîíèé. ßñëè, êàê è ãíåçäîâûå
êîëîíèè, õàðàêòåðèçóþòñÿ âåñüìà âûñîêîé ïëîòíîñòüþ ïòèö è áîëüøèì êîëè÷åñòâîì
àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ (ñì. Êîñòèíà, Ïàíîâ, 1982).

Òàêèì îáðàçîì, ñòðåìëåíèå îñîáè ïðåáûâàòü â ñîñòàâå êîìïàêòíûõ àãðåãàöèé, ãäå
èíäèâèäóàëüíûå äèñòàíöèè ñîïîñòàâèìû ñ ðàçìåðàìè ñàìèõ ïòèö, ñîõðàíÿåòñÿ íà ïðî-
òÿæåíèè âñåãî ãíåçäîâîãî ïåðèîäà. Õðîíè÷åñêîå ïåðåóïëîòíåíèå ãðóïïèðîâîê îïðåäå-
ëÿåò òîò ñâîåîáðàçíûé ñîöèàëüíûé êëèìàò, íà ôîíå êîòîðîãî ïðîòåêàþò ïðîöåññû êîì-
ìóíèêàöèè â ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà.

Ðåïåðòóàð êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ
Âèäîñïåöèôè÷åñêîå ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå ïòèö ìîæåò áûòü àäåêâàòíî îïèñàíî êàê

êîíòèíóóì ïîëèìîäàëüíûõ âîêàëüíî-îïòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, ïîñòðîåííûé íà êîìáèíà-
òîðèêå îãðàíè÷åííîãî ÷èñëà èñõîäíûõ êîìïîíåíò. Îäíàêî äëÿ öåëåé ñðàâíèòåëüíîãî
àíàëèçà ïðèõîäèòñÿ ñèëüíî ñõåìàòèçèðîâàòü ñòðóêòóðó êîììóíèêàòèâíîé ñèñòåìû. Ñõå-
ìàòèçàöèÿ ñîñòîèò ïðåæäå âñåãî â òîì, ÷òî îïòè÷åñêèå è âîêàëüíûå êîìïîíåíòû ðàññìà-
òðèâàþòñÿ, â öåëÿõ óäîáñòâà îïèñàíèÿ, îòäåëüíî äðóã îò äðóãà. Êðîìå òîãî, êîíòèíóó-
ìû ìîòîðèêè ïîâåäåíèÿ è åãî àêóñòè÷åñêîãî ñîïðîâîæäåíèÿ èñêóññòâåííî ðàñ÷ëåíÿ-
þòñÿ íà îòäåëüíûå «êàäðû», àíàëèçèðóåìûå â ïðîèçâîëüíîì ïîðÿäêå, âíå êàíâû ðåàëü-
íîãî êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà. (Ïàíîâ è äð., 1991, 1991à).

Äàëüíåéøåå èçëîæåíèå áóäåò ïîñòðîåíî íà ðàññìîòðåíèè íåñêîëüêèõ âîêàëüíî-
îïòè÷åñêèõ êîìïëåêñîâ (òàê íàçûâàåìûõ «ãëàâíûõ äåìîíñòðàöèé»), êîòîðûå òðàäèöè-
îííî èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå êëàññèôèêàöèîííûõ êàòåãîðèé â ñðàâíèòåëüíîé ýòîëî-
ãèè ÷àåê. Ïðè ýòîì ìû ïîïûòàåìñÿ óêàçàòü òàêæå íà òå ñòðóêòóðíûå îòíîøåíèÿ è âçàè-
ìîñâÿçè, êîòîðûå äåëàþò êàæäûé òàêîé êîìïëåêñ ÷àñòüþ ìíîãîìåðíîãî ïîâåäåí÷åñêî-
ãî êîíòèíóóìà. Çàòåì áóäóò îïèñàíû âîêàëüíûå êîìïîíåíòû òåõ æå êîíñòðóêöèé è íå-
êîòîðûå àêóñòè÷åñêèå ñèãíàëû, èñïîëüçóåìûå â äðóãèõ ñèòóàöèÿõ.

Âèäîñïåöèôè÷åñêèå ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè. Ïðÿìàÿ ïîçà (ðèñ. 1à–ä). Ñïåöèôèêà
åå ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïîçà íåðåäêî óäåðæèâàåòñÿ ÷àéêîé íà
ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ ìèíóò, è îêàçûâàåòñÿ, ïî ñóùåñòâó, õàðàêòåðíåéøèì ôîíîâûì ýëå-
ìåíòîì (èíâàðèàíòîì) âñåãî êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà. Ìû ñâÿçûâàåì ýòî ñ îòñóòñòâèåì
ó âèäà ãíåçäîâûõ òåððèòîðèé â îáùåïðèíÿòîì ñìûñëå ýòîãî ñëîâà, ÷òî èñêëþ÷àåò âîç-
ìîæíîñòü îáåñïå÷åíèÿ óñòîé÷èâîé ïðîñòðàíñòâåííîé èçîëÿöèè èíäèâèäà îò ïðî÷èõ ÷ëå-
íîâ ëîêàëüíîé ãðóïïèðîâêè. Ïîýòîìó ÷àéêà ðåäêî îêàçûâàåòñÿ â ñîñòîÿíèè ðåëàêñàöèè è
ïîñòîÿííî ïðåáûâàåò â ãîòîâíîñòè îòðàçèòü íàïàäåíèå ñî ñòîðîíû. Ïðÿìàÿ ïîçà óäåðæè-
âàåòñÿ ÷àéêîé, êîãäà îíà ïîñëå ïîñàäêè â êîëîíèè äâèæåòñÿ ïî çåìëå ê ñâîåìó ãíåçäó
ìåæäó àãðåññèâíî íàñòðîåííûìè ñîáñòâåííèêàìè äåñÿòêîâ äðóãèõ ãíåçä, à òàêæå âî âðå-
ìÿ ïðåáûâàíèÿ íà ñîáñòâåííîé ìèêðîòåððèòîðèè ïðè ìàëåéøåì íàìåêå íà íàçðåâàþùèé
êîíôëèêò.

Ñ ôóíêöèîíàëüíîé òî÷êè çðåíèÿ ïðÿìàÿ ïîçà ÿâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, äåìîíñòðà-
öèåé ñàìîóòâåðæäåíèÿ, â êàêîé-òî ñòåïåíè àíàëîãè÷íîé «ãîðäåëèâîé ïîçå» äîìàøíåãî
ïåòóõà. Êàê ìû óâèäèì íèæå, ýòà ïîçà èñïîëüçóåòñÿ îñîáÿìè îáîèõ ïîëîâ êàê ïðè ôîð-
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ìèðîâàíèè áðà÷íûõ ïàð (ïðåîáëàäàíèå ïîëîâûõ ìîòèâàöèé), òàê è âî âñåâîçìîæíûõ
àãíîñòè÷åñêèõ êîíòàêòàõ (àãðåññèâíàÿ ìîòèâàöèÿ). Íàðàñòàíèþ ïîñëåäíåé ñîîòâåòñòâóåò
îáîãàùåíèå èñõîäíîãî íàáîðà ïðèçíàêîâ ïðÿìîé ïîçû òàêèìè ýëåìåíòàìè êàê ðàñïó-
øåíèå îïåðåíèÿ ãîëîâû è ãðóäè, ïðèïîäíèìàíèå ñïèííûõ è ïëå÷åâûõ ïàðòèé êîíòóð-
íîãî îïåðåíèÿ, ðàçâîðà÷èâàíèå ðóëåâûõ (ðèñ. lâ–ä).

«Îãðûçàíèå». Òå æå ñàìûå ýëåìåíòû õàðàêòåðèçóþò êîíôèãóðàöèþ «ïîçû îãðûçà-
íèÿ» (ðèñ. 1æ, ç), êîòîðàÿ, ñóäÿ ïî âñåìó, îòâå÷àåò ìàêñèìàëüíîìó óðîâíþ àãðåññèâíîé
ìîòèâàöèè. ×àéêà óãðîæàåò îïïîíåíòó, ïðîäåëûâàÿ â åãî ñòîðîíó ïîâòîðÿþùèåñÿ âûïà-
äû ãîëîâîé ñ øèðîêî ðàñêðûòûì êëþâîì è ñ äåìîíñòðàöèåé æåëòî-îðàíæåâîãî çåâà. Àíà-
ëîãè÷íîå ïîâåäåíèå íàáëþäàåòñÿ ïðè íàïàäåíèè âçðîñëûõ ïòèö íà ïòåíöîâ. Î òîì, ÷òî

Ðèñ. 1. Ýëåìåíòû ìîòîðèêè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà: à – ã – ïðÿìàÿ ïîçà
(à – ñàìêà, á – ñàìåö, â – ä – íàðàñòàíèå ìîòèâàöèé àãðåññèè); å – ïåðåõîä ê ïîçå «îãðûçàíèÿ»
(æ); ç – âçàèìíûå óãðîçû äâóõ ïòèö, ñèäÿùèõ íà ãíåçäàõ; è – óãðîçà ñ ðàçâåðíóòûìè êðûëüÿìè;
ê – äðàêà (îäèí èç ñîïåðíèêîâ óäåðæèâàåò äðóãîãî çà êëþâ). Õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè ïîç àê-
öåíòèðîâàíû ñòðåëêàìè.
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ïðÿìàÿ ïîçà è ïîçà îãðûçàíèÿ ïðèíàäëåæàò åäèíîìó êîìïëåêñó àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ, ñâèäåòåëüñòâóåò ñóùåñòâîâàíèå ïîç, ïðîìåæóòî÷íûõ ìåæäó òîé è äðóãîé (ðèñ. 1æ).

 Äîëãèé êðèê. Ýòà äåìîíñòðàöèÿ ìîæåò áûòü óñëîâíî ðàçëîæåíà íà òðè ôàçû: 1.
íàêëîí ãîëîâû (÷àñòî èç ïðÿìîé ïîçû), ïðè êîòîðîì øèðîêî ðàñêðûòûé êëþâ äâèæåòñÿ
àñèììåòðè÷íî âíèç, òàê ÷òî ïîäêëþâüå âõîäèò â ñîïðèêîñíîâåíèå ñ îïåðåíèåì øåè ñ
òîé èëè äðóãîé åå ñòîðîíû (ðèñ. 2à, 2á); 2. ðàñêðûòûé êëþâ äâèæåòñÿ êâåðõó, îêàçûâà-
ÿñü â èòîãå ïîä óãëîì îêîëî 30° âûøå ãîðèçîíòàëè (ðèñ. 2â, ã). Â ôàçàõ 1 è 2 ïðîèçíîñèòñÿ
ñâîåîáðàçíîå íèçêîå «ìû÷àíèå»; 3. Ãîëîâà ñ ðàñêðûòûì êëþâîì ðåçêî âñêèäûâàåòñÿ îò
îäíîãî äî ÷åòûðåõ ðàç ââåðõ è íåìíîãî íàçàä (â ñðåäíåì 2.1 ðàç, ï = 30), è êàæäîå òàêîå
äâèæåíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ êîðîòêèì, ãðóáûì «õàà» (ðèñ. 2ä). Äâèæåíèÿ òðåòüåé ôàçû
èíîãäà îòñóòñòâóþò. Ñãèáû êðûëüåâ íåèçìåííî ïðèæàòû ê òóëîâèùó è ñêðûòû ïîä êîí-
òóðíûì îïåðåíèåì áîêîâ ãðóäè è ïåðåäíåé ÷àñòè áðþõà.

Ðèñ. 2. Ìîòîðèêà äåìîíñòðàöèé «äîëãèé êðèê» è «ìÿóêàþùèé êðèê» ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà:
à, á – ïåðâàÿ ôàçà ïðè òèïè÷íîì âîñïðîèçâåäåíèè äîëãîãî êðèêà; â, ã – âòîðàÿ ôàçà; ä – òðåòüÿ
ôàçà; å – íåòèïè÷íûé âàðèàíò äîëãîãî êðèêà ñ ýëåìåíòàìè ìÿóêàþùåãî êðèêà (ñèíõðîííîå èñ-
ïîëíåíèå ñàìöîì – íà çàäíåì ïëàíå è ñàìêîé – íà ïåðåäíåì); æ – ìÿóêàþùèé êðèê ïðè âåðòè-
êàëüíîì ïîëîæåíèè òóëîâèùà; ç, è –òèïè÷íûé ìÿóêàþùèé êðèê. Õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè ïîç
àêöåíòèðîâàíû ñòðåëêàìè.
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Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ïîðîã ïðîÿâëåíèÿ ýòîé àêöèè ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà
ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì ó áîëüøèíñòâà ïàëåàðêòè÷åñêèõ ÷àåê, è íàáëþäàòü åå ìîæíî
î÷åíü ÷àñòî. Äîëãèé êðèê îäíîé ïòèöû ñòèìóëèðóåò òó æå ðåàêöèþ ó äðóãèõ, òàê ÷òî
ñèãíàëû âîñïðîèçâîäÿòñÿ ïî ïðèíöèïó öåïíîé ðåàêöèè, ñëèâàÿñü âðåìåíàìè â ãðîì-
êèé ìîíîòîííûé ðåâ, ïî êîòîðîìó èçäàëåêà ìîæíî îïðåäåëèòü ìåñòîïîëîæåíèå êëóáà,
êîëîíèè ëèáî ÿñëåé.

Ïîçà ïðè ìÿóêàþùåì êðèêå. Ýòó äåìîíñòðàöèþ ïðèõîäèòüñÿ íàáëþäàòü ìíîãî ðåæå
âñåõ, ïåðå÷èñëåííûõ âûøå. Ñóùåñòâóåò öåëûé ðÿä âàðèàíòîâ ïîç è âîêàëèçàöèè, êàê áû
ïðîìåæóòî÷íûõ ìåæäó äåìîíñòðàöèÿìè äîëãîãî è ìÿóêàþùåãî êðèêà (ðèñ. 2å, æ). Êðî-
ìå òîãî, ïðîñëåæèâàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ ñòðóêòóðíàÿ ñâÿçü ìåæäó ìÿóêàþùèì êðèêîì è
ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàííûì êîìïëåêñîì îïóñêàíèÿ êëþâà. Â ýòîò êîìïëåêñ âõîäÿò òàêèå
àêöèè, êàê ïðèñòàëüíûé âçãëÿä âíèç è çà÷àòî÷íûå (òèïà «äâèæåíèé íàìåðåíèÿ») ëèáî
íåðåøèòåëüíûå ïðèêîñíîâåíèÿ êëþâîì ê ãðóíòó. Òàêîãî ðîäà àêöèè ìîãóò âõîäèòü â êà-
÷åñòâå íà÷àëüíîãî ýëåìåíòà â ïîâåäåí÷åñêèå àíñàìáëè, ñâÿçàííûå ñ âûáîðîì ìåñòà äëÿ
ãíåçäà, êîðìëåíèÿ ïòåíöîâ ëèáî íàïàäåíèé íà íèõ, ïðèâîäÿùèõ ê èíôàíòèöèäó.

Ïðèêîñíîâåíèÿ êëþâîì ê çåìëå íà ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû è âûáîðà ìåñòà äëÿ
ãíåçäà â ôóíêöèîíàëüíîì ïëàíå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íåêèé àíàëîã «êàøëÿíèÿ»,
îòñóòñòâóþùåãî â âûðàæåííîé ôîðìå â äåôèíèòèâíîì ñèãíàëüíîì ðåïåðòóàðå ÷åðíî-
ãîëîâîãî õîõîòóíà. Î åäèíîì ìîòèâàöèîííîì îáåñïå÷åíèè âñåãî ýòîãî êîìïëåêñà, íåñó-
ùåãî ïðèçíàêè âíóòðåííåãî êîíôëèêòà è îïðåäåëåííîé àìáèâàëåíòíîñòè, ñâèäåòåëü-
ñòâóþò íàáëþäåíèÿ íàä ñòàíîâëåíèåì ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ â îíòîãåíåçå ÷åðíîãîëî-
ãîëîâîãî õîõîòóíà (ñì. íèæå, ðàçäåë ïîñâÿùåííûé ýòîé òåìå).

Ñãîðáëåííàÿ ïîçà. Ýòî ñâîåãî ðîäà ôóíêöèîíàëüíûé àíòèïîä ïðÿìîé ïîçû,
ñâèäåòåëüñòâóþùèé î ñîñòîÿíèè íåóâåðåííîñòè ëèáî ñòðàõà. Ïîçà î÷åíü õàðàêòåðíà
äëÿ ïòåíöîâ è íåïîëîâîçðåëûõ ïòèö, íî òàêæå âõîäèò â ðåïåðòóàð ïîâåäåíèÿ ñàìêè íà
íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû (ðèñ. 3á) è â ìîìåíòû âûïðàøèâàíèÿ åþ êîðìà

Ðèñ. 3. Ñõåìà ïîâåäåíèÿ ñàìöà è ñàìêè ïðè ôîðìèðîâàíèè ïàðû; 1 – îáìåí äîëãèìè êðèêàìè; 2
– ïàðòíåðû â îäèíàêîâûõ ïðÿìûõ ïîçàõ (ó ñàìêè áåëûé çàòûëîê); 3 – ñàìêà îáõîäèò ñàìöà è
âñêèäûâàåò ãîëîâó èç ïðÿìîé (à) ëèáî ñãîðáëåííîé (á) ïîçû; 4 – ñàìåö âîñïðîèçâîäèò ìÿóêàþ-
ùèé êðèê; 5 – äâà âàðèàíòà (à, 6) öåðåìîíèè âûáîðà ìåñòà äëÿ ãíåçäà. Â âåðõíåì ðÿäó ñàìêà
âåçäå íà ïåðåäíåì ïëàíå.
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ó ñàìöà. Â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ ñãîðáëåííàÿ ïîçà ñîïðîâîæäàåòñÿ ðåçêèìè ðèòìè÷íû-
ìè âñêèäûâàíèÿìè ãîëîâû, ñèíõðîíèçèðîâàííûìè ñ êîðîòêèìè çâóêîâûìè ñèãíàëàìè.

Ýòè äâèæåíèÿ, ïðè êîòîðûõ ñëåãêà ïðèîòêðûâàåìûé êëþâ îêàçûâàåòñÿ íà ìãíîâåíèå
íàïðàâëåííûì ïîä íåáîëüøèì óãëîì êâåðõó, ñî÷åòàþòñÿ â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ñ äðóãèìè
ïîçàìè, â ÷àñòíîñòè, ñ «ïîâñåäíåâíîé» è ñ ïðÿìîé. Âñêèäûâàíèå ãîëîâû âîñïðîèçâîäèò-
ñÿ ñàìêîé (èíîãäà òàêæå è ñàìöîì) âî âðåìÿ êîïóëÿöèè. Íàïðàøèâàåòñÿ ìûñëü, ÷òî ðûâ-
êè ãîëîâîé êâåðõó â çàêëþ÷èòåëüíîé ôàçå äîëãîãî êðèêà ìîãóò áûòü ïðîèçâîäíîé îò äâè-
æåíèÿ âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû, êîòîðûå âûñòóïàþò â êà÷åñòâå ñòåðåîòèïíûõ ìîòîðíûõ êî-
îðäèíàöèè óæå íà ñðàâíèòåëüíî ðàííèõ ñòàäèÿõ ïîñòíàòàëüíîãî îíòîãåíåçà.

Ñãîðáëåííóþ ïîçó íåðåäêî ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü ó ïòèö, òðàíñïîðòèðóþùèõ â êëþ-
âå ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë äëÿ ãíåçäà. Òà æå ïîçà, ñîïðîâîæäàåìàÿ ðåãóëÿðíûì âñêèäû-

Ðèñ. 4. Èçìåí÷èâîñòü äîëãîãî êðèêà ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà. Â íèæíåé ïîçèöèè – âàðèàíò,
ïðîìåæóòî÷íûé ìåæäó äîëãèì è ìÿóêàþùèì êðèêîì.
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âàíèåì ãîëîâû, ïîñòîÿííî èñïîëüçóåòñÿ âî âçàèìîäåéñòâèÿõ ìîëîäûõ ïòèö â ïåðâûå ëåòî
è îñåíü èõ æèçíè. Ïðè òàêèõ êîíòàêòàõ îäèí èç ïàðòíåðîâ âåäåò ñåáÿ òàê, ñëîâíî âûïðà-
øèâàåò êîðì ó äðóãîãî. Ïðè ýòîì àêòèâíûé ïàðòíåð íàñòîé÷èâî òåðåáèò ñâîèì êëþâîì
êëþâ ïàññèâíîãî. Âåðîÿòíî, ýòè êîíòàêòû ñïîñîáñòâóþò óñòàíîâëåíèþ äëèòåëüíûõ ïåð-
ñîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó íåïîëîâîçðåëûìè îñîáÿìè (ñì. Rhijn, Groothuis, 1987).

 Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ. Â ïðèâîäèìîì çäåñü ïåðå÷íå çàòðîíóòû ëèøü òå
çâåíüÿ ìíîãîìåðíîãî çâóêîâîãî êîíòèíóóìà, êîòîðûå ïðèíÿòî èñïîëüçîâàòü â ñðàâíèòåëü-
íîé ýòîëîãèè ÷àåê, ïîýòîìó äàííûé êàòàëîã íå ïðåòåíäóåò íà èñ÷åðïûâàþùóþ ïîëíîòó.

Ðèñ. 5. Ýëåìåíòû âîêàëüíîãî ðåïåðòóàðà: à – ã – ðàçíûå âàðèàíòû ìÿóêàþùåãî êðèêà (ã – «áàñî-
âîå» èñïîëíåíèå); ä – òðåâîæíûå ïîçûâêè; å – ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè; â – îäíîâðåìåííî ñ ìÿóêà-
þùèì êðèêîì îäíîé îñîáè äðóãàÿ âîñïðîèçâîäèò ðèòìè÷íîå «êâîõòàíüå».
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Ðèñ. 6. Þâåíèëüíàÿ âîêàëèçàöèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà: à – â, ã – ïîçûâêè ïóõîâîãî ïòåíöà; ä –
æ – âîêàëèçàöèÿ ïòèö-ïåðâîãîäêîâ (æ – ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ); ç, è, ë, ì – âîêàëüíûå êîìïîíåí-
òû àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ äâóõëåòíåé îñîáè; ê – ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ òîé æå ïòèöû, ïðè-
îáðåòàþùèé äåôèíèòèâíóþ ôîðìó. Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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Âñå àíàëèçèðóåìûå äåôèíèòèâíûå ñèãíàëû èìåþò ãàðìîíè÷åñêóþ ïðèðîäó ñ óçêèì, îòíî-
ñèòåëüíî ìàëî âàðüèðóþùèì ìåæãàðìîíè÷åñêèì èíòåðâàëîì ïîðÿäêà 0.30–0.45 êÃö. Äèà-
ïàçîí èñïîëüçóåìûõ ÷àñòîò ëåæèò îáû÷íî â îáëàñòè îò 0.3 äî 6 êÃö, îñíîâíàÿ çîíà êîíöåí-
òðàöèè ýíåðãèè ïðèóðî÷åíà ê íèçêî÷àñòîòíîé ÷àñòè ñïåêòðà (1.5–3.0 êÃö). Â ñèãíàëàõ ñ
âûðàæåííîé àìïëèòóäíîé è ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé ìîæåò áûòü íåñêîëüêî òàêèõ çîí, ëèáî
ïðîèñõîäèò ïåðåáðîñ ýíåðãèè ñ îäíîãî ÷àñòîòíîãî óðîâíÿ íà äðóãîé ïî õîäó ñèãíàëà (ñì.
ðèñ. 4, 5). Ñêàçàííîå íóæäàåòñÿ â íåêîòîðûõ äîïîëíèòåëüíûõ êîììåíòàðèÿõ.

Âîêàëèçàöèÿ «äîëãèé êðèê». Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç 4–7 ïîñûëîê, äëèòåëüíîñòü
êîòîðûõ ñèëüíî âàðüèðóåò, êàê è äëèíà ïàóç ìåæäó ïîñûëêàìè. Îáû÷íî ïðèñóòñòâóþò
2–3 êîðîòêèå íà÷àëüíûå ïîñûëêè äëèòåëüíîñòüþ 0,1–0,4 ñ (â ñðåäíåì 0.12 ñ, ï = 11),
äâå áîëåå ïðîäîëæèòåëüíûå (â ñðåäíåì, ñîîòâåòñòâåííî 1.3 è 0.7 ñ, ï = 9) è îò îäíîé äî
÷åòûðåõ êîðîòêèõ êîíöåâûõ (â ñðåäíåì 2.1 ïîñûëêè äëèòåëüíîñòüþ 0.3 ñ, ï = 9). Îáùàÿ
äëèòåëüíîñòü ñèãíàëà âàðüèðóåò îò 2.3 äî 3.7 ñ, ñîñòàâëÿÿ â ñðåäíåì 3.2 ñ (ï = 9). Íàèáî-
ëåå êîðîòêèå ñåêâåíöèè (ðèñ. 4, íèæíÿÿ ïîçèöèÿ) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âàðèàíò, ïåðå-
õîäíûé ìåæäó äîëãèì è ìÿóêàþùèì êðèêîì.

Ìÿóêàþùèé êðèê. Ñèãíàë, âåñüìà ñõîäíûé ïî ñòðóêòóðå ñ íàèáîëåå äëèííîé ïî-
ñûëêîé â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè «äîëãèé êðèê». Íåðåäêî âîñïðîèçâîäèòñÿ êîðîòêèìè ñå-
ðèÿìè, ñîñòîÿùèìè èç äâóõ èëè áîëåå ïîñûëîê ñ ïàóçàìè ìåæäó íèìè, ñîïîñòàâèìûìè
ñ äëèíîé ñàìèõ ïîñûëîê (0.3–0.8 ñ). ×àñòî íà÷àëüíûé ôðàãìåíò ïîñûëêè ïðåäñòàâëåí
øóìîâûì çâóêîì, â êîòîðîì ãàðìîíè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà âûðàæåíà íå ñòîëü ÷åòêî, êàê â
îñòàëüíîé ÷àñòè ñèãíàëà. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îáëàñòü çàïîëíåíèÿ îãðàíè÷åíà íàèáî-
ëåå íèçêî÷àñòîòíûìè çîíàìè ñïåêòðà, ìàêñèìàëüíî äî 1.5 êÃö (ðèñ. 5ã).

Ñèãíàë òðåâîãè. Îòäåëüíûå ïîñûëêè äëèòåëüíîñòüþ ïîðÿäêà 0.1 ñ íå îáúåäèíåíû
â ïëîòíûå ïà÷êè, à ñëåäóþò ñåðèÿìè ïî 2–3 ñ ïàóçàìè, çàìåòíî ïðåâûøàþùèìè äëè-
òåëüíîñòü ñàìîé ïîñûëêè (ðèñ. 5â). Â ýòîì îòíîøåíèè âîêàëèçàöèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õî-
õîòóíà â ñèòóàöèÿõ òðåâîãè ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ó áîëüøèíñòâà
äðóãèõ âèäîâ ÷àåê, ó êîòîðûõ â òðåâîæíîì ñèãíàëå «ñòàêêàòî» çâóêîâûå ïîñûëêè ñî-
áðàíû â ïëîòíûå ïà÷êè è ñëåäóþò äðóã çà äðóãîì ïî÷òè áåç ïàóç.

Ìû íå ðàñïîëàãàåì ôîíîãðàììàìè çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ïðè êîïóëÿöèè è òåìè, ÷òî
ñîïðîâîæäàþò âñêèäûâàíèå ãîëîâû ó âçðîñëûõ ñàìîê ïðè âûïðàøèâàíèè èìè êîðìà ó
ïàðòíåðà. Ïåðâûé ñèãíàë çâó÷èò êàê ãëóõîé ðèòìè÷íûé êðèê, âòîðîé – êàê î÷åíü êîðîò-
êîå «àó» (ñì. òàêæå ðèñ. 6ê).

Âîêàëèçàöèÿ ïòåíöîâ è åå ïðåîáðàçîâàíèÿ â îíòîãåíåçå. Êàê ñëåäóåò èç ðèñ. 6,
ïåðâè÷íûé þâåíèëüíûé ñèãíàë ñ ðåçêî âûðàæåííîé àìïëèòóäíîé ìîäóëÿöèåé (ïîçè-
öèè à–â) â ïåðâûé ãîä æèçíè óñòóïàåò ìåñòî òîíîâûì ñèãíàëàì òèïà ñâèñòà ëèáî òðåëè
(ïîçèöèè ã–å). Ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ êîðìà, ñîïðîâîæäàþùèé âñêèäûâàíèå ãîëîâû, ó
ïåðâîãîäêîâ õàðàêòåðèçóåòñÿ øèðîêèìè ìåæãàðìîíè÷åñêèìè èíòåðâàëàìè (1.8–2.6 êÃö)
â îñíîâíîé ÷àñòè ñèãíàëà (ïîçèöèÿ æ). Íà âòîðîé ãîä æèçíè íà áàçå ýòîãî òèïà çâóêîâ,
çà ñ÷åò èõ óäëèíåíèÿ è ïîÿâëåíèÿ äîïîëíèòåëüíûõ ãàðìîíèê ôîðìèðóþòñÿ ñèãíàëû,
èñïîëüçóåìûå â àãîíèñòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèÿõ (ïîçèöèè ç, è). Íåêîòîðûå èç íèõ óæå
ìàëî ÷åì îòëè÷àþòñÿ îò äåôèíèòèâíîãî «ìÿóêàþùåãî êðèêà» (ñðàâíè ðèñ. 5à è 6è).
Ïàðàëëåëüíî ñ ýòèì ïðîèñõîäèò ïðèîáðåòåíèå ñèãíàëîì âûïðàøèâàíèÿ åãî äåôèíè-
òèâíîé ñòðóêòóðû. Â ëåêñèêîíå ïîÿâëÿåòñÿ òàêæå ñèãíàë, ãîìîëîãè÷íûé, âåðîÿòíî, «êàø-
ëÿíèþ» ó äðóãèõ âèäîâ ÷àåê (ðèñ. 6ë, 6ì).

Èñïîëüçîâàíèå ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå
Ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïàð

Ïîñêîëüêó ÷åðíîãîëîâûå õîõîòóíû íåðåäêî äåðæàòñÿ ïî äâîå â âåñåííèõ êëóáàõ,
åùå äî çàíÿòèÿ ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðîöåññ ôîðìèðîâà-
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íèÿ ïàð íà÷èíàåòñÿ â êîíöå ïåðèîäà çèìîâîê. Ðàííåé âåñíîé 1980 ã. (22.III–6.IV) â çàëè-
âå Êàðà-Áîãàç-Ãîë ìû íàáëþäàëè êîìïàêòíûå ãðóïïèðîâêè ÷èñëåííîñòüþ â 10–20 îñî-
áåé è ðûõëûå êîíãëîìåðàòû, îáúåäèíÿþùèå äî 150 ÷àåê. Ïòèöû ïåðèîäè÷åñêè ïåðåìå-
ùàëèñü ãðóïïàìè ëèáî ïàðàìè ìåæäó îòìåëÿìè íà ïîáåðåæüå è öåíòðîì îñòðîâà, ãäå â
ïðîøëîì ãîäó ðàñïîëàãàëîñü ãíåçäîâîå ïîñåëåíèå. Íà ó÷àñòêå ïðîøëîãîäíåé êîëîíèè
õîõîòóíû ïîÿâëÿëèñü ãðóïïàìè ëèøü ýïèçîäè÷åñêè è âïîñëåäñòâèè íå çàãíåçäèëèñü
çäåñü. Íåìíîãî÷èñëåííûõ îäèíî÷íûõ õîõîòóíîâ ìîæíî áûëî âèäåòü òàêæå â êëóáàõ
õîõîòóíèé Larus cachinnans (2.IV).

Ïòèöû, ïðåáûâàþùèå â ñîñòàâå êîìïàêòíîé àãðåãàöèè, ÷àñòî ïîäîëãó óäåðæèâàþò
ïðÿìóþ ïîçó. Ïîñòîÿííî âîñïðîèçâîäèìûå äîëãèå êðèêè ñëèâàþòñÿ âðåìåíàìè â ñïëîø-
íîé õîðîâîé ðåâ, êîòîðûé ïî âå÷åðàì áûâàåò ñëûøåí äàæå â ïîëíûõ ñóìåðêàõ. Ìåæäó
÷ëåíàìè àãðåãàöèè ÷àñòî âîçíèêàþò ìèìîëåòíûå êîíôëèêòû, ñëåäóþùèå äðóã çà äðó-
ãîì ñåðèÿìè ïî òèïó öåïíîé ðåàêöèè. Íàïàäàþùàÿ îñîáü çàíèìàåò ìåñòî òðåòèðóåìîé,
òà ïåðåìåùàåòñÿ, íå ïîêèäàÿ ãðóïïó, è òåì ñàìûì ïðîâîöèðóåò î÷åðåäíóþ ñòû÷êó. Ïî-
ïûòêè àãðåññèè îòìå÷àþòñÿ èíîãäà è ó îáîñîáëåííî ñèäÿùèõ ïòèö, ïðîèçâîäÿùèõ âïå-
÷àòëåíèå ñåìåéíîé ïàðû. Äðóãîé òèï âçàèìîäåéñòâèÿ â êëóáàõ – ýòî êîïóëÿöèè. Óòðîì
6 àïðåëÿ çà îäèí ÷àñ (7.10–8.10) â êëóáå îòìå÷åíî íå ìåíåå 15 êîïóëÿöèé. Ñïàðèâàíèÿ
ìîæíî áûëî íàáëþäàòü è ó òåõ íåìíîãèõ ïàð, êîòîðûå ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòü âðåìåíè
äåðæàëèñü èçîëèðîâàííî, â ñòîðîíå îò ïëîòíûõ ñêîïëåíèé.

Â ýòîò ïåðèîä ìû íå íàáëþäàëè äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, êîòîðûå ìîæíî áûëî
áû ðàñöåíèâàòü â êà÷åñòâå öåðåìîíèè ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû è âûáîðà ìåñòà äëÿ ãíåçäà.
Ïðèâîäèìîå íèæå îïèñàíèå ïðîöåññà áàçèðóåòñÿ íà íàáëþäåíèÿõ çà èíäèâèäóàëüíî
îïîçíàâàåìûìè ñàìöîì è ñàìêîé â ôóíêöèîíèðóþùåé êîëîíèè íà ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ
(þãî-âîñòî÷íûé Êàñïèé, î-â Îãóð÷èíñêèé, 26.IV 1984 ã.). Íà ïðîòÿæåíèè 2 ÷ 20 ìèí
îòìå÷åíî 7 ïîñëåäîâàòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ýòèìè îñîáÿìè, ðàçäåëåííûõ
èíòåðâàëàìè ïîðÿäêà 10–15 ìèí. Ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ âàðüèðîâàëè â äåòàëÿõ îò ñëó÷àÿ
ê ñëó÷àþ, õîòÿ è áûëè îðãàíèçîâàíû â ñîîòâåòñòâèè ñ íåêîé îáùåé ñõåìîé (ðèñ. 3 1–5).
Âñå îíè íà÷èíàëèñü ïî èíèöèàòèâå ñàìêè. Ïåðâîå âçàèìîäåéñòâèå: ñàìêà â ìîìåíò
ïðèëåòà ñàìöà â êîëîíèþ íàïðàâëÿåòñÿ ê íåìó, èçäàâàÿ äîëãèé êðèê. Ñàìêà äâàæäû
ïîäõîäèò âïëîòíóþ ê ñàìöó, ïîñëå ÷åãî îáå ïòèöû ñòîÿò ïàðàëëåëüíî äðóã äðóãó â îäè-
íàêîâûõ ïðÿìûõ ïîçàõ. Â îäíîì ïîäîáíîì ñëó÷àå ñàìåö äåìîíñòðèðóåò íå÷òî ñðåäíåå
ìåæäó ïîçàìè äîëãîãî è ìÿóêàþùåãî êðèêà, â äðóãîì ïûòàåòñÿ êëþíóòü ñàìêó â ãîëîâó.
Îíà îòëåòàåò â ñòîðîíó, íî òóò æå âîçâðàùàåòñÿ íàçàä, èçäàâ äîëãèé êðèê è íà÷àâ âñêè-
äûâàòü ãîëîâó. Îáå ïòèöû âíîâü ñòîÿò, à çàòåì èäóò ïàðàëëåëüíî â ïðÿìûõ ïîçàõ. Îáå
âîñïðîèçâîäÿò äîëãèé êðèê, à ñàìåö – åùå è ìÿóêàþùèé êðèê. Ñàìêà îòâîðà÷èâàåò
ãîëîâó, îáðàùàÿ ê ñàìöó áåëûé çàòûëîê, è íåñêîëüêî ðàç âñêèäûâàåò ãîëîâó, íà ÷òî ñà-
ìåö îòâå÷àåò óäàðîì êëþâà.

Â õîäå ïîñëåäóþùèõ âçàèìîäåéñòâèé, âñëåä çà îïèñàííûìè äåìîíñòðàöèÿìè, ñàì-
êà â ïðÿìîé ïîçå íåñêîëüêî ðàç îáõîäèò âîêðóã ñàìöà, âðåìÿ îò âðåìåíè âñêèäûâàÿ
ãîëîâó. Îáõîäÿ ïàðòíåðà ñïåðåäè, îíà òîëêàåò åãî áîêîì â ãðóäü. Ñàìåö ïðèãèáàåòñÿ
ãðóäüþ ê çåìëå, âûòÿãèâàåò øåþ è ïî÷òè êàñàåòñÿ êëþâîì ïåñêà (ïîäîáèå ïîçû ìÿóêàþ-
ùåãî êðèêà); ñàìêà, íàõîäÿùàÿñÿ ïåðåä íèì, ïîâòîðÿåò åãî äâèæåíèå, òàê ÷òî êëþâû
îáåèõ ïòèö êàñàþòñÿ çåìëè â îäíîé òî÷êå. Ýòè äâèæåíèÿ ñèíõðîííîãî êàñàíèÿ êëþâîì
ìåñòà áóäóùåãî ãíåçäà ÷àéêè ïðîäåëûâàþò ëèáî â ïîëîæåíèè «ëèöîì ê ëèöó», ëèáî
ïðè ïàðàëëåëüíîé îðèåíòàöèè ïòèö. Â õîäå îäíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ýòà öåðåìîíèÿ ìî-
æåò ïîâòîðÿòüñÿ íåñêîëüêî ðàç. Ñðàçó âñëåä çà íåé ïòèöû ïðèíèìàþò ïðÿìûå ïîçû, à ïî
îêîí÷àíèè âçàèìîäåéñòâèÿ – ïîâñåäíåâíûå. Ñïóñòÿ 3.5 ÷ ïîñëå ïåðâîãî çàðåãèñòðèðî-
âàííîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìåö äâàæäû ïûòàëñÿ ñäåëàòü ñàäêó, íî ñàìêà îáà ðàçà èçáå-
ãàëà êîíòàêòà, îòëåòàÿ íà íåáîëüøîå ðàññòîÿíèå. Â òå÷åíèå âñåãî ýòîãî âðåìåíè îáà
ïàðòíåðà îñòàâàëèñü â êîëîíèè âî âçàèìíîé âèäèìîñòè.
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Äðóãîé ïðåäïîëàãàåìûé ñëó÷àé ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû ìû íàáëþäàëè â êîëîíèè, ãäå
ó áîëüøèíñòâà ïàð óæå áûëè ïòåíöû (î-â Îãóð÷èíñêèé, 19.V 1983 ã.). Ñõåìà âçàèìîäåé-
ñòâèé ìåæäó ñàìöîì è ñàìêîé íå îòëè÷àëàñü ñóùåñòâåííûì îáðàçîì îò îïèñàííîé.
Îñíîâíîå ðàçëè÷èå ñîñòîÿëî â òîì, ÷òî íà ýòîò ðàç ñàìêà âî âðåìÿ îáõîäîâ åþ ñàìöà íà
íà÷àëüíûõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ ïðåáûâàëà íå â ïðÿìîé, à â ñãîðáëåííîé ïîçå. Çäåñü
æå ïðèñóòñòâîâàë åùå îäèí ñàìåö, ñ êîòîðûì ýòà ñàìêà òàêæå ïûòàëàñü âçàèìîäåéñòâî-
âàòü. Âåðîÿòíî, ýòî áûëî ïðè÷èíîé ôðóñòðàöèè ó÷àñòíèêîâ âçàèìîäåéñòâèÿ, ñ êîòîðîé
ìû ñâÿçûâàåì âûñîêóþ ÷àñòîòó ÷èñòîê îïåðåíèÿ, ïåðåìåæàâøèõñÿ ó âñåõ òðåõ ïòèö ñ
îïèñàííûìè âûøå äåìîíñòðàöèÿìè. Ýòè ÷èñòêè, áåññïîðíî, íîñèëè õàðàêòåð ñìåùåí-
íîé àêòèâíîñòè. Ðåçóëüòàòîì ôðóñòðàöèè ìîãëî áûòü è ñòðåìëåíèå ïòèö ëîæèòüñÿ íà
çåìëþ â ñàìûé ðàçãàð îïèñûâàåìûõ áðà÷íûõ èãð.

Ïåðå÷åíü ýëåìåíòîâ ïîâåäåíèÿ, íàáëþäàåìûõ âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïàð, è ÷àñ-
òîòà èñïîëüçîâàíèÿ òåõ èëè èíûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ ïðèâåäåíû â òàáë. 1.

Ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé
Ïðè âûáîðå ìåñòà äëÿ êîëîíèè ïòèöû, äåðæàùèåñÿ ïî äâîå, íå ñòðåìÿòñÿ ê èçîëÿ-

öèè îò äðóãèõ òàêèõ æå «ïàð». Íàïðîòèâ, îíè ñîáèðàþòñÿ â ïëîòíûå ãðóïïû ÷èñëåííî-
ñòüþ äî 6–8 îñîáåé. Äëÿ ïòèö, íàõîäÿùèõñÿ â òàêèõ àãðåãàöèÿõ, õàðàêòåðíû ïðÿìûå
ïîçû è ïàðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñèíõðîííîãî êàñàíèÿ êëþâîì çåìëè (ðèñ. 3: 5à, 5á). Â
ìîìåíò òàêîé öåðåìîíèè ê åå äâóì îñíîâíûì ó÷àñòíèêàì òî è äåëî ïûòàåòñÿ ïðèñîåäè-

Òàáëèöà 1. ×àñòîòà èñïîëüçîâàíèÿ ðàçíûõ ôîðì ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ
âî âçàèìîäåéñòâèÿõ, íàïðàâëåííûõ íà ôîðìèðîâàíèå áðà÷íûõ ïàð

1 26 àïðåëÿ 1984 ã., 11.15–13.40 (îêîëî 50 ìèí ÷èñòîãî âðåìåíè íàáëþäåíèé). Ñ âìåøàòåëüñòâîì åùå îäíîé
(õîëîñòîé?) ñàìêè. Âîçìîæíî, ïðîäâèíóòàÿ ôàçà ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû.

2 19 ìàÿ 1983 ã., 17.00–17.55 (55 ìèí. ÷èñòîãî âðåìåíè íàáëþäåíèé). Â ïðèñóòñòâèè åùå îäíîãî (õîëîñòîãî?)
ñàìöà. Âîçìîæíî, íà÷àëüíàÿ ôàçà ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû.

Â ñêîáêàõ – íàïàäåíèÿ íà òðåòüþ ïòèöó.
Â ñêîáêàõ – íåçàêîí÷åííûå äâèæåíèÿ. Ïðî÷åðê  îáîçíà÷àåò îòñóòñòâèå äàííîé ôîðìû ïîâåäå-
íèÿ.

Âçàèìîäåéñòâèå I1 Âçàèìîäåéñòâèå 22 Ôîðìà ïîâåäåíèÿ 

ñàìåö  ñàìêà ñàìåö  ñàìêà 

Ïðÿìàÿ ïîçà Ïîñòîÿíí  Ïîñòîÿííî 6  7 
Ñãîðáëåííàÿ ïîçà 1 - 1  4
Äîëãèé êðèê 6 14 26  30 
Ìÿóêàþùèé êðèê 32 15 1  -
Ñðåäíåå ìåæäó «3» è «4» 4 - 8  5
Àãðåññèÿ â îòíîøåíèè ïàðòíåðà3 4+ (2) 1 11  -
Îòâîðà÷èâàíèå ãîëîâû îò 2 - -  -
Ñàìêà îáõîäèò ñàìöà 15  11
Âñêèäûâàíèå ãîëîâû (ñåðèè) 2 21 -  14 
Âçãëÿä âíèç 5 4 1  -
Ïðèêîñíîâåíèå êëþâîì ê çåìëå4 16 2   (3)  2+ (2) 
Ñèíõðîííûå ïðèêîñíîâåíèÿ ê 13  - 
Âçÿòèå ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà 2 - -  -
×èñòêè îïåðåíèÿ 3 3 2  9
Ëåæàíèå íà çåìëå - - 5  1
Ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè (ñåðèè) 2  5 5  5 
 



35923. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà

íèòüñÿ òðåòüÿ ÷àéêà èëè áîëüøåå ÷èñëî îñîáåé. Ýòî âåäåò ê âîçíèêíîâåíèþ ïîñòîÿí-
íûõ êîíôëèêòîâ, èìåþùèõ íåïðåäñêàçóåìûé è õàîòè÷åñêèé õàðàêòåð (7.IV 1987 ã., î-â
Ìàëûé Îãóð÷èíñêèé).

Óïîìÿíóòàÿ äåìîíñòðàöèÿ íàïðàâëåíà, ïî âñåé âèäèìîñòè, íà âûáîð ìåñòà äëÿ ãíåç-
äà. Êâàçèêîëëåêòèâíûé åå õàðàêòåð ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ïåðâûå ãíåçäà â êîëîíèè îáû÷íî
ðàñïîëàãàþòñÿ î÷åíü ïëîòíûìè êëàñòåðàìè, à áîëåå ïîçäíèå ãíåçäà îñíîâûâàþòñÿ ïî
ïåðèôåðèè òàêèõ êëàñòåðîâ è â ëàêóíàõ ìåæäó íèìè (ðèñ. 7; ñì. òàêæå Ïàíîâ, Çûêîâà.
1987: 890, ðèñ. 2).

Âûñîêàÿ ñèíõðîíèçàöèÿ îòêëàäêè ÿèö îáóñëîâëåíà, âåðîÿòíî, â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè òåì, ÷òî êîïóëÿöèÿ ÷ëåíîâ îäíîé ïàðû ñòèìóëèðóåò òàêîå æå ïîâåäåíèå ó äðóãèõ
ïàð, òàê ÷òî ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ â êîëîíèè ñëåäóþò ñåðèÿìè: ÷ëåíû äâóõ-òðåõ èëè áî-
ëåå ïàð íà÷èíàþò âäðóã ñïàðèâàòüñÿ ïî÷òè ñèíõðîííî. Íåêîòîðûå ñàìöû êîïóëèðóþò ñ
ïòèöàìè, ñèäÿùèìè íà ãíåçäàõ. Êîïóëÿöèÿ î÷åíü äëèòåëüíà, âðåìÿ îò âðåìåíè îíà ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ ýíåðãè÷íûìè âçìàõàìè êðûëüåâ ñàìöà è ãëóõèì ðèòìè÷íûì êðèêîì. Ïðè
êîïóëÿöèè ñàìêà âñêèäûâàåò ãîëîâó. Íà ýòîé ñòàäèè â êîëîíèè ïîñòîÿííî ìîæíî íà-
áëþäàòü âçàèìíûå óãðîçû è êîðîòêèå êîíôëèêòû (îêîëî 30 ýïèçîäîâ â ïîñåëåíèè èç 25
ãíåçä 6.IV 1979 ã. ñ 15.00 äî 17.00).

×àéêè â ïàðàõ, ïðèñòóïàþùèõ ê ãíåçäîâàíèþ ïåðâûìè, àêòèâíî ñòðîÿò ãíåçäà,
ïðèíîñÿ âîäîðîñëè ñ áåðåãà è âîðóÿ ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë ó ñîñåäåé. Ñàìêè, ó êîòî-
ðûõ ïîëîâûå ïðîäóêòû ñîçðåâàþò íåìíîãî ïîçæå, îòêëàäûâàþò ÿéöà â ÿìêè, ëèøåííûå
âûñòèëêè, ïîñëå ÷åãî ïàðà ïîñòåïåííî äîñòðàèâàåò «ãíåçäî». Òàêàÿ «ïîäãîíêà» ñðîêîâ
îòëàäêè ÿèö êî âðåìåíè åå íà÷àëà ó ïàð-ïèîíåðîâ ñïîñîáñòâóåò ñèíõðîíèçàöèè ãíåçäîâà-
íèÿ â ïëîòíîì êëàñòåðå ãíåçä. Â ãíåçäîñòðîåíèè ó÷àñòâóþò îáà ïàðòíåðà. Ñòðîèòåëü-
íûé ìàòåðèàë, ñîáèðàåìûé âäàëè îò ïîñåëåíèÿ, ÷àéêè òðàíñïîðòèðóþò â ïîëåòå. Â ìî-
ìåíò ïðèëåòà â êîëîíèþ ïòèöà ïåðåäàåò ïðèíåñåííûå âîäîðîñëè ñèäÿùåìó íà ãíåçäå
ïàðòíåðó ëèáî áðîñàåò íåñêîëüêî ïîîäàëü. Ýòîò «ïîòåðÿííûé» ìàòåðèàë èñïîëüçóþò
äëÿ ãíåçäîñòðîåíèÿ äðóãèå ïàðû ÷àåê.

Ðèñ. 7. Âðåìåííîé ñðåç çàñåëåíèÿ ìåñòíîñòè ïàðàìè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà (Êàñïèéñêîå ìîðå,
î. Îãóð÷èíñêèé, ñîñòîÿíèå ãíåçä íà 5 àïðåëÿ 1987 ã.): à – ãíåçäî «ïàðû-îñíîâàòåëÿ» ñ òðåìÿ
ÿéöàìè; á, â – ãíåçäà ñ âûñòèëêîé, ñ äâóìÿ è ñ îäíèì ÿéöîì, ñîîòâåòñòâåííî; ã – ãíåçäà ñ îäíèì
ÿéöîì áåç âûñòèëêè; ä – ãíåçäîâûå ÿìêè áåç âûñòèëêè è áåç ÿèö.



360 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ è âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ
Â ãíåçäîâûõ ãðóïïèðîâêàõ, ðàçìíîæàþùèõñÿ âûñîêîé ñèíõðîííîñòüþ, ñ íà÷àëîì

íàñèæèâàÿ îáñòàíîâêà çàìåòíî ñòàáèëèçèðóåòñÿ. Ïîìèìî ïòèö, ïëîòíî ñèäÿùèõ íà ãíåç-
äàõ, â êîëîíèè îáû÷íî ïðèñóòñòâóåò ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîå ÷èñëî îñîáåé, ñâîáîä-
íûõ îò íàñèæèâàíèÿ (íå áîëåå 10–20% îò ÷èñëà íàñèæèâàþùèõ), êîòîðûå ñîñòàâëÿþò
êîíòèíãåíò ïîòåíöèàëüíûõ íàðóøèòåëåé ñïîêîéñòâèÿ. Îòêðûòûå êîíôëèêòû îáû÷íî
âñïûõèâàþò ëèøü â ìîìåíò ïðèëåòà ÷àåê, ãîòîâûõ ñìåíèòü íàñèæèâàþùåãî ïàðòíåðà,
è ïðîõîäà èõ ÷åðåç êîëîíèþ. Ýòè ñîáûòèÿ ïðîèñõîäÿò ía ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ ñðàâíè-
òåëüíî ðåäêî (â ñðåäíåì 3.0–3.7 ïðèëåòîâ çà 10 ìèí â êðóïíîé êîëîíèè ¹ 5, 1.3–1.9 â
íåáîëüøèõ êîëîíèÿõ ¹ 7.2 è 7.3; òàáë. 2), ïîñêîëüêó ïòåíöîâ åùå íåò è îòñóòñòâóåò
íåîáõîäèìîñòü â äîñòàâêå èì êîðìà. Ïðè ïðîõîäå ÷àéêè ìåæäó ÷óæèìè ãíåçäàìè ñèäÿ-
ùèå íà íèõ ïòèöû óãðîæàþò èäóùåé, äåëàÿ â åå ñòðîíó âûïàäû îòêðûòûì êëþâîì, à ñî
ñòîðîíû ñâîáîäíûõ îò íàñèæèâàíèÿ ïòèö ìîãóò ïîñëåäîâàòü íàïàäåíèÿ, ïðèâîäÿùèå
èíîãäà ê êðàòêîâðåìåííûìè äðàêàì (ðèñ. 1ê). Ýòè âñïûøêè àãðåññèâíîñòè ñî-

Òàáëèöà 2. ×àñòîòà àãðåññèé è äîëãèõ êðèêîâ â êîëîíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà
ðàçíîé âåëè÷èíû è ïëîòíîñòè (Êàðà-Áîãàç-Ãîë, 1979 ã.)

¹1 è 
õàðàêòåð 
êîëîíèè 

Êîë-
âî 

ãíåçä 

Ñðåäíåå 
ìèíèìàëü- 

íîå ðàñ-
ñòîÿíèå 
ìåæäó  

ãíåçäàìè, ì 

Ñòàäèÿ 
ãíåçäîâîãî 

öèêëà 

Êîíôëèêò 
îòêðûòûé2 
(m ± SD è 
ïðåäåëû 

âàðèàöèé) 

Äîëãèé êðèê
(m ± SD è 
ïðåäåëû 

âàðèàöèé) 

¹ 5  
«ïëîòíàÿ» 

102 0.44 Íàñèæèâàíèå  
(n = 19)3 
Íà÷àëî âûëóï-
ëåíèÿ (n = 12) 
Ìàññîâîå âûëóï-
ëåíèå (n = 18) 

3.4 ± 2.0 (0-9)  
 

2.0 ±1.3 (0-4) 
 

1.9 ±2.1 (0-6) 

6.8 ± 4.4 (0-15)  
 
13.0  ± 6.9** (3-22)
 
27.9 ± 13.6* (9-55) 

¹ 1Â   
«ïëîòíàÿ» 

63 0.45 Íàñèæèâàíèå  
(n = 12) 
Íà÷àëî âûëóï-
ëåíèÿ (n = 6) 
Ìàññîâîå âûëóï-
ëåíèå (n = 6) 

2.4 ± 1.9 (0-6)  
 

5.0 ± 5.0 (0-13) 
 

9.7 ± 2.5 (5-12) 

8.3 ± 4.1(3-17)  
 
3.7 ± 1.8 (2-7) 
 
38.5 ± 11.3 (21-51) 

¹ 7.2   
«ïëîòíàÿ» 

26 0.49 Íàñèæèâàíèå  
(n = 34) 
Íà÷àëî âûëóïëå-
íèÿ*** (n =12) 
Ìàññîâîå âûëóï-
ëåíèå (n = 9) 

0.5 ± 0.7 (0-3)  
 

2.5 ± 2.5 (0-8) 
 

_4 

4.7 ± 3.7 (0-14)  
 
15.7 ± 11.6***  
(2-39) 
3.1 ±3.3*** (0-7)

¹ 7.3  
«ðàçðåæåííàÿ» 

31 0.61-1.46 
(â ðàçíûõ 
ñóáêîëî-

íèÿõ) 

Íàñèæèâàíèå  
(n = 27) 
Íà÷àëî âûëóï-
ëåíèÿ (n = 6) 
Ìàññîâîå âûëóï-
ëåíèå (n = 9) 

0.3 ± 0.5 (0-2)  
 

0.5 ± 0.8 (0-2)  
 

0.7 ± 2.0 (0-6) 

0.8 ±1.0 (0-3)  
 
1.2 ±1.9 (0-5)  
 
0.9 ±1.6 (0-5) 

1 Ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ, Çûêîâà, 1982.
2 Íàïàäåíèÿ ïòèö, ñâîáîäíûõ îò íàñèæèâàíèÿ, íà äðóãèõ ÷ëåíîâ êîëîíèè.
3 ×èñëî íàáëþäåíèé äëèòåëüíîñòüþ 10 ìèí êàæäîå.
 Â ñâÿçè ñ óõîäîì âûâîäêîâ èç êîëîíèè ïî ìåðå âçðîñëåíèÿ ïòåíöîâ ÷èñëåííîñòü âçðîñëûõ ïòèö
è äèíàìè÷åñêàÿ ïëîòíîå ðåçêî ñíèæàþòñÿ.
*ð<0.5, **ð<0.1,***ð< 0.001 (Ìàíí Óèòíè U-òåñò).
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ïðîâîæäàþòñÿ îáû÷íî âîñïðîèçâåäåíèåì äîëãîãî êðèêà íåñêîëüêèìè îñîáÿìè, êàê ïðè-
íèìàþùèìè, òàê è íå ïðèíèìàþùèìè ó÷àñòèÿ â êîíôëèêòå.

Ïîâåäåíèå ïðè ñìåíå ïàðòíåðîâ íà ãíåçäå âàðüèðóåò îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ. Íàèáîëåå
òèïè÷íûé âàðèàíò ñâîäèòñÿ ê ñëåäóþùåìó: ïðèëåòåâøèé ïàðòíåð ïîäõîäèò ê ãíåçäó â
ïðÿìîé ïîçå – îáå ïòèöû èçäàþò äîëãèé êðèê – ñàìåö ïðèíèìàåò ïîçó ìÿóêàþùåãî
êðèêà – ñàìêà íà÷èíàåò âñêèäûâàòü ãîëîâó. Çà ýòèì ìîæåò ïîñëåäîâàòü îòðûãèâàíèå
êîðìà ïðèëåòåâøèì ïàðòíåðîì. Åñëè ñàìêà âûïðàøèâàåò êîðì, âñêèäûâàÿ ãîëîâó è ðàñ-
õàæèâàÿ âîêðóã ñàìöà â ñãîðáëåííîé ïîçå, â ìîìåíò îòðûãèâàíèÿ êîðìà îíà ïîä÷àñ
ïûòàåòñÿ âçÿòü åãî ïðÿìî èç ãëîòêè ñàìöà.

×àñòîòà âîñïðîèçâåäåíèÿ äîëãèõ êðèêîâ â êîëîíèè ìîæåò ñëóæèòü ïîêàçàòåëåì óðîâ-
íÿ ñîöèàëüíîé íàïðÿæåííîñòè â ãðóïïèðîâêå è èíòåíñèâíîñòè êîììóíèêàòèâíîãî ïðî-
öåññà, â êîòîðûé, â óñëîâèÿõ âûñîêîé äèíàìè÷åñêîé ïëîòíîñòè òàê èëè èíà÷å âîâëå÷å-
íû, ïî ñóùåñòâó, âñå ÷ëåíû äàííîãî ñåêòîðà êîëîíèè. Ýòà ìûñëü ïîäòâåðæäàåòñÿ ïîä-
ñ÷åòîì äîëãèõ êðèêîâ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ãíåçäîâîãî öèêëà â êîëîíèÿõ ñ ðàçíûìè ñòðóê-
òóðíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè (òàáë. 2, ïî äàííûì 28 ÷ íàáëþäåíèé). Õîòÿ äàëåêî íå âñå
ðàçëè÷èÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíû, îáùèå òåíäåíöèè ñîâåðøåííî î÷åâèäíû. Ñóòü èõ
â òîì, ÷òî â ïëîòíûõ êîëîíèÿõ ÷àñòîòà äîëãèõ êðèêîâ ÿâíî íàðàñòàåò îò ñòàäèè íàñèæè-
âàíèÿ ê ñòàäèè âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ, â òî âðåìÿ êàê â ðàçðåæåííûõ ãíåçäîâûõ ãðóïïè-
ðîâêàõ îíà íå ïðåòåðïåâàåò âèäèìûõ èçìåíåíèé âî âðåìåíè. Óâåëè÷åíèå ÷àñòîòû äîë-
ãèõ êðèêîâ â ïëîòíûõ êîëîíèÿõ ñâÿçíî ñ ó÷àùåíèåì ïðèëåòîâ â êîëîíèþ ÷àåê, äîñòàâ-
ëÿþùèõ êîðì ïòåíöàì (íàïðèìåð, 4.3 ïðèëåòà çà 10 ìèí â êîëîíèè ¹ 7.2 ïðîòèâ 1.9 íà
ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ), è ñ óñèëåíèåì àãðåññèâíîñòè ðîäèòåëåé, êîòîðûå âûíóæäåíû
îáåðåãàòü öåëîñòíîñòü ñâîåãî âûâîäêà, çàùèùàÿ åãî îò âçðîñëûõ ïòèö èç ñîñåäíèõ ïàð
è ïðåïÿòñòâóÿ ïðèñîåäèíåíèþ ÷óæèõ ïòåíöîâ ê ñåìåéíîé ãðóïïå.

Ñòàäèÿ ïðåáûâàíèÿ âûâîäêîâ â êîëîíèè
Ýòà ñòàäèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêîé ÷àñòîòîé âçàèìîäåéñòâèé, íåðåäêî ñ ó÷àñòèåì

íåñêîëüêèõ îñîáåé. Â öåëîì, ñîöèàëüíàÿ îáñòàíîâêà â ïëîòíûõ êîëîíèÿõ õàðàêòåðèçó-
åòñÿ â ýòîò ïåðèîä íåñòàáèëüíîñòüþ è âûñîêèì óðîâíåì äåñòðóêòèâíîñòè. Ïîñëåäíÿÿ
íàõîäèò âûðàæåíèå â âûñîêîé ÷àñòîòå âçàèìíûõ óãðîç ðàñêðûòûì êëþâîì (äî 25 ýïè-
çîäîâ ïîäîáíûõ «îãðûçàíèé» çà 10 ìèí, â ñðåäíåì 11.4 â êîëîíèè ¹ 5), à òàêæå íàïàäå-
íèé íà ïòåíöîâ – ÷óæèõ, à èíîãäà è íà ñâîèõ ñîáñòâåííûõ (î ôåíîìåíîëîãèè è êîëè÷å-
ñòâåííûõ îöåíêàõ ÷àñòîòû ýòîãî ÿâëåíèÿ ñì. â ðàáîòàõ: Ïàíîâ è äð., 1980; Êîñòèíà,
Ïàíîâ, 1982). Â ðàçðåæåííûõ êîëîíèÿõ àíàëîãè÷íûå ñèòóàöèè ðîñòà ñîöèàëüíîé íà-
ïðÿæåííîñòè è äåçîðãàíèçàöèè íàáëþäàþòñÿ ëèøü ëîêàëüíî, íàïðèìåð â òåõ ñåêòîðàõ,
ãäå âðåìåííî îêàçûâàþòñÿ ïðèøëûå õîõîòóíû, âåäóùèå ïòåíöîâ â ÿñëè.

Ïîâåäåíèå â ñèòóàöèÿõ èíôàíòèöèäà ñêàëûâàåòñÿ èç òåõ æå ýëåìåíòîâ, êîòîðûå
âõîäÿò â ðåïåðòóàð ñòàíäàðòíîãî àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (ïðÿìàÿ ïîçà ñ ïðèïîäíÿ-
òûì îïåðåíèåì ãîëîâû è ñïèíû, âûïàäû øèðîêî ðàñêðûòûì êëþâîì). Ïîçà ÷àéêè, íà-
ïàäàþùåé íà ïòåíöà, ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î âåñüìà âûñîêîì óðîâíå åå àãðåññèâ-
íîé ìîòèâàöèè. Ïðîÿâëåíèÿ àãðåññèâíîñòè çà÷àñòóþ òåñíî ïåðåïëåòåíû ñ àêöèÿìè èç
àíñàìáëåé ïîëîâîãî, ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî è ðîäèòåëüñêîãî ïîâåäåíèÿ. Èç 40 äåòàëüíî
äîêóìåíòèðîâàííûõ àòàê íà ïòåíöîâ â 7 ñëó÷àÿõ îíè áûëè ñêîððåëèðîâàíû ñ äîëãèì
êðèêîì, âîñïðîèçâîäèìûì íåïîñðåäñòâåííî äî èëè ïîñëå àêòà àãðåññèè (4% îò 174
ñèòóàöèé, äëÿ êîòîðûõ óñòàíîâëåí êîíòåêñò èñïîëüçîâàíèÿ äîëãîãî êðèêà).

Ïîìèìî ñïîíòàííûõ àòàê íà ÷óæèõ ïòåíöîâ ÷àñòî íàáëþäàëè ñèñòåìàòè÷åñêîå èçáè-
åíèå ïòåíöà îäíèì èëè îáîèìè ÷ëåíàìè ïàðû, âûïîëíÿþùèìè â äàííîå âðåìÿ ðîëü åãî
«ðîäèòåëåé». Ïòåíåö ìîæåò áûòü ïðèøëûì, ïåðâîíà÷àëüíî ïðèíÿòûì ïàðîé, ëèáî åå
ñîáñòâåííûì. Õîòÿ â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ âçðîñëûå ïòèöû îáîãðåâàþò ïòåíöà è âðåìå-
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íàìè êîðìÿò åãî íàðàâíå ñ äðóãèìè ÷ëåíàìè âûâîäêà, â îïðåäåëåííûå ìîìåíòû ðîäè-
òåëüñêîå ïîâåäåíèå ïî îòíîøåíèþ ê íåìó ïðè÷óäëèâûì îáðàçîì ïåðåìåæàåòñÿ ñ àãðåññèâ-
íûì. Òèïè÷íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé àãðåññîðà â ýòèõ ñèòóàöèÿõ òàêîâà: ïðè-
ñòàëüíûé âçãëÿä âíèç – çà÷àòî÷íîå äâèæåíèå êëåâàíèÿ – ïðèêîñíîâåíèÿ ê ãîëîâå ïòåíöà
çàêðûòûì êëþâîì (âñå ýòî àíàëîãè äâèæåíèé â öåðåìîíèè âûáîðà ìåñòà äëÿ ãíåçäà) –
õâàòàíèå ïòåíöà ðàñêðûòûì êëþâîì çà ãîëîâó – âñòðÿõèâàíèå åãî è ïîäáðàñûâàíèå êâåð-
õó (êàê â îïèñàííûõ âûøå ñëó÷àÿõ îòêðûòîé ñïîíòàííîé àãðåññèè). Èíîãäà êëåâêîì â
ãîëîâó ïòåíöà íåîæèäàííî çàâåðøàåòñÿ äâèæåíèå âçðîñëîé ïòèöû, ïðåäøåñòâóþùåå â
íîðìå êîðìëåíèþ ïòåíöîâ. Ïî ïîâîäó «ìîçàèöèçìà» ðîäèòåëüñêîãî è àãðåññèâíîãî ïîâå-
äåíèÿ õîõîòóíîâ ïî îòíîøåíèþ ê ñîáñòâåííûì ïòåíöàì ñì. Êîñòèíà, Ïàíîâ, 1982 (ñ.
1535 è ðèñ. 4). Àãðåññèâíîñòü õîõîòóíîâ ê ìîëîäíÿêó ïðè÷óäëèâî ñî÷åòàåòñÿ ñ îòäåëüíû-
ìè àêòàìè «àëüòðóèçìà», êîãäà ÷àéêà ïûòàåòñÿ çàùèòèòü îò íàïàäåíèé ÷óæèõ ïòåíöîâ,
áðîñàÿñü èçäàëåêà íà àãðåññîðà è îñòàâëÿÿ â ýòîò ìîìåíò áåç ïðèñìîòðà ñâîé ñîáñòâåí-
íûé âûâîäîê. Íåðåäêî íà ýòîé ïî÷âå âîçíèêàþò õàîòè÷åñêèå êîíôëèêòû ñ ó÷àñòèåì 4–5
âçðîñëûõ îñîáåé, ñëåäóþùèå äðóã çà äðóãîì ïî òèïó öåïíîé ðåàêöèè.

Ñòàäèÿ ÿñëåé
Íà ýòîé ñòàäèè ÷àñòîòà àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ åùå áîëåå âîçðàñòàåò (ñì. Êîñòè-

íà, Ïàíîâ, 1982). Åñëè íà ïðåäûäóùåé ñòàäèè ÷èñëî êîíôëèêòîâ ìåæäó âçðîñëûìè îñî-
áÿìè äàæå â ñàìûõ ïëîòíûõ êîëîíèÿõ îñòàâàëîñü â ïðåäåëàõ 1.9–9.7 çà 10 ìèí (òàáë. 2),
òî â ÿñëÿõ ìû ðåãèñòðèðîâàëè ïî íåñêîëüêî äåñÿòêîâ àãðåññèé çà ñîîòâåòñòâóþùèé
âðåìåííîé èíòåðâàë. Íàïðèìåð, â ãðóïïèðîâêå, âêëþ÷àâøåé â ñåáÿ 7 ïòåíöîâ è âàðüè-
ðóþùèé êîíòèíãåíò âçðîñëûõ ïòèö (13–26 îñîáåé), ÷àñòîòà êîíôðîíòàöèé ìåæäó ïîñ-
ëåäíèìè âàðüèðîâàëà íà ïðîòÿæåíèè ÷àñà â ïðåäåëàõ îò 18 äî 69 çà 10 ìèí (â ñðåäíåì
37.6 ± 15.6, ï = 9). ×òî êàñàåòñÿ íàïàäåíèé âçðîñëûõ ïòèö íà ïòåíöîâ, òî îíè ðàñ-
ïðåäåëÿëèñü âî âðåìåíè åùå áîëåå íåðàâíîìåðíî. Â ÷åòûðåõ èíòåðâàëàõ ïî 10 ìèí
òàêèå íàïàäåíèÿ âîîáùå îòñóòñòâîâàëè, â äðóãèõ ïÿòè èõ ÷èñëî âàðüèðîâàëî îò 2 äî 29
(ïðè ñðåäíåì çíà÷åíèè çà âåñü ïåðèîä íàáëþäåíèé 6.3 ± 10.0). Ïðîäîëæèòåëüíàÿ âñïûøêà
àãðåññèâíîñòè ïî îòíîøåíèþ ê ïòåíöàì (55 íàïàäåíèé íà íèõ çà 40 ìèí) ñîâïàëà âî
âðåìåíè ñ ìàêñèìóìîì ÷èñëà âçðîñëûõ ïòèö â ãðóïïèðîâêå è ñ ïîâûøåíèåì ÷àñòîòû
êîíôðîíòàöèè ìåæäó íèìè (197 ýïèçîäîâ çà òîò æå ïåðèîä).

Ñòîëü âûñîêèé óðîâåíü àãðåññèâíûõ êîíòàêòîâ îáúÿñíÿåòñÿ îáùåé îáñòàíîâêîé
íåïðåäñêàçóåìîñòè â ÿñëÿõ. Ïðè ìàëåéøåì îñëàáëåíèè êîíòðîëÿ ñî ñòîðîíû âçðîñëûõ
çà ïåðåìåùåíèÿìè îïåêàåìûõ èìè ïòåíöîâ ïîñëåäíèå ñêëîííû îáúåäèíÿòüñÿ âî âðå-
ìåííûå êîìïàêòíûå ãðóïïû ñ ïòåíöàìè èç äðóãèõ âûâîäêîâ. Ïðè ïîïûòêå âçðîñëîé
÷àéêè âîññòàíîâèòü êîíòðîëü íàä ñâîèì âûâîäêîì, îòäåëèâ åãî îò ñìåøàííîé ïòåíöî-
âîé ãðóïïû, âîçíèêàåò êîíôðîíòàöèÿ ñ ïòèöàìè, êîíòðîëèðóþùèìè äðóãèõ ïòåíöîâ
òîé æå ãðóïïû è ïðåïÿòñòâóþùèõ ïðèáëèæåíèþ ê íèì ïîñòîðîííèõ âçðîñëûõ îñîáåé.
Òàêîé êîíôëèêò ÷àñòî âåäåò ê ïåðåàäðåñîâàííîé àãðåññèè, íàïðàâëåííîé íà ïòåíöîâ –
êàê ÷óæèõ, òàê è ñâîèõ ñîáñòâåííûõ. Ê òåì æå ðåçóëüòàòàì ïðèâîäèò êîíêóðåíöèÿ âçðîñ-
ëûõ ÷àåê èç-çà ïòåíöîâ. Îñîáè, óòðàòèâøèå êëàäêè ëèáî ïòåíöîâ, ïûòàþòñÿ îòáèòü
ïòåíöîâ ó èñòèííûõ èëè ïðèåìíûõ ðîäèòåëåé (î ìåõàíèçìàõ ïîäîáíîãî ïîâåäåíèÿ ó
÷àåê ñì. Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981).

Ïðÿìûìè íàáëþäåíèÿìè è äàííûìè èíäèâèäóàëüíîãî ìå÷åíèÿ ïòåíöîâ äîñòîâåð-
íî ïîêàçàíî ïðèñóòñòâèå â ÿñëÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà ñìåøàííûõ âûâîäêîâ, âêëþ-
÷àþùèõ ïîðîé äî 4 ïòåíöîâ, è âðåìåííûõ «ïñåâäîñåìåé» (âçðîñëûå, îïåêàþùèå íå
ðîäñòâåííûõ èì ïòåíöîâ). Ñàì ôàêò äèññîöèàöèè ñåìåéíûõ ÿ÷ååê, ïîñòåïåííî óòðà÷è-
âàþùèõ óñòîé÷èâîñòü è îïðåäåëåííîñòü ñâîåãî ñîñòàâà ê ìîìåíòó ôîðìèðîâàíèÿ ÿñ-
ëåé è â ïåðèîä èõ ñóùåñòâîâàíèÿ, îêàçûâàåòñÿ âåñüìà çíà÷èìûì ôàêòîðîì äåçîðãàíè-
çàöèè. Êîëîíèÿ êàê êîíãëîìåðàò ñåìåé, êàæäàÿ èç êîòîðûõ ñîõðàíÿëà öåëîñòíîñòü è
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îòíîñèòåëüíóþ àâòîíîìèþ çà ñ÷åò âíóòðåííèõ ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé, ïåðåðàñòàåò íà ñòà-
äèè ÿñëåé â àìîðôíóþ ãðóïïèðîâêó ïðåèìóùåñòâåííî àíîíèìíîãî ñîñòàâà, âêëþ÷àþ-
ùóþ â ñåáÿ íåïðåðûâíî ìåíÿþùèéñÿ êîíòèíãåíò âçðîñëûõ ÷àåê è ìíîæåñòâî ïòåíöîâ,
ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþùèõ íåçàâèñèìîñòü îò ñâîèõ îïåêóíîâ.

Ðåïåðòóàð ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ, îáñëóæèâàþùèõ àíñàìáëè ðîäèòåëüñêîãî è àãîíèñ-
òè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ, íå èçìåíÿåòñÿ ñêîëüêî-íèáóäü ñóùåñòâåííî ïî ñðàâíåíèþ ñ ïðåä-
øåñòâóþùåé ñòàäèåé ïðåáûâàíèÿ âûâîäêîâ â êîëîíèè. Âçðîñëûå ïòèöû, ïðåáûâàþùèå
â ÿñëÿõ, ÷àñòî óäåðæèâàþò ïðÿìóþ ïîçó è âîñïðîèçâîäÿò äîëãèå êðèêè. Â ýòîò ïåðèîä
âïåðâûå ìîæíî íàáëþäàòü êîíôëèêòû ìåæäó ïòåíöàìè îäíîãî «âûâîäêà» âî âðåìÿ èõ
êîðìëåíèÿ âçðîñëûìè ÷àéêàìè.

Íåêîòîðûå àñïåêòû îíòîãåíåçà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ
Ñîïîñòàâëåíèå âîêàëèçàöèè ïòåíöîâ ñ àêóñòè÷åñêèìè ñèãíàëàìè íåïîëîâîçðåëûõ

îñîáåé â âîçðàñòå 4 è 16 ìåñ. ïîêàçûâàåò, ÷òî ïåðâûì äåôèíèòèâíûì ñèãíàëüíûì êîì-
ïëåêñîì, øèðîêî èñïîëüçóåìûì â ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ, ó ÷åðíîãîëîâûõ õîõî-
òóíîâ îêàçûâàåòñÿ ïîâåäåíèå, ñâÿçàííîå ñ âûïðàøèâàíèåì êîðìà. Ó ïåðâîãîäêîâ àêóñ-
òè÷åñêàÿ êîìïîíåíòà ýòîãî êîìïëåêñà âðåìåíàìè âîñïðîèçâîäèòñÿ â âèäå ñåðèè èç íå-
ñêîëüêèõ ñâèñòîâûõ ñèãíàëîâ ðàçíîé äëèòåëüíîñòè, çàêàí÷èâàþùåéñÿ çâîíêîé òðåëüþ
(ðèñ. 6ä, å).

Ó ÷àéêè â âîçðàñòå 1.4 ãîäà, íàðÿäó ñ ïðîñòåéøèì, èñõîäíûì âàðèàíòîì ñèãíàëà
âûïðàøèâàíèÿ (ðèñ. 6æ), çàðåãèñòðèðîâàíû äðóãèå çâóêè, ïðèíöèïèàëüíî ñõîäíûå ñ
íèì ïî âíóòðåííåé ñòðóêòóðå (ñì. âûøå è
ðèñ. 6ç–ì). Îíè âîñïðîèçâîäèëèñü â ñèòóà-
öèè, êîãäà ïòèöà âõîäèëà â ñîñòîÿíèå ôðó-
ñòðàöèè, ïûòàÿñü íàïàäàòü íà ïîäíîñèìûé
âïëîòíóþ ê íåé íåçíàêîìûé ïðåäìåò
(ìàãíèòîôîí, îáóòàÿ â ñàïîã íîãà íàáëþ-
äàòåëÿ).

Ñâîåîáðàçèå ìîòîðèêè ïîâåäåíèÿ
íåïîëîâîçðåëîãî õîõîòóíà â ïîäîáíûõ ñè-
òóàöèÿõ ôðóñòðàöèè, ñîñòîÿëî â òîì, ÷òî
çäåñü â åäèíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðè-
ñóòñòâîâàëè ýëåìåíòû áîëüøèíñòâà äå-
ìîíñòðàöèé èç ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà
âçðîñëûõ îñîáåé (âûïðàøèâàíèå êîðìà,
êàøëÿíèå, îòâîðà÷èâàíèå ãîëîâû, äîëãèé
è ìÿóêàþùèé êðèê). Ðåàêöèÿ íà äâèæåíèÿ
íîãè íàáëþäàòåëÿ ñêëàäûâàëàñü èç ñëåäó-
þùèõ äåéñòâèé (ðèñ. 8): ïòèöà øàãîì ïðè-
áëèæàåòñÿ ê ðàçäðàæèòåëþ, ñëåãêà îòîãíóâ
ãîëîâó â ñòîðîíó îò íåãî – ëîæèòñÿ âïëîò-
íóþ ê ñòóïíå íàáëþäàòåëÿ íà ãðóäü, ïðè-
ïîäíÿâ îïåðåíèå ñïèíû, íàäõâîñòüÿ è
âòîðîñòåïåííûå ìàõîâûå – äåðãàåò ãîëî-
âîé ââåðõ-âíèç (äâèæåíèå «êàøëÿíèÿ») –
îïóñêàåò êëþâ âåðòèêàëüíî âíèç, ïî÷òè êà-
ñàÿñü èì çåìëè (àêóñòè÷åñêèé ñèãíàë
«êâîõ-êâîõ», âîçìîæíî ãîìîëîãè÷íûé
«êàøëÿíèþ» ó äðóãèõ âèäîâ ÷àåê – ðèñ. 6ë,
ì) – ðûâêàìè îòâîäèò ãîëîâó ñ îïóùåííûì

Ðèñ. 8. Ïîâåäåíèå äâóõëåòíåé îñîáè ÷åðíî-
ãîëîâîãî õîõîòóíà â ñîñòîÿíèè ôðóñòðàöèè.
Îáû÷íî ýòà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé
ïðîèçâîäèòñÿ â ïîëîæåíèè ëåæà. Ñì. òåêñò.
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êëþâîì âáîê è íàçàä, â ñòîðîíó îò ðàçäðàæèòåëÿ, ôèêñèðóÿ êëþâ âîçëå ãðóäè – áëèæå
ê îñíîâàíèþ êðûëà, ñãèá êîòîðîãî îòñòàâëåí â ñòîðîíó (ýëåìåíò èç êîìïëåêñà «äîë-
ãèé êðèê») – âñêèäûâàåò ãîëîâó (àêóñòè÷åñêèé ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ) – âûòÿãèâàåò
øåþ ñ îïóùåííîé ãîëîâîé âïåðåä (ìîòîðèêà ìÿóêàþùåãî êðèêà) – âñêàêèâàåò, áðîñà-
åòñÿ ñ ðàçâåðíóòûì õâîñòîì âïåðåä è êóñàåò íîñîê ñàïîãà (àêóñòè÷åñêèé ñèãíàë òèïà
íåïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííîãî «ìÿóêàþùåãî êðèêà» – ðèñ. 6ç,è).

Ýòè íàáëþäåíèÿ ïîäòâåðæäàþò ìûñëü, ÷òî ó ÷àåê ñòåðåîòèïû ñèãíàëüíîãî ïîâåäå-
íèÿ ïðîõîäÿò äëèòåëüíûé ïåðèîä ñîçðåâàíèÿ (Groothuis, 1992). Êðîìå òîãî, îíè ïîêàçû-
âàþò, ÷òî ñàìûå ðàçíûå äåìîíñòðàöèè ìîãóò èìåòü â ñâîåé îñíîâå íåêóþ åäèíóþ íåñïå-
öèôè÷åñêóþ àêòèâàöèþ (ñì. Ïàíîâ 1978: 27 è äð.). Èíòåðåñíî òàêæå ïðèñóòñòâèå â þâå-
íèëüíîì àãðåññèâíîì ïîâåäåíèè ýëåìåíòîâ, êðàéíå ðåäêî íàáëþäàåìûõ èëè âîîáùå íå
îïèñàííûõ â ïîâåäåíèè âçðîñëûõ ïòèö. Ìû èìååì â âèäó òàêèå äåéñòâèÿ êàê îòâîðà÷èâà-
íèå ãîëîâû îò îïïîíåíòà è íå âïîëíå ñôîðìèðîâàííóþ äåìîíñòðàöèþ «êàøëÿíèå».

Îáñóæäåíèå
Â îáùåé ñõåìå ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà íå îòëè÷àåòñÿ ïðèí-

öèïèàëüíûì îáðàçîì îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ó äðóãèõ ÷àåê, äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åí-
íûõ â ýòîëîãè÷åñêîì ïëàíå. Ñîïîñòàâëåíèå ýòîãðàìì ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è âèäîâ ïîäðîäà Larus (âêëþ÷àÿ «áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ» ÷àåê), êîòîðûå ôîð-
ìèðóþò «ÿäðî» ïîäñåìåéñòâà Larinae, óêàçûâàåò íà ñóùåñòâîâàíèå íåñîìíåííîãî èçî-
ìîðôèçìà â ñòðîåíèè êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì ñðàâíèâàåìûõ òàêñîíîâ. Ýòî êàñàåòñÿ
êîíôèãóðàöèè áîëüøèíñòâà ñèãíàëüíûõ ïîç, õàðàêòåðà ñòðóêòóðíûõ ñâÿçåé ìåæäó íèìè
è ôóíêöèîíàëüíîãî èñïîëüçîâàíèÿ ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå.
Òî æå ñàìîå ñïðàâåäëèâî è â îòíîøåíèè âîêàëüíûõ ñîñòàâëÿþùèõ ñëîæíûõ ïîëèìî-
äàëüíûõ êîíñòðóêöèé (òàêèõ, íàïðèìåð, êàê äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê» è «ìÿóêàþ-
ùèé êðèê»).

Ñîãëàñíî ñõåìå, ïðåäëîæåííîé â ðàáîòå Ïàíîâà (1989: 323-325), ñòåïåíü ñõîäñòâà è
ðàçëè÷èé ìåæäó êîììóíèêàòèâíûìè ñèñòåìàìè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà è áîëüøèõ áå-
ëîãîëîâûõ ÷àåê (â ïîâåäåíèè êîòîðûõ ïðèñóòñòâóþò îñíîâíûå ÷åðòû, ñâîéñòâåííûå
ïîäàâëÿþùåìó áîëüøèíñòâó ïðî÷èõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà) îòâå÷àåò â öåëîì
«Ãðàäàöèè 3». Îíà ïðåäïîëàãàåò ÷àñòè÷íîå íàðóøåíèå èçîìîðôèçìà çà ñ÷åò âûïàäåíèÿ
â îäíîé èç ñðàâíèâàåìûõ ñèñòåì íåáîëüøîãî ÷èñëà êîìïîíåíòîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ â
äðóãîé ñèñòåìå. Â äàííîì ñëó÷àå ðå÷ü èäåò â ïåðâóþ î÷åðåäü îá îòñóòñòâèè â äåôèíè-
òèâíîì ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà äåìîíñòðàöèè «êàøëÿíèå», êî-
òîðàÿ îïèñàíà ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ÷àåê, äåòàëüíî èçó÷åííûõ ýòîëîãàìè. Íåò
â ñèãíàëüíîì ðåïåðòóàðå ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà è ðåàêöèè «îòâîðà÷èâàíèÿ ãîëîâû»,
êîòîðàÿ â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè âûðàæåíà ó ðÿäà âèäîâ òàê íàçûâàåìûõ «êà-
ïþøîííûõ» ÷àåê ñ òåìíîé, êîíòðàñòíîé îêðàñêîé ãîëîâû.

Ñëåäóåò, îäíàêî, çàìåòèòü, ÷òî àêöèè, íàïîìèíàþùèå êëàññè÷åñêèå âàðèàíòû «êàø-
ëÿíèÿ» è «îòâîðà÷èâàíèå ãîëîâû» îò îïïîíåíòà, ïðèñóòñòâîâàëè â àãîíèñòè÷åñêîì ïî-
âåäåíèè äâóõëåòíåãî õîõîòóíà, âûðàùåííîãî â óñëîâèÿõ ïîëóâîëüíîãî ñîäåðæàíèÿ.

Ìîæíî áûëî áû óêàçàòü íà ðÿä äðóãèõ ÷åðò ñâîåîáðàçèÿ â ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè
èçó÷åííîãî âèäà. Ìîòîðèêà äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê» õàðàêòåðèçóåòñÿ îòñóòñòâèåì
âûòÿãèâàíèÿ øåè âïåðåä è íàêëîíà òóëîâèùà, ÷òî íåõàðàêòåðíî äëÿ áîëüøèíñòâà ÷àåê,
íî ïðèñóùå ñîîòâåòñòâóþùèì àêöèÿì ó êðà÷åê è ïîìîðíèêîâ. Ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòó-
íà ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ äåìîíñòðàöèÿõ àãîíèñòè÷åñêîãî êîìïëåêñà îïåðåíèå ñïèíû
ïðèïîäíÿòî, òîãäà êàê çàïÿñòíûå ñãèáû êðûëüåâ íå îòâåäåíû îò òóëîâèùà. Ïî ìíåíèþ
Òèíáåðãåíà (1974: 58), ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè Larus argentatus ïîñëåäíèé êîìïîíåíò óêà-
çûâàåò íà âûñîêèé óðîâåíü àãðåññèâíûõ ìîòèâàöèé. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå åäâà ëè ïðè-
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ìåíèìî ê ÷åðíîãîëîâîìó õîõîòóíó, ïîñêîëüêó ó ýòîãî âèäà äàæå â íàèáîëåå íàïðÿæåííûõ
êîíôëèêòíûõ ñèòóàöèÿõ ñîïåðíèêè óäåðæèâàþò êðûëüÿ ïðèæàòûìè ê òåëó, òàê ÷òî èõ
ñãèáû ñêðûòû ïîä ãðóäíûì êîíòóðíûì îïåðåíèåì. Â êà÷åñòâå õàðàêòåðíîé îñîáåííîñ-
òè âîêàëèçàöèè ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà ñòîèò îòìåòèòü âåñüìà âûñîêóþ èçìåí÷èâîñòü
ñòðóêòóðû äîëãîãî êðèêà. Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ýòî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì äëèòåëü-
íîãî ñîçðåâàíèÿ äàííîé ðåàêöèè â ïîñòíàòàëüíîì îíòîãåíåçå, òàê ÷òî èíäèâèäóàëüíî
ïðèîáðåòåííûå êîìïîíåíòû ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðóþò âèäîñïåöèôè÷åñêóþ íàñëåäñò-
âåííóþ ìàòðèöó.

Ñóùåñòâåííî, îäíàêî, ÷òî íè îäíà èç òåõ îñîáåííîñòåé, êîòîðûå îïðåäåëÿþò óíè-
êàëüíîñòü ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà, íå ñâîéñòâåííà ïðî÷èì
âèäàì, òðàäèöèîííî îòíîñèìûì ê òàê íàçûâàåìîé «ãðóïïå ïðèìèòèâíûõ êàïþøîí-
íûõ ÷àåê». Ñêàçàííîå ñïðàâåäëèâî ïî ìåíüøåé ìåðå â îòíîøåíèè òàêèõ âèäîâ êàê
ñìåþùàÿñÿ, áåëîãëàçàÿ è ÷åðíîãîëîâàÿ ÷àéêè (Larus atricilla, L. leucophthalmus, L.
melanocephalus), ýòîëîãèÿ êîòîðûõ èçó÷åíà â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè (ñì. Beer,
1975; Cramp, Simmons, 1983; Áóçóí, Ìåðàóñêàñ, 1987). Ê ýòîìó ñëåäóåò äîáàâèòü, ÷òî
â ðàáîòå Ìîéíàéíà (Moynihan, 1959) íå ïðèâåäåíî íè åäèíîãî àðãóìåíòà â ïîëüçó
äåêëàðèðóåìîãî ñõîäñòâà íàçâàííûõ âèäîâ ïî ýòîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Ñîçäàåòñÿ
âïå÷àòëåíèå, ÷òî ïðîöåäóðà èõ îáúåäèíåíèÿ, ñ âêëþ÷åíèåì â ãðóïïó ÷åðíîãîëîâîãî
õîõîòóíà, áûëà îñóùåñòâëåíà íà îñíîâå ÷èñòî âíåøíåãî ñõîäñòâà âñåõ íàçâàííûõ âè-
äîâ ïî îêðàñêå îïåðåíèÿ. Ó÷èòûâàÿ íåíàäåæíîñòü îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêîâ äåôèíè-
òèâíîãî íàðÿäà â êà÷åñòâå ïîêàçàòåëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè ó ïòèö (Ïàíîâ, 1999),
íåóäèâèòåëüíî, ÷òî «ãðóïïà ïðèìèòèâíûõ êàïþøîííûõ ÷àåê» îêàçàëàñü ñîâåðøåííî
èñêóññòâåííîé êàòåãîðèåé2.

Îò âñåõ íàçâàííûõ âèäîâ, êàê è îò òðåõ äðóãèõ, âêëþ÷åííûõ Ìîéíàéíîì â «ãðóïïó
ïðèìèòèâíûõ êàïþøîííûõ ÷àåê», ÷åðíîãîëîâûé õîõîòóí îòëè÷àåòñÿ ìîíîòîííîé ñâåò-
ëîé îêðàñêîé ïóõîâûõ ïòåíöîâ. Íå÷òî ïîõîæåå ìû íàõîäèì òîëüêî ó áåëîé ÷àéêè (ðîä
Pagophila), ó ìîåâîê (ðîä Rissa) è ó ðåëèêòîâîé ÷àéêè Lams relictus. Ðàçóìååòñÿ, òîëüêî
ïîñëåäíèé âèä ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå ðåàëüíîãî ïðåòåíäåíòà íà
ôèëîãåíåòè÷åñêóþ áëèçîñòü ñ ÷åðíîãîëîâûì õîõîòóíîì, ñ êîòîðûì ó ðåëèêòîâîé ÷àéêè
ìíîãî îáùåãî òàêæå â îêðàñêå è â áèîëîãèè ãíåçäîâàíèÿ (Çóáàêèí, 1979). Íà èõ ðîäñòâî
ìîæåò óêàçûâàòü òàêæå õàðàêòåð ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Âìåñòå ñ òåì, ñî-
ïîñòàâëåíèå ýòîãðàìì ðåëèêòîâîé ÷àéêè è ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà óêàçûâàåò íà çíà÷è-
òåëüíûé óðîâåíü äèâåðãåíöèè ýòèõ âèäîâ. Íà îñíîâå èìåþùèõñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ïðåäâàðèòåëüíûõ äàííûõ (Çóáàêèí, 1979), ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ïî ñóììå ýòîëî-
ãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ðåëèêòîâàÿ ÷àéêà áîëåå ñîîòâåòñòâóåò íåêîåìó îáîáùåííîìó îáðà-
çó «òèïè÷íîé ÷àéêè», íåæåëè ÷åðíîãîëîâûé õîõîòóí.

Âñå ñêàçàííîå çàñòàâëÿåò íàñ ïðèíÿòü òî÷êó çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé ÷åðíîãîëîâûé
õîõîòóí çàñëóæèâàåò âûäåëåíèÿ â ìîíîòèïè÷åñêèé ðîä Ichthyaetus â ïðåäåëàõ ïîäñåìåé-
ñòâà Larinae. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî â äàëüíåéøåì, êîãäà ìû áóäåì ðàñïîëàãàòü áîëåå ïîëíû-
ìè ñâåäåíèÿìè î ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè ðåëèêòîâîé ÷àéêè, ïîÿâÿòñÿ äîñòàòî÷íî âåñêèå
îñíîâàíèÿ äëÿ òîãî, ÷òîáû è ýòîò âèä îêàçàëñÿ âêëþ÷åííûì â ñîñòàâ íàçâàííîãî ðîäà.

2 Ýòîìó óòâåðæäåíèþ ïðîòèâîðå÷àò äàííûå íåäàâíèõ ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì â êà÷å-
ñòâå ìàðêåðîâ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ (Pons et al., 2005) è ÿäåðíîãî èíòðîíà â êîìáèíàöèè ñ AFLP (Liebers-
Helbig et al., 2010). Â îáåèõ ðàáîòàõ âèäû, âêëþ÷åííûå Ìîéíàéíîì â «ãðóïïó ïðèìèòèâíûõ êàïþøîííûõ
÷àåê» ïðèçíàíû ïðèíàäëåæàùèìè åäèíîìó êëàñòåðó (ðîä Ichthyaetus ïî Liebers-Helbig et al., 2010), çà èñ-
êëþ÷åíèå L. atricilla. Ñóùåñòâåííûå ðàçíîãëàñèÿ ìåæäó äâóìÿ ýòèìè èññëåäîâàíèÿìè êàñàþòñÿ ïîëîæå-
íèé âèäîâ âíóòðè êëàñòåðà. Â ÷àñòíîñòè, ïî äàííûì ïåðâîãî èç íèõ, áàçàëüíîå ïîëîæåíèå çàíèìàåò L.
melanocephalus, ñîãëàñíî âòîðîìó, ýòî ìåñòî ïðèíàäëåæèò L. ichthyaetus. È õîòÿ àâòîðû îáåèõ ðàáîò ïèøóò,
÷òî èõ âûâîäû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè ïî áèîëîãèè è ïîâåäåíèþ, ýòî íèêàê íå àðãóìåíòèðîâàíî è î÷åâèä-
íûì îáðàçîì ïðîòèâîðå÷èò ñêàçàííîìó â íàñòîÿùåé ñòàòüå.
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Larus schistisagus è åå ïîëîæåíèå â ãðóïïå áîëüøèõ

áåëîãîëîâûõ ÷àåê1

Âîïðîñ î òàêñîíîìè÷åñêîå ïîëîæåíèè òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè è õàðàêòåðå åå ðîä-
ñòâåííûõ ñâÿçåé ñ äðóãèìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ðîäà Larus äèñêóòèðîâàëè ìíîãèå îðíèòî-
ëîãè. Îäíè àâòîðû ñáëèæàþò òèõîîêåàíñêóþ ÷àéêó ñ ìîðñêîé ÷àéêîé Larus marinus, íå
èñêëþ÷àÿ âîçìîæíîñòè èõ êîíñïåöèôè÷íîñòè (Stegmann, 1934). Ïîðòåíêî (1953), ïåð-
âîíà÷àëüíî ñ÷èòàâøèé òèõîîêåàíñêóþ ÷àéêó ñàìîñòîÿòåëüíûì âèäîì, çàòåì èçìåíèë
ñâîþ òî÷êó çðåíèÿ, ïðèäàâ åé ñòàòóñ ïîäâèäà ñåðåáðèñòîé ÷àéêè L. argentatus schistisagus
(Ïîðòåíêî, 1973). Þäèí è Ôèðñîâà (1988) îòðèöàþò áëèçîñòü òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè êàê
ê ìîðñêîé, òàê è ê ñåðåáðèñòîé ÷àéêàì, ñáëèæàÿ L. schistisagus ñ àìåðèêàíñêèìè âèäà-
ìè L. glaucescens, L. occidentalis è L. dominicanus.

Èç âñåõ ýòèõ ïðåäïîëîæåíèé íàèáîëåå àðãóìåíòèðîâàííîé âûãëÿäèò íà ïåðâûé
âçãëÿä òî÷êà çðåíèÿ, ïîä÷åðêèâàþùàÿ ãåíåàëîãè÷åñêóþ áëèçîñòü òèõîîêåàíñêîé è ñå-
ðåáðèñòîé ÷àåê, ñ òîé îãîâîðêîé, ÷òî äî ñèõ ïîð íå âïîëíå ÿñíû ãðàíèöû ñàìîãî âèäà L.
argentatus. Åñëè ïðèíÿòü, ÷òî îáèòàþùàÿ íà ñåâåðî-âîñòîêå Ñèáèðè ôîðìà vegae ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ïîäâèä ñåðåáðèñòîé ÷àéêè, òî ìûñëü î ãåíåàëîãè÷åñêîé áëèçîñòè,
argentatus s. lato ê L. schistisagus íàõîäèò ñåðüåçíîå ïîäòâåðæäåíèå. ß èìåþ â âèäó
äàííûå Êèùèíñêîãî (1980) î âîçìîæíîñòè ðåãóëÿðíîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó ôîðìîé
vegae è L. schistisagus â óçêîé çîíå èõ ñèìïàòðèè â ïðèìîðñêèõ ðàéîíàõ Êîðÿêñêîãî
íàãîðüÿ.

Îòñóòñòâèå â ëèòåðàòóðå êàêèõ-ëèáî êîíêðåòíûõ ñâåäåíèé î ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè
òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè íå ïîçâîëèëî ïðèìåíèòü ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèé àíàëèç äëÿ
ñóæäåíèé î åå òàêñîíîìè÷åñêîì ñòàòóñå è ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçÿõ. Â ïðåäëàãàåìîé ñòàòüå
íà îñíîâå ïåðâîîïèñàíèÿ ýòîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè áóäóò îá-
ñóæäåíû äâà âîïðîñà:

1. Êàêîâà ñòåïåíü äèâåðãåíöèè ïîâåäåíèÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè (â øèðîêîé òðàêòîâêå
ýòîãî âèäà) è òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè è ñîîòâåòñòâóåò ëè îáíàðóæåííàÿ ñòåïåíü èõ ýòîëî-
ãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè óðîâíþ ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé.

2. Óêëàäûâàþòñÿ ëè ïîëó÷åííûå äàííûå â ïðåäïîëîæåíèå Êèùèíñêîãî (1980) î
ñóùåñòâîâàíèè ðåãóëÿðíîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó ôîðìîé vegae è L. schistisagus â çîíå
èõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.

Ïðè îáñóæäåíèè ýòèõ äâóõ îñíîâíûõ âîïðîñîâ ÿ áóäó âûíóæäåí êîñíóòüñÿ è òðå-
òüåãî: î ïîâåäåí÷åñêîì îáëèêå ôîðìû vegae è î òîì, íàñêîëüêî îïðàâäàííî ñ÷èòàòü
ôîðìó vegae ïîäâèäîì ñåðåáðèñòîé ÷àéêè L. argentatus.

Äàííûå ïî ñèãíàëüíîìó ïîâåäåíèþ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè áûëè ïîëó÷åíû â òå÷å-
íèè 19 ÷ íàáëþäåíèé (20–23.VI 1991) â ïëîòíîì ó÷àñòêå ãíåçäîâîé êîëîíèè íà î-âå
Øåëèêàí â ñåâåðíîé ÷àñòè Îõîòñêîãî ìîðÿ (Òàóéñêàÿ ãóáà, Àìàõòîíñêèé çàëèâ). Îáùàÿ
÷èñëåííîñòü ïîñåëåíèÿ òèõîîêåàíñêèõ ÷àåê íà ýòîì îñòðîâå îöåíèâàåòñÿ ïðèìåðíî â 2
òûñ. ïàð (Çåëåíñêàÿ, 1992). Ïî äàííûì òîãî æå àâòîðà, ïðèâîäÿùåãî äåòàëüíîå îïèñà-
íèå ëàíäøàôòà î-âà Øåëèêàí è ðàñïðåäåëåíèÿ íà íåì òèõîîêåàíñêèõ ÷àåê, ïëîòíîñòü
èõ ãíåçäîâàíèÿ â ìåñòå ìîèõ íàáëþäåíèé ñîñòàâëÿåò 2.5 ãíåçäà íà 100 ì2.

Íàáëþäåíèÿ âåëè ïðè ïîìîùè 12õ áèíîêëÿ, ôèêñèðîâàëèñü ôîòîñúåìêîé ñ òåëå-
îáúåêòèâîì ôîêóñíîãî ðàññòîÿíèÿ 135 è 500 ìì, íàãîâàðèâàëèñü íà ïîðòàòèâíûé ìàã-
íèòîôîí Sony TCM-121. Ñ èñïîëüçîâàíèåì òîãî æå ìàãíèòîôîíà ïîëó÷åíû ôîíîãðàì-
ìû âñåãî ðåïåðòóàðà àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ. Ýòè ôîíîãðàììû âèçóàëèçèðîâàíû íà àíà-
ëèçàòîðå Digital Sona-Graph 7800 ñ èñïîëüçîâàíèåì óçêèõ è øèðîêèõ ôèëüòðîâ.

1 Çîîë. æóðí. 1992 71(12): 99-116.
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Äàííûå ïî âîêàëèçàöèè ÷àåê ôîðìû vegae áûëè ïîëó÷åíû ñ ïîìîùüþ òîãî æå ìàã-
íèòîôîíà íà ñâàëêàõ áëèç àýðîïîðòà ã. Àíàäûðü 14–15.VI 1991 ã. Òàì æå ñäåëàíû íåêî-
òîðûå ôðàãìåíòàðíûå íàáëþäåíèÿ çà ïîâåäåíèåì ýòèõ ÷àåê. Äëÿ êîíòðîëÿ áûëè èñ-
ïîëüçîâàíû òàêæå çàïèñè ãîëîñîâ vegae èç ôîíîòåêè Á.Í. Âåïðèíöåâà (ã. Ïóùèíî, ÈÁÔ
ÐÀÍ), ñîáðàííûå èì íà ×óêîòêå.

Ìàòåðèàëû ïî ìîòîðèêå ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ (ôîòîêàäðû) è ïî âîêàëèçàöèè íî-
ìèíàòèâíîé ôîðìû L. a. argentatus èç âîñòî÷íîé ÷àñòè åå àðåàëà (Ñîëîâåöêèå î-âà Áå-
ëîãî ìîðÿ) ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû ìíå Â.È. Ãðàáîâñêèì, êîòîðîìó ÿ ïðèíîøó èñêðåí-
íþþ áëàãîäàðíîñòü çà ýòè ñâåäåíèÿ. ß ïðèçíàòåëåí Ë.Þ. Çûêîâîé çà âîçìîæíîñòü ïðî-
àíàëèçèðîâàòü ôîíîãðàììû ãîëîñîâ ìîðñêîé ÷àéêè L. marinus, ïîëó÷åííûå íà î-âå Õàð-
ëîâ (Áàðåíöåâî ìîðå), à òàêæå À.ß, Êîíäðàòüåâó, Ä.È. Áåðìàíó (Èíñòèòóò áèîëîãè÷åñ-
êèõ ïðîáëåì Ñåâåðà) è À.Â. Èëüè÷åâó (Èðêóòñêèé óíèâåðñèòåò) çà ïîìîùü â îðãàíèçà-
öèè ìîåé ïîåçäêè íà î-â Øåëèêàí è â ñáîðå ïîëåâûõ äàííûõ.

Ìåñòîîáèòàíèÿ, ñòðóêòóðà ïîñåëåíèÿ è îáùèå ÷åðòû ïîâåäåíèÿ
òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè â ðàéîíå íàáëþäåíèé

Î-â Øåëèêàí ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âåðøèíó ïîäâîäíîãî õðåáòà ñ õîðîøî âûðàæåí-
íûì ãðåáíåì. Ìàêñèìàëüíàÿ îòìåòêà âûñîòû 72 ì, ïëîùàäü îñòðîâà 2.4 ãà. Êðóòûå
ñêëîíû îäåòû õîðîøî ðàçâèòîé òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòüþ è íà çíà÷èòåëüíîì ïðî-
ñòðàíñòâå – òàêæå ðåäêîëåñüåì, ñîñòîÿùèì èç êàìåííîé áåðåçû Betula ermanii è ëè-
ñòâåííèöû Larix cajanderi. Â âåðõíåé ÷àñòè îñòðîâà ê ýòèì äðåâåñíûì ïîðîäàì ïðèñî-
åäèíÿåòñÿ êåäðîâûé ñòëàííèê Pinus pumila, åðíèê Betula middendorffii è ðÿáèíà áóçèíî-
ëèñòíàÿ Sorbus sambucifolia (ïîäðîáíîñòè ñì. Çåëåíñêàÿ, 1992).

Ó÷àñòîê, íà êîòîðîì ïðîâåäåíû îñíîâíûå íàáëþäåíèÿ, íàõîäèëñÿ áëèç âåðøèíû
îñòðîâà, ó âåðõíåãî îáðåçà åãî þãî-âîñòî÷íîãî ñêëîíà. Òèõîîêåàíñêèå ÷àéêè ãíåçäÿòñÿ
çäåñü íà îïóøêå ðåäêîñòîéíîãî êàìåííîáåðåçíèêà, ñðåäè âûõîäîâ êîðåííîé ïîðîäû,
÷åðåäóþùèõñÿ ñ âûñîêîòðàâíûìè çàðîñëÿìè çëàêîâ (Calamagrostis langsdorfii, Leumus
villosissimus). Ïëîòíîñòü ãíåçäîâàíèÿ áëèçêà ê ìàêñèìàëüíîé íà îñòðîâå, ñîñòàâëÿÿ â
ñðåäíåì 2.5 ãíåçäà íà 100 ì2 â ðàçðåæåííîì êàìåííîáåðåçíèêå è äî 5 ãíåçä íà 100 ì2 íà
ðàñïîëîæåííûõ íèæå îáëåñåííûõ òðàâÿíèñòûõ ñêëîíàõ (Çåëåíñêàÿ, 1992). Ïî äàííûì
Çåëåíñêîé (1992), ñðåäíåå ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó ãíåçäàìè ñîñòàâëÿåò â ýòèõ
ìåñòîîáèòàíèÿõ ñîîòâåòñòâåííî 1.6 è 2.3 ì. Â ïåðèîä íàáëþäåíèé áîëüøèíñòâî ãíåçä
ñîäåðæàëè êëàäêè è ëèøü â íåêîòîðûõ áûëè ïóõîâûå ïòåíöû. Íåìíîãèå ïàðû åùå òîëüêî
ïðèñòóïàëè ê ãíåçäîâàíèþ.

Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ òèõîîêåàíñêèõ ÷àåê â ðàéîíå íàáëþäåíèé ÿâëÿåòñÿ õî-
ðîøî âûðàæåííàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü (â îòëè÷èå, íàïðèìåð, îò õîõîòóíüè L. cachinnans
– ñì. Ïàíîâ è äð., 1991). Ýòîìó, âåðîÿòíî, ñïîñîáñòâóåò ðåçêî ñòðóêòóðèðîâàííûé, ðàñ-
÷ëåíåííûé õàðàêòåð ñóáñòðàòà, ïîçâîëÿþùèé òèõîîêåàíñêèì ÷àéêàì ñòðîãî ëîêàëèçî-
âàòü ãðàíèöû ñâîèõ ãíåçäîâûõ òåððèòîðèé. Ãðàíèöû ñîñåäñòâóþùèõ òåððèòîðèé ìîãóò
ïðîõîäèòü ïî ùåëÿì, ðàçäåëÿþùèì êàìåíèñòûå ó÷àñòêè ñóáñòðàòà, â íåðîâíîñòÿõ êîòî-
ðûõ ÷àéêè ðàñïîëàãàþò ñâîè ãíåçäà, ëèáî ïî ðåçêèì ðàçëîìàì è ïåðåãèáàì êðóïíûõ
êàìåííûõ ãëûá. Òàêèå ðåãëàìåíòèðîâàííûå ó÷àñòêè ãðàíèö ñëóæàò ïîñòîÿííûìè ìåñ-
òàìè âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó òåìè ÷ëåíàìè ñîñåäñòâóþùèõ ïàð, êîòîðûå â äàííûé ìî-
ìåíò ñâîáîäíû îò íàñèæèâàíèÿ êëàäîê. Ïðè ýòîì íàáëþäàåòñÿ âåñüìà ñâîåîáðàçíîå
âçàèìíîå ïàòðóëèðîâàíèå ãðàíèö (ñì. íèæå, «Îðãàíèçàöèÿ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåé-
ñòâèé»). Ñòðîãî ðåãëàìåíòèðîâàííàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü äîëæíà, êàê ïðèíÿòî ñ÷èòàòü,
ñíèæàòü ÷àñòîòó îòêðûòûõ êîíôëèêòîâ â ïîñåëåíèè, ÷òî ìû è âèäèì â äàííîì ñëó÷àå.
Â íàøèõ ïðîòîêîëàõ çàôèêñèðîâàíî âñåãî ëèøü ïÿòü äðàê, è õîòÿ ýòà öèôðà ìîæåò áûòü
íåñêîëüêî çàíèæåííîé, íåò ñîìíåíèé â òîì, ÷òî îòêðûòûé àíòàãîíèçì íå õàðàêòåðåí
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äëÿ ÷àåê èçó÷åííîãî ïîñåëåíèÿ. Âñå äðàêè âêëþ÷àëè ìèíèìàëüíîå êîëè÷åñòâî ó÷àñò-
íèêîâ (äâà, â îäíîì ñëó÷àå – òðè), áûëè ìèìîëåòíûìè è íè ðàçó íå ïåðåðîñëè â ìàññî-
âûå, õàîòè÷åñêèå âñïûøêè àíòàãîíèçìà ïî òèïó öåïíûõ ðåàêöèé, îïèñàííûå äëÿ äðó-
ãèõ âèäîâ áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983).

Ó ïàð, èìåþùèõ êëàäêè, îñíîâíîé ôîðìîé âçàèìîäåéñòâèé áûëè ñìåíû íàñèæèâàþ-
ùèõ ïòèö íà ãíåçäå. Ó ïàð, çàïàçäûâàþùèõ ñ ðàçìíîæåíèåì, ÷àñòî íàáëþäàëè ñîâìåñò-
íîå «êàøëÿíèå» (choking). Ýòà äåìîíñòðàöèÿ ïðèâëåêàòåëüíà è äëÿ äðóãèõ ÷àåê, íàõîäÿ-
ùèõñÿ ïî ñîñåäñòâó. Ïðè âûñîêîé ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ è ìàëûõ ðàçìåðàõ òåððèòîðèé
äàæå ñòðîãî ðåãëàìåíòèðîâàííûå ïîãðàíè÷íûå çàïðåòû íå îáåñïå÷èâàþò äîñòàòî÷íî âû-
ðàæåííîãî ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçîáùåíèÿ õîçÿåâ ñîñåäñòâóþùèõ ãíåçäîâûõ ó÷àñòêîâ.
Ïîýòîìó íåðåäêî ìîæíî âèäåòü îäíîâðåìåííî òðåõ èëè ÷åòûðåõ ÷àåê, äåìîíñòðèðóþùèõ
öåðåìîíèþ êàøëÿíèÿ íåïîäàëåêó äðóã îò äðóãà. Â òàêèõ ñèòóàöèÿõ äåéñòâèÿ òîãî èëè
èíîãî èç ó÷àñòíèêîâ ïîäîáíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ÿâíóþ ñìåñü «áðà÷-
íûõ» äåìîíñòðàöèé, àäðåñîâàííûõ ñâîåìó ïîëîâîìó ïàðòíåðó, è àãîíèñòè÷åñêèõ àêöèé
èç êîìïëåêñà òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, âûçâàííûõ ïðèñóòñòâèåì â ñôåðå âèäèìîñòè
ïòèö-ñîñåäåé (ïîäðîáíîñòè ñì. íèæå, «Îðãàíèçàöèÿ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé»).

Ñëåäóåò óïîìÿíóòü åùå äâå õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè ïîâåäåíèÿ òèõîîêåàíñêèõ
÷àåê. Ýòî, âî-ïåðâûõ, èõ áîëüøàÿ äîâåð÷èâîñòü ê ÷åëîâåêó (ïîçâîëÿþùàÿ, íå ïðèáåãàÿ
ê ïîìîùè óêðûòèÿ, íàáëþäàòü ñîõðàíÿþùèõ ñïîêîéñòâèå ïòèö ñ ðàññòîÿíèÿ 15–20 ì) è
èõ ìàíåðà ïðèñàæèâàòüñÿ íà âåòâè äåðåâüåâ – íåðåäêî äàæå íà âåðøèíû ãîñïîäñòâóþ-
ùèõ íàä ìåñòíîñòüþ âûñîêèõ ëèñòâåííèö. ×àéêè íå òîëüêî îõîòíî ñèäÿò çäåñü ïîäîëãó
(èíîãäà òðè-÷åòûðå îñîáè íåïîäàëåêó äðóã îò äðóãà), íî âûïîëíÿþò òàêæå íåêîòîðûå
äåéñòâèÿ èç àíñàìáëåé ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ – ÷àùå âñåãî, äåìîíñòðàöèþ «äîëãèé
êðèê» (ñì. ôîòîãðàôèè íà ñàéòå panov-ethology.ru).

Ðåïåðòóàð êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè
â ñîïîñòàâëåíèè ñ äàííûìè ïî ñåðåáðèñòîé ÷àéêå L. a. argentatus

è ïî ôîðìå vegae
Â òåêñòå ýòîãî ðàçäåëà ÿ èñêóññòâåííî îòäåëÿþ äðóã îò äðóãà ìîòîðíûå (òðàí-

ñëèðóåìûå ïî âèçóàëüíîìó êàíàëó ñâÿçè) è âîêàëüíûå (ïåðåäàâàåìûå ïî àêóñòè÷åñêîìó
êàíàëó) êîìïîíåíòû ñèãíàëèçàöèè, ðàññìàòðèâàÿ èõ â ðàçíûõ ðóáðèêàõ. Ïðè ýòîì ÿ
èñõîæó èç òîãî, ÷òî ìîòîðèêà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è âîêàëèçàöèÿ, áóäó÷è òåñíåéøèì
îáðàçîì ñâÿçàííûìè äðóã ñ äðóãîì (îñîáåííî â ñîñòàâå ïîëèìîäàëüíûõ âîêàëüíî-îï-
òè÷åñêèõ êîíñòðóêöèé òèïà äåìîíñòðàöèé «äîëãèé êðèê», «êàøëÿíèå» è äð.), ñ òî÷êè
çðåíèÿ íàáëþäàòåëÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äâà îòíîñèòåëüíî àâòîíîìíûõ, íå èçîìîðô-
íûõ äðóã äðóãó ñèñòåìíûõ îáðàçîâàíèÿ, êàæäîå èç êîòîðûõ ïîä÷èíÿåòñÿ ñîáñòâåííûì
îðãàíèçàöèîííûì ïðèíöèïàì. Ïðè îïèñàíèè ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà òèõîîêåàíñêîé
÷àéêè íàðÿäó ñ òåìè êîíñòðóêöèÿìè (ìîòîðíûìè, àêóñòè÷åñêèìè ëèáî ïîëèìîäàëüíû-
ìè), êîòîðûå âûñòóïàþò â êà÷åñòâå ïîñòîÿííûõ êëàññèôèêàöèîííûõ êàòåãîðèé â ñðàâ-
íèòåëüíîé ýòîëîãèè ÷àåê, áóäóò ðàññìîòðåíû è äðóãèå, íå íàõîäÿùèå ñâîåãî ìåñòà â
òðàäèöèîííûõ êëàññèôèêàöèÿõ (ïîäðîáíåå îá èñïîëüçóåìûõ çäåñü ïðèíöèïàõ îïèñà-
íèÿ ïîâåäåíèÿ ñì. Ïàíîâ è äð., 1991).

Ðàçâåðíóòûé àíàëèç òåõ èëè èíûõ ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ ïðèâîäèòñÿ òîëüêî äëÿ òèõî-
îêåàíñêîé ÷àéêè. Ñðàâíèòåëüíûé ìàòåðèàë ïî íîìèíàòèâíîìó ïîäâèäó ñåðåáðèñòîé
÷àéêè è ïî ôîðìå vegae äàí â âèäå êðàòêèõ êîììåíòàðèåâ ê îïèñàíèþ ñèãíàëîâ òèõîî-
êåàíñêîé ÷àéêè, à òàêæå â âèäå èçîáðàæåíèé íà ïðèëàãàåìûõ ðèñóíêàõ. Ê ñîæàëåíèþ, ÿ
ðàñïîëàãàþ ëèøü âåñüìà îãðàíè÷åííûìè äàííûìè ïî âèçóàëüíîé ñèãíàëèçàöèè ôîð-
ìû vegae, òàê ÷òî ðàçäåë ïî ìîòîðèêå ïîâåäåíèÿ ïîñâÿùåí ïî ñóùåñòâó ñîïîñòàâëåíè-
ÿì äàííûõ ïî òèõîîêåàíñêîé ÷àéêå è ïî íîìèíàòèâíîìó ïîäâèäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.



370 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðåïåðòóàð âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè
è êîíôèãóðàöèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ èì ñèãíàëüíûõ ïîç

(òðàíñëÿöèÿ ïî îïòè÷åñêîìó êàíàëó ñâÿçè)
Ïðèäåðæèâàÿñü òðàäèöèîííîé ñõåìû âûäåëåíèÿ èç ïîòîêà ïîâåäåíèÿ íàèáîëåå

ñòåðåîòèïíûõ åãî ýëåìåíòîâ, ìû ðàññìîòðèì çäåñü òàêèå êîíñòðóêöèè, êàê äåìîíñòðà-
öèè äîëãîãî êðèêà, ìÿóêàþùåãî êðèêà, êàøëÿíèÿ è âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû, à çàòåì âêðàò-
öå êîñíåìñÿ íåñêîëüêèõ äðóãèõ êîîðäèíàöèé, â öåëîì íå õàðàêòåðíûõ äëÿ òèõîîêåàíñ-
êîé ÷àéêè (ïðÿìàÿ ïîçà, ïîçà «ëåáåäèíîé øåè», ãîðèçîíòàëüíàÿ ïîçà).

Äîëãèé êðèê. Íå ìåíÿÿ ïîëîæåíèÿ òóëîâèùà, õàðàêòåðíîãî äëÿ ïîçû ñïîêîéíî ñèäÿ-
ùåé ïòèöû, ÷àéêà íàêëîíÿåò ãîëîâó ñ øèðîêî ðàñêðûòûì êëþâîì ê çåìëå, ÷àñòî (íî íå
âñåãäà) ïîäãèáàÿ åå çàòåì ïîä ãðóäü, ïî íàïðàâëåíèþ ê öåâêàì (ðèñ. 1 à–ã). Èíîãäà ãîëîâà
ïðè äâèæåíèè âíèç ñëåãêà îòêëîíÿåòñÿ â ñòîðîíó îò ñàããèòàëüíîé ëèíèè. Â íåêîòîðûõ

Ðèñ. 1. Ìîòîðèêà äåìîíñòðàöèé «äîëãèé êðèê» ó Larus schistisagus (à–ç), L. a. argentatus (è–í) è
L. marinus (î) (è–í – ïî ôîòîãðàôèÿì Â.È. Ãðàáîâñêîãî, î – èç Bergmann, Helb, 1982). Îáúÿñíåíèÿ
â òåêñòå.
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ñëó÷àÿõ ïðè çàâåðøåíèè ýòîé ôàçû äîëãîãî êðèêà ïîäêëþâüå ïî÷òè êàñàåòñÿ îïåðåíèÿ
ãðóäè. Â ñëåäóþùèé ìîìåíò ÷àéêà âûòÿãèâàåò øåþ ïîä óãëîì âïåðåä, ïðîäîëæàÿ èçäà-
âàòü ðèòìè÷íûå çâóêîâûå ïîñûëêè (ðèñ. 1 ä–æ). Â êîíå÷íîé ôàçå ðàñêðûòûé êëþâ ïîñòå-
ïåííî îïóñêàåòñÿ êíèçó (ðèñ. 1ç), è ÷àéêà ïðèíèìàåò èñõîäíîå ïîëîæåíèå. Äëÿ ïîçû äîë-
ãîãî êðèêà ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè õàðàêòåðåí ëåãêèé èçãèá îñíîâàíèÿ øåè âïåðåä, òàê
÷òî âåðõíèé êîíòóð ïîñëåäíåé îáðàçóåò õîðîøî çàìåòíóþ âûïóêëîñòü.

Îòëè÷èÿ îò ñîîòâåòñòâóþùåé äåìîíñòðàöèè ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ñâîäÿòñÿ ê ñëåäóþ-
ùåìó. 1. Ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè îòñóòñòâóåò ïîäãîòîâèòåëüíàÿ ôàçà, âî âðåìÿ êîòîðîé
òóëîâèùå ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ïðèõîäèò â ãîðèçîíòàëüíîå ïîëîæåíèå ñ íàïðàâëåííîé
âïåðåä ãîëîâîé (ðèñ. 1è). 2. Â ôàçå îïóñêàíèÿ ãîëîâû ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè îíà ïî÷òè
êàñàåòñÿ íàäêëþâüåì çåìëè, îòâåðñòèå ðàñêðûòîãî êëþâà îáðàùåíî ê ïàëüöàì íîã. Ó
òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè êëþâ ïîäîãíóò ïîä ãðóäü, åãî îòâåðñòèå îáðàùåíî íàçàä, ê öåâ-
êàì. 3. Â ñëåäóþùåé çà ýòèì ôàçå ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè øåÿ ìàêñèìàëüíî âûïðÿìëåíà,
êëþâ îáðàùåí ïîä óãëîì êâåðõó, òîãäà êàê ó òèõîîêåàíñêîé îí íàïðàâëåí îáû÷íî âïå-
ðåä, íå âîçâûøàÿñü íàä ëèíèåé ãîðèçîíòàëè.

Àíàëèç ôîòîêàäðîâ ïîêàçàë, ÷òî â ýòîé ôàçå óãîë ïîäúåìà íàäêëþâüÿ íàä ãîðèçîí-
òàëüþ êîëåáëåòñÿ ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè îò 0 äî 50°, ïðè÷åì òîëüêî â äâóõ ñëó÷àÿõ (7.1%)
èç 28 íàäêëþâüå íå ïðèïîäíÿòî íàä ãîðèçîíòàëüþ. Ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè óãîë íàä-
êëþâüÿ îòíîñèòåëüíî ãîðèçîíòàëè âàðüèðóåò îò –30 äî 30°; â 17 ñëó÷àÿõ (73.9%) èç 23
íàäêëþâüå ðàñïîëàãàåòñÿ íà óðîâíå ãîðèçîíòàëè èëè íèæå åãî (ðàçëè÷èÿ ïî êðèòåðèþ

Ðèñ. 2. Ýëåìåíòû ìîòîðèêè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ Larus schistisagus (à–ç) è La. argentatus (è–ë):
à – ïðÿìàÿ ïîçà; á, â – ïîçû âî âðåìÿ êëåâàíèÿ çåìëè; ã, ä, ê, ë – êàøëÿíèå; å–ç, è – ïîçà ìÿóêàþ-
ùåãî êðèêà (è–ê – ïî ôîòîãðàôèÿì Â.È. Ãðàáîâñêîãî). Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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Ñòüþäåíòà äîñòîâåðíû ïðè ð < 0.001). Ïðîñìîòð ôîòîêàäðîâ íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî â
ýòîé ôàçå ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè, â îòëè÷èå îò òèõîîêåàíñêîé, ìîæåò èìåòü ìåñòî âûðà-
æåííàÿ ïðîòðàêöèÿ íàäêëþâüÿ (Å.Ã. Ïîòàïîâà, ëè÷íîå ñîîáùåíèå). Ó ñåðåáðèñòîé ÷àé-
êè ïðè äîëãîì êðèêå êèñòåâûå ñãèáû êðûëà íåðåäêî ñëåãêà îòñòàâëåíû (29% ñëó÷àåâ, ï
= 27), ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè îíè ïî÷òè íåèçìåííî ïðèæàòû ê òåëó è ïðèêðûòû êîíòóð-
íûì îïåðåíèåì (îòñòàâëåíû ëèøü â 5.3% ñëó÷àåâ, ï = 19); ðàçëè÷èÿ ïî êðèòåðèþ Ñòüþ-
äåíòà äîñòîâåðíû ïðè ð < 0,001).

Ýïèçîäè÷åñêèå íàáëþäåíèÿ çà ÷àéêàìè ôîðìû vegae ïîçâîëÿþò ñ÷èòàòü, ÷òî ó íèõ
äåìîíñòðàöèÿ «äîëãèé êðèê» âîñïðîèçâîäèòñÿ ïî òîìó æå òèïó, ÷òî è ó íîìèíàòèâíîé
L. a. argentatus. Ïîçà äîëãîãî êðèêà ó ìîðñêîé ÷àéêè L. marinus (ïî êðàéíåé ìåðå â òîé
ôàçå, ÷òî èçîáðàæåíà íà ðèñ. 1î) îòëè÷àåòñÿ îò ñîîòâåòñòâóþùåé ïîçû òèõîîêåàíñêîé
÷àéêè â òàêîé æå ñòåïåíè, êàê è ïîçà äîëãîãî êðèêà ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.

Ìÿóêàþùèé êðèê. Ýòà ìîòîðíî-àêóñòè÷åñêàÿ êîíñòðóêöèÿ ïðåäñòàâëåíà ó òèõîî-
êåàíñêîé ÷àéêè â äâóõ âàðèàíòàõ, ñâÿçàííûõ ïîëíîé ãàììîé ïðîìåæóòî÷íûõ ñîñòîÿ-
íèé. Îäèí âàðèàíò ïî ìîòîðèêå íàïîìèíàåò íà÷àëüíóþ ôàçó äåìîíñòðàöèè «äîëãèé
êðèê» (ðèñ. 2 æ) è íå îòëè÷àåòñÿ ÿâíûì îáðàçîì îò äåìîíñòðàöèè ìÿóêàþùåãî êðèêà ó
äðóãèõ áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê, â òîì ÷èñëå è ñåðåáðèñòîé ÷àéêè (ðèñ, 2 è). Ýòà
äåìîíñòðàöèÿ ñèòóàöèîííî íåñïåöèôè÷íà è îáû÷íî íåïðîäîëæèòåëüíà âî âðåìåíè.
Âòîðîé âàðèàíò òîé æå äåìîíñòðàöèè (ðèñ. 2 å,ç), õàðàêòåðèçóþùèéñÿ óäëèíåííîé ëè-
íèåé øåè è åå ïëàâíûìè èçãèáàìè, íå îïèñàí äëÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè. Ýòà äåìîíñòðà-
öèÿ ÷ðåçâû÷àéíî õàðàêòåðíà äëÿ íà÷àëüíûõ ýòàïîâ êîíñîëèäàöèè ïàðû, êîãäà ïðîèñõî-
äèò âûáîð ìåñòà äëÿ ãíåçäà è ïðèáëèæàåòñÿ íà÷àëî ãíåçäîñòðîåíèÿ, Â ýòî âðåìÿ ñàìåö
ïîäîëãó ðàñõàæèâàåò â îïèñûâàåìîé ïîçå ïî ñâîåìó ó÷àñòêó, ïðîäåëûâàÿ àêòû çà÷àòî÷-
íîãî ãíåçäîñòðîåíèÿ, êîíòàêòèðóÿ ñ ñàìêîé è êîíôëèêòóÿ ñ ñîñåäÿìè. Â ýòèõ ñèòóàöèÿõ
ìû íàáëþäàåì ñâîåîáðàçíûé êîíãëîìåðàò àêòèâíîñòåé, âêëþ÷àþùèé â ñåáÿ ìàíèïóëÿ-
öèè ñî ñòðîèòåëüíûì ìàòåðèàëîì, âòîðîé âàðèàíò ìÿóêàþùåãî êðèêà, ðàçíûå âàðèàí-
òû êàøëÿíèÿ (ðèñ. 2 ã, ä) ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ ñ ñàìêîé è öåëûé ñïåêòð àãîíèñòè÷åñêî-
ãî ïîâåäåíèÿ (ðèñ. 2 à–â), àäðåñîâàííîãî ÷àéêàì ñ ñîñåäíèõ ó÷àñòêîâ. Âñå ïåðå÷èñëåí-
íûå ïîçû ÷åðåäóþòñÿ â ñëó÷àéíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé, ïî ñóùå-
ñòâó, çâåíüÿ åäèíîãî êîíòèíóóìà ìîòîðíûõ àêòîâ ðàçíîé ôóíêöèîíàëüíîé îêðàñêè (ñì.
íèæå, «Îðãàíèçàöèÿ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé»).

Êàøëÿíèå. Ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè õàðàêòåðíûìè îñîáåííîñòÿìè ýòîé äåìîíñòðà-
öèè â åå ìîòîðíîé ÷àñòè ÿâëÿþòñÿ: âî-ïåðâûõ, ñâîåîáðàçíàÿ âåðòèêàëüíàÿ ïîñòàíîâêà
íîã (ðèñ. 2ã, ä) ïåðåä ïðèïàäàíèåì íà ãðóäü (ñðàâíè ñ ðèñ. 2 ë, ê, èëëþñòðèðóþùèì
àíàëîãè÷íîå ïîâåäåíèå ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè); âî-âòîðûõ, õàðàêòåð äâèæåíèé ãîëîâû
ïðè ïðîèçíåñåíèè àêóñòè÷åñêîãî ñèãíàëà «êàøëÿíèå». Â îòëè÷èå îò ñåðåáðèñòîé ÷àé-
êè, â ýòîò ìîìåíò ãîëîâà ñóäîðîæíî äåðãàåòñÿ íå òîëüêî ââåðõ-âíèç, êàê ó íàçâàííîãî
âèäà, íî îäíîâðåìåííî ñîâåðøàåò êîðîòêèå áåñïîðÿäî÷íûå äâèæåíèÿ â ãîðèçîíòàëü-
íîì íàïðàâëåíèè. Êàæäàÿ òàêàÿ ñåðèÿ äâèæåíèé âûãëÿäèò ñëîâíî íå âïîëíå êîîðäèíè-
ðóåìîå ÷àéêîé «áîëòàíèå» ãîëîâîé îäíîâðåìåííî â íåñêîëüêèõ íàïðàâëåíèÿõ.

Êëåâàíèå çåìëè è óãðîæàþùèå âûïàäû êëþâîì. Ñîâìåñòíîå êàøëÿíèå ÷ëåíîâ
ïàðû íåðåäêî ïðèâëåêàåò âíèìàíèå ñîñåäåé, òàê ÷òî íåêîòîðûå èç íèõ ïîäõîäÿò ê ãðà-
íèöå òåððèòîðèè äàííîé ïàðû è òàêæå ïðîäåëûâàþò äâèæåíèÿ êàøëÿíèÿ. Ðåàêöèåé íà
ýòî õîçÿèíà ó÷àñòêà ÿâëÿåòñÿ ñâîåîáðàçíîå òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå: ÷àéêà íàïðàâ-
ëÿåòñÿ ê ãðàíèöå ñâîåãî ó÷àñòêà è ìíîãîêðàòíî ïðîäåëûâàåò äâèæåíèÿ êëåâàíèÿ çåìëè,
÷åðåäóþùèåñÿ ñ âûïàäàìè â ñòîðîíó ñîñåäà, êîòîðûå ïðîèçâîäÿòñÿ çàêðûòûì ëèáî ïðè-
îòêðûòûì êëþâîì. Â òàêèõ ñèòóàöèÿõ ýòè äâà àêòà êîíòèíóàëüíî ñâÿçàíû êàê äðóã ñ
äðóãîì, òàê è ñ ÷åðåäóþùèìèñÿ ñ íèìè äâèæåíèÿìè êàøëÿíèÿ. Äëÿ âñåõ òðåõ òèïîâ
äåìîíñòðàöèé õàðàêòåðíû ñõîäíûå «óãëîâàòûå» î÷åðòàíèÿ ãîëîâû, «ïîêëîíû» è âñå-
âîçìîæíûå âàðèàíòû îïóñêàíèÿ êëþâà è ïðèêîñíîâåíèÿ èì ê ñóáñòðàòó.
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Ïðè äåìîíñòðàöèè êëåâàíèÿ çåìëè ãîëîâà íà óäëèíåííîé øåå (ðèñ. 2á) îñîáûì «ðàñ-
ñëàáëåííûì» äâèæåíèåì, ñëîâíî áû ïàññèâíî «ïàäàåò» âíèç è óäàðÿåò ïîëóðàñêðûòûì
êëþâîì (ðèñ. 2â) î çåìëþ, ïîñëå ÷åãî ïòèöà, êàê áû îòïëåâûâàÿñü, êîðîòêî è ðåçêî ïîâî-
äèò êëþâîì èç ñòîðîíû â ñòîðîíó, ñòðÿõèâàÿ ñ íåãî íàëèïøèå êîìêè ïî÷âû. Êëåâàíèå
çåìëè ïåðåìåæàåòñÿ ñ óãðîæàþùèìè âûïàäàìè ÷åðåç ãðàíèöó; ïðè ýòîì êîíôëèêòóþ-
ùèå îñîáè íåðåäêî ïî÷òè ñîïðèêàñàþòñÿ êëþâàìè, íå ïåðåõîäÿ ïðè ýòîì ÷åðåç ñòðîãî
ñîáëþäàåìóþ ïîãðàíè÷íóþ ëèíèþ. Îïèñàííûå óãðîæàþùèå âûïàäû è ïðîèçâîäèìûå
ñëîâíî áû ñ íåîõîòîé äâèæåíèÿ êëþâà ïî íàïðàâëåíèþ ê çåìëå âåñüìà ñõîäíû ñ ýëå-
ìåíòàìè àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà L. ichthyaetus â ìîìåíò
êîíôëèêòîâ ìåæäó ñèäÿùèìè íà ñîñåäíèõ ãíåçäàõ ÷àéêàìè.

Êëåâàíèå çåìëè ÿâëÿåòñÿ, íåñîìíåííî, ãîìîëîãîì «äåðãàíèÿ òðàâû» ó ñåðåáðèñòûõ
÷àåê, êîòîðîå ñîâåðøåííî íå õàðàêòåðíî äëÿ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè.

Âñêèäûâàíèå ãîëîâû, êàê è ó äðóãèõ âèäîâ ÷àåê,– ýòî õàðàêòåðíûé ýëåìåíò âñå-
âîçìîæíûõ ïîçèòèâíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ÷ëåíàìè ïàðû (âîçîáíîâëåíèå êîíòàê-
òà ïîñëå îòñóòñòâèÿ îäíîãî èç ïàðòíåðîâ, ïðåäêîïóëÿöèîííîå ïîâåäåíèå, âûïðàøèâà-
íèå êîðìà ñàìêîé è ò.ä.) è ëèøü èçðåäêà íàáëþäàåòñÿ â èíûõ êîíòåêñòàõ â êà÷åñòâå
åäèíè÷íûõ àêòîâ. Îñîáåííîñòüþ ýòîé äåìîíñòðàöèè ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè ÿâëÿåòñÿ
òî, ÷òî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ (õîòÿ äàëåêî íå âñåãäà) ãîëîâà â ñâîåì äâèæåíèè êâåðõó
ïåðåõîäèò ëèíèþ âåðòèêàëè è äâèæåòñÿ íåìíîãî íàçàä, ïî íàïðàâëåíèþ ê ñïèíå. Ýòîò
âàðèàíò âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû îïèñàí ó íåêîòîðûõ âèäîâ ÷àåê (íàïðèìåð, ó äåëàâåðñêîé
÷àéêè L. delawarensis – ñì. Ëèòâèíåíêî, 1980: 60), íî íå óïîìèíàåòñÿ â êàòàëîãàõ ïîâå-
äåíèÿ ñåðåáðèñòîé è áîëüøîé ìîðñêîé ÷àåê.

Ðèñ. 3. Âîêàëèçàöèÿ «äîëãèé êðèê» ó Larus schistisagus (à), ôîðìû vegae (á). L. a. argentatus (â), L.
marinus (ã), L. hyperboreus (ä), L. glaucescens (e), L occidentalis (æ), L. dominicanus (ç). Â ïîçèöèÿõ
ä–æ äàíû òîëüêî öåíòðàëüíûå ôðàãìåíòû âîêàëüíûõ êîíñòðóêöèé (â – ïî ôîíîãðàììå Â.È. Ãðà-
áîâñêîãî; ã, ä – èç Bergmann, Helb, 1982; å- ç – èç Hand, 1981).
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Êàñàÿñü äðóãèõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèé, óïîìèíàíèå êîòîðûõ âàæíî â ñðàâíèòåëüíîì
àñïåêòå, ñëåäóåò îòìåòèòü îòíîñèòåëüíóþ ðåäêîñòü èñïîëüçîâàíèÿ â êîììóíèêàöèè òè-
õîîêåàíñêîé ÷àéêè ïðÿìîé óãðîæàþùåé ïîçû, äëÿ êîòîðîé ê òîìó æå ñîâåðøåííî íå
õàðàêòåðíû îòñòàâëåííûå êèñòåâûå ñãèáû êðûëüåâ (ðèñ. 2à), ÷åì ýòà äåìîíñòðàöèÿ îò-
÷åòëèâî îòëè÷àåòñÿ îò ñîîòâåòñòâóþùåé ïîçû ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè (Òèíáåðãåí, 1974, ñ.
58). Åùå ðåæå íàáëþäàåòñÿ ó âçðîñëûõ òèõîîêåàíñêèõ ÷àåê ãîðèçîíòàëüíàÿ ñãîðáëåí-
íàÿ ïîçà (hunched posture), ïðîèçâîäíàÿ îò êîìïëåêñà þâåíèëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â ïåðè-
îä íàøèõ íàáëþäåíèé íè ðàçó íå îòìå÷åíà ïîçà «ëåáåäèíîé øåè» (head set), âåñüìà
õàðàêòåðíàÿ, êàê è ïðåäûäóùàÿ, äëÿ õîõîòóíüè L. cachinnans (Ïàíîâ è äð., 1991, ñ. 85).

Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ
Ìû èñõîäèì èç ïðåäñòàâëåíèé, ÷òî ìíîãîîáðàçèå çâóêîâ, ñëàãàþùèõ âèäîñïåöè-

ôè÷åñêóþ âîêàëèçàöèþ ÷àåê, èìååò ñìûñë ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå ìíîãîìåðíîãî êîí-
òèíóóìà, îñíîâàííîãî íà êîìáèíàòîðèêå òðåõ îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ: äëèòåëüíîñòü ïî-
ñûëîê, ôîðìà èõ îãèáàþùåé è õàðàêòåðèñòèêà äîìèíàíòíûõ ÷àñòîò. Âíóòðè ýòîãî êîí-
òèíóóìà óñëîâíî ïðîâîäÿòñÿ ãðàíèöû, èñêóññòâåííî ðàçìåæåâûâàþùèå òå èëè èíûå
«òèïû àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ», ÷àñòü èç êîòîðûõ âõîäÿò â òðàäèöèîííûå êëàññèôèêà-
öèè, à äðóãèå îñòàþòñÿ çà èõ ïðåäåëàìè (Ïàíîâ è äð., 1991à: 75, 79). Â ïðèâîäèìîì
íèæå ïåðå÷íå çàòðîíóòû ãëàâíûì îáðàçîì òå çâåíüÿ çâóêîâîãî êîíòèíóóìà, êîòîðûå
ïðèíÿòî èñïîëüçîâàòü â ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè ÷àåê, òàê ÷òî êàòàëîã ýòîò íå ïðåòåí-
äóåò íà èñ÷åðïûâàþùóþ ïîëíîòó. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèíöèïàìè, ïðåäëîæåííûìè â
ïðèâåäåííîé ðàáîòå (Ïàíîâ è äð., 1991à: 81), äàëåå áóäóò ïîñëåäîâàòåëüíî ðàññìîòðå-
íû äâà êëàññà âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ: à) ñêîîðäèíèðîâàííûõ ñ îïèñàííûìè âûøå ìîòîð-
íûìè êîíñòðóêöèÿìè (òàêèìè, íàïðèìåð, êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé ïðè äå-
ìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê») è á) àâòîíîìíûå îò òåõ èëè èíûõ äâèãàòåëüíûõ êîîðäèíà-
öèè (ïîâñåäíåâíàÿ ïîçûâêà è äð.).

Âîêàëèçàöèÿ äîëãèé êðèê. Ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè ýòîò âîêàëüíûé ñèãíàë ñîñòî-
èò îáû÷íî èç øåñòè-âîñüìè çâóêîâûõ ïîñûëîê, äëèòåëüíîñòü êîòîðûõ ïðîãðåññèâíî
ñîêðàùàåòñÿ (ðèñ. 3à). Íåñóùàÿ ÷àñòîòà íàõîäèòñÿ â îáëàñòè ïîðÿäêà 0.6 êÃö, îñíîâíàÿ
ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â òðåõ ïåðâûõ ãàðìîíèêàõ.

Áóäó÷è ñõîäíûì ñ ñîîòâåòñòâóþùèì ñèãíàëîì íîìèíàòèâíîé ôîðìû ñåðåáðèñòîé
÷àéêè (ðèñ. 3â) ïî ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì, äîëãèé êðèê òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè ðåçêî
îòëè÷àåòñÿ îò íåãî ïî ÷èñëó çâóêîâûõ ïîñûëîê (ó L. a. argentatus èõ ÷èñëî íà îäíó
äåìîíñòðàöèþ ñîñòàâëÿåò 10–16, â ñðåäíåì 12.8 ± 0.43) è ïî äðóãèì îñîáåííîñòÿì âðå-
ìåííîé îðãàíèçàöèè. Äëèòåëüíîñòü ïîñûëîê â ñðåäíåé ôàçå äîëãîãî êðèêà ó òèõîîêå-
àíñêîé ÷àéêè â 2–3 ðàçà äëèííåå, ÷åì ó L. a. argentatus (300–480 ìñ è 120–180 ìñ, ñîîò-
âåòñòâåííî), Äëèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó ïîñûëêàìè ðàçëè÷àåòñÿ ñòîëü æå ñóùåñòâåííî
(180–230 ìñ è 80–130 ìñ, ñîîòâåòñòâåííî). Ïî ýòèì äâóì ïàðàìåòðàì ôîðìà vegae çàíè-
ìàåò êàê áû ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå (ïîñûëêè 210–250 ìñ ïàóçû 100–140 ìñ), îáíà-
ðóæèâàÿ, òåì íå ìåíåå, áîëåå áëèçêîå ñõîäñòâî ñ ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé (ðèñ. 3â). Îò ñèì-
ïàòðè÷íîé ñ íåé ôîðìû vegae òèõîîêåàíñêàÿ ÷àéêà îòëè÷àåòñÿ òàêæå õàðàêòåðîì ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ çâóêîâîé ýíåðãèè ïî ãàðìîíè÷åñêèì ñîñòàâëÿþùèì (äîëãèé êðèê òèõîîêå-
àíñêîé ÷àéêè èìååò áîëüøå âûñîêî÷àñòîòíûõ ýëåìåíòîâ),

Êàê ñëåäóåò èç ñðàâíåíèÿ ïîçèöèé à è ã íà ðèñ. 3, äîëãèé êðèê òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè
îòëè÷àåòñÿ îò ñîîòâåòñòâóþùåãî ñèãíàëà áîëüøîé ìîðñêîé ÷àéêè íå òîëüêî ïî õàðàê-
òåðó âðåìåííîé îðãàíèçàöèè, íî è ïî îñíîâíûì ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì (â ÷àñòíî-
ñòè, íåñóùàÿ ÷àñòîòà ó âòîðîãî âèäà ëåæèò â îáëàñòè 0.3 êÃö, ïðè ñîîòâåòñòâóþùåì
çíà÷åíèè 0.6 êÃö ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè),

Ìÿóêàþùèé êðèê. Ïîä ýòèì íàçâàíèåì îáúåäèíÿåòñÿ áîëüøîå ÷èñëî çâóêîâ, çíà-
÷èòåëüíî âàðüèðóþùèõ ïî äëèòåëüíîñòè è ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì. Íà ðèñ. 4À ïî-
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Ðèñ. 4. Âîêàëèçàöèÿ «ìÿóêàþùèé êðèê» ó Larus schistisagus (À), ôîðìû vegae (Á) è L. a. argentatus
(Â). (Â – ïî ôîíîãðàììàì Â.È. Ãðàáîâñêîãî). Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.

êàçàíî íåñêîëüêî âàðèàíòîâ ýòîé êàòåãîðèè ñèãíàëîâ: «çâîíêèé» ìÿóêàþùèé êðèê (à),
«ãëóõîé» (èëè «õðèïëûé») (â), îáúåäèíÿþùèé â ñåáå îáà íàçâàííûõ çâóêà (á) è «ãëóõîé
êîðîòêèé» ìÿóêàþùèé êðèê (ã). Òðè ïåðâûõ âàðèàíòà (ïðîèçíîñèìûå îáû÷íî â ïîçå,
ïîäîáíîé èçîáðàæåííîé íà ðèñ. 2æ), èìåþò â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ äëèòåëüíîñòü îò
600 äî 1220 ìñ, õîòÿ èíîãäà â ôîðìå îñîáîãî «ïå÷àëüíîãî êðèêà», ÷àùå ïðîèçíîñèìîãî
íà ëåòó, ñîêðàùàþòñÿ äî 380–450 ìñ. ×åòâåðòûé, «êîðîòêèé» âàðèàíò ìÿóêàþùåãî êðè-
êà (äëèòåëüíîñòü 460–540 ìñ) ïðîèçíîñèòñÿ, êàê ïðàâèëî, â ïîçå, èçîáðàæåííîé íà ðèñ.
2 å–ç, è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïåðåõîäíîå ñîñòîÿíèå ìåæäó ñîáñòâåííî ìÿóêàþùèì êðè-
êîì è îñîáûì «ìû÷àíèåì» (ðèñ 5 Àæ), êîòîðîå ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ ñáëèæàåòñÿ ñ àêóñòè-
÷åñêèì ñèãíàëîì «êàøëÿíèå» (ñì. íèæå),

Ìÿóêàþùèé êðèê îáû÷íî ïðîèçíîñèòñÿ ñåðèÿìè ïî òðè-ïÿòü ïîñûëîê ñ ïàóçàìè,
âàðüèðóþùèìè â øèðîêèõ ïðåäåëàõ (280–1750 ìñ). Ìû÷àíèå âîñïðîèçâîäèòñÿ â ñîñòî-
ÿíèè ñèëüíîãî âîçáóæäåíèÿ (ïðè âûáîðå ìåñòà äëÿ ãíåçäà, ïðè áðà÷íûõ âçàèìîäåé-
ñòâèÿõ) âåñüìà ïðîäîëæèòåëüíûìè ñåðèÿìè ñ ïàóçàìè òåì áîëåå êîðîòêèìè, ÷åì êîðî-
÷å ñàìè ïîñûëêè ìû÷àíèÿ. Äëèòåëüíîñòü ïàóç êîëåáëåòñÿ îò 170 äî 650 ìñ. Â òàêîãî
ðîäà ñåðèÿõ çâóêè òèïà ìû÷àíèÿ çà÷àñòóþ ÷åðåäóþòñÿ ñ ñèãíàëîì «êàøëÿíèå».

Êàê âèäíî èç ðèñ. 4, èìåþò ìåñòî ÿâíàÿ ãîìîëîãèÿ è áîëüøîå ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî
ìåæäó ñèãíàëàìè òèïà «ìÿóêàþùèé êðèê» ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè, ñåðåáðèñòîé ÷àéêè
è ó ôîðìû vegae, ïðè÷åì ïåðâàÿ èç íèõ îòëè÷àåòñÿ îò äâóõ äðóãèõ ìèíèìàëüíî âûðà-
æåííîé àìïëèòóäíîé ìîäóëÿöèåé è, ñóäÿ ïî âñåìó – áîëåå øèðîêèì ñïåêòðîì ÷àñòîò.

Êàøëÿíèå. Êîðîòêèé çâóê ãàðìîíè÷åñêîé ïðèðîäû, ïðîèçíîñèìûé â ñîñòàâå äëè-
òåëüíûõ ñåðèé, èíîãäà â êîìáèíàöèè ñ äðóãèìè çâóêàìè ñõîäíîé ñòðóêòóðû. Äëèòåëü-
íîñòü îäíîé ïîñûëêè ñîñòàâëÿåò ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè 70–230 ìñ, äëèòåëüíîñòü ïàóç
ìåæäó ïîñûëêàìè – 110–250 ìñ. Íåñóùàÿ ÷àñòîòà ëåæèò â îáëàñòè 0.3–0.5 êÃö. Â çàâè-
ñèìîñòè îò ðàñïðåäåëåíèÿ ýíåðãåòè÷åñêèõ ìàêñèìóìîâ ìîæíî âûäåëèòü äâà âàðèàíòà
êàøëÿíèÿ – «ãëóõîå» è «çâîíêîå». Â ïåðâîì ñëó÷àå ýíåðãåòè÷åñêèå ìàêñèìóìû ñîñðå-
äîòî÷åíû â îáëàñòè 0.5–1.5 êÃö è ïðåäñòàâëåíû îáû÷íî II–V ãàðìîíèêàìè (ðèñ. 5À ä,
å). Â ñëó÷àå «çâîíêîãî» êàøëÿíèÿ ýíåðãèÿ ðàñïðåäåëåíà â ãîðàçäî áîëåå øèðîêîì äèà-
ïàçîíå ÷àñòîò (1.0–4.5 êÃö), à ýíåðãåòè÷åñêèå ìàêñèìóìû ïðèõîäÿòñÿ íà ïåðâûå ÷åòû-
ðå-ïÿòü ÷åòíûõ ãàðìîíèê (II, IV, VI è ò.ä. – ñì. ðèñ. 5À ç).
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Ïðè óäëèíåíèè ïîñûëîê ãëóõîãî êàøëÿíèÿ îíè ïåðåõîäÿò â óïîìèíàâøååñÿ âûøå
ïðåðûâèñòîå «ìû÷àíèå». Óäëèíåííûå ïîñûëêè çâîíêîãî êàøëÿíèÿ ìîãóò áûòü âûñòðî-
åíû ïî õàðàêòåðó èõ àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòóðû â íåïðåðûâíûé ðÿä, âåäóùèé ê çâóêàì,
êîòîðûå î÷åíü íàïîìèíàþò ïîçûâêè ïðè âñêèäûâàíèè ãîëîâû (ðèñ. 5À è; ñðàâíè ñ ðèñ.
6À ã). Âñå ïåðå÷èñëåííûå âàðèàíòû çâóêîâûõ ïîñûëîê ìîãóò, ÷åðåäóÿñü äðóã ñ äðóãîì,
ñêëàäûâàòüñÿ â ðàçíîîáðàçíûå ãåòåðîòèïè÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Íàèáîëåå õàðàê-
òåðíû äëèòåëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïîñûïîê ãëóõîãî êàøëÿíèÿ ñ âêëþ÷åíèåì â íèõ
ñðàâíèòåëüíî êîðîòêèõ ñåðèé çâîíêîãî êàøëÿíèÿ, à òàêæå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, â êîòî-
ðûõ ãîìîòèïè÷åñêèå ñåðèè ãëóõîãî êàøëÿíèÿ ÷åðåäóþòñÿ ñ îäèíî÷íûìè ïîñûëêàìè
èëè ñåðèÿìè ìû÷àíèÿ.

Êàê âèäíî èç ðèñ. 5, ÷åòûðå èç ïÿòè ðàññìîòðåííûõ çâóêîâ èìåþò ÿâíûõ ãîìîëîãîâ
â ðåïåðòóàðå ñåðåáðèñòîé ÷àéêè (ðèñ. 5Â). Îòñóòñòâèå ñîîòâåòñòâóþùåãî ñèãíàëà â ïî-
çèöèè «è» ó ïîñëåäíåãî âèäà îáúÿñíÿåòñÿ, ñêîðåå âñåãî, íåïîëíîòîé ïîëó÷åííûõ äëÿ
íåãî ôîíîãðàìì. Òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü, êàê ìû ïîëàãàåì, è â îòíîøåíèè ôîðìû
vegae, ôðàãìåíòàðíîñòü àêóñòè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ êîòîðîé ïîçâîëèëà âûÿâèòü ó íåãî ëèøü
íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþùèéñÿ ó âñåõ ñðàâíèâàåìûõ òàêñîíîâ ñèãíàë «ãëóõîå êàøëÿ-

Ðèñ. 5. Ýëåìåíòû âîêàëèçàöèè Larus schistisagus (À), ôîðìû vegae (Á) è L. a. argentatus (Â) (Â – ïî
ôîíîãðàììàì Â.È. Ãðàáîâñêîãî): à, á – ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè; â, ã – ñòàêêàòî; ä–å – êàøëÿíèå; æ
– ìû÷àíèå; ç – çâîíêîå êàøëÿíèå; è – ñèãíàë, ïðîìåæóòî÷íûé ìåæäó çâîíêèì êàøëÿíèåì è ïî-
çûâêîé ïðè âñêèäûâàíèè ãîëîâ.

À

Á

Â



37724. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè

íèå». Íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî ïðè ñðàâíåíèè òèõîîêåàíñêîé è ñåðåáðèñòîé ÷àåê ïåðåä
íàìè íå òîëüêî ïîëíàÿ ãîìîëîãèÿ ñèãíàëîâ êàòåãîðèè «êàøëÿíèå», íî è î÷åíü áîëüøîå
èõ ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî.

Ïîçûâêè ïðè âñêèäûâàíèè ãîëîâû. Ïðè èçâåñòíîé èçìåí÷èâîñòè ýòîãî ñèãíàëà
(îáÿçàííîé èíäèâèäóàëüíûì õàðàêòåðèñòèêàì îñîáåé è îòñóòñòâèþ àáñîëþòíîé ñòå-
ðåîòèïíîñòè äàííîãî ñèãíàëà â ðåïåðòóàðå êàæäîãî èíäèâèäà) îí õàðàêòåðèçóåòñÿ ó
òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè îáùèìè îñîáåííîñòÿìè ôîðìû îãèáàþùåé. Îíà èìååò «âîãíó-
òûå» î÷åðòàíèÿ â íà÷àëüíîé ÷àñòè ïîñûëêè è ìîíîòîííûé çàêëþ÷èòåëüíûé ôðàãìåíò ñ
íåâûðàæåííîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé (÷àñòîòà îñòàåòñÿ â ýòîì ôðàãìåíòå ïîñòîÿííîé
ëèáî ñëåãêà ïîíèæàåòñÿ ê êîíöó ñèãíàëà – ñì. ðèñ. 6À).

Ýòè ïîçûâêè îáû÷íî âîñïðîèçâîäÿòñÿ ñåðèÿìè. Äëèòåëüíîñòü êàæäîé ïîçûâêè ñî-
ñòàâëÿåò îáû÷íî 110–370 ìñ, ðåæå – äî 500–630 ìñ. Ìèíèìàëüíàÿ äëèòåëüíîñòü ïàóç
450–1500 ìñ. Ñèãíàë èìååò ãàðìîíè÷åñêóþ ïðèðîäó, ýíåðãåòè÷åñêèå ìàêñèìóìû ñî-
ñðåäîòî÷åíû â ðàçíûõ ñëó÷àÿõ â îáëàñòè äî 3–7 êÃö.

Êàê âèäíî èç ðèñ. 6, ïðè ñõîäñòâå ýòîãî ñèãíàëà ñ åãî ãîìîëîãîì ó ñåðåáðèñòîé
÷àéêè ïî ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èìåþò ìåñòî ÿâíûå ðàç-
ëè÷èÿ â ôîðìå îãèáàþùåé, õîòÿ èíîãäà (ðèñ. 6ã) ýòè ðàçëè÷èÿ ïðàêòè÷åñêè ñõîäÿò íà
íåò.

Íàðÿäó ñ ðàññìîòðåííûìè ÷åòûðüìÿ òèïàìè àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, áîëåå èëè ìå-
íåå òåñíî ñêîîðäèíèðîâàííûìè ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè äâèãàòåëüíûìè êîìïëåêñàìè, íàì
ïðåäñòîèò ðàññìîòðåòü ðÿä äðóãèõ òèïîâ âîêàëèçàöèè, â öåëîì íå ñâÿçàííûõ ñ êàêèìè-
ëèáî îïðåäåëåííûìè ôîðìàìè ìîòîðèêè,

Ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè. Ñþäà îòíîñèòñÿ ñïîíòàííàÿ âîêàëèçàöèÿ, íàèáîëåå õà-
ðàêòåðíàÿ äëÿ ïòèö â ïîëåòå, è âñåâîçìîæíûå âàðèàíòû êðèêîâ â ñèòóàöèÿõ òðåâîãè.
Ïðè âåñüìà âûñîêîé èçìåí÷èâîñòè ýòèõ ñèãíàëîâ, çàòðàãèâàþùåé â îñíîâíîì äëèòåëü-

Ðèñ. 6. Ïîçûâêè ïðè âñêèäûâàíèè ãîëîâû ó Larus schistisagus (À) è L. a. argentatus (Á). (Á – ïî
ôîíîãðàììàì Â.È. Ãðàáîâñêîãî).
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íîñòü ïîñûëîê è ñïîñîáû îðãàíèçàöèè èõ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, óäàåòñÿ âûÿâèòü äâà
ñðàâíèòåëüíî ñòåðåîòèïíûõ çâóêà. Îäèí èç íèõ çâó÷èò êàê ìåëîäè÷íîå «èàó» (ðèñ. 5À
à), äðóãîé – êàê ãðóáîå, õðèïëîå «êõàó» èëè «êðîó» (ðèñ. 5À á). Íåñóùàÿ ÷àñòîòà ïåðâî-
ãî èç íàçâàííûõ çâóêîâ ëåæèò â îáëàñòè îêîëî 0.5 êÃö, îñíîâíàÿ ýíåðãèÿ ðàñïðåäåëÿåò-
ñÿ ïî ïåðâûì òðåì-÷åòûðåì íå÷åòíûì ãàðìîíèêàì. Íåðåäêî ïðèñóòñòâóþò òàêæå áîëåå
âûñîêî÷àñòîòíûå ñîñòàâëÿþùèå (XI è XII ãàðìîíèêè), ëåæàùèå â îáëàñòè 7–8 êÃö. Íà
ñîíîãðàììàõ íåèçìåííî âûÿâëÿþòñÿ îáåðòîíû. Äëèòåëüíîñòü ïîñûëîê ñîñòàâëÿåò 200–
300 ìñ. Ïîñûëêè âòîðîãî, «õðèïëîãî» ñèãíàëà èìåþò òó æå äëèòåëüíîñòü, íî íåñóùàÿ
÷àñòîòà çàíèìàåò îáëàñòü ïîðÿäêà 0.2 êÃö. Ìàêñèìóì ýíåðãèè ïðèõîäèòñÿ íà IV–VI è
IX–XII ãàðìîíèêè (ìîãóò áûòü è äðóãèå âàðèàíòû), ëåæàùèå â îáëàñòè äî 3 êÃö. Ïî
îáùåìó õàðàêòåðó ïîñûëêà çàíèìàåò ñðåäíåå ïîëîæåíèå ìåæäó ãàðìîíè÷åñêèì è øè-
ðîêîïîëîñíûì øóìîâûì çâóêîì.

Îáà îïèñàííûõ ñèãíàëà èìåþò ãîìîëîãîâ ó íîìèíàòèâíîãî ïîäâèäà ñåðåáðèñòîé
÷àéêè è ó ôîðìû vegae (ðèñ. 5Á è 5Â à, á), îòëè÷àþùèõñÿ îò èíòåðåñóþùèõ íàñ ñèãíà-
ëîâ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè êàê ïî ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì, òàê è ïî ôîðìå îãèáàþ-
ùèõ. Ïðè ýòîì ïîâñåäíåâíûå ïîñûëêè argentatus è vegae ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
âàðèàíòû åäèíîãî ñòðóêòóðíîãî òèïà (÷òî îñîáåííî î÷åâèäíî ïðè ñîïîñòàâëåíèè ðèñ.
5Á à è 5Â à), õîòÿ äëÿ ôîðìû vegae õàðàêòåðíû ìåíåå âûðàæåííàÿ ÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ
è êîíöåíòðàöèÿ ýíåðãèè â áîëåå íèçêî÷àñòîòíîé îáëàñòè ñïåêòðà.

Ñòàêêàòî. Ñèãíàë, íàèáîëåå õàðàêòåðíûé äëÿ ñîñòîÿíèÿ ÿðêî âûðàæåííîé òðåâî-
ãè, íî èíîãäà âîñïðîèçâîäèìûé òèõîîêåàíñêèìè ÷àéêàìè è â äðóãèõ ñèòóàöèÿõ – íà-
ïðèìåð, â ðàçëè÷íûõ ñîöèàëüíûõ êîíòåêñòàõ ñðàçó æå âñëåä çà äåìîíñòðàöèåé «äîëãèé
êðèê».

Ñòàêêàòî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êîðîòêèå ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç äâóõ-ïÿòè ïîñûëîê, êàæ-
äàÿ èç êîòîðûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çâóê ãàðìîíè÷åñêîé ïðèðîäû äëèòåëüíîñòüþ 40-80
ìñ. Äëèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó ïîñûëêàìè 70–120 ìñ. Íàðÿäó ñ òèïè÷íûì, ãëóõî çâó÷à-
ùèì ñòàêêàòî ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè åñòü òàêæå «çâîíêèé» âàðèàíò, â êîòîðîì îñíîâ-
íàÿ ýíåðãèÿ ïðèõîäèòñÿ íà ïåðâûå ÷åòûðå íå÷åòíûå ãàðìîíèêè (ðèñ. 5À ã).

Îáà âàðèàíòà ñòàêêàòî ïðèñóòñòâóþò òàêæå â ðåïåðòóàðàõ argentatus s.str. è vegae
(ðèñ, 5Á è 5Â â, ã). Ýòè çâóêè íå èìåþò, ïî âñåé âèäèìîñòè, ñêîëüêî-íèáóäü çàìåòíûõ
îòëè÷èé îò ñîîòâåòñòâóþùèõ ñèãíàëîâ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè.

Îðãàíèçàöèÿ íåêîòîðûõ òèïîâ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé
 Çäåñü ìû ñóììèðóåì äàííûå îá îðãàíèçàöèè òðåõ òèïîâ âçàèìîäåéñòâèé ó òèõîî-

êåàíñêîé ÷àéêè, Ýòî ïîçèòèâíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ñàìöîì è ñàìêîé: 1) íà íà÷àëü-
íûõ ñòàäèÿõ ãíåçäîñòðîåíèÿ è 2) ïðè ñìåíå íàñèæèâàþùèõ ïòèö íà ãíåçäå, à òàêæå 3)
íåãàòèâíûå, àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ÷ëåíàìè ñîñåäñòâóþùèõ ïàð ïðè
ïàòðóëèðîâàíèè òåððèòîðèàëüíûõ ãðàíèö.

Íà÷àëüíûå ýòàïû ãíåçäîâàíèÿ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé, îòâå÷àþùèõ äàííî-
ìó òèïó àêòèâíîñòè, ìû íàáëþäàëè 23.VI 1991 ã. íà ïðîòÿæåíèè 2.5 ÷ (6 ÷ 30 ìèí – 9 ÷ 00
ìèí), ïðè÷åì ñîáûòèÿ áûëè â ñàìîì ðàçãàðå óæå ê íà÷àëó íàáëþäåíèé. Âçàèìîäåéñòâî-
âàëè, êàê ìû ïîëàãàåì, ÷ëåíû ïàðû, çàïàçäûâàþùåé ñ ãíåçäîâàíèåì. Àêòèâíóþ ðîëü
èãðàëà ïòèöà, êîòîðàÿ áûëà, ñóäÿ ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ, ñàìöîì. Âòîðîé ïàðòíåð (ïðåäïî-
ëîæèòåëüíî ñàìêà) áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè îñòàâàëñÿ ïàññèâíûì, ëèøü ïåðèîäè÷åñêè
âñòóïàÿ â ñîãëàñîâàííûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñî ñâîèì êîìïàíüîíîì. ×àùå âñåãî â ýòèõ
ñèòóàöèÿõ èìåëî ìåñòî ñîâìåñòíîå êàøëÿíèå (êàê ïðàâèëî, â ïîëîæåíèè ñòîÿ íàïðîòèâ
äðóã äðóãà èëè ïîä óãëîì ê îñè òåëà ïàðòíåðà, íî èíîãäà – è â ñèäÿ÷åì ïîëîæåíèè).
Ðåæå ìû íàáëþäàëè îáìåí äåìîíñòðàöèÿìè «äîëãèé êðèê» ëèáî ñîâìåñòíûé ïàðàë-
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ëåëüíûé ïðîõîä â ïîçàõ ìÿóêàþùåãî êðèêà. Îäèí ðàç ñàìêà âçÿëà êëî÷îê ñòðîèòåëüíî-
ãî ìàòåðèàëà, ñ êîòîðûì ïîñòîÿííî ìàíèïóëèðîâàë ñàìåö (ñì. íèæå), è îòíåñëà åãî íà
íåñêîëüêî ìåòðîâ â ñòîðîíó.

Ìíîãî÷àñîâàÿ àêòèâíîñòü ñàìöà â òîé åå ÷àñòè, êîòîðàÿ íå áûëà ÿâíûì îáðàçîì ñî-
ãëàñîâàíà ñ ïîâåäåíèåì ñàìêè, ïðåäñòàâëÿëà ñîáîé äîâîëüíî áåñïîðÿäî÷íóþ ñìåñü ñëå-
äóþùèõ äåéñòâèé: 1) âçÿòèå îäíîãî è òîãî æå êëî÷êà ðàñòèòåëüíîé âåòîøè è ïåðåêëàäû-
âàíèå åãî ñ ìåñòà íà ìåñòî â îáëþáîâàííîé ñàìöîì ùåëè ìåæäó êàìíÿìè; 2) òîïòàíèå íà
ìåñòå è áåñïîðÿäî÷íîå õîæäåíèå ïî ó÷àñòêó â ïîâñåäíåâíîé ïîçå èëè â ïîçå ìÿóêàþùåãî
êðèêà (âòîðîé åãî âàðèàíò – ñì. ðèñ. 2 å,ç) ñî ñòðîèòåëüíûì ìàòåðèàëîì â êëþâå èëè áåç
íåãî; 3) ïîêëîíû ðàçíîé èíòåíñèâíîñòè (÷àñòî ñ ïðèêîñíîâåíèåì êëþâîì ê çåìëå), íå-
ðåäêî èìèòèðóþùèå «âõîëîñòóþ» îïèñàííûå âûøå ìàíèïóëÿöèè ñî ñòðîèòåëüíûì ìàòå-
ðèàëîì, îòñóòñòâóþùèì â äàííûé ìîìåíò; 4) óñàæèâàíèå íà ãðóíò (èíîãäà – ñ ðàñòèòåëü-
íîé âåòîøüþ â êëþâå) ñ ïîñëåäóþùèì ïðèïàäàíèåì ãðóäüþ ê ñóáñòðàòó, ñîïðîâîæäàå-
ìûì äâèæåíèÿìè ëàï èç-ïîä ñåáÿ íàçàä (êàê ïðè âûêàïûâàíèè ãíåçäîâîé ÿìêè – äàæå â
òîì ñëó÷àå, åñëè ñàìåö ïðèñàæèâàëñÿ íà ãîëûé êàìåííûé ìîíîëèò); 5) âîñïðîèçâîäèìûå
ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ âûðàæåííîñòè äâèæåíèÿ êàøëÿíüÿ; 6) ýïèçîäè÷åñêèå äåìîíñòðàöèè
«äîëãèé êðèê», ÷àñòî ñ ðåäóöèðîâàííîé ïåðâîé ôàçîé; 7) êðàòêîâðåìåííûå ÷èñòêè îïåðå-
íèÿ, èíîãäà ïåðåìåæàþùèåñÿ äâèæåíèåì âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû. Íåáåçûíòåðåñíî îòìå-
òèòü, ÷òî, òàêèì îáðàçîì, â îïèñàííîì êîíãëîìåðàòå ïîâåäåíèÿ ïðèñóòñòâóþò, íàðÿäó ñ
ôðàãìåíòàìè ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ, ïðàêòè÷åñêè âñå ðàññìîòðåííûå âûøå òèïû
ìîòîðíûõ ñèãíàëüíûõ àêòîâ,

Àêóñòè÷åñêîå ñîïðîâîæäåíèå ðàññìîòðåííîãî êîíãëîìåðàòà äåéñòâèé ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ïî÷òè íåïðåðûâíûé êîíòèíóóì çâóêîâ îò çâîíêîãî óäëèíåííîãî âàðèàíòà ìÿóêà-
þùåãî êðèêà, ÷åðåç óêîðî÷åííûé ìÿóêàþùèé êðèê è ìû÷àíèå äî êàøëÿíèÿ. Îñíîâíîé
çâóêîâîé ôîí ñîçäàþò ãîìîòèïè÷åñêèå ñåðèè ìû÷àíèÿ (ñ ìåíÿþùèìñÿ ðèòìîì ñëåäî-
âàíèÿ ïîñûëîê) è ãåòåðîòèïè÷åñêèå ñåðèè «êàøëÿíèå – ìû÷àíèå». Èçðåäêà ìîíîòîí-
íîñòü ýòîé âîêàëèçàöèè íàðóøàþò äðóãèå çâóêè (íàïðèìåð, äîëãèé êðèê).

Àäðåñîâàííîå ñàìêå (ëèáî ñïîíòàííîå) ïîâåäåíèå ñàìöà, êâàëèôèöèðóåìîå íàìè
êàê íà÷àëüíàÿ ôàçà ãíåçäîñòðîåíèÿ, ïîñòîÿííî ïåðåìåæàëîñü àãîíèñòè÷åñêèìè àêöèÿ-
ìè, àäðåñîâàííûìè ÷àéêàì ñ ñîñåäíèõ òåððèòîðèé (ñì. íèæå).

 Ñìåíû íà ãíåçäå. Â ïåðèîä íàáëþäåíèé áîëüøèíñòâî ïàð â èññëåäîâàííîì ó÷àñòêå
êîëîíèè íàõîäèëîñü íà ñòàäèè èíêóáàöèè êëàäîê. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íàáëþäàâ-
øèåñÿ íàìè ñìåíû íàñèæèâàþùèõ ïàðòíåðîâ íå ñîïðîâîæäàëèñü êàêèìè-ëèáî äåìîí-
ñòðàöèÿìè. Õîòÿ ïðèëåòàþùàÿ íà ñìåíó ïòèöà, êàê ïðàâèëî, åùå â âîçäóõå èçäàåò ìÿó-
êàþùèé êðèê, ïîñëå ïîñàäêè îíà äâèæåòñÿ ê ãíåçäó ÷àùå âñåãî â ïîâñåäíåâíîé ïîçå.
Ëèøü â îäíîì ñëó÷àå ãîòîâûé ñìåíèòü íàñåäêó ñàìåö ïîäîøåë ê ãíåçäó â ïîçå ìÿóêàþ-
ùåãî êðèêà, è êîãäà ñàìêà âñòàëà ñ êëàäêè, îáà ïàðòíåðà íåêîòîðîå âðåìÿ ïðîäåëûâàëè
äâèæåíèÿ âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû, ñîïðîâîæäàÿ ýòè äåéñòâèÿ ñîîòâåòñòâóþùèìè âîêàëü-
íûìè ñèãíàëàìè. Çàòåì ñàìêà ïîêèíóëà ìåñòî âñòðå÷è, ïðèíÿâ ñëàáî âûðàæåííóþ ãî-
ðèçîíòàëüíóþ («ïòåíöîâóþ») ïîçó. Ìû íå íàáëþäàëè ïðèíîñà ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèà-
ëà ÷àéêàìè, ïðèáûâàþùèìè íà ñìåíó ñâîèì íàñèæèâàþùèì ïàðòíåðàì (â îòëè÷èå îò
äðóãèõ âèäîâ ÷àåê, «äîñòðàèâàþùèõ» ãíåçäî â ïåðèîä íàñèæèâàíèÿ – ñì., íàïðèìåð,
Ïàíîâ è äð., 1991: 85).

Àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ íà ãðàíèöàõ òåððèòîðèé. Â ïðîòîêîëàõ íàøèõ
íàáëþäåíèé ñîäåðæàòñÿ ñâåäåíèÿ î 22 êîíôëèêòàõ ìåæäó ÷àéêàìè, çàíèìàâøèìè ñî-
ñåäñòâóþùèå òåððèòîðèè. Àíàëèç òàêîãî ðîäà ñèòóàöèé ïîêàçûâàåò, ÷òî ÷àéêè, ãíåçäÿ-
ùèåñÿ íà ïðèìûêàþùèõ äðóã ê äðóãó òåððèòîðèÿõ, êîíôëèêòóþò äðóã ñ äðóãîì â îäíèõ
è òåõ æå òî÷êàõ, íà îãðàíè÷åííîì ó÷àñòêå ãðàíèöû, ðàçäåëÿþùåé èõ ó÷àñòêè. Êàê òîëü-
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êî ñþäà ïîäõîäèò ñâîáîäíàÿ îò íàñèæèâàíèÿ ÷àéêà èç îäíîé ïàðû, ñðàçó æå ñ äðóãîé
ñòîðîíû ãðàíèöû ïîÿâëÿåòñÿ åå ïîñòîÿííûé îïïîíåíò. Íè òîò, íè äðóãîé èç ïðîòèâíè-
êîâ íå ïûòàþòñÿ ïåðåñå÷ü ëèíèþ ãðàíèöû. Îáå ÷àéêè äåëàþò âûïàäû â ñòîðîíó äðóã
äðóãà ñëåãêà ïðèîòêðûòûìè (ðåäêî – ïîëóîòêðûòûìè, ò.í. jabbing) êëþâàìè, ÷åðåäóÿ
ýòè óãðîçû ñ êëåâàíèåì çåìëè (ñì. âûøå). Ïðè ýòîì äèñòàíöèÿ ìåæäó ñîïåðíèêàìè íå
ïðåâûøàåò îáû÷íî 1 ì, à ðàññòîÿíèå ìåæäó êîíöàìè èõ êëþâîâ â ìîìåíòû îä-
íîâðåìåííîãî êëåâàíèÿ èìè çåìëè ñîñòàâëÿåò ïîä÷àñ âñåãî ëèøü îêîëî 20 ñì. Â ýòèõ
ñèòóàöèÿõ õàðàêòåðíû òàêæå ðàçãëÿäûâàíèå çåìëè (stare down), îïóñêàíèå êëþâà âíèç
è ïðèêîñíîâåíèå èì ê ñóáñòðàòó. Âåñü ýòîò êîìïëåêñ äåéñòâèé ñîâåðøàåòñÿ â ìîë÷àíèè
ëèáî ñîïðîâîæäàåòñÿ óæå îïèñàííûìè äëèòåëüíûìè ñåðèÿìè ìû÷àíèÿ.

Ïðè ïîïûòêå îäíîãî èç îïïîíåíòîâ ïîêèíóòü ìåñòî âñòðå÷è, âòîðîé ïîäõîäèò áëè-
æå è ïûòàåòñÿ, ñëîâíî áû íåâçíà÷àé, êëþíóòü ïðîòèâíèêà. Èçðåäêà òàêîå ïîâåäåíèå
ìîæåò ïðèâåñòè ê êîðîòêîé äðàêå. Ïîêèäàÿ íåíàäîëãî ìåñòî âñòðå÷è, ÷òîáû òóò æå âåð-
íóòüñÿ íàçàä, ÷àéêà ïðèíèìàåò ïðè ýòîì ïîçó ìÿóêàþùåãî êðèêà (â ñîïðîâîæäåíèè
ñîîòâåòñòâóþùåãî àêóñòè÷åñêîãî ñèãíàëà), êîòîðàÿ íåðåäêî ïåðåõîäèò â êðàòêîâðåìåí-
íóþ äåìîíñòðàöèþ êàøëÿíèÿ. Âîçìîæíû ýïèçîäû ñîâìåñòíîãî êàøëÿíèÿ êîíôëèêòó-
þùèõ íà ãðàíèöå ÷àåê.

Îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ
Ïðîâåäåííûé ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè

è íîìèíàòèâíîãî ïîäâèäà ñåðåáðèñòîé ÷àéêè ïîêàçûâàåò ñóùåñòâîâàíèå öåëîãî ñïåêò-
ðà ðàçëè÷èé ìåæäó íèìè êàê â ìîòîðíûõ, òàê è â àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíòàõ ñèãíàëèçà-
öèè. Â ñôåðå ìîòîðèêè îáíàðóæèâàþòñÿ ðàçëè÷èÿ ïî êðàéíåé ìåðå ïî ÷åòûðåì ïðèçíà-
êàì îðãàíèçàöèè äâèæåíèé è êîíôèãóðàöèè ïîç ïðè äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê», à
òàêæå ÿâíûå ÷åðòû ñâîåîáðàçèÿ òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè ïî ñðàâíåíèþ ñ ñåðåáðèñòîé â
õàðàêòåðå âûïîëíåíèÿ àêòîâ êàøëÿíèÿ è âñêèäûâàíèÿ ãîëîâû. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå,
÷òî âûäåëåííûé íàìè âòîðîé âàðèàíò ïîçû ìÿóêàþùåãî êðèêà, à òàêæå äåìîíñòðàöèè
êëåâàíèÿ çåìëè ïðè òåððèòîðèàëüíûõ êîíôëèêòàõ îáëàäàþò âïîëíå îïðåäåëåííîé ñïå-
öèôèêîé ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè ïðè ñðàâíåíèè ýòèõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè ñ èõ ãîìî-
ëîãàìè ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.

Â ñôåðå âîêàëèçàöèè ÿâíûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó òèõîîêåàíñêîé è ñåðåáðèñòîé ÷àéêàìè
îáíàðóæèâàþòñÿ ïî êðàéíåé ìåðå â òðåõ òèïàõ àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ. Ýòî îñíîâíàÿ
ïîâñåäíåâíàÿ ïîçûâêà, àêóñòè÷åñêîå ñîïðîâîæäåíèå äåìîíñòðàöèè âñêèäûâàíèÿ ãîëî-
âû è âîêàëüíàÿ êîíñòðóêöèÿ «äîëãèé êðèê». Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ðàçëè÷èÿ çàòðàãèâàþò ÷à-
ñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè è ôîðìó îãèáàþùåé, à â ïîñëåäíåì ñëó÷àå – òàêæå âðåìåííóþ
îðãàíèçàöèþ âîêàëüíîé êîíñòðóêöèè. Â öåëîì ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ
òèïû çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè çàíèìàþò áîëåå øèðîêóþ ïîëîñó ÷àñ-
òîò (çà ñ÷åò ïðèñóòñòâèÿ âûñîêî÷àñòîòíûõ ñîñòàâëÿþùèõ), ÷åì ó L. a. argentatus. Ýòè
ðàçëè÷èÿ åùå áîëåå âûðàæåíû ïðè ñðàâíåíèè âîêàëèçàöèè òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè è ôîð-
ìû vegae, èññëåäîâàííûå âîêàëüíûå ñèãíàëû êîòîðîé çàíèìàþò ñðàâíèòåëüíî: óçêóþ
çîíó ñïåêòðà, ìàêñèìàëüíî äî 4 êÃö.

Âñå ñêàçàííîå ïîçâîëÿåò ïðèéòè ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî òèõîîêåàíñêàÿ ÷àéêà ñóùåñòâåí-
íî îòëè÷àåòñÿ ïî ýòîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì îò L. argentatus è ðîäñòâåííûõ åé ôîðì è,
òàêèì îáðàçîì, íå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå ïîäâèäà ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.

Èç-çà îòñóòñòâèÿ â ëèòåðàòóðå äîñòàòî÷íî ïîëíûõ îïèñàíèé ñèãíàëüíîãî ïî-
âåäåíèÿ ìîðñêîé ÷àéêè L. marinus ìû íå ìîæåì ïðîâåñòè ñòîëü æå äåòàëèçèðîâàííûé
ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ýòîãî âèäà è òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè. Îäíàêî èìå-
þùèåñÿ îòðûâî÷íûå ëèòåðàòóðíûå äàííûå (Cramp, Simmons, 1988; Þäèí, Ôèðñîâà,
1988) è àíàëèç äîñòóïíûõ íàì ôîíîãðàìì ãîëîñà ìîðñêîé ÷àéêè çàñòàâëÿþò îöåíèòü
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ãèïîòåçó êîíñïåöèôè÷íîñòè ìîðñêîé è òèõîîêåàíñêîé ÷àåê êàê íå èìåþùóþ ïîä ñî-
áîé äîñòàòî÷íîé ïî÷âû. Â ÷àñòíîñòè, âñå èññëåäîâàííûå íàìè òèïû çâóêîâûõ ñèãíà-
ëîâ ìîðñêîé ÷àéêè ëåæàò â íèçêî÷àñòîòíîé îáëàñòè ñïåêòðà (íåñóùàÿ ÷àñòîòà èìååò
çíà÷åíèå ïîðÿäêà 0.3 êÃö ïðè çíà÷åíèÿõ ýòîãî ïàðàìåòðà ïîðÿäêà 0.6 êÃö ó òèõîîêå-
àíñêîé ÷àéêè), Ýòè ðàçëè÷èÿ ìîæíî áûëî áû îòíåñòè çà ñ÷åò áîëåå êðóïíûõ ðàçìåðîâ
ìîðñêîé ÷àéêè, îäíàêî òàêîå ïðåäïîëîæåíèå òåðÿåò ñâîþ ñèëó, åñëè ïðèíÿòü âî âíè-
ìàíèå, ÷òî ó íåìíîãî ìåíåå êðóïíîãî áóðãîìèñòðà L. hyperboreus çíà÷åíèÿ íåñóùåé
÷àñòîòû è õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ýíåðãèè ïî ãàðìîíèêàì â öåëîì ñîâïàäàþò ñ ñîîò-
âåòñòâóþùèìè ïàðàìåòðàìè çâóêîâûõ ñèãíàëîâ áîëåå ìåëêèõ ÷àåê – òàêèõ, êàê ñå-
ðåáðèñòàÿ è òèõîîêåàíñêàÿ (ðèñ. 3ã, ä).

Òàêèì îáðàçîì, òèõîîêåàíñêàÿ ÷àéêà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñàìîñòîÿòåëüíûé, õîðî-
øî äèôôåðåíöèðîâàííûé âèä, îáíàðóæèâàþùèé, âåðîÿòíî, íåñêîëüêî áîëüøåå ñõîä-
ñòâî ñ ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé, ÷åì ñ ìîðñêîé. Îñòàåòñÿ ðàññìîòðåòü âîïðîñ, äåéñòâèòåëü-
íî ëè òèõîîêåàíñêàÿ ÷àéêà èìååò áîëåå òåñíûå ãåíåàëîãè÷åñêèå ñâÿçè ñ àìåðèêàíñêèìè
âèäàìè ÷àåê (L. glaucescens, L. occidentalis, L. dominicanus), ÷åì ñ åâðàçèéñêèìè, êàê
ïîëàãàþò Þäèí è Ôèðñîâà (1988). Ê ñîæàëåíèþ, èìåþùèåñÿ ñâåäåíèÿ ïî ïîâåäåíèþ
òðåõ íàçâàííûõ àìåðèêàíñêèõ âèäîâ íåäîñòàòî÷íû äëÿ òîãî, ÷òîáû îáñóæäàòü ãèïîòåçó
Þäèíà è Ôèðñîâîé â äåòàëÿõ. Îäíàêî òî, ÷òî èçâåñòíî ñåé÷àñ â ýòîì îòíîøåíèè (îïè-
ñàíèå àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ L. glaucescens â ðàáîòå Stout, 1975 è äàííûå ïî âîêà-
ëèçàöèè èíòåðåñóþùèõ íàñ àìåðèêàíñêèõ âèäîâ â ñòàòüå Hand, 1981), íå äàåò ñêîëüêî-
íèáóäü î÷åâèäíûõ ñâèäåòåëüñòâ â ïîëüçó ýòîé ãèïîòåçû (ñð. íàïðèìåð, ïîçèöèþ à ñ
ïîçèöèÿìè å, æ è ç íà ðèñ. 3).

Îáðàùàÿñü ê âîïðîñó î ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçàõ è î âîçìîæíîì òàêñîíîìè÷åñêîì
ñòàòóñå ôîðìû vegae, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ïî ñóììå ïðèçíàêîâ (âêëþ÷àÿ ñþäà è ïðè-
çíàêè ïîâåäåíèÿ) îíà áåññïîðíî ñòîèò áëèæå ê åâðîïåéñêèì ðàñàì L. argentatus, ÷åì ê
êàêèì-ëèáî äðóãèì åâðàçèéñêèì áîëüøèì áåëîãîëîâûì ÷àéêàì (â ÷àñòíîñòè, ìîæíî
îòáðîñèòü ïðåäïîëîæåíèå î ïðèíàäëåæíîñòè åå ê ãðóïïå cachinmns, âûñêàçûâàâøååñÿ
â ðàáîòå Kist, 1961). Ñõîäñòâî ìåæäó vegae è L. glaucescens ïî íåêîòîðûì ñòðóêòóðíûì
îñîáåííîñòÿì äîëãîãî êðèêà (ðèñ. 3) íå ñîïðîâîæäàåòñÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, ñòîëü æå
âûñîêèì ñõîäñòâîì ïî äðóãèì ïðèçíàêàì èõ âîêàëèçàöèè è ïîâåäåíèÿ (Stout, 1975).
Ïîä÷åðêèâàÿ ìàêñèìàëüíîå ñõîäñòâî vegae ñ L. argentatus s.str., ïðàâîìåðíî â òðàäèöè-
ÿõ ïðàêòè÷åñêîé òàêñîíîìèè ñîõðàíèòü çà ïåðâîé èìÿ L. argentatus vegae. Îäíàêî ïðè-
íèìàÿ âî âíèìàíèå îòñóòñòâèå ïîòîêà ãåíîâ, êîòîðûé ñâÿçûâàë áû vegae ñ åâðîïåéñêè-
ìè L. argentatus (ïîòîê ãåíîâ ïðåðûâàåòñÿ ïî êðàéíåé ìåðå îäèí ðàç â ðàéîíå Êîëü-
ñêîãî ï-îâà –ñì. Ôèëü÷àãîâ, Ñåìàøêî, 1987) è ñ àìåðèêàíñêîé (argentatusl) smithsonianus,
ñëåäóåò ïðèçíàòü, ÷òî ïðîáëåìà ýâîëþöèîííî-ãåíåòè÷åñêîãî ñòàòóñà vegae îñòàåòñÿ ïîêà
îòêðûòîé2 .

Îñòàåòñÿ îòâåòèòü íà ïîñëåäíèé âîïðîñ, ïîñòàâëåííûé â íà÷àëå ñòàòüè: íàñêîëüêî
ðåàëüíî ïðåäïîëîæåíèå Êèùèíñêîãî (1980) î âîçìîæíîñòè ðåãóëÿðíîé ãèáðèäèçàöèè
ìåæäó òèõîîêåàíñêîé ÷àéêîé è ôîðìîé vegae â çîíàõ èõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà? Õîòÿ,
êàê íàì óäàëîñü ïîêàçàòü â ýòîé ðàáîòå, ðàçëè÷èÿ â ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè ýòèõ ÷àåê
äîñòàòî÷íî ñóùåñòâåííû, íåñõîäñòâî ýòî, íà íàø âçãëÿä, íå ñòîëü âåëèêî, ÷òîáû ïîëíî-
ñòüþ èñêëþ÷èòü âîçìîæíîñòü ãèáðèäèçàöèè ìåæäó shistisagus è ôîðìîé vegae. Èõ êîì-
ìóíèêàòèâíûå ñèñòåìû ïîëíîñòüþ èçîìîðôíû äðóã äðóãó, âñå òèïû ñèãíàëîâ â ðåïåð-
òóàðå òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè èìåþò, ñóäÿ ïî âñåìó, ãîìîëîãîâ â ðåïåðòóàðå ôîðìû vegae.

2 Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì íåäàâíèõ ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé, L. shistisagus âõîäèò â êëàñòåð ôîðì, âêëþ÷à-
þùèõ â ñåáÿ òàêæå vegae (íå ÿâëÿþùóþñÿ ïîäâèäîì argentatus) è äàâøèì íà÷àëî ñåâåðîàìåðèêàíñêèì L.
glaucenscens è L. smithsonianus, ñâÿçàííûõ äðóã ñ äðóãîì ïîòîêàìè ãåíîâ. L. shistisagus ôèëîãåíåòè÷åñêè
î÷åíü ñèëüíî óäàëåíà îò L. marinus (Dorit Liebers-Helbig, 2010).
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Ïðè ýòîì ñòåïåíü ñòðóêòóðíîãî ïîäîáèÿ â ïàðàõ ãîìîëîãè÷íûõ ñèãíàëîâ (èëè, òî÷íåå,
òèïîâ ñèãíàëîâ) äîñòàòî÷íî âûñîêà. Ýòîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó òèõîîêåàíñêîé ÷àé-
êîé è ôîðìîé vegae â öåëîì ñîïîñòàâèìû ñ ðàçëè÷èÿìè ìåæäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé è
áóðãîìèñòðîì, êîòîðûå, êàê èçâåñòíî (Ingolfsson, 1970; Ïàíîâ, 1989), øèðîêî ãèáðèäè-
çèðóþò â íåêîòîðûõ çîíàõ èõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.
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25. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì
â äâóõ êðóïíûõ òàêñîíàõ ðæàíêîîáðàçíûõ

(Charadriiformes): ÷àéêè è êðà÷êè1

×àéêè è êðà÷êè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé äâà âàðèàíòà åäèíîé «æèçíåííîé ôîðìû» ïðè-
áðåæíûõ êîëîíèàëüíûõ ïòèö, îõîòÿùèõñÿ çà ïðåäåëàìè ãíåçäîâûõ áèîòîïîâ è äîáûâà-
þùèõ êîðì ãëàâíûì îáðàçîì ñ ïîâåðõíîñòè âîäû ëèáî íà íåáîëüøèõ ãëóáèíàõ. Òîò
ôàêò, ÷òî ÷àéêè è êðà÷êè áëèçêè ïî îáðàçó æèçíè, äåëàåò ýòè äâå ãðóïïû ñîïîñòàâèìû-
ìè â ïëàíå ïîèñêà ìîðôîëîãè÷åñêèõ êîððåëÿòîâ, êîòîðûå ìîãëè áûòü çíà÷èìûìè â ýâî-
ëþöèè è äèâåðãåíöèè èõ êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì. Çàäà÷à íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîèò
â ïîïûòêå âûÿâèòü ñèñòåìíûé õàðàêòåð ñâÿçåé ìåæäó ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöè-
ôèêîé òðîôè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è îðãàíèçàöèåé êîììóíèêàòèâíîãî
ïðîöåññà, ñ äðóãîé.

Îáúåêò èññëåäîâàíèÿ, ìàòåðèàëû è ìåòîäû
Åäèíîå ìíåíèå î ãëóáèíå ìîðôî-áèîëîãè÷åñêîé äèâåðãåíöèè ÷àåê è êðà÷åê îòñóò-

ñòâóåò, òàê ÷òî ðàçíûå èññëåäîâàòåëè ïðèäàþò ýòèì ãðóïïàì ðàçíûé òàêñîíîìè÷åñêèé
ñòàòóñ. Ñîãëàñíî îäíîé òî÷êå çðåíèÿ, îíè çàñëóæèâàþò ëèøü ðàíãà ïîäñåìåéñòâ (Larinae
è Sterninae) â ñîñòàâå åäèíîãî ñåìåéñòâà ÷àéêîâûõ Laridae (Þäèí, 1965; Çóáàêèí, 1988).
Â äðóãîé ñèñòåìå âçãëÿäîâ ÷àéêè è êðà÷êè ðàññìàòðèâàþòñÿ â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëü-
íûõ ñåìåéñòâ Laridae è Sternidae, òî åñòü ïðèðàâíèâàþòñÿ ïî óðîâíþ ìîðôî-áèîëîãè-
÷åñêîãî ñâîåîáðàçèÿ ê òàêèì òàêñîíàì, êàê ðæàíêè Charadriidae è ÷èñòèêè Alcidae (ñì.,
íàïðèìåð, Áåëîïîëüñêèé, Øóíòîâ, 1980; Cramp, Simmons, 1983; Cramp, 1985).

Îáå èíòåðåñóþùèå íàñ ãðóïïû õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíîé äèôôåðåíöèàöèåé,
îòðàæàþùåé íåðàâíîìåðíîñòü è ìíîãîóðîâíåâûé õàðàêòåð èõ äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè.
Ñ ýòèì îáñòîÿòåëüñòâîì ñâÿçàíû îïðåäåëåííûå òðóäíîñòè â ðàçãðàíè÷åíèè òàêñîíîâ
ðîäîâîãî (à ó ÷àåê – ïîä÷àñ è âèäîâîãî) ðàíãà. Íàñ÷èòûâàåòñÿ íå ìåíåå 45 âèäîâ ÷àåê,
îáúåäèíÿåìûõ ðàçíûìè àâòîðû â íåîäèíàêîâîå ÷èñëî ðîäîâ (îò 5 äî 12). Íåò åäèíîãî
ìíåíèÿ è îòíîñèòåëüíî ðîäîâîé ñèñòåìàòèêè êðà÷åê: 42 âèäà ýòèõ ïòèö ïîäðàçäåëÿþò
íà 8–10 ðîäîâ.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî è ñðåäè ÷àåê è ñðåäè êðà÷åê ðàñïðåäåëåíèå âèäîâ ïî ðîäàì
íåðàâíîìåðíî. È òàì è òóò ÿâíî âûäåëÿþòñÿ îäèí êðóïíûé öåíòðàëüíûé ðîä è íåêàÿ
«ïåðèôåðèÿ», ñîñòîÿùàÿ èç ðîäîâ ìîíîòèïè÷åñêèõ ëèáî ñîäåðæàùèõ íåáîëüøîå ÷èñëî
âèäîâ. Òàê, 36 âèäîâ (80%) ÷àåê òðàäèöèîííî âêëþ÷àþò â ðîä Larus, à ïî êðàéíåé ìåðå
5 ðîäîâ ñ÷èòàþò ìîíîòèïè÷ñêèìè. Ñðåäè êðà÷åê 24 âèäà (56%) îòíîñÿò ê ðîäó Sterna, 8
(19%) – ê ðîäó Thalasseus, 2 ðîäà ñîäåðæàò ïî 3 âèäà è 5 ðîäîâ ìîíîòèïè÷íû.

Ïðåäâàðèòåëüíûé àíàëèç äèâåðãåíöèè êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì íà âèäîâîì óðîâ-
íå ïîçâîëÿåò óòâåðæäàòü, ÷òî ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà â
ãðóáîé ñõåìå äîñòàòî÷íî åäèíîîáðàçíû â ïðåäåëàõ êàæäîé èç ñðàâíèâàåìûõ ãðóïï, ïðè
òîì, ÷òî êàæäàÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ óñòîé÷èâûìè ÷åðòàìè ñîáñòâåííîãî ñâîåîáðàçèÿ è óíè-
êàëüíîñòè. «Èíôîðìàöèîííûé øóì», ñèëüíî çàòðóäíÿþùèé çàäà÷ó ñîïîñòàâëåíèÿ ìå-
õàíèçìîâ êîììóíèêàöèè â äâóõ çàìåòíî äèâåðãèðîâàâøèõ êðóïíûõ òàêñîíàõ, îáóñëîâ-
ëåí ìíîæåñòâîì ÷àñòíûõ ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðå âèäîñïåöèôè÷íûõ ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ.
Ïîíÿòíî, ÷òî ìíîãîîáðàçèå, íàáëþäàåìîå â ýòîé ñôåðå, âîçðàñòàåò òåì ñèëüíåå, ÷åì
äàëüøå ìû óõîäèì îò öåíòðàëüíîãî ÿäðà òàêñîíà ê åãî ïåðèôåðèè.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æóðí. 2002 81(1): 91-104.
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×òîáû âûÿâèòü íàèáîëåå ïðèíöèïèàëüíûå ÷åðòû ñõîäñòâà è ðàçëè÷èé â êîììóíèêà-
òèâíûõ ñèñòåìàõ ÷àåê è êðà÷åê, ìû óäåëèì ìàêñèìóì âíèìàíèÿ ñîïîñòàâëåíèþ èìåþ-
ùèõñÿ äàííûõ ïî ïîâåäåíèþ ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ ðîäîâ, «öåíòðàëüíûõ» äëÿ ñðàâíèâàå-
ìûõ êðóïíûõ òàêñîíîâ. Ýòî òàê íàçûâàåìûå «íàñòîÿùèå ÷àéêè» ðîäà Larus è êðà÷êè ðîäà
Sterna. Â êà÷åñòâå ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ ìû âûáðàëè ÷àéêó-õîõîòóíüþ Larus cachinnans,
êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå êîòîðîé äåòàëüíî îïèñàíî íàìè ðàíåå, è ðå÷íóþ êðà÷êó, Sterna
hirundo. Íàøè ñóæäåíèÿ î äîñòàòî÷íî âûñîêîé ñòåïåíè åäèíîîáðàçèÿ êîììóíèêàòèâíîãî
ïîâåäåíèÿ äàæå ó äàëåêî äèâåðãèðîâàâøèõ âèäîâ âíóòðè êàæäîé èç ñðàâíèâàåìûõ ãðóïï
áàçèðóþòñÿ íà äàííûõ ïî òèõîîêåàíñêîé ÷àéêå, Larus schistisagus è ÷åðíîãîëîâîìó õîõî-
òóíó, Larus (Ichthyaetus) icthyaetus, à òàêæå íà íåîïóáëèêîâàííûõ ìàòåðèàëàõ ïî ïîâåäå-
íèþ ïåñòðîíîñîé è ÷àéêîíîñîé êðà÷åê (Thalasseus sandvicensis, Gelochelidon nilotica). Â
ñðàâíèòåëüíîì ïëàíå ïðèâëå÷åíû òàêæå ñîáñòâåííûå è ëèòåðàòóðíûå äàííûå ïî êîììó-
íèêàòèâíîìó ïîâåäåíèþ âèäîâ, ïðèíàäëåæàùèõ äðóãèì ðîäàì ÷àåê è êðà÷åê, à òàêæå
êàñàþùèåñÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ðæàíêîîáðàçíûõ.

Îïèñàíèå êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì ÷àåê ñîäåðæàòñÿ â ðÿäå íàøèõ ïðåäûäóùèõ
ïóáëèêàöèé (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981, 2001; Ïàíîâ è äð., 1991à, 1991á; Ïàíîâ,1992;) Äàí-
íûå ïî ïîâåäåíèþ ðå÷íîé êðà÷êè ïîëó÷åíû â ïåðèîä ñ 13 àïðåëÿ ïî 6 ìàÿ 1979 ã. íà
îäíîì èç îñòðîâîâ â ïðîëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë (Âîñòî÷íûé Êàñïèé), à òàêæå íà Îñóøíûõ
î-âàõ â Êðàñíîâîäñêîì çàëèâå Êàñïèéñêîãî ìîðÿ ñ 19 àïðåëÿ ïî 4 ìàÿ 1981 ã è ñ 26
àïðåëÿ ïî 2 èþíÿ 1982 ã. Â ïðåäãíåçäîâûõ êëóáàõ è â ãíåçäîâîé êîëîíèè çà ïòèöàìè
(çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü êîòîðûõ ìû îïîçíàâàëè èíäèâèäóàëüíî) íàáëþäàëè èç óêðûòèé.
Íàáëþäåíèÿ ôèêñèðîâàëè ñ ïîìîùüþ äèêòîôîíà. Îáùåå âðåìÿ ñèñòåìàòè÷åñêèõ íà-
áëþäåíèé çà ðå÷íîé êðà÷êîé ñîñòàâèëî îêîëî 100 ÷. Â ýòè æå ñðîêè ïîëó÷åíû ìàòåðèà-
ëû ïî ïåñòðîíîñîé è ÷àéêîíîñîé êðà÷êàìè. Äëÿ ïîñëåäíåãî âèäà îíè äîïîëíåíû íà-
áëþäåíèÿìè íà îç. Ìàíû÷ â Ñòàâðîïîëüñêîì êðàå â ìàå–èþëå 1999 ã. Çäåñü æå ñîáðàíû
íåêîòîðûå ñâåäåíèÿ ïî áåëîùåêîé è áåëîêðûëîé (Chlidonias hybrida, C. leucoptera) êðà÷-
êàì. Íàáëþäåíèÿ ôèêñèðîâàëè íà âèäåîêàìåðó CCD TR 3400E.

Àêóñòè÷åñêèå ñèãíàëû çàïèñûâàëè íà ìàãíèòîôîíû «Sony TC 800», (ñêîðîñòü 9.5
ñì/ñ) è «Stellavox» (19.5 ñì/ñ). Âñå çàïèñè àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ â ñîïðîâîæäåíèè
êîììåíòàðèåâ íàáëþäàòåëåé âîøëè â ôîíîòåêó ãîëîñîâ Ëàáîðàòîðèè ñðàâíèòåëüíîé
ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÈÏÝÝ. Ýòà êîëëåêöèÿ ñîäåðæèò òàêæå îðèãèíàëüíûå ôî-
íîãðàììû 13 âèäîâ ÷àåê è 7 âèäîâ êðà÷åê. Çàïèñè, èñïîëüçîâàííûå â äàííîé ïóáëèêà-
öèè, îáðàáîòàíû íà àíàëèçàòîðå «Sona-Graph 7029 A».

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå
Îñîáåííîñòè ìîðôî-áèîëîãè÷åñêîãî îáëèêà ñðàâíèâàåìûõ òàêñîíîâ
Âîïðåêè çíà÷èòåëüíîìó ïîâåðõíîñòíîìó ñõîäñòâó ÷àåê è êðà÷åê, îíè çàìåòíî ðàç-

ëè÷àþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè. Ìàññà ïåðâûõ âàðüèðóåò îò 120 äî 1500 ã (äëÿ 12 ïàëåàð-
êòè÷åñêèõ âèäîâ ìåäèàíà ñîñòàâëÿåò 430 ã, ìîäà 775 ã). Êðà÷êè â ñðåäíåì çàìåòíî
ìåëü÷å – èõ ìàññà êîëåáëåòñÿ îò 45 äî 500 ã (ìåäèàíà 140 ã, ìîäà 210 ã). Â îòëè÷èå îò
÷àåê, êðà÷êè èìåþò áîëåå äëèííûå è óçêèå êðûëüÿ, à òàêæå è íåïðîïîðöèîíàëüíî
êîðîòêèå íîãè.

Ýòè ðàçëè÷èÿ â ðàçìåðàõ è ïðîïîðöèÿõ îïðåäåëÿþò êàê îñîáåííîñòè ëîêîìîöèè â
îáåèõ ãðóïïàõ, òàê è êàðäèíàëüíûå ÷åðòû èõ ñâÿçåé ñî ñðåäîé. Äëÿ ÷àåê õàðàêòåðíû
ìàøóùèé ïîëåò ñ óñòîé÷èâîé òðàåêòîðèåé è ñïîñîáíîñòü ê ïàðåíèþ. Îíè óâåðåííî
ïåðåäâèãàþòñÿ ïî çåìëå è õîðîøî ïëàâàþò, íî ðåäêî ïðèáåãàþò ê íûðÿíèþ. Êðà÷êè ñ
èõ áîëåå ñòðåìèòåëüíûì ïîëåòîì ïåðåäâèãàþòñÿ â âîçäóõå áðîñêàìè, ïîñòîÿííî ìåíÿÿ
òðàåêòîðèþ. Îíè îáû÷íî èçáåãàþò ñàäèòüñÿ íà âîäó, íî ïðåêðàñíî íûðÿþò. Ïî çåìëå,
èç-çà ñâîåé «êîðîòêîíîãîñòè», ïåðåäâèãàþòñÿ äîâîëüíî íåóêëþæå.



38525. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì

Âñå ïåðå÷èñëåííûå îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè è ëîêîìîöèè òåñíî ñêîððåëèðîâàíû
ñî ñïåöèôèêîé òðîôè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ñðàâíèâàåìûõ ãðóïï. ×àéêè â ýòîì îòíîøåíèè
ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ãåíåðàëèçîâàííàÿ æèçíåííàÿ ôîðìà, â òî âðåìÿ êàê êðà÷êè
çíà÷èòåëüíî áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàíû (Þäèí, 1965). ×àéêè îáû÷íî íå îõîòÿòñÿ íà ëåòó,
äëÿ íèõ ïîëåò ñëóæèò ëèøü ñðåäñòâîì ïåðåìåùåíèÿ ê êîðìîâûì óãîäüÿì, êîòîðûå ìî-
ãóò áûòü ëîêàëèçîâàíû êàê íà ñóøå, òàê è â àêâàòîðèÿõ ðàçëè÷íîãî òèïà. Îíè îäèíàêîâî
óñïåøíî äîáûâàþò êîðì è íà ïëàâó, è ðàñõàæèâàÿ ïî òâåðäîìó ãðóíòó. Ó êðà÷åê, â îòëè-
÷èå îò ÷àåê, áûñòðûé è ìàíåâðåííûé ïîëåò ñîñòàâëÿåò ñòåðæåíü èõ îõîòíè÷üåãî ïîâå-
äåíèÿ. Èíñïåêòèðóÿ ñ âîçäóõà ïîâåðõíîñòü âîäîåìà, ïòèöà ïåðèîäè÷åñêè íûðÿåò, ñõâà-
òûâàÿ äîáû÷ó ïîä÷àñ ñî çíà÷èòåëüíîé ãëóáèíû.

Õîòÿ â îáåèõ ãðóïïàõ áîëüøèíñòâî âèäîâ – èõòèîôàãè, ðàöèîí òåõ è äðóãèõ çíà÷è-
òåëüíî ðàçëè÷àåòñÿ ïî ðàçìåðàì äîáûâàåìûõ æåðòâ. Ñîîòâåòñòâåííî ðàçìåðàì òåëà,
÷àéêè ïîòðåáëÿþò â öåëîì áîëåå êðóïíóþ äîáû÷ó, íåæåëè êðà÷êè. Ïðîñòûå ñîîáðàæå-
íèÿ èç îáëàñòè ýíåðãåòèêè ïîäñêàçûâàþò, ÷òî â ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ ìàññà î÷åðåäíîé
ïîðöèè êîðìà, êîòîðóþ îñîáü-ôóðàæèð äîñòàâëÿåò ê ãíåçäó äåæóðÿùåìó çäåñü ïàðòíå-
ðó è âûâîäêó, äîëæíà áûòü çíà÷èòåëüíî áîëüøåé ó ìàññèâíûõ ÷àåê, íåæåëè ó ñðàâíè-
òåëüíî ìèíèàòþðíûõ êðà÷åê.

Ýòèì â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ ìàíåðà òðàíñïîðòèðîâêè êîðìà îõîòíè-
êîì äëÿ ÷ëåíîâ åãî ñåìåéíîé ãðóïïû. ×àéêè òðàíñïîðòèðóþò êðóïíóþ äîáû÷ó (ëèáî îä-
íîâðåìåííî íåñêîëüêî æåðòâ óìåðåííîé âåëè÷èíû) â æåëóäêå, îòðûãèâàÿ êîðì, êîãäà îí
äîñòàâëåí ê ãíåçäó. Áîëüøèíñòâî êðà÷åê ïðè êàæäîì î÷åðåäíîì ïðèëåòå ê ãíåçäó ïðèíî-
ñèò åäèíñòâåííûé ýêçåìïëÿð æåðòâû, ÷òî ïîçâîëÿåò òðàíñïîðòèðîâàòü åãî â êëþâå.

Êàê è â ëþáîì ïðàâèëå, çäåñü åñòü íåñêîëüêî èñêëþ÷åíèé. Ñðåäè êðà÷åê ëèøü äëÿ
äâóõ âèäîâ ðîäà Sterna (S. fuscata, S. anaethetus) è äëÿ ãëóïûõ êðà÷åê Anous (ïåðèôåðè-
÷åñêèé ðîä ñ òðåìÿ âèäàìè, çàìåòíî óêëîíÿþùèéñÿ îò ãåíåðàëüíîãî òèïà) îïèñàíî êîð-
ìëåíèå ïàðòíåðà è âûâîäêà îòðûæêîé (Cramp, 1985). Ñðåäè ÷àåê òîëüêî ó âèëîõâîñòîé
÷àéêè Xema sabini (ïðåäñòàâèòåëÿ «àáåððàíòíîãî» ìîíîòèïè÷åñêîãî ðîäà) èçðåäêà íà-
áëþäàåòñÿ êîðìëåíèå ñàìöîì ñàìêè êîðìîâûì îáúåêòîì, ïðèíåñåííûì â êëþâå, – òàê
íàçûâàåìîå «ïðÿìîå êîðìëåíèå» (Brown et al., 1967).

Â ïîñëåäóþùèõ ðàçäåëàõ ñòàòüè ìû ðàññìîòðèì, êàêèì îáðàçîì ïåðå÷èñëåííûå
÷åðòû áèîëîãèè è êîðìîâîãî ïîâåäåíèÿ ÷àåê è êðà÷åê îáóñëîâëèâàþò ðåçêèå ðàçëè÷èÿ â
îðãàíèçàöèè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà è â ñòðóêòóðå ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ â ýòèõ äâóõ
ãðóïïàõ îêîëîâîäíûõ ïòèö.

Îáùèå ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà ó ÷àåê è êðà÷åê

Ïî òèïó ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè ÷àéêè è êðà÷êè ñõîäíû â òîì îòíîøåíèè, ÷òî äëÿ
òåõ è äðóãèõ õàðàêòåðíî ãíåçäîâàíèå â ñîñòàâå áîëåå èëè ìåíåå êîìïàêòíûõ ãðóïïèðî-
âîê – êîëîíèé. Â ïåðèîä, ïðåäøåñòâóþùèé ôîðìèðîâàíèþ êîëîíèè, ïòèöû ïðåáûâàþò
â ñîñòàâå àìîðôíûõ àãðåãàöèé, ëèøåííûõ îïðåäåëåííîé ñòðóêòóðû. Ïåðâîíà÷àëüíî
ýòî ñòàè íåïîñòîÿííîãî ñîñòàâà, êîíòèíãåíò êîòîðûõ ïîñòåïåííî ñòàíîâèòñÿ áîëåå óñ-
òîé÷èâûì ïî ìåðå îáðàçîâàíèÿ êëóáîâ, êîãäà òå óñòàíàâëèâàþò ïðîñòðàíñòâåííóþ ñâÿçü
ñ ìåñòîì ëîêàëèçàöèè áóäóùåé êîëîíèè.

Â ïåðèîä òðàíñôîðìàöèè êëóáà â ãíåçäîâóþ êîëîíèþ èìåþò ìåñòî äâà ïàðàëëåëü-
íî èäóùèõ ïðîöåññà ñ ðàçíûìè çíàêàìè. Ýòî, âî-ïåðâûõ, óñòàíîâëåíèå ïàðíûõ ïåðñî-
íàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó îñîáÿìè ðàçíîãî ïîëà (ôîðìèðîâàíèå áðà÷íûõ ïàð) è, âî-âòî-
ðûõ, ðàñïðåäåëåíèå ñêëàäûâàþùèõñÿ ñåìåéíûõ àëüÿíñîâ â ïðåäåëàõ çàñåëÿåìîãî èìè
ïðîñòðàíñòâà êîëîíèè. Â îñíîâå ïåðâîãî ïðîöåññà ëåæàò ïîçèòèâíûå òåíäåíöèè (ïðå-
îäîëåíèå àíòàãîíèçìà ìåæäó èíäèâèäàìè ðàçíîãî ïîëà ñ ïîñòåïåííîé ïåðñîíàëèçàöè-
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åé èõ âçàèìîîòíîøåíèé), òîãäà êàê âòîðîé ïðîöåññ áàçèðóåòñÿ íà âîçðàñòàþùåì àíòà-
ãîíèçìå ìåæäó ïàðàìè â èõ êîíêóðåíöèè èç-çà ïðîñòðàíñòâà.

Ôîðìèðîâàíèå ïàð. Íà ñòàäèè êëóáà è äëÿ ÷àåê, è äëÿ êðà÷åê â ðàâíîé ñòåïåíè
õàðàêòåðíî àìáèâàëåíòíîå ïîâåäåíèå îñîáåé: âçàèìíûé àíòàãîíèçì, êîòîðûé îáåñïå-
÷èâàåò êàæäîìó ñîõðàíåíèå èíäèâèäóàëüíûõ äèñòàíöèé, íàõîäèòñÿ â î÷åâèäíîì êîíô-
ëèêòå ñî ñòðåìëåíèåì áîëüøèíñòâà îñîáåé âñòóïèòü â ïîçèòèâíûé êîíòàêò ñ äðóãèìè
÷ëåíàìè êëóáà. Çàäà÷à îñëîæíÿåòñÿ îòñóòñòâèåì îò÷åòëèâî âûðàæåííîãî ïîëîâîãî äè-
ìîðôèçìà âî âíåøíåì îáëèêå îñîáåé êàê ó ÷àåê, òàê è ó êðà÷åê. Ïîñêîëüêó, êàê áóäåò
ïîêàçàíî íèæå, ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå, èñïîëüçóåìîå íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîðìè-
ðîâàíèÿ áðà÷íûõ ïàð, òàêæå ïî ñóùåñòâó èäåíòè÷íî ó ñàìöà è ñàìêè, â êëóáàõ ÷àåê è
êðà÷åê âûñîêà äîëÿ ìèìîëåòíûõ ïàðíûõ àëüÿíñîâ, ñîñòîÿùèõ èç îäíîïîëûõ îñîáåé.
Òàêîâî ñëåäñòâèå ïîèñêà ïîëîâîãî ïàðòíåðà ïî ñïîñîáó ïðîá è îøèáîê. ×àñòü òàêèõ
àëüÿíñîâ ñòàíîâÿòñÿ ñî âðåìåíåì óñòîé÷èâûìè, ÷òî âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ ãîìîñåêñó-
àëüíûõ ïàð, äîëÿ êîòîðûõ â êîëîíèÿõ ìíîãèõ âèäîâ ÷àåê è êðà÷åê ñîñòàâëÿåò â ðàçíûå
ãîäû îò 1 äî 10% (Rhijn van, Groothuis, 1985, 1987; Kovach, Ryder, 1985).

Ñîïîñòàâëåíèå ïîâåäåíèÿ ÷àåê è êðà÷åê ïðè ïåðâûõ ïîïûòêàõ ïðèîáðåòåíèÿ ïîëî-
âîãî ïàðòíåðà áàçèðóåòñÿ çäåñü íà äàííûõ ïî íàøèì ìîäåëüíûì âèäàì: ÷àéêå-õîõîòó-
íüå è ðå÷íîé êðà÷êå. Êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå ýòèõ âèäîâ â õîäå èíòåðåñóþùèõ íàñ
âçàèìîäåéñòâèé ñõîäíî â òîì îòíîøåíèè, ÷òî è òàì è òóò ïîâåäåíèå îáîèõ ó÷àñòíèêîâ
êîíòàêòà ïî ñóùåñòâó èäåíòè÷íî â íà÷àëüíîé åãî ôàçå. Ðàçëè÷èå ñîñòîèò â òîì, ÷òî ó
õîõîòóíüè àìáèâàëåíòíîñòü ìîòèâàöèé («ïîëîâûõ» è àãðåññèâíûõ) âûðàæåíà áîëåå
ñèëüíî, ÷òî âåäåò ê ÷àñòûì êîðîòêèì âñïûøêàì àíòàãîíèçìà ìåæäó êîíòàêòèðóþùèìè
îñîáÿìè (Ïàíîâ è äð., 1991á: 81). Ó ðå÷íîé êðà÷êè àãðåññèâíûå ìîòèâàöèè ïîäàâëåíû,
êàê êàæåòñÿ, â ãîðàçäî áîëüøåé ñòåïåíè, â ñèëó ÷åãî çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü êîíòàêòîâ çà-
êàí÷èâàåòñÿ ñàäêîé îäíîãî èç ó÷àñòíèêîâ âçàèìîäåéñòâèÿ íà äðóãîãî. Ïîäîáíûõ «ïðîá-
íûõ» êîïóëÿöèé ìû íå íàáëþäàëè ó õîõîòóíèé, ãäå òàêîãî ðîäà êîíòàêòû âîçìîæíû â
íîðìå ëèøü íà áîëåå ïðîäâèíóòîé ôàçå êîíñîëèäàöèè ïàðû, êîãäà ñàäêå äîëæíî ïðåä-
øåñòâîâàòü ðèòóàëüíîå êîðìëåíèå ïàññèâíîãî ïàðòíåðà àêòèâíûì (ïî äðóãèì âèäàì
÷àåê ñì. Tinbergen, 1958; Òèíáåðãåí, 1974:107; Ëèòâèíåíêî, 1980; Rhijn van, Groothuis,
1987: 136; Ïàíîâ, Çûêîâà, 2001).

Çäåñü êîðåíèòñÿ âòîðîå âàæíîå ðàçëè÷èå â «áðà÷íîì» ïîâåäåíèè ÷àåê è êðà÷åê. Ó
ðå÷íîé êðà÷êè (êàê è ó äðóãèõ âèäîâ êðà÷åê) ðèòóàëüíîå êîðìëåíèå ïîòåíöèàëüíîãî
ïîëîâîãî ïàðòíåðà ñîïðîâîæäàåò óæå ñàìûå íà÷àëüíûå ýòàïû ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèè
ïàð (Blanchard, Morris, 1998) â òî âðåìÿ êàê ó õîõîòóíüè ýòà ôîðìà ïîâåäåíèÿ ïðîÿâëÿ-
åòñÿ ëèøü íà áîëåå ïðîäâèíóòûõ ñòàäèÿõ êîíñîëèäàöèè ïàðû (ñì. Ïàíîâ è äð., 1991á).

Ýòè ðàçëè÷èÿ âïîëíå îáúÿñíèìû: «ïðÿìîå êîðìëåíèå» ïàðòíåðà è â ïîâåäåí÷åñ-
êîì, è â ôèçèîëîãè÷åñêîì ïëàíå – äåéñòâèå íåñðàâíåííî áîëåå ïðîñòîå, ÷åì äîñòàòî÷-
íî äëèòåëüíûé ïðîöåññ îòðûãèâàíèÿ êîðìà èç æåëóäêà, êîòîðîå ïîïðîñòó íåîñóùåñòâèìî
â îïåðàòèâíîì ðåæèìå. Âîçìîæíî, èìåííî ïîýòîìó ó åäèíñòâåííîãî âèäà ÷àåê (Xema
sabini), ïðàêòèêóþùåãî ïðÿìîå êîðìëåíèå, îíî íàáëþäàåòñÿ ëèøü â íà÷àëüíîé ôàçå
ôîðìèðîâàíèÿ ïàð (êîãäà âðåìÿ, îòâåäåííîå íà âçàèìîäåéñòâèÿ, îãðàíè÷åíî), íî ïîçæå
óñòóïàåò ìåñòî êîðìëåíèþ ïàðòíåðà îòðûæêîé (Brown et al., 1967). Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
ó Sterna anaethetus, îäíîãî èç íåìíîãèõ âèäîâ êðà÷åê, ïðàêòèêóþùèõ êîðìëåíèå ïàðò-
íåðà îòðûæêîé, ñàìåö, âûïîëíÿþùèé áðà÷íûå äåìîíñòðàöèè, ïðåäâàðèòåëüíî îòðûãè-
âàåò êóñî÷åê ðûáû è íîñèò åãî â êëþâå (Cramp, 1985).

Òðåòüå ñóùåñòâåííîå ðàçëè÷èå ìåæäó ÷àéêàìè è êðà÷êàìè â íà÷àëüíîé ñòàäèè ðåï-
ðîäóêòèâíîãî öèêëà ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Ó ÷àåê ðèòóàëüíîå êîðìëåíèå ôóíêöèîíè-
ðóåò â ýòî âðåìÿ â îñíîâíîì â êà÷åñòâå ýëåìåíòà ïðåäñîâîêóïèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ,
òîãäà êàê ó êðà÷åê îíî ñëóæèò âàæíûì èíñòðóìåíòîì â îñâîåíèè ïòèöàìè áóäóùåé
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ãíåçäîâîé òåððèòîðèè. Â ãðóáîé ñõåìå ýòî âûãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ñàìåö, äåð-
æà ðûáêó â êëþâå, ñîâåðøàåò îñîáûé äåìîíñòðàòèâíûé ïîëåò íàä ìåñòîì ëîêàëèçàöèè
êëóáà – ÷àñòî â ñîïðîâîæäåíèè îäíîé ëèáî íåñêîëüêèõ êðà÷åê, ðåàãèðóþùèõ íà ðûáó
êàê íà ïðèìàíêó. Ñàäÿñü â êëóáå ðÿäîì ñ ïîòåíöèàëüíîé «ïàðòíåðøåé» (êîòîðîé, êàê
ìû âèäåëè, ñîâñåì íå îáÿçàòåëüíî áûâàåò ñàìêà), ñàìåö, íå îòäàâàÿ èçáðàííèöå ðûáó,
óâëåêàåò åå çà ñîáîé. Ñàìåö ñ ðûáîé â êëþâå âûïîëíÿåò ðîëü ëèäåðà è ïðèçåìëÿåòñÿ
âìåñòå ñ ïðåñëåäóþùåé åãî ïòèöåé íà ó÷àñòêå, ïîäõîäÿùåì äëÿ óñòðîéñòâà ãíåçäà.

Äåìîíñòðàòèâíûé ïîëåò ñàìöà ñ ðûáîé â êëþâå ìîæåò, â ïðèíöèïå, ñàì ïî ñåáå
ñòàòü îòïðàâíîé òî÷êîé â ôîðìèðîâàíèè áðà÷íîãî àëüÿíñà, åñëè ê ñàìöó â âîçäóõå ïðè-
ñîåäèíèòñÿ ñàìêà, ãîòîâàÿ ê îáðàçîâàíèþ ïàðû. Â ýòîì ñëó÷àå ñîëüíûé ïîëåò ñàìöà
òðàíñôîðìèðóåòñÿ â ñèíõðîíèçèðîâàííûé ðèòóàëüíûé ïîëåò ñ ó÷àñòèåì äâóõ ïòèö, îêàí-
÷èâàþùèéñÿ èõ ïîñàäêîé íà áóäóùóþ ãíåçäîâóþ òåððèòîðèþ.

Âîçäóøíûå äåìîíñòðàöèè ñîâåðøåííî íå ñâîéñòâåííû ÷àéêàì (çà èñêëþ÷åíèåì,
ìîæåò áûòü, ìàëîé ÷àéêè, Larus minutus). Ïîýòîìó ó íèõ îñâîåíèå ÷ëåíàìè êëóáà ãíåçäî-
âûõ òåððèòîðèé â ôîðìèðóþùåéñÿ êîëîíèè ïðîèñõîäèò ïðèíöèïèàëüíî èíûì îáðàçîì,
÷åì ó êðà÷åê, – íå ñ âîçäóõà, à ïóòåì ïîñòåïåííîãî ïåðåìåùåíèÿ ôîðìèðóþùèõñÿ ïàð èç
êëóáà ïî ñóøå. Íàïðèìåð, ó õîõîòóíüè òå «ïàðû», ÷ëåíû êîòîðûõ âåäóò ñåáÿ óæå äîñòà-
òî÷íî ñîãëàñîâàííî, èìåþò òåíäåíöèþ ïîñòåïåííî äâèãàòüñÿ ñ ïëÿæà, ãäå ëîêàëèçîâàí
êëóá, â áîëåå ñóõèå ìåñòà äàëüøå îò áåðåãà. Â ðåçóëüòàòå êëóá ïðèîáðåòàåò íå÷òî âðîäå
àìåáîèäíîãî äâèæåíèÿ: â ñòîðîíó áóäóùåé êîëîíèè ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ âûòÿãèâàþùèåñÿ
è âíîâü ñîêðàùàþùèåñÿ «ïñåâäîïîäèè». Îíè îáðàçîâàíû ïàðàìè, êîòîðûå ïî÷òè ãîòîâû
ïðèñòóïèòü ê âûáîðó ìåñò äëÿ ãíåçäà, íî ñèñòåìàòè÷åñêè âíîâü âîçâðàùàþòñÿ íàçàä,
âëåêîìûå âûñîêîé äèíàìè÷åñêîé ïëîòíîñòüþ ïòèö â êëóáå (Ïàíîâ è äð., 1991á).

Ãíåçäîñòðîåíèå. È ó ÷àåê è ó êðà÷åê îñâîåíèå ïàðîé èõ ãíåçäîâîé òåððèòîðèè èìå-
åò öåíòðîáåæíûé õàðàêòåð. Ñíà÷àëà âûáèðàåòñÿ ðàéîí áóäóùåãî ãíåçäà, ãäå ïòèöû ïðè-
ñòóïàþò ê âûêàïûâàíèþ ÿìîê â ãðóíòå. Íà îãðàíè÷åííîì ó÷àñòêå òàêèõ çà÷àòî÷íûõ
«ãíåçä» ó êàæäîé ïàðû áûâàåò íåñêîëüêî, è ëèøü îäíà èç íèõ ñòàíîâèòñÿ â äàëüíåéøåì
èñòèííûì ãíåçäîì. Òàê, ìåñòîïîëîæåíèå ãðàíèö òåððèòîðèè îïðåäåëÿåòñÿ âòîðè÷íî, â
õîäå ïîñëåäóþùèõ âçàèìîäåéñòâèé ÷ëåíîâ ïàðû ñ ñîñåäÿìè ïî êîëîíèè.

Íà íà÷àëüíîì ýòàïå ãíåçäîñòðîåíèÿ îíî èìååò î÷åíü ìíîãî îáùåãî ó ÷àåê è êðà÷åê.
Â âûêàïûâàíèè ÿìîê ïðèíèìàþò ó÷àñòèå îáà ïàðòíåðà, îäíàêî ó êðà÷åê ýòè äåéñòâèÿ
îñóùåñòâëÿþòñÿ îáîèìè ÷ëåíàìè ïàðû áîëåå ñèíõðîííî. Äâèæåíèÿ êîïàíèÿ îäíîãî èç
íèõ ñòèìóëèðóþò àíàëîãè÷íûå äåéñòâèÿ ó äðóãîãî, òàê ÷òî îäíîâðåìåííî ïîÿâëÿþòñÿ
äâå ÿìêè, íàõîäÿùèåñÿ îäíà îò äðóãîé íà ðàññòîÿíèè, ñîïîñòàâèìîì ñ ðàçìåðàìè ñà-
ìèõ ïòèö. Ïîçæå, êîãäà âûáðàíî îêîí÷àòåëüíîå ìåñòî äëÿ ãíåçäà, êðà÷êè â õîäå îäíîãî
òóðà óãëóáëåíèÿ ÿìêè êîïàþò ãðóíò ïîî÷åðåäíî, ñìåíÿÿ äðóã äðóãà. Èíûìè ñëîâàìè,
ýòî ïîâåäåíèå âûãëÿäèò ó êðà÷åê ãîðàçäî áîëåå ñòåðåîòèïíûì è ñîãëàñîâàííûì, íåæå-
ëè ó ÷àåê. Â ýòîì îòíîøåíèè ïåðâûå áîëåå íàïîìèíàþò ðæàíîê, ó êîòîðûõ ñìåíà ïàðò-
íåðîâ ó ãíåçäîâîé ÿìêè ñëóæèò ñòåðåîòèïíûì ðèòóàëîì, ïðåäøåñòâóþùèì êîïóëÿöèè
(Panov, 1997).

Ñ êóëèêàìè êðà÷åê ðîäíèò è òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî âûñòèëêà ãíåçäà ôîðìèðóåòñÿ
çà ñ÷åò äåéñòâèé, èìåíóåìûõ â ñëó÷àå ðæàíîê «áðîñàíèåì êàìåøêîâ». Óõîäÿ îò ãíåçäà
(íà ñòàäèè âûêàïûâàíèÿ ÿìêè ëèáî â äàëüíåéøåì, ïðè ñìåíå íàñèæèâàþùèõ ïàðòíå-
ðîâ), êðà÷êà ïîäáèðàåò ìåëêèå ïðåäìåòû, ëåæàùèå íåïîäàëåêó îò ãíåçäà è áðîñàåò èõ
«÷åðåç ïëå÷î» íàçàä â ÿìêó áîêîâûìè äâèæåíèÿìè êëþâà. Ïîâåäåíèå ýòî çà÷àñòóþ íî-
ñèò ÷èñòî ðèòóàëüíûé õàðàêòåð. Ïåñòðîíîñûå êðà÷êè â õîäå ýòèõ äåéñòâèé èíîãäà áå-
ðóò êëþâîì ìåëêèå ïåñ÷èíêè è áðîñàþò èõ íàçàä (Cramp, 1985). «Ãíåçäîñòðîèòåëü-
íûå» äâèæåíèÿ íåðåäêî âîñïðîèçâîäÿòñÿ óõîäÿùåé îò ãíåçäà ïòèöåé íà ðàññòîÿíèè
íåñêîëüêèõ ìåòðîâ îò íåãî (Sterna hirundo) Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî ýòîò òèï ãíåçäîñòðîå-



388 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

íèÿ ñâîéñòâåíåí ïðåäñòàâèòåëÿì äàëåêî äèâåðãèðîâàâøèõ òàêñîíîâ êðà÷åê (ðîäû Sterna,
Thalasseus, Chlidonias). Ó ÷àåê òàêîå ïîâåäåíèå íå îïèñàíî: ó íèõ âûñòèëêà ãíåçäà ôîð-
ìèðóåòñÿ èç ìàòåðèàëà, ïðèíîñèìîãî ïòèöàìè â êëþâå èçäàëåêà.

Òåððèòîðèàëüíîñòü íå íîñèò æåñòêîãî õàðàêòåðà íè ó ÷àåê, íè ó êðà÷åê. Èìåííî
ïîýòîìó è ó òåõ è ó äðóãèõ ïëîòíîñòü ãíåçäîâûõ êîëîíèé äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà
ìîæåò èçìåíÿòüñÿ îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ íà ïîðÿäêè âåëè÷èí. Â ÷àñòíîñòè, ó ðå÷íîé êðà÷-
êè òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå íå ÿâëÿåòñÿ ýôôåêòèâíûì ðåãóëÿòîðîì ïëîòíîñòè ïîñå-
ëåíèÿ. Ïðè ÷ðåçìåðíîì ïåðåóïëîòíåíèè êîëîíèè äåçîðãàíèçàöèÿ âñëåäñòâèå ðåãóëÿð-
íîãî êëåïòîïàðàçèòèçìà ìîæåò ïðèâîäèòü ê ïîãîëîâíîìó ãîëîäàíèþ ïòåíöîâ è ê êàòà-
ñòðîôè÷åñêîìó ñíèæåíèþ ðåïðîäóêòèâíîãî óñïåõà (Ïàíîâ è äð., 1985).

Âìåñòå ñ òåì ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ó êðà÷åê ðåïåðòóàð ñèãíàëîâ, îáñëóæèâàþ-
ùèõ òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå, çíà÷èòåëüíî áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàí è äèôôåðåíöè-
ðîâàí, ÷åì ó ÷àåê. Ó ïîñëåäíèõ ñèãíàëû, òðàäèöèîííî òðàêòóåìûå êàê âûðàæåíèå àã-
ðåññèè, ïðè áîëåå ñòðîãîì àíàëèçå îêàçûâàþòñÿ â áîëüøèíñòâå ñëó÷àå ïîëèôóíêöèî-
íàëüíûìè (Beer, 1975; Ïàíîâ, 1992). Ýòè ðàçëè÷èÿ ìåæäó ÷àéêàìè è êðà÷êàìè ìû ïîä-
ðîáíî îáñóäèì íèæå, ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ, îáñëóæèâàþùèõ ïðîöåñ-
ñû êîììóíèêàöèè.

Ìîòîðíûå êîìïîíåíòû ðåïåðòóàðà ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ
Äåìîíñòðàöèè â âîçäóõå ñîâåðøåííî íå õàðàêòåðíû äëÿ ÷àåê, åñëè áðàòü ýòó ãðóïïó

ïòèö â öåëîì, õîòÿ îñîáè âñåõ âèäîâ ìîãóò îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ âîñïðîèçâîäèòü â ïîëåòå
òàê íàçûâàåìûé «äîëãèé êðèê» ñ ðåäóöèðîâàííûì íàáîðîì äâèãàòåëüíûõ êîìïîíåí-
òîâ, ñâîéñòâåííûõ ýòîé ìîòîðíî-àêóñòè÷åñêîé äåìîíñòðàöèè. Ñòåðåîòèïíûå, ðèòóàëè-
çîâàííûå ôîðìû ïàðíûõ ìåæèíäèâèäóàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé â âîçäóõå îòñóòñòâóþò
ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà âèäîâ ÷àåê. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò ëèøü ìàëàÿ ÷àéêà
(è, â êàêîé òî ñòåïåíè, îçåðíàÿ L. ridibundus), ó êîòîðûõ ðåãóëÿðíî íàáëþäàåìûå ïîãîíè
è âçàèìíûå íàïàäåíèÿ â âîçäóõå íîñÿò, ïî-âèäèìîìó, ïðåèìóùåñòâåííî àíòàãîíèñòè-
÷åñêèé õàðàêòåð (ñì., íàïðèìåð, Veen, 1987).

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó, äëÿ âñåõ àäåêâàòíî èçó÷åííûõ âèäîâ êðà÷åê (ïî êðàé-
íåé ìåðå ó 14 ãîëàðêòè÷åñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé òàêñîíà) õàðàêòåðíû âûñîêî ðèòóàëèçî-
âàííûå ïàðíûå ïîëåòû, îòâå÷àþùèå, â îáùåì, åäèíîé ñõåìå. Ñóòü åå â òîì, ÷òî îäèí èç
ó÷àñòíèêîâ («ëèäåð»), íåñóùèé â êëþâå ðûáó, ïåðåìåùàåòñÿ â âîçäóõå â ñîïðîâîæäå-
íèè âòîðîé ïòèöû («ïðåñëåäîâàòåëÿ»), ïðè÷åì âñå äåéñòâèÿ ïàðòíåðîâ âûñîêî ñîãëàñî-
âàíû. Îíè ñèíõðîííî èçìåíÿþò õàðàêòåð ïîëåòà (÷àñòîòó è àìïëèòóäó âçìàõîâ êðûëüÿ-
ìè, ñêîðîñòü è ïëîñêîñòü ïåðèîäè÷åñêîãî ïëàíèðîâàíèÿ) è âðåìÿ îò âðåìåíè ìåíÿþòñÿ
ðîëÿìè: íà ïðîòÿæåíèè îäíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ, êîòîðîå ìîæåò ïðîäîëæàòüñÿ äî 5 ìèí.,
ïðåñëåäîâàòåëü ïåðèîäè÷åñêè îïåðåæàåò ëèäåðà, çàòåì ñíîâà ïðîïóñêàÿ åãî âïåðåä.
Òîëüêî ëèäåð ëèáî îáà ïàðòíåðà èçäàþò ñïåöèôè÷åñêèé ðèòìè÷íûé çâóêîâîé ñèãíàë
(òàê íàçûâàåìûé «ðûáíûé êðèê» – ñì. íèæå è ðèñ. 5à), ïîñûëêè êîòîðîãî ñòðîãî ñèíõ-
ðîíèçèðîâàíû ñ âçìàõàìè êðûëüåâ. Èíîãäà â õîäå ñîâìåñòíîãî ïîëåòà íàáëþäàþòñÿ
ïîïûòêè ïåðåõâàòà ðûáêè ïðåñëåäîâàòåëåì ëèáî äîáðîâîëüíîé åå ïåðåäà÷è ïàðòíåðó
ëèäåðîì.

Â ýòîé èäåàëèçèðîâàííîé ñõåìå ôóíêöèÿ ïàðíîãî ïîëåòà ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñàìîî÷å-
âèäíîé â êà÷åñòâå ìåõàíèçìà ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû è ïîääåðæàíèÿ åå åäèíñòâà íà ñòàäèè
âûáîðà ãíåçäîâîé òåððèòîðèè. Êàæåòñÿ åñòåñòâåííûì, ÷òî ëèäåð, òðàíñïîðòèðóþùèé
ðûáó â êëþâå, – ýòî âñåãäà ñàìåö, à ïðåñëåäîâàòåëü – ñàìêà, çàíÿòàÿ ïîèñêàìè ïîëîâîãî
ïàðòíåðà. Íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, îäíàêî, ÷òî ðåàëüíî ïðîèñõîäÿùåå ðåäêî óäàåòñÿ
èíòåðïðåòèðîâàòü â ñòðîãîì ñîîòâåòñòâèè ñ îïèñàííîé ñõåìîé. Ïðåæäå âñåãî, òðàíñ-
ïîðòèðîâêà ðûáû ñêîððåëèðîâàíà ñ «ðûáíûì êðèêîì» äàëåêî íå âñåãäà. Íà ïðîòÿæåíèè
3.5 ÷ íàáëþäåíèé çà ðå÷íûìè êðà÷êàìè 19–20 àïðåëÿ 1981 ã. çàôèêñèðîâàíî ïîâåäåíèå
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130 îñîáåé â ïîëåòå. Èç 128 òåõ, ÷òî ëåòàëè ñ «ðûáíûì êðèêîì», òîëüêî 33 (25,8%)
èìåëè â êëþâå ðûáó. Äâå ïòèöû ñ ðûáîé ëåòàëè ìîë÷à. Áûëî ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî ñàìêà,
óæå ñîñòîÿùàÿ â ïàðå, ïîëó÷èâ ðûáó îò ñâîåãî ñàìöà, ìîæåò âçëåòàòü ñ íåé è ïåðåìå-
ùàòüñÿ â âîçäóõå, èçäàâàÿ «ðûáíûé êðèê». Ýòî íàáëþäåíèå è ìíîãèå äðóãèå (íàïðèìåð,
îäíîâðåìåííîå òðàíñïîðòèðîâàíèå ðûáîê ñàìöîì è ñàìêîé â ïàðíîì ïîëåòå) ïîêàçû-
âàþò, ÷òî ëèäèðóþùåé ïòèöåé, íåñóùåé ðûáó, íå âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ñàìåö.

Êðîìå òîãî, ê òàíäåìó, ñîâåðøàþùåìó ñèíõðîííûé ïîëåò, î÷åíü ÷àñòî ïðèñîåäè-
íÿþòñÿ äðóãèå êðà÷êè, êîòîðûå ïî õîäó äåìîíñòðàöèè ìîãóò çàíèìàòü ìåñòî ïåðâîãî
ïðåñëåäîâàòåëÿ, ñ ÿâíûì íàìåðåíèåì ïîëó÷èòü ðûáó îò ëèäåðà. Ýòèì ìû õîòèì ïîä-

Ðèñ. 1. Îáùàÿ ñõåìà îðãàíèçàöèè áðà÷íûõ âçàèìîäåéñòâèé íà ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ïàð ó ÷àåê
(À) è ó êðà÷åê (Á) íà ïðèìåðå õîõîòóíüè, Larus cachinnans, è ðå÷íîé êðà÷êè, Sterna hirundo. I è I’
– ïîçû ïðè ïåðâûõ âñòðå÷àõ ïàðòíåðîâ, II è II’ – äåéñòâèÿ èç àíñàìáëÿ ïðåäêîïóëÿöèîííîãî ïîâå-
äåíèÿ, III è III’ – ýëåìåíòû êîìïëåêñà ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Ià – ïàðíûé ïàðàëëåëü-
íûé ïðîõîä; Iá–Iâ – äåìîíñòðàöèÿ «äîëãèé êðèê» (ó äðóãèõ âèäîâ ÷àåê îí âîñïðîèçâîäèòñÿ ñî
ñëîæåííûìè êðûëüÿìè); Iã – ìÿóêàþùèé êðèê; IIà–IIá – ðèòóàëüíîå êîðìëåíèå ñàìêè ñàìöîì;
IIâ – ñàäêà; IIIà – êàøëÿíèå; IIIá – êîïàíèå ãíåçäîâûõ ÿìîê. Ià’ – ðèòóàëüíîå ïðèïîäíåñåíèå
ðûáêè; IIà – ïàðàäèðîâàíèå; IIá – âûïðàøèâàíèå êîðìà ñàìêîé; IIIà’ – «ïîçà ìîðñêîãî êîíüêà»;
IIIá’– êîïàíèå ãíåçäîâûõ ÿìîê; IV – ñàäêà.
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÷åðêíóòü, ÷òî ïàðíûå ïîëåòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íå òîëüêî ìåõàíèçì ôîðìèðîâàíèÿ
ïàð, íî ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ òàêæå êàê «ëåãàëèçîâàííàÿ» ôîðìà êëåïòîïàðàçèòèçìà.
Åãî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå ó êðà÷åê, îòêðûòî ïåðåíîñÿùèõ äîáû÷ó â êëþâå, âïîëíå
îáúÿñíèìî. Èíîãäà, â óñëîâèÿõ ÷ðåçìåðíî âûñîêîé ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ êëåïòîïàðà-
çèòèçì îêàçûâàåòñÿ ôàêòîðîì, ðåçêî ñíèæàþùèì ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ êîëîíèè (Ïà-
íîâ è äð., 1985). Êëåïòîïàðàçèòèçì òàêîãî ðîäà ñîâåðøåííî íå ñâîéñòâåíåí ÷àéêàì.

Âçàèìîäåéñòâèÿ â âîçäóõå âõîäÿò ó êðà÷åê òàêæå â ñèñòåìó òåððèòîðèàëüíîãî ïîâå-
äåíèÿ (ñì. íèæå), ÷åãî ìû íå íàõîäèì ó ÷àåê.

Ôîðìèðîâàíèå è êîíñîëèäàöèÿ ïàðû. Îáùàÿ ñõåìà ðàçâèòèÿ âçàèìîîòíîøåíèé ïàðò-
íåðîâ â ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû è íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ åå êîíñîëèäàöèè èìååò
ìíîãî îáùåãî ó ÷àåê è êðà÷åê (ðèñ. 1). Ñîãëàñíî íàøèì ïðåäñòàâëåíèÿì (Ïàíîâ è äð.,
1991à), ó õîõîòóíüè, êàê òèïè÷íîãî ïðåäñòàâèòåëÿ «íàñòîÿùèõ» ÷àåê, ïîñëå óñòàíîâëå-
íèÿ ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó ñàìöîì è ñàìêîé (Ià – Iã íà ðèñ. 1À) ïðîèñõîäèò ïàðàë-
ëåëüíîå ïðîãðåññèðóþùåå ðàçâèòèå äâóõ ôóíêöèîíàëüíûõ êîìïëåêñîâ ïîâåäåíèÿ –ñîá-
ñòâåííî ïîëîâîãî, âåäóùåãî ê êîïóëÿöèè (IIà – IIâ), è ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî (IIIà – IIIá).

Íå÷òî î÷åíü ïîõîæåå ìû âèäèì è ó êðà÷åê, â ÷àñòíîñòè, ó ðå÷íîé. Íà ðèñ. 1Á ïîêà-
çàíî ïîâåäåíèå ïðè ïåðâûõ êîíòàêòàõ ïàðòíåðîâ (Ià’), à òàêæå ôðàãìåíòû ïðåäñîâîêó-
ïèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ (IIà’ – IIá’) è äåéñòâèÿ, êîòîðûå ìîæíî îòíåñòè ê àíñàìáëþ ãíåç-
äîñòðîåíèÿ (IIIà’ – IIIá’). Ðàçóìååòñÿ, è ó ÷àåê, è ó êðà÷åê ïîäðàçäåëåíèå öåëîñòíîãî
ïîâåäåíèÿ íà òðè íàçâàííûå êàòåãîðèè äîñòàòî÷íî óñëîâíî, è â ðåàëüíîì âðåìåíè âñå
èçîáðàæåííûå çäåñü àêöèè ñî÷åòàþòñÿ ìîçàè÷íî (ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ è äð. 1991à: 82).

Â îðãàíèçàöèè âçàèìîäåéñòâèé òàì è òóò åñòü ìíîãî îáùåãî. Äëÿ ïåðâûõ ýòàïîâ
ôîðìèðîâàíèèÿ ïàðû õàðàêòåðíû îäèíàêîâûå ïîçû îáîèõ ïàðòíåðîâ. È ó ÷àåê è ó êðà-
÷åê íàèáîëåå õàðàêòåðíàÿ ôîðìà âçàèìîäåéñòâèé ñàìöà è ñàìêè ïðè èõ ïåðâîíà÷àëü-
íûõ êîíòàêòàõ – ýòî, ñîîòâåòñòâåííî, ïàðàëëåëüíûé ïðîõîä (Ia) è òàê íàçûâàåìîå «ïà-
ðàäèðîâàíèå» (IIà’). Â îáîèõ ñëó÷àÿõ â õîäå ýòèõ âçàèìîäåéñòâèé ïðîÿâëÿþòñÿ (ðàíî
èëè ïîçäíî) ïðèçíàêè ïîëîâîãî äèìîðôèçìà â ïîçàõ ïàðòíåðîâ. Åñëè â íà÷àëå êîíòàêòà
îíè âûãëÿäÿò ñîâåðøåííî îäèíàêîâî, òî ê êîíöó âçàèìîäåéñòâèÿ øåÿ ñòàíîâèòñÿ çà-
ìåòíî êîðî÷å ó ñàìêè, ïðè÷åì ó êðà÷åê îíà ïðèíèìàåò õàðàêòåðíóþ «ñïëþùåííóþ»
ïîçó (ðèñ. 1 Á, IIá ñïðàâà; ñì. òàêæå ðèñ. 4ä).

Íàðÿäó ñ îïèñàííûìè ÷åðòàìè ñõîäñòâà â ïîâåäåíèè ÷àåê è êðà÷åê, íàëèöî è î÷å-
âèäíûå ðàçëè÷èÿ. Ó ïåðâûõ êîïóëÿöèè, êàê ïðàâèëî, ïðåäøåñòâóåò êîðìëåíèå ñàìêè
ñàìöîì, ó âòîðûõ êîïóëÿöèÿ â ìåíüøåé ñòåïåíè ñâÿçàíà ñ ïðåäøåñòâóþùåé ïåðåäà÷åé
êîðìà ñàìêå. Òàê, òîëüêî â äâóõ ñëó÷àÿõ ñàäêè ñàìöà íà ñàìêó èç 54 çàôèêñèðîâàííûõ
íàìè ñàìåö äåðæàë â êëþâå ðûáó. Ýòè ðàçëè÷èÿ â ñâÿçÿõ ìåæäó êîïóëÿöèåé, ñ îäíîé
ñòîðîíû, è àíñàìáëÿìè ðèòóàëüíîãî êîðìëåíèÿ è ãíåçäîñòðîåíèÿ, ñ äðóãîé, îòðàæåíî â
ðàñïîëîæåíèè ïîçèöèé II è IV’ íà ðèñ. 1À è 1Á., ñîîòâåòñòâåííî.

Ñõåìû ðèòóàëüíîãî êîðìëåíèÿ ðåçêî ðàçëè÷àþòñÿ ó ÷àåê è êðà÷åê. Ó ïåðâûõ ñàìêà
õîäèò âîêðóã ñàìöà, ðåçêî âçäåðãèâàÿ ãîëîâó è ñîïðîâîæäàÿ êàæäîå òàêîå äâèæåíèå
òèõèì íèçêî÷àñòîòíûì ñèãíàëîì (ðèñ. 1À, IIà–IIá; ñì. òàêæå ðèñ. 6à). Ó ðå÷íîé êðà÷êè
ñàìêà íåïðåðûâíî èçäàåò ðèòìè÷íûå âûñîêî÷àñòîòíûå çâóêè, ïîäæèäàÿ ïðèáëèæåíèÿ
ñàìöà ñ ïîäà÷êîé.

Åùå áîëåå ÿðêèå ðàçëè÷èÿ ìû íàõîäèì ïðè ñðàâíåíèè äåìîíñòðàöèé, êîòîðûå ðå-
ãóëÿðíî ñîïðîâîæäàþò âñòðå÷ó ïàðòíåðîâ ïîñëå äëèòåëüíîãî îòñóòñòâèÿ îäíîãî èç íèõ.
Ó ÷àåê ýòî «äîëãèé êðèê» (ðèñ. 1 À, Ià–Iâ; ðèñ. 8à), ó êðà÷åê «ïîçà ìîðñêîãî êîíüêà»
(ðèñ. 1 Á, IIIà’; ðèñ. 2à; ñì. òàêæå ðèñ. 5á). Õîòÿ â ôîðìå ýòèõ äåìîíñòðàöèé åñòü îïðå-
äåëåííîå ñõîäñòâî, îíè, âåðîÿòíî, íå ãîìîëîãè÷íû äðóã äðóãó, ïîñêîëüêó â ñèãíàëüíîì
ðåïåðòóàðå êðà÷åê åñòü äðóãàÿ àêöèÿ, áîëåå íàïîìèíàþùàÿ äîëãèé êðèê ÷àåê (ðèñ. 2á;
ñì. òàêæå ðèñ. 8á). Ó ðå÷íîé êðà÷êè îíà âîñïðîèçâîäèòñÿ ëèáî ñ ïîäíÿòûìè êðûëüÿìè,
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ëèáî ñî ñëîæåííûìè (âòîðîé òèï ïðè-
ñóòñòâóåò, ïî íàøèì äàííûì, â ðåïåð-
òóàðàõ ïåñòðîíîñîé è ÷àéêîíîñîé êðà-
÷åê).

Íàêîíåö, çíàìåíàòåëüíî îòñóò-
ñòâèå â ñèãíàëüíîì ðåïåðòóàðå ðå÷íîé
êðà÷êè è ïðî÷èõ âèäîâ ýòîé ãðóïïû äå-
ìîíñòðàöèé «ìÿóêàþùåãî êðèêà» (Iã)
è «êàøëÿíèÿ» (IIIà). Ýòî îáñòîÿòåëü-
ñòâî íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî îáà ýòè
òèïà àêöèé ïðîèçâîäíû â ýâîëþöèè îò
ïîâåäåíèÿ, ñâÿçàííîãî ñ îòðûãèâàíè-
åì êîðìà.

«Îòâîðà÷èâàíèå ãîëîâû» îò
ïàðòíåðà. Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ñèã-
íàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷àåê è êðà÷åê îñî-
áûé èíòåðåñ äëÿ ýòîëîãà ïðåäñòàâëÿ-
þò ðåàêöèè, òðàêòóåìûå â òåðìèíàõ
òðàäèöèîííîé («êëàññè÷åñêîé») ýòî-
ëîãèè êàê «óìèðîòâîðÿþùåå» ïîâåäå-
íèå. Õîðîøî èçâåñòíûé ïðèìåð, òðàê-
òóåìûé ïîäîáíûì îáðàçîì – ýòî òàê
íàçûâàåìûé «ôëàæíûé îòâîðîò ãîëî-
âû» ó îçåðíîé ÷àéêè (Tinbergen, 1958;
ðèñ. 3ä). Â ðàáîòå Áèðà (Beer, 1975) ïî
ñìåþùåéñÿ ÷àéêå, Larus atricilla, ñäå-
ëàíà ïîïûòêà îöåíèòü êîëè÷åñòâåííî
ýôôåêò äâóõ ïîç ñ ïîäîáíûì ñ îòâî-
ðîòîì ãîëîâû, ïðè îäíîé èç êîòîðûõ
çàòûëîê, îáðàùåííûé ê ïàðòíåðó, âûã-
ëÿäèò ÷åðíûì, à âî âòîðîé ïîçå – áå-
ëûì. Àâòîð ïðèõîäèò ê çàêëþ÷åíèþ,
÷òî â ïåðâîì ñëó÷àå äåìîíñòðàöèÿ âû-
ðàæàåò âðàæäåáíîñòü è âåäåò ê óõîäó êîíòàêòèðóþùèõ îñîáåé äðóã îò äðóãà, òîãäà êàê
ïîçà ñ ïîêàçîì áåëîãî çàòûëêà ñâèäåòåëüñòâóåò î «äðóæåëþáíûõ» òåíäåíöèÿõ è õàðàê-
òåðíà, òàêèì îáðàçîì, äëÿ êîíòàêòîâ ïîçèòèâíîé ïðèðîäû.

Ó êðà÷åê íàáëþäàþòñÿ äâà âàðèàíòà èçìåíåíèé ïîëîæåíèÿ ãîëîâû âî âðåìÿ ïàðíûõ
êîíòàêòîâ è âçàèìîäåéñòâèé. Ïåðâûé èç íèõ – ïîâîðîò åå âîêðóã ãîðèçîíòàëüíîé îñè â
ñòîðîíó, ïðîòèâîïîëîæíóþ îò ïàðòíåðà. Çà ñ÷åò ýòîãî äâèæåíèÿ â ïîëå âèäèìîñòè ïîñ-
ëåäíåãî îêàçûâàåòñÿ áåëàÿ ùåêà äåìîíñòðèðóþùåé êðà÷êè, à åå ÷åðíàÿ øàïî÷êà âòîðî-
ìó ó÷àñòíèêó âçàèìîäåéñòâèÿ ïî÷òè íåâèäèìà (ðèñ. 1 Á, Ià’; ðèñ 3à–3â). Ïîêàçàòåëüíî,
÷òî òàêîé ïîâîðîò ãîëîâû íàáëþäàåòñÿ ïðè ëþáûõ âàðèàíòàõ òåñíîãî ñáëèæåíèÿ äâóõ
ïòèö – êàê ïîñòîðîííèõ äðóã äðóãó, òàê è ñîñòàâëÿþùèõ áðà÷íóþ ïàðó. Â ïîñëåäíåì
ñëó÷àå îïèñàííîå ïîëîæåíèå ãîëîâû ìû âèäèì, â ÷àñòíîñòè, ïðè ïàðíîì ïðîõîäå ïàðò-
íåðîâ, íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùåì êîïóëÿöèè, è ñðàçó æå ïîñëå ñàäêè, êîãäà ñà-
ìåö ñîñêàêèâàåò ñ ñàìêè. Â ýòîò ìîìåíò îáà ïàðòíåðà íà ìãíîâåíèå ñèíõðîííî «ìàñêè-
ðóþò» ýòèì äâèæåíèåì ñâîè ÷åðíûå øàïî÷êè.

Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî ó ðå÷íîé êðà÷êè òàêîé ïîâîðîò ãîëîâû íå ïðèâÿçàí ê êàêîé-
ëèáî êîíêðåòíîé ïîçå, â îòëè÷èå îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ó ÷àåê ñ èõ äåìîíñòðàöèåé «head-
flagging». Ó êðà÷åê ýòî äâèæåíèå ìîæåò ñîïðîâîæäàòü âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ âàðèàíòû ïîç

Ðèñ. 2. Íåêîòîðûå ýëåìåíòû ñèãíàëüíîãî ðåïåð-
òóàðà ðå÷íîé êðà÷êè, Sterna hirundo: a – ïîçà ìîð-
ñêîãî êîíüêà â îòâåò íà ïðèçåìëåíèå äðóãîé îñî-
áè; á – äîëãèé êðèê; â è ã – ïîçû ïðè çàùèòå òåð-
ðèòîðèè; ä – àãîíèñòè÷åñêîå âçàèìîäåéñòâèå â âîç-
äóõå (ïî ôîòîãðàôèÿì àâòîðîâ).
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(íàïðèìåð, «âåðòèêàëüíóþ» è «ïîçó
ìîðñêîãî êîíüêà»). Íàáëþäàåòñÿ
îíî è ïðè ñáëèæåíèè ïòèö â âîçäó-
õå âî âðåìÿ ïàðíîãî ïîëåòà. Èíûìè
ñëîâàìè, çäåñü ïåðåä íàìè íåêèé èí-
âàðèàíòíûé ñòàíäàðòíûé àêò, íåèç-
ìåííî è àâòîìàòè÷åñêè ïðèõîäÿùèé
â äåéñòâèå â îòâåò íà ëþáîå ÷ðåç-
ìåðíîå ñîêðàùåíèå èíäèâèäóàëü-
íîé äèñòàíöèè.

Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî â äàí-
íîì ñëó÷àå ðå÷ü èäåò íå îá «óìèðîò-
âîðÿþùåì» ïîâåäåíèè, ôóíêöèåé êî-
òîðîãî òðàäèöèîííî ñ÷èòàþò «áëîêè-
ðîâàíèå àãðåññèè» ñî ñòîðîíû îïïî-
íåíòà, à ïîïðîñòó î çàùèòíîé ðåàê-
öèè ðåôëåêòîðíîãî òèïà, ïîçâîëÿþ-
ùåé îñîáè èçáåæàòü óäàðà êëþâà â
òåìÿ. Íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî
÷åðíàÿ øàïî÷êà äåéñòâèòåëüíî èãðà-
åò ðîëü ñâîåîáðàçíîé ìèøåíè, ñòèìó-
ëèðóùåé íå ñïðîâîöèðîâàííóþ àãðåñ-
ñèþ. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò, â ÷àñ-
òíîñòè, òîò ôàêò, ÷òî ìíîãèå ñàäêè ñî-
ïðîâîæäàþòñÿ êëåâêàìè ñàìöà â ãî-
ëîâó ñàìêè, ïîä÷àñ äîñòàòî÷íî èíòåí-
ñèâíûìè. Òàêîå ïîâåäåíèå ïîä÷àñ íà-
áëþäàåòñÿ è â ìîìåíòû, ïðåäøåñòâó-
þùèå ñàäêå, à òàêæå íåïîñðåäñòâåí-
íî ïîñëå åå îêîí÷àíèÿ, òî åñòü â òîò
îòðåçîê âðåìåíè, êîãäà ñàìêà óæå ãî-
òîâà ê ñïàðèâàíèþ è, ñòàëî áûòü, ïå-

ðåñòàåò îïåðàòèâíî êîíòðîëèðîâàòü äåéñòâèÿ ñàìöà.
Âòîðîé òèï îòâîðà÷èâàíèÿ ãîëîâû îò ïàðòíåðà ó êðà÷åê áîëåå íàïîìèíàåò «ôëàæ-

íûé îòâîðîò», õàðàêòåðíûé äëÿ ðÿäà âèäîâ ÷àåê. Ó ðå÷íîé êðà÷êè ýòî îäíîêðàòíîå äâè-
æåíèå (ðèñ. 3ã, ñëåâà), êîòîðîå óäàåòñÿ âèäåòü ñðàâíèòåëüíî ðåäêî. Òà æå ðåàêöèÿ îïè-
ñàíà äëÿ ÷åðíîé êðà÷êè, Chlidonias niger (Cramp, 1985). Ó ÷àéêîíîñîé êðà÷êè âìåñòî
îäíîêðàòíîãî ïîâîðîòà êëþâà â ñòîðîíó îò ïàðòíåðà ìû íàáëþäàåì ñåðèþ áûñòðî ñëå-
äóþùèõ äðóã çà äðóãîì ïîâîðîòîâ ãîëîâû âïðàâî è âëåâî. Òàêîå ïîâåäåíèå ïî÷òè íåèç-
ìåííî ïðèâÿçàíî ê ñèòóàöèÿì, âî ìíîãîì àíàëîãè÷íûì òåì, ïðè êîòîðûõ ðå÷íûå êðà÷-
êè «ìàñêèðóþò» ÷åðíóþ øàïî÷êó áîêîâûì âðàùåíèåì ãîëîâû. Èíòåðåñíî, ÷òî ýòà ïîñ-
ëåäíÿÿ àêöèÿ èíîãäà íàáëþäàåòñÿ è ó ÷àéêîíîñîé êðà÷êè ïðè ïàðàëëåëüíûõ ïàðíûõ
ïðîõîäàõ. Ó ïåñòðîíîñîé êðà÷êè «êà÷àíèå» ãîëîâîé â ãîðèçîíòàëüíîé ïëîñêîñòè ïðè-
óðî÷åíî ê êîíòàêòàì àíòàãîíèñòè÷åñêîãî õàðàêòåðà è ñëóæèò, âåðîÿòíî, ïðèçíàêîì àã-
ðåññèâíûõ ìîòèâàöèé.

Òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå. Èñòèííàÿ òåððèòîðèàëüíîñòü, ñòðîãî ãîâîðÿ, íå ñâîé-
ñòâåííà íè ÷àéêàì, íè êðà÷êàì, îñîáåííî åñëè ðå÷ü èäåò îá îáëèãàòíî êîëîíèàëüíûõ
âèäàõ (òàêèõ, íàïðèìåð, êàê ÷åðíîãîëîâûé õîõîòóí è ïåñòðîíîñàÿ êðà÷êà). Îäíàêî ó
ôàêóëüòàòèâíî êîëîíèàëüíûõ âèäîâ êðà÷åê òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå áûâàåò âûðà-

Ðèñ. 3. Ìàñêèðîâêà ÷åðíîé øàïî÷êè ïóòåì îòêëîíå-
íèÿ ãîëîâû îò ïàðòíåðà (à–â) è åå îòâîðà÷èâàíèÿ (ã) ó
ðå÷íîé êðà÷êè, Sterna hirundo, è ñèíõðîííûå îòâî-
ðà÷èâàíèÿ ãîëîâû (head flagging) ó ñàìöà è ñàìêè îçåð-
íîé ÷àéêè, Larus ridibundus (ä): ã – ïîïûòêà ñàäêè (à–
ã – ïî ôîòîãðàôèÿì àâòîðîâ, ä – ïî: Tinbergen, 1958).
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æåíî äîñòàòî÷íî ÿðêî. Íàïðèìåð, ïàðà ÷åãðàâ, Hydroprogne caspia, ìîæåò îêêóïèðî-
âàòü öåëûé íåáîëüøîé îñòðîâîê è àêòèâíî ïðåïÿòñòâîâàòü ïðîíèêíîâåíèþ ñþäà ïðî-
÷èõ îñîáåé òîãî æå âèäà. Òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå îò÷åòëèâî âûðàæåíî è ó ðå÷íûõ
êðà÷åê ïðè íèçêîé ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè. Â ýòîé ñèòóàöèè èçîëèðîâàííî ãíåçäÿùèåñÿ
ïàðû çàùèùàþò íå òîëüêî ãíåçäîâóþ, íî è êîðìîâóþ òåððèòîðèþ. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå
îñîáè ñâîåãî âèäà íåèçìåííî ïîäâåðãàþòñÿ íàïàäåíèþ â âîçäóõå, òî åñòü òåððèòîðèÿ
çäåñü òðåõìåðíà, à íå äâóìåðíà, êàê ãíåçäîâûå ó÷àñòêè ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ÷àåê.

Òàê èëè èíà÷å, ó êðà÷åê ðåïåðòóàð àãðåññèâíûõ ñèãíàëîâ, îáñëóæèâàþùèõ òåððè-
òîðèàëüíîå ïîâåäåíèå, îêàçûâàåòñÿ áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûì è äèôôåðåíöèðîâàí-
íûì, ÷åì ó ÷àåê. Îñîáåííî ýòî ñïðàâåäëèâî â îòíîøåíèè âîêàëüíûõ êîìïîíåíòîâ ñèã-
íàëèçàöèè. Ó ÷àåê îòñóòñòâóþò óçêî ñïåöèàëèçèðîâàííûå àêóñòè÷åñêèå ñèãíàëû, ñî-
ïðîâîæäàþùèå àêöèè àãðåññèè, òîãäà êàê ó êðà÷åê â ëåêñèêîíå êàæäîãî âèäà ïðèñóò-
ñòâóþò êàê ìèíèìóì äâà êëàññà ñèãíàëîâ ñ ïîäîáíîé ôóíêöèåé.

Äëÿ ðå÷íûõ êðà÷åê õàðàêòåðíà ñîâìåñòíàÿ çàùèòà òåððèòîðèè îáîèìè ÷ëåíàìè ïàðû.
Òàêîå ïîâåäåíèå íàáëþäàåòñÿ â òîò ïåðèîä, êîãäà ÷èñëî ïàð, çàíÿâøèõ ãíåçäîâûå ó÷àñòêè
â êîëîíèè, åùå íåâåëèêî, òàê ÷òî êàæäàÿ èç íèõ îòñòàèâàåò ïðàâî íà îáëàäàíèå çíà÷èòåëü-
íûì ïðîñòðàíñòâîì îòìåëè. Ïîâåäåíèå âëàäåëüöåâ ó÷àñòêà ïðè ïîÿâëåíèè êîíêóðåíòîâ
âûãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì: ñàìåö è ñàìêà øàãîì, à çàòåì áåãîì óñòðåìëÿþòñÿ ê íàðó-
øèòåëÿì ãðàíèöû, èçäàâàÿ øèðîêî ðàñêðûòûìè êëþâàìè ðèòìè÷íûé õðèïëûé êðèê (ðèñ.
7à). Ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ âïåðåä ïîçà, èçîáðàæåííàÿ íà ðèñ. 2â ïîñòåïåííî ïåðåõîäèò â
áîëåå ýêñòðàâàãàíòíóþ (ðèñ. 2ã). Äî äðàêè â òàêèõ ñèòóàöèÿõ êîíôëèêò äîõîäèò ðåäêî,
÷àùå óãðîçà äåéñòâóåò âïîëíå ýôôåêòèâíî, è ïðèøåëåö óëåòàåò.

Äëÿ ðå÷íûõ êðà÷åê è äëÿ ðÿäà äðóãèõ âèäîâ (Sterna albifrons, S. anaethetus, Chlidonias
hybrida) õàðàêòåðíû òàêæå àãîíèñòè÷åñêèå êîíòàêòû â âîçäóõå (ðèñ. 2ä), ÷òî õîðîøî îáúÿñ-
íèìî, ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå òðåõìåðíûé õàðàêòåð ãíåçäîâîé òåððèòîðèè. Â õîäå òàêîãî

Ðèñ. 4. Ñõîäñòâî áàçîâûõ äåìîíñòðàòèâíûõ ïîç ó ïðåäñòàâèòåëåé òðåõ ðîäîâ êðà÷åê: ðå÷íîé Sterna
hirundo (à, á), ÷àéêîíîñîé Gelochelidon nilotica (â) è ïåñòðîíîñîé Thalasseus sandvicensis (ã, ä):
ä – ïðåäêîïóëÿöèîííîå ïîâåäåíèå ñàìöà (ñïðàâà) è ñàìêè (ñëåâà). Ïî ôîòîãðàôèÿì àâòîðîâ.
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Ðèñ. 5. Ýëåìåíòû èç àêóñòè÷åñêîãî ðåïåðòóàðà ðå÷íîé êðà÷êè, Sterna hirundo: a – «ðûáíûé êðèê»,
á – «âîð÷àíèå» â ïîçå ìîðñêîãî êîíüêà, â – «óð÷àíèå» ïðè êîïàíèè ãíåçäîâûõ ÿìîê.

âçàèìîäåéñòâèÿ, íà÷èíàþùåãîñÿ îáû÷íî íåâûñîêî íàä ãíåçäîâûì ó÷àñòêîì îäíîé èç êîí-
ôëèêòóþùèõ îñîáåé, ïðîòèâíèêè ìîãóò ïîäíèìàòüñÿ íà äåñÿòêè ìåòðîâ ââûñü. Ó ðå÷íîé
êðà÷êè ïîäîáíûå ñòû÷êè ñîïðîâîæäàþòñÿ îñîáûì âîêàëüíûì ñèãíàëîì, ïðåäñòàâëåí-
íûì ñåðèåé ðåçêèõ ùåëêàþùèõ çâóêîâ (ðèñ. 7á). Ñèãíàëû, ãîìîëîãè÷íûå ýòîìó è âûïîë-
íÿþùèå òå æå ôóíêöèè óãðîçû, ïðèñóòñòâóþò â ëåêñèêîíàõ âñåõ âèäîâ êðà÷åê, ïîâåäåíèå
êîòîðûõ îïèñàíî ñ äîñòàòî÷íîé ïîëíîòîé. Ó îáëèãàòíî êîëîíèàëüíîé ïåñòðîíîñîé êðà÷-
êè Thalasseus sandvicensis ýòè ñèãíàëû ñîçäàþò ñïëîøíîé çâóêîâîé ôîí â êîëîíèè, ïî-
ñêîëüêó äåñÿòêè, à òî è ñîòíè ïòèö, ñèäÿùèõ íà ãíåçäàõ ïëîòíîé ìàññîé, íåïðåðûâíî
óãðîæàþò äðóã äðóãó, øèðîêî ðàñêðûâ êëþâû è èçäàâàÿ «àãðåññèâíîå ïîòðåñêèâàíèå».

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà åùå ðàç ïîä÷åðêíåì íåñîìíåííîå ñõîäñòâî â ìîòîðèêå
äåìîíñòðàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ðàçíûõ âèäîâ êðà÷åê, îòíîñÿùèõñÿ äàæå ê ñóùåñòâåííî
äèâåðãèðîâàâøèì òàêñîíàì ðîäîâîãî ðàíãà (ðèñ. 4).

Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû ðåïåðòóàðà ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ
Âèäîâûå ðåïåðòóàðû àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ó ÷àåê è êðà÷åê ñõîäíû â òîì îòíîøå-

íèè, ÷òî â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïåðåä íàìè êîíòèíóóì, ñîñòàâëÿþùèå êîòîðîãî ïåðåõîäÿò
îäèí â äðóãîé çà ñ÷åò ïëàâíîãî èçìåíåíèÿ òðåõ îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ: 1) õàðàêòåðèñòèê
äîìèíàíòíîé ÷àñòîòû; 2) äëèòåëüíîñòè çâóêîâûõ ïîñûëîê âíóòðè èõ ñåðèé è 3) äëè-
òåëüíîñòè ïàóç ìåæäó ïîñûëêàìè (ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ, 1989: 54–56; Ïàíîâ è äð., 1991á).
Ýòîé ñõåìå â íàèáîëüøåé ñòåïåíè îòâå÷àåò âîêàëèçàöèÿ êðà÷åê, êîòîðóþ âî âðåìåíè
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî ñóùåñòâó, ÷åðåäîâàíèå ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé ñèãíàëîâ, êîòî-
ðûå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îòëè÷àþòñÿ ëèøü ïî ÷àñòîòíûì õàðàêòåðèñòèêàì ñëàãàþ-
ùèõ èõ ýëåìåíòîâ. Ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ìîãóò ñëóæèòü ñîíîãðàììû, ïðèâåäåííûå
íà ðèñ. 5à–5â, 6á è 7à.
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Â ýòîì ñìûñëå âîêàëèçàöèÿ êðà÷åê âî ìíîãîì ñõîäíà ñ òàêîâîé êóëèêîâ, àêóñòè÷åñ-
êèå ñèãíàëû êîòîðûõ ïîñòðîåíû â îñíîâíîì íà ìîíîòîííîì ïîâòîðåíèè åäèíîîáðàç-
íûõ çâóêîâûõ ïîñûëîê. Ó êðà÷åê ãåòåðîòèïè÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çâóêîâ ïðè-
óðî÷åíû ëèøü ê ôàçàì î÷åíü áûñòðîãî ïåðåõîäà îò âîêàëèçàöèè îäíîãî òèïà (íàïðè-
ìåð, «ðûáíûé êðèê») ê ñèãíàëó ñ èíîé ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóçêîé (íàïðèìåð, óð÷àíèå
â «ïîçå ìîðñêîãî êîíüêà»). Êàê ìîæíî âèäåòü èç ñðàâíåíèÿ ñèãíàëîâ íàçâàííûõ òèïîâ
(ïîçèöèè à è á, ñîîòâåòñòâåííî, íà ðèñ. 5) òàêîé ïåðåõîä îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò óòðàòû
âòîðûì òèïîì ñèãíàëîâ âåðõíèõ ãàðìîíèê, õàðàêòåðíûõ äëÿ «ðûáíîãî êðèêà».

Ðèñ. 6. Âîêàëèçàöèÿ ñàìêè ïðè âûïðàøèâàíèè êîðìà: à – õîõîòóíüÿ Larus cachinnans; á – ðå÷íàÿ
êðà÷êà Sterna hirundo.

Ðèñ. 7. Âîêàëèçàöèÿ «äîëãèé êðèê» ó õîõîòóíüè Larus cachinnans (à) è ó ðå÷íîé êðà÷êè Sterna
hirundo (á); â – çâóêîâîé ñèãíàë âòîðîãî âèäà, ñîïðîâîæäàþùèé îðèåíòèðîâî÷íóþ ðåàêöèþ.
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Âîêàëüíûå ðåïåðòóàðû ÷àåê îòëè÷àþòñÿ íåñêîëüêî áîëåå ñëîæíûì óðîâíåì îðãà-
íèçàöèè, ïîñêîëüêó äëÿ íèõ õàðàêòåðíî ïðèñóòñòâèå ñòåðåîòèïíûõ ãåòåðîòèïè÷åñêèõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé çâóêîâ, êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ âîêàëüíûå êîìïîíåíòû äåìîíñòðà-
öèè «äîëãèé êðèê». Ýòî ðàçëè÷èå ìåæäó ÷àéêàìè è êðà÷êàìè ïîêàçàíî íà ðèñ.7. Çäåñü â
ïîçèöèè à äàíà ñîíîãðàììà «äîëãîãî êðèêà» õîõîòóíüè, ñîñòîÿùåãî êàê ìèíèìóì èç
äâóõ òèïîâ çâóêîâ, ïîñòåïåííî ïåðåõîäÿùèõ îäèí â äðóãîé. Òî, ÷òî ìû ñ÷èòàåì «äîë-
ãèì êðèêîì» ó ðå÷íîé êðà÷êè (ðóêîâîäñòâóÿñü ñõîäñòâîì ïîç ïðè âîñïðîèçâåäåíèè ýòî-
ãî ñèãíàëà ó äàííîãî âèäà, è, ñêàæåì, ó îçåðíîé ÷àéêè è äëèííîõâîñòîãî ïîìîðíèêà
Stercorarius longicaudatus), ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî ñóùåñòâó, óäëèíåííûé âàðèàíò ïî-
âñåäíåâíîé âîêàëèçàöèè, êîòîðàÿ ñîïðîâîæäàåò îðèåíòèðîâî÷íóþ ðåàêöèþ îñîáè (÷àùå
âñåãî, â îòâåò íà ïîÿâëåíèå ïîòåíöèàëüíîãî õèùíèêà). Â ýòîì ëåãêî óáåäèòüñÿ, ñðàâíèâ
ñîíîãðàììû â ïîçèöèÿõ á è â íà ðèñ. 7.

Îäíî èç ÷àñòíûõ, íî âåñüìà ïîêàçàòåëüíûõ ðàçëè÷èé â ñèñòåìàõ âîêàëèçàöèè ÷àåê è
êðà÷åê èëëþñòðèðóåò ðèñ. 6, ãäå ïðèâåäåíû ñîíîãðàììû ñèãíàëîâ «âûïðàøèâàíèÿ êîð-
ìà» ñàìêàìè. Õàðàêòåð âîêàëèçàöèè õîðîøî ñîîòâåòñòâóåò ðàçíûì ñòèëÿì ðèòóàëüíîãî
êîðìëåíèÿ â ýòèõ äâóõ ïîäðàçäåëåíèÿõ êëàññà ïòèö. Ñàìêè ÷àåê âûïðàøèâàþò êîðì ó
ñàìöà, ëèøü íàõîäÿñü âïëîòíóþ ê íåìó, è íèêîãäà íå äåëàþò ýòîãî íà ðàññòîÿíèè. Ñîîò-
âåòñòâåííî, ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ íèçêèìè íåñóùèìè ÷àñòîòàìè, ÷òî
âîîáùå õàðàêòåðíî äëÿ ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè íà êîðîòêèå äèñòàíöèè. Â ñèãíàëå âûïðà-
øèâàíèÿ ó êðà÷åê, îñíîâíàÿ ýíåðãèÿ, íàïðîòèâ, ñîñðåäîòî÷åíà â áîëåå âûñîêèõ çîíàõ
÷àñòîòíîãî ñïåêòðà. Êðîìå òîãî, èíòåíñèâíîñòü ñëåäîâàíèÿ ïîñûëîê âî ìíîãî ðàç âûøå,
÷åì â ñîîòâåòñòâóþùåì ñèãíàëå ÷àåê: äî 6 ïîñûëîê â 1 ñ ïðîòèâ îäíîé ïîñûëêè ïðèìåð-
íî ðàç â 2 ñ.

Äëÿ àìåðèêàíñêîãî ïîäâèäà ìàëîé êðà÷êè, Sterna albifrons antillarum, äîñòîâåðíî
óñòàíîâëåíî, ÷òî íåêîòîðûå ñàìêè çàíèìàþò áóäóùóþ ãíåçäîâóþ òåððèòîðèþ äî ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïàðû è ïðåáûâàþò çäåñü, íåïðåðûâíî èçäàâàÿ ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ ñ öå-
ëüþ ïðèâëå÷ü âíèìàíèå õîëîñòûõ ñàìöîâ, ãîòîâûõ ïåðåäàòü êîðì ïîòåíöèàëüíîé ïàðò-
íåðøå (Cramp, 1985). Íå÷òî ïîäîáíîå ìû íàáëþäàëè è ó ðå÷íûõ êðà÷åê. Íåçàäîëãî äî

Ðèñ. 8. Äâà òèïà ñèãíàëîâ àãðåññèè ó ðå÷íîé êðà÷êè: ïðè òåððèòîðèàëüíûõ êîíôëèêòàõ íà çåìëå
(à) è ïðè ñòîëêíîâåíèÿõ â âîçäóõå (á).
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îòêëàäêè ÿèö ñàìêè ïîñëåäíåãî âèäà âîîáùå ïåðåñòàâàëè îõîòèòüñÿ ñàìè, ïîëàãàÿñü íà
ñàìöà, äîñòàâëÿâøåãî èì êîðì. Òàêèå ñàìêè èçäàþò êðèê âûïðàøèâàíèÿ ïî÷òè íåïðå-
ðûâíî öåëûìè ÷àñàìè, ðåàãèðóÿ íå òîëüêî íà ïðîëåòàþùèõ ìèìî ïòèö ñâîåãî âèäà, íî
äàæå íà ïåñòðîíîñûõ êðà÷åê. Èìåÿ â âèäó âñå ýòî, ïîíÿòíà êîëîññàëüíàÿ èçáûòî÷íîñòü
òàêîãî ðîäà âîêàëèçàöèè. Âûñîêàÿ ÷àñòîòà ñëåäîâàíèÿ ïîñûëîê âêóïå ñ èõ âûñîêî÷àñ-
òîòíûì õàðàêòåðîì äåëàåò ýòè íåñêîí÷àåìûå ñåðèè îäíîòèïíûõ çâóêîâ òèïè÷íûì äèñ-
òàíòíûì ñèãíàëîì, ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷íûì îò ñîîòâåòñòâóþùèõ êîíòàêòíûõ ïîçû-
âîê ÷àåê, íåñóùèõ ñõîäíóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó.

Çàêàí÷èâàÿ ýòîò ðàçäåë, óêàæåì íà îòñóòñòâèå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ çâóêîâûõ ñèãíà-
ëîâ àãðåññèè ó ÷àåê, ÷åì îíè îòëè÷àþòñÿ îò êðà÷åê, â âèäîâûõ ðåïåðòóàðå êîòîðûõ åñòü
êàê ìèíèìóì îäèí ñèãíàë òàêîãî òèïà, à ó ðå÷íîé êðà÷êè – ïî ìåíüøåé ìåðå äâà (ðèñ. 8).

Çàêëþ÷åíèå
Ñîïîñòàâëåíèå ñèñòåì êîììóíèêàöèè íà óðîâíå êðóïíûõ òàêñîíîâ ðàíãà ñåìåé-

ñòâà è âûøå – ýòî ïðàêòè÷åñêè íå çàòðîíóòàÿ èññëåäîâàíèÿìè îáëàñòü ñðàâíèòåëüíîé
ýòîëîãèè (Panov, 1997). Ïðè÷èíû òàêîãî ïîëîæåíèÿ äåë î÷åâèäíû. Îäíà èç ãëàâíûõ
çàäà÷ ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè ñîñòîèò â âûÿâëåíèè ïóòåé ýâîëþöèîííîãî ïðåîáðàçî-
âàíèÿ «ìîðôîëîãèè ïîâåäåíèÿ». Ìåòîäû çäåñü, â ïðèíöèïå, òå æå, ÷òî è â ñðàâíè-
òåëüíîé àíàòîìèè, èìåííî, âûÿâëåíèå ãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð è ïðîñëåæèâàíèå èõ
ïîñòåïåííûõ ïðåîáðàçîâàíèé â ðÿäàõ ôîðì ðàçíîé ñòåïåíè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðîä-
ñòâà.

×åì äàëüøå îòñòîÿò â ñèñòåìå ñðàâíèâàåìûå òàêñîíû, òåì ìåíåå íàäåæíû íàøè
ñóæäåíèÿ î ãîìîëîãèè òåõ èëè èíûõ ñòðóêòóð. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî, âïîëíå î÷åâèäíîå
äëÿ èññëåäîâàòåëåé, ðàáîòàþùèõ â îáëàñòè ñðàâíèòåëüíîé àíàòîìèè è ìîðôîëîãèè, â
åùå áîëüøåé ñòåïåíè çàòðóäíÿåò ðàáîòó â ñôåðå ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè. Çäåñü ïðàê-
òè÷åñêè íåò ñïîñîáîâ óñòàíîâèòü õîòÿ áû ñ ìèíèìàëüíîé äîñòîâåðíîñòüþ, ÿâëÿåòñÿ ëè
ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî â òåõ èëè èíûõ ôîðìàõ ïîâåäåíèÿ (äâèæåíèÿ, ïîçû, çâóêè) ðå-
çóëüòàòîì ÷àñòè÷íûõ ïðåîáðàçîâàíèé íåêîé åäèíîé èñõîäíîé ñòðóêòóðû.

Î÷åâèäíî, íåò ñìûñëà äàæå îáñóæäàòü âîïðîñ, ãîìîëîãè÷íû ëè êîìïëåêñû äâèæå-
íèé ïðè äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê» ó ÷àåê è â «ïîçå ìîðñêîãî êîíüêà» ó êðà÷åê. Îáà
òèïà äåìîíñòðàöèé èìåþò â êà÷åñòâå îáùåãî ýëåìåíòà ðåçêèé èçãèá øåè êíèçó ñ íàêëî-
íîì êëþâà ê çåìëå. Îäíàêî òàêîé íàêëîí îòñóòñòâóåò â «äîëãîì êðèêå» íåêîòîðûõ âè-
äîâ ÷àåê è ïîìîðíèêîâ, ÷òî â êàêîé-òî ìåðå ïðîòèâîðå÷èò ãèïîòåçå î åäèíñòâå ïðîèñ-
õîæäåíèÿ ñðàâíèâàåìûõ ïîç ó ÷àåê è êðà÷åê, åñëè áðàòü îáå ãðóïïû â öåëîì. Î÷åâèäíî,
â äàííîì ñëó÷àå ðå÷ü âîîáùå ìîæåò èäòè ëèøü î òàê íàçûâàåìîé «ãîìîïëàçèè», âîç-
íèêíîâåíèå êîòîðîé ðåàëüíî íà ïî÷âå êîíâåðãåíöèé è ïàðàëëåëèçìîâ, à íå î ãîìîëîãèè
â ñòðîãîì ñìûñëå ñëîâà (ïîäðîáíåå ñì. Hodos, 1974).

Êàê ïîêàçûâàåò ïðîâåäåííîå èññëåäîâàíèå, ýòîëîãè÷åñêèå ñîïîñòàâëåíèÿ íà ìàòå-
ðèàëå êðóïíûõ òàêñîíîâ ìîãóò îêàçàòüñÿ ïîëåçíûìè â èíîì ïëàíå. Âî-ïåðâûõ, óäàåòñÿ
ïîêàçàòü, êàêèì îáðàçîì êàðäèíàëüíûå îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè è ýêîëîãèè äàííîãî
òàêñîíà ìîãóò îêàçûâàòü ìîäèôèöèðóþùåå âëèÿíèå íà ñòðóêòóðó ñâîéñòâåííîãî åìó
òèïà êîììóíèêàòèâíîé ñèñòåìû. Âî-âòîðûõ, ïîëüçóÿñü êîíòðàñòàìè, âûÿâëåííûìè â
õîäå ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé òàêîãî ðîäà, óäàåòñÿ ñòðîèòü ïðàâäîïîäîáíûå ãèïî-
òåçû î ïðîèñõîæäåíèè òåõ èëè èíûõ êîìïîíåíòîâ êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ â òîì
èëè èíîì èç ñðàâíèâàåìûõ òàêñîíîâ. Òàê, âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî ó ÷àåê, îòðûãèâàþùèõ
êîðì ïîëîâîìó ïàðòíåðó è ïòåíöàì, äåìîíñòðàöèè «ìÿóêàþùèé êðèê» è «êàøëÿíèå»,
îòñóòñòâóþùèå ó êðà÷åê, ïðîèçâîäíû â ýâîëþöèè îò íàçâàííûõ êîìïîíåíòîâ òðîôè-
÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ. Àíàëèç ðåàêöèè «îòâîðà÷èâàíèÿ ãîëîâû» ó êðà÷åê äàåò îñíîâàíèå
ïîëàãàòü, ÷òî è ó íèõ, è ó ÷àåê ýòî ñêîðåå ñàìîîõðàíèòåëüíîå, ÷åì «óìèðîòâîðÿþùåå»
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ïîâåäåíèå. Ïðîòèâîïîñòàâëÿÿ ñàìîîõðàíèòåëüíîå ïîâåäåíèå óìèðîòâîðÿþùåìó, ìû
èìååì â âèäó ñëåäóþùåå ðàçëè÷èå. Àêòû, îòíîñÿùèåñÿ ê ïåðâîé èç ýòèõ äâóõ êàòåãî-
ðèé, åñòü íå áîëåå ÷åì îïåðàòèâíàÿ «ðåôëåêòîðíàÿ» ðåàêöèÿ íà ïîòåíöèàëüíóþ îïàñ-
íîñòü, èñõîäÿùóþ îò ïàðòíåðà ïî âçàèìîäåéñòâèþ (ò.å. ýòî ìîäèôèêàöèîííàÿ ôîðìà
ïîâåäåíèÿ). Òîãäà êàê ïîä óìèðîòâîðÿþùåì ïîâåäåíèåì ïðèíÿòî ïîíèìàòü êîìïëåêñ
ãåíåòè÷åñêè çàïðîãðàììèðîâàííûõ «ðèòóàëèçîâàííûõ» ñèãíàëîâ, ïðèçâàííûõ áëîêè-
ðîâàòü àãðåññèþ ñî ñòîðîíû îïïîíåíòà.

Ãëóáèíà ðàçëè÷èé â êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåìàõ ÷àåê è êðà÷åê ãîâîðèò î çíà÷èòåëü-
íîé ôèëîãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèè ìåæäó íèìè è ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ýòè ãðóïïû â
êà÷åñòâå ïîëíîöåííûõ ñåìåéñòâ. Âîïðåêè ìíåíèþ Þäèíà (1965) î òîì, ÷òî êðà÷êè – ýòî
ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ ãðóïïà, îòâåòâèâøàÿñÿ îò ñòâîëà ÷àåê, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî è
òå è äðóãèå íåçàâèñèìî ïðîèçîøëè îò ãåíåðàëèçîâàííûõ êóëèêîâ-ðæàíîê. Îá ýòîì ñâèäå-
òåëüñòâóåò ðÿä ÷åðò ïîâåäåíèÿ êðà÷åê: øèðîêîå èñïîëüçîâàíèå èìè âîçäóøíûõ äåìîíñò-
ðàöèé, îñîáåííîñòè âîêàëèçàöèè è ìàíåðà ãíåçäîñòðîåíèÿ. Ñâîåîáðàçèå ïîñëåäíåé äåëà-
åò ìàëîâåðîÿòíîé åå êîíâåðãåíòíîå ïðîèñõîæäåíèå ó êóëèêîâ è êðà÷åê. Áîëåå ïðàâäîïî-
äîáíûì êàæåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ñïîñîáû ãíåçäîñòðîåíèÿ óíàñëåäîâàíû êðà÷êàìè
îò êóëèêîâ ëèáî îò îáùåãî ïðåäêà ýòèõ äâóõ ïîäðàçäåëåíèé îòðÿäà ðæàíêîîáðàçíûõ.
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26. Î ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ
ó äâóõ âèäîâ ïóñòåëüã – Cerchneis tinnunculus

è C. naumanni 1

Â èññëåäîâàíèÿõ êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ îäíà èç ãëàâíûõ ïðîáëåì ñîñòîèò â îöåíêå
ñòåïåíè ñïåöèôè÷íîñòè ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ. Ðå÷ü èäåò î òîì, íàñêîëüêî òåñíî ñîîòâåò-
ñòâèå: 1) ìåæäó äàííûì ñèãíàëîì è oïðåäåëåííîé áèîëîãè÷åñêîé ñèòóàöèåé è 2) ìåæ-
äó ñèãíàëîì, òðàíñëèðóåìûì îñîáüþ-îòïðàâèòåëåì, è ïîâåäåí÷åñêèì îòâåòîì íà ýòîò
ñèãíàë ñ ñòîðîíû îñîáè-ïðèåìíèêà. Â òðàäèöèîííîé ýòîëîãèè áûëî ïðèíÿòî ñ÷èòàòü
îáà ýòè òèïà ñîîòâåòñòâèé äîñòàòî÷íî îäíîçíà÷íûìè, à ñèãíàë, ñëåäîâàòåëüíî, âïîëíå
ñïåöèôè÷íûìè. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ íàøëà îòðàæåíèå â èìåþùèõ øèðîêîå õîæäåíèå êëàñ-
ñèôèêàöèÿõ ñèãíàëîâ, êîòîðûå ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà àãðåññèâíûå, òåððèòîðèàëüíûå, óìè-
ðîòâîðÿþùèå, áðà÷íûå è ò.ä. Â ðàññìàòðèâàåìîé ñèñòåìå âçãëÿäîâ êàæäîìó ñèãíàëó
ïðèïèñûâàåòñÿ îïðåäåëåííîå «çíà÷åíèå». Îòñþäà ñëåäóåò åñòåñòâåííûé âûâîä, ÷òî êàæ-
äûé ñèãíàë îäíîé îñîáè âëå÷åò çà ñîáîé áîëåå èëè ìåíå îïðåäåëåííûé îòâåò ñî ñòîðî-
íû ïàðòíåðà èëè îïïîíåíòà, è ÷òî ïðîöåññ êîììóíèêàöèè â öåëîì èìååò îïðåäåëåííîå
ñõîäñòâî ñ äèàëîãîâûì òèïîì îáùåíèÿ ó ÷åëîâåêà.

Â ïîñëåäíèå ãîäû ýòà ïîçèöèÿ íà÷èíàåò âûçûâàòü âñå áîëüøå ñîìíåíèé. Âî-ïåðâûõ,
â ðÿäå ñëó÷àåâ óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî îäèí è òîò æå ñèãíàë ìîæåò èñïîëüçîâàòüñÿ âî ìíî-
ãèõ òèïàõ ñèòóàöèé, ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûõ ïî áèîëîãè÷åñêîé ñóùíîñòè, íàïðèìåð, â
àãðåññèâíûõ è áðà÷íûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ (ñì., íàïðèìåð, Beer, 1975). Âî-âòîðûõ, íåìàëî
äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî îòâåòîì íà êàæäûé äàííûé ñèãíàë ìîãóò áûòü ñîâåð-
øåííî ðàçíûå ôîðìû ïîâåäåíèÿ, ïî÷òè íåïðåäñêàçóåìûå íàáëþäàòåëåì. Ñåðüåçíîìó ñî-
ìíåíèþ ïîäâåðãàåòñÿ è ïðåäñòàâëåíèå î «äèàëîãîâîì» òèïå êîììóíèêàöèè. Â ÷àñòíîñòè,
Ñëåéòåð (Slater, 1973), ññûëàÿñü íà ðÿä ðàáîò ïî êîììóíèêàöèè ó ðûá è ïòèö, ñêëîíÿåòñÿ
ê ìíåíèþ, ÷òî â õîäå äâóñòîðîííåãî âçàèìîäåéñòâèÿ õàðàêòåð ÷åðåäîâàíèÿ àêòîâ â ïîâå-
äåíèè êàæäîãî êîììóíèêàíòà â áîëüøåé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ âíóòðåííèìè ñòèìóëàìè
(ôèçèîëîãèÿ, âëèÿíèå ïðåäûäóùåãî ïîâåäåíèÿ òîé æå îñîáè è äð.), íåæåëè âíåøíèìè
âîçäåéñòâèÿìè ñî ñòîðîíû äðóãîãî êîììóíèêàíòà. Â ýòîì ñëó÷àå ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
äåéñòâèé êàæäîãî êîììóíèêàíòà ìîæåò â ïðèíöèïå ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé äîñòàòî÷íî ñòå-
ðåîòèïíóþ ñåêâåíöèþ, òîãäà êàê âçàèìîäåéñòâèå â öåëîì äîëæíî áûòü âåñüìà äàëåêèì
îò âñÿêîé ñòåðåîòèïíîñòè. Íå èñêëþ÷åíî, îäíàêî, ÷òî è ïîñëåäîâàòåëüíîñòü àêòîâ â ïîâå-
äåíèè êàæäîãî èç êîììóíèêàíòîâ ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òðàäèöèîííîé ñõåìû ñòåðåîòèï-
íûõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè, ðàçâåðòûâàþùèõñÿ âî âðåìåíè ïî òèïó «öåïíîé ðåàêöèè».

Î÷åíü óäîáíàÿ ìîäåëü äëÿ èçó÷åíèÿ ýòèõ âîïðîñîâ (îñíîâîïîëàãàþùèõ äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ñóùíîñòè êîììóíèêàöèè ó æèâîòíûõ) – ýòî âçàèìîäåéñòâèÿ, ïðåäøåñòâóþùèå
êîïóëÿöèè. Âïîëíå î÷åâèäíî, ÷òî èìåííî â ýòîì òèïå âçàèìîäåéñòâèé ìû äîëæíû îæè-
äàòü íàèáîëåå âûñîêîé ñîãëàñîâàííîñòè â ïîâåäåíèè ñàìöà è ñàìêè. Èíûìè ñëîâàìè,
çäåñü ìû ìîæåì ñóäèòü î òîì, êàêîâà ìèíèìàëüíàÿ ñòåïåíü ñòåðåîòèïíîñòè è ïðåäñêà-
çóåìîñòè ïîâåäåíèÿ, íåîáõîäèìàÿ è äîñòàòî÷íàÿ äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ âàæíåéøåé áèî-
ëîãè÷åñêîé ôóíêöèè ðàçìíîæåíèÿ.

Äíåâíûå õèùíûå ïòèöû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âåñüìà áëàãîäàòíûé îáúåêò äëÿ òàêî-
ãî ðîäà èññëåäîâàíèé, ïîñêîëüêó â ðåïðîäóêòèâíûé ïåðèîä êàæäàÿ ïàðà îñóùåñòâëÿåò
î÷åíü áîëüøîå êîëè÷åñòâî êîïóëÿöèé. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü
ïîëó÷åíèÿ áîëüøîãî îäíîðîäíîãî ìàòåðèàëà, ïîçâîëÿþùåãî îöåíèòü ðàçìàõ äîïóñòè-
ìîé èçìåí÷èâîñòè ïðåäêîïóëÿöèîííîãî ïîâåäåíèÿ âèäà. Â 1976 è 1977 ãã. ìû ïîëó÷èëè
íåêîòîðûå äàííûå ïî ïðåäêîïóëÿöèîííîìó ïîâåäåíèþ îáûêíîâåííîé è ñòåïíîé ïóñ-

1 Ã.Í. Êîñòèíà, Å.Í. Ïàíîâ. Çîîë. æ. 1979 58(9): 1380-1390.
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òåëüã, Cerchneis tinnunculus (L.) è Ñ. naumanni (Fleisch.), îáèòàþùèõ â ñìåøàííûõ ïîñå-
ëåíèÿõ â þæíîé ÷àñòè Áàäõûçñêîãî çàïîâåäíèêà.

Èññëåäîâàíèÿ ïðîâåäåíû â ïåðèîä ñ 26 ìàðòà ïî 8 ìàÿ 1976 ã. è ñ 2 àïðåëÿ ïî 13 ìàÿ
1977 ã. Ïîä ïîñòîÿííûì íàáëþäåíèåì â 1976 ã. áûëè 5 ïàð îáûêíîâåííûõ ïóñòåëüã è îäíà
ïàðà ñòåïíûõ, à â 1977 ã. – 11 è 2 ïàð ñîîòâåòñòâåííî. Äàííûå 1976 ã. èñïîëüçîâàíû â
îñíîâíîì äëÿ êà÷åñòâåííîãî îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ; êîëè÷åñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè áàçè-
ðóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà ìàòåðèàëàõ 1977 ã., ïîëó÷åííûõ çà 130 ÷ ñòàöèîíàðíûõ íà-
áëþäåíèé. Âñåãî çàðåãèñòðèðîâàíî 112 âçàèìîäåéñòâèé, çàêîí÷èâøèõñÿ êîïóëÿöèÿìè. Âñå
íàáëþäåíèÿ íàãîâàðèâàëè íà äèêòîôîí ñ ïàðàëëåëüíîé ðåãèñòðàöèåé àêóñòè÷åñêèõ ñèã-
íàëîâ, êëàññèôèêàöèþ êîòîðûõ ïðîèçâîäèëè íà îñíîâå àíàëèçà íàøèõ ôîíîãðàìì, îáðà-
áîòàííûõ íà àíàëèçàòîðå Sona Graph 7029 À ôèðìû Kay Electric (Ïàíîâ, 1978).

Ðåïåðòóàð ïîâåäåí÷åñêèõ ðåàêöèé ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ,
ñâÿçàííûõ ñ êîïóëÿöèåé

Íèæå ìû ïðèâîäèì ïåðå÷åíü ïîâåäåí÷åñêèõ àêòîâ, êîòîðûå íàáëþäàëè â ïðåääâå-
ðèè êîïóëÿöèè ó ïóñòåëüã îáîèõ âèäîâ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîñòîÿùèå èç ýòèõ æå àê-
òîâ, íåðåäêî ïðèâîäÿò ê âçàèìîäåéñòâèÿì, êîòîðûå â ñõåìå ñõîäíû ñ ïðåäêîïóëÿöèîí-
íûìè, íî ëèøåíû ñâîåãî êîíå÷íîãî çâåíà – ñîáñòâåííî êîïóëÿöèè. Ïðèâîäèìàÿ çäåñü
êëàññèôèêàöèÿ íîñèò èåðàðõè÷åñêèé õàðàêòåð. Ìû äàåì òàêæå ñêâîçíóþ íóìåðàöèþ
ìîòîðíûõ àêòîâ, íà îñíîâå êîòîðîé ñîñòàâëåíû ìàòðèöû ïåðåõîäîâ ìåæäó ïîñëåäîâà-
òåëüíûìè àêòàìè. Ïîñêîëüêó ïîâåäåíèå ñàìöîâ è ñàìîê ó ïóñòåëüã èìååò ìíîãî îáùå-
ãî, ïðèâîäèì åäèíûé ïåðå÷åíü àêòîâ äëÿ îñîáåé îáîèõ ïîëîâ.
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Ïîäðîáíîå îïèñàíèå ìîòîðíûõ äåìîíñòðàòèâíûõ àêòîâ (ïîëåò, íàêëîííàÿ ïîçà, ïåðå-
ñòóïàíèå è ò.ä.) ñì. â ðàáîòå: Ïàíîâ, 1978. ×òî êàñàåòñÿ àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ïóñòåëüã, òî
èõ âûäåëåíî ïÿòü òèïîâ (òàì æå), ÷åòûðå èç êîòîðûõ áûëè îòìå÷åíû â àíàëèçèðóåìûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ïîâåäåíèÿ. Ýòî ñèãíàëû ¹ 1 («çâîíêèé êëè÷»), ¹ 2 («öèêàíèå»), ¹ 3
(«âåðåùàíèå») ó Ñ. tinnunculus è, ñîîòâåòñòâåííî, ¹ 1-3 è ¹ 5 («ñêðåæåòàíèå») ó Ñ. naumanni.

Ãîâîðÿ â öåëîì î ðåïåðòóàðå ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ (îïòè÷åñêèõ è àêóñòè÷åñêèõ), èñ-
ïîëüçóåìûõ â ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ (òàáë. 1), ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, âî-
ïåðâûõ, åãî øèðîêóþ èçìåí÷èâîñòü è, âî-âòîðûõ, òåíäåíöèþ ê îáåäíåíèþ ðåïåðòóàðà
ïî õîäó ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Ðåïåðòóàð ñèãíàëîâ, èñïîëüçóåìûõ îñîáÿìè îäíîé è
òîé æå ïàðû íà ïðîòÿæåíèè îäíîãî äíÿ, ìîæåò ñèëüíî âàðüèðîâàòü îò âçàèìîäåéñòâèÿ ê
âçàèìîäåéñòâèþ, òàê ÷òî íåêîòîðûå èç íèõ íàñûùåíû ðàçëè÷íûìè äåìîíñòðàòèâíûìè
(ìîòîðíûìè è àêóñòè÷åñêèìè) ýëåìåíòàìè, à äðóãèå ïðàêòè÷åñêè ëèøåíû èõ (ðèñ. 1).
Ñîîòíîøåíèå ìåæäó ýòèìè äâóìÿ êðàéíèìè òèïàìè âçàèìîäåéñòâèé ïîñòåïåííî èçìå-
íÿåòñÿ âî âðåìåíè: â íà÷àëå ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà íàáëþäàþòñÿ è òå è äðóãèå, ñ ÿâ-
íûì ïðåîáëàäàíèåì âçàèìîäåéñòâèé ñ áîãàòûì ðåïåðòóàðîì, òîãäà êàê â ïåðèîä íàñè-
æèâàíèÿ ïîñëåäíèå ïî÷òè ïîëíîñòüþ óñòóïàþò ìåñòî âçàèìîäåéñòâèÿì îáåäíåííîãî
òèïà.

Èç ðàñ÷åòîâ ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ñåêâåíöèé ïîâåäåíèÿ âîêàëüíûå ñèãíàëû áûëè
èñêëþ÷åíû. Ýòî íå äîëæíî ñóùåñòâåííî ïîâëèÿòü íà ðåçóëüòàòû, êîòîðûå áóäóò îïèñà-
íû â ñëåäóþùåì ðàçäåëå. Äåëî â òîì, ÷òî ñèãíàëû ¹1 ó ñàìöà è ¹3 ó ñàìêè Ñ.
tinnunculus, ¹5 ó ñàìöà è ¹3 ó ñàìêè Ñ. naumanni íåèçìåííî ñîïðîâîæäàþò êîïóëÿ-
öèþ è â ýòîì ñìûñëå ÿâëÿþòñÿ ïîëíîñòüþ èçáûòî÷íûìè. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ñèãíàë ¹3
ó ñàìîê Ñ. tinnunculus î÷åíü ðåäêî îòìå÷àëè äî è ïîñëå êîïóëÿöèè. Îí íå áûë ñêîëüêî-
íèáóäü îïðåäåëåííî ñâÿçàí ñ òåìè èëè èíûìè ìîòîðíûìè àêòàìè. Òî æå ñàìîå ìîæíî
ñêàçàòü â îòíîøåíèè ñèãíàëîâ ¹2 è îñîáåííî ¹3 ó ñàìöà Ñ. tinnunculus. Ó Ñ. naumanni
êàðòèíà åùå áîëåå ðàñïëûâ÷àòà çà ñ÷åò ïîñòîÿííîãî óïîòðåáëåíèÿ ïòèöàìè îáîåãî ïîëà
ñèãíàëîâ ÷åòûðåõ òèïîâ (òàáë. 1). Òàêèì îáðàçîì, âêëþ÷åíèå àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ â
ðàñ÷åòû ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ïîâåäåíèÿ ìîãëî áû, âåðîÿòíî, òîëüêî íåñêîëüêî ñíè-
çèòü, íî íèêàê íå ïîâûñèòü îöåíêó ñòåïåíè îðãàíèçîâàííîñòè ñåêâåíöèé.

Ãîâîðÿ î òîì, ÷òî ñèãíàë ¹3 ó ñàìîê Ñ. tinnunculus ðåäêî îòìå÷àëè äî è ïîñëå
êîïóëÿöèè, ìû èìååì â âèäó ëèøü äàííûå 1977 ã., èñïîëüçîâàííûå íàìè äëÿ ðàñ÷åòîâ.
Â 1976 ã. êàðòèíà áûëà èíàÿ: äëÿ ñàìîê áûëà âåñüìà õàðàêòåðíà èíòåíñèâíàÿ âîêàëèçà-
öèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñèãíàëà ¹3 êàê â ïåðèîäû, íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùèå
êîïóëÿöèè, òàê è ïî îêîí÷àíèè êîèòóñà, ïîñëå îòëåòà ñàìöà. Ñàìêè, ñèäÿùèå íà óñòó-
ïàõ ñêàëüíîé ñòåíû, íà÷èíàëè äðóæíî èçäàâàòü ýòîò ñèãíàë ïðè ïîÿâëåíèè íàä êîëîíè-
åé ëþáîãî ëåòÿùåãî ñàìöà, à èíîãäà è ëåòÿùåé ñàìêè.

Ýòè ðàçëè÷èÿ â ïîâåäåíèè ñàìîê â îäíè è òå æå ñðîêè (ïåðâàÿ ïîëîâèíà àïðåëÿ) íà
ïðîòÿæåíèè 2 ëåò ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ ðàçëè÷èÿìè â ïîãîäíûõ óñëîâèÿõ. Â 1976 ã.
âåñíà áûëà õîëîäíîé è äîæäëèâîé, ÷òî ïðèâåëî ê ðàçâèòèþ áîãàòîé òðàâÿíèñòîé ðàñòè-
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Òàáëèöà 1. ×èñëî âñòðå÷ ðàçíûõ òèïîâ àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ îäíîâðåìåííî
ñ ðàçëè÷íûìè ìîòîðíûìè ðåàêöèÿìè â ïðåäêîïóëÿòèâíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ

Ñ. tinnunculus (A) è Ñ. naumanni (Á)

* Ñèãíàë ¹ 2à (òèõîå «÷åêàíüå») íå îïèñàí ðàíåå; íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýòî ñèëüíî èçìåíåííûé
ãîìîëîã ñèãíàëà ¹ 2 ó Ñ. tinnunculus.
** Àêóñòè÷åñêèé ñèãíàë íåèçìåííî ñîïðîâîæäàåò äàííóþ ìîòîðíóþ ðåàêöèþ.

òåëüíîñòè. Ïîâûøåííóþ ñîöèàëüíóþ àêòèâíîñòü ñàìîê â ýòó âåñíó ìîæíî îáúÿñíèòü
çàïàçäûâàíèåì è ðàñòÿíóòîñòüþ íà÷àëüíûõ ñòàäèé ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà è (èëè) òðóä-
íîñòÿìè â äîáûâàíèè êîðìà (ìûøåâèäíûõ ãðûçóíîâ). Ïîñêîëüêó êîðìëåíèå ñàìîê ñàì-
öàìè, âèäèìî, âõîäèò â ñèñòåìó âçàèìíîé ñåêñóàëüíîé ñòèìóëÿöèè è íåðåäêî ïðåäøå-
ñòâóåò êîïóëÿöèè, íà ýòîé ïî÷âå âîçìîæíà èíòåðôåðåíöèÿ ñåêñóàëüíîé è ïèùåâîé ìî-
òèâàöèè. Âîçìîæíî, ÷òî ðåäêîñòü êîðìëåíèé ñàìîê ñàìöàìè äî íà÷àëà íàñèæèâàíèÿ â

Ñèãíàëû 
¹ 1 ¹ 2 ¹ 2à* ¹ 3 ¹ 5 

À Á À Á À Á Á 
Ìîòîðíûå 
ðåàêöèè 

♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ ♂♂ : ♀♀ 
¹ 1     15:0  1:0 

2        
3        
4  2:0 1:0  11:0 3:1 3:1 
5  3:0   5:0 1:3 2:1 
6     5:0   
7     4:0 2:0 1:0 
8   1:0  7:0   
9  6:0   2:0 0:2 0:1 
10     4:1   
11  3:0 6:0 2:0 9:0 6:1 3:1 
12  5:2 7:0 1:1 8:0 9:4 5:4 
13   9:1  57:1 2:0  
14  2:1 2:6  30:0 4:1 2:1 
15   2:0  4:0 1:0  
16  1:0 0:1  0:1  1:0 
17 16**:0      9**:0 
18  3:3 0:1 0:1 6:2 9:9 4:4 
19  1:0 2:0  1:0 2:0 1:0 
20   3:0  2:0 0:1 2:0 
21  1:0 23:0  7:0 2:0 1:0 
22  0:1 25:1  0:0 4:5 2:3 
23        
24        
25  1:0 1:3 0:3 4:0 0:2 0:2 
26 1 6:0   4:0 4:0  
27     3:0   
28   1:0  2:0   
29  4:0  2:1 7:1 4:7 4:6 
30  2:1 4:0   7:0  
31 52**:0    0:68** 0:28** 19**:0 

Âñåãî 68:0 40:8 87:13 5:6 206:76 60:64 60:24 
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Ðèñ. l. Èçìåí÷èâîñòü èñïîëüçîâàíèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ àêòîâ â ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ
ó Cerchneis tinnunculus (À) è Ñ. naumanni (Á): ÷åðíûå ïðÿìîóãîëüíèêè – äåéñòâèÿ ñàìîê, ïóíêòèð
– äåéñòâèÿ ñàìöîâ; äëÿ ÷àñòè âçàèìîäåéñòâèé ó Ñ. naumanni íå óäàëîñü çàðåãèñòðèðîâàòü âñå
àêóñòè÷åñêèå ñèãíàëû, è äàííûå ïî àêóñòèêå íå ïðèâåäåíû (êðåñò â ïðàâîì íèæíåì óãëó).

1976 ã. áûëà îäíîé èç ïðè÷èí âûñîêîé àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè ñàìîê, êîòîðàÿ ìîãëà
áûòü íàïðàâëåíà íà «âûïðàøèâàíèå» êîðìà ó ñàìöîâ. Â ñóõóþ ðàííþþ âåñíó 1977 ã.
òðàâîñòîé ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàë, è ìûøåâèäíûå ãðûçóíû â ýòèõ óñëîâèÿõ äîëæíû
áûëè áûòü ãîðàçäî áîëåå äîñòóïíûìè äëÿ ïóñòåëüã. Äåéñòâèòåëüíî, ñàìöû ïîñòîÿííî
êîðìèëè ñàìîê äî íà÷àëà íàñèæèâàíèÿ: â òå÷åíèå 3–5 ÷ íàáëþäåíèé â ýòî âðåìÿ êàæäàÿ
ñàìêà ïîëó÷àëà 1-2 ïîëåâêè âåñîì îêîëî 20 ã (ïðè ñóòî÷íîé ïîòðåáíîñòè â ìÿñíîé ïèùå
ïîðÿäêà 50 ã – Äåìåíòüåâ, 1951). Íåðåäêî ñàìêè ïî íåñêîëüêî ÷àñîâ îòêàçûâàëèñü ïðè-
íèìàòü îò ñàìöîâ ïðèíîñèìûé èìè êîðì. Â ýòèõ óñëîâèÿõ àêóñòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü
ñàìîê áûëà íåñðàâíåííî áîëåå íèçêîé, ÷åì â ñîîòâåòñòâóþùèå ñðîêè â 1976 ã.

 Ñòåðåîòèïíîñòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìîòîðíûõ ðåàêöèé
â ïîëîâîì ïîâåäåíèè îáûêíîâåííîé ïóñòåëüãè

Èñïîëüçóÿ ïåðå÷åíü ìîòîðíûõ ðåàêöèé, ïðèâåäåííûé â ïðåäûäóùåì ïàðàãðàôå,
ìû àíàëèçèðîâàëè ïîâòîðÿåìîñòü ñî÷åòàíèé, ñîñòîÿùèõ èç ðàçíîãî ÷èñëà ïîñëåäîâà-
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òåëüíûõ äåéñòâèé (îäèíî÷íûå àêòû, ñî÷åòàíèÿ èç 2, 3 è ò.ä. – äî 9 ïîñëåäîâàòåëüíûõ
àêòîâ). Ìû ðàññìàòðèâàëè, âî-ïåðâûõ, ñåêâåíöèè ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ (áåç ó÷åòà îòâåò-
íûõ ðåàêöèé ñàìîê) è, âî-âòîðûõ, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, â êîòîðûõ äåéñòâèÿ ñàìöîâ ÷å-
ðåäîâàëèñü âî âðåìåíè ñ äåéñòâèÿìè ñàìîê (ò.å. ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ðàññìàòðèâàåìûå
êàê âçàèìîäåéñòâèå äâóõ ïàðòíåðîâ ðàçíîãî ïîëà). Â òàêèõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìû íå îáÿ-
çàòåëüíî íàáëþäàåì êàêîå-ëèáî äåéñòâèå îäíîãî ïàðòíåðà â îòâåò íà êàæäîå äàííîå
äåéñòâèå äðóãîãî; âîçìîæíû è òàêèå ñëó÷àè, êîãäà, íàïðèìåð, ðåãèñòðèðóåìàÿ àêòèâ-
íàÿ ðåàêöèÿ ñàìêè íàñòóïàåò ïîñëå öåëîé ñåðèè äåéñòâèé ñàìöà, ñîñòîÿùåé èç 2, 3 è
ò.ä. – äî 29 àêòîâ. Íåðåäêî ñàìêà íå ïðîèçâîäèò íèêàêèõ ðåãèñòðèðóåìûõ äåéñòâèé äî
ñàìîãî àêòà êîïóëÿöèè.

Ïðèìåíåíèå äâóõ âàðèàíòîâ àíàëèçà äàëî ñõîäíûå ðåçóëüòàòû. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ
îêàçàëîñü, ÷òî âûñîêàÿ ïîâòîðÿåìîñòü õàðàêòåðíà òîëüêî äëÿ îäèíî÷íûõ äåéñòâèé è
äëÿ ñî÷åòàíèé èç ïàð ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé. Ñ óâåëè÷åíèåì äëèíû ñî÷åòàíèé
(÷èñëà ïîñëåäîâàòåëüíûõ àêòîâ, âõîäÿùèõ â ñî÷åòàíèÿ) ïðîèñõîäèò î÷åíü ðåçêîå ñíè-
æåíèå ïîâòîðÿåìîñòè ïîñëåäíèõ (òàáë. 2). Òàê, ïðè àíàëèçå ñåêâåíöèé ïîâåäåíèÿ ñàì-
öà îêàçàëîñü, ÷òî ñðåäè ïàðíûõ ñî÷åòàíèé ìàêñèìàëüíîå ÷èñëà âñòðå÷ îäíîãî è òîãî æå
ñî÷åòàíèÿ ðàâíî 65 (èç îáùåãî ÷èñëà ïàðíûõ ñî÷åòàíèé, ðàâíîãî 713). Â òî æå âðåìÿ
ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ïîâòîðíûõ âñòðå÷ äëÿ ñî÷åòàíèé èç 5 àêòîâ ðàâíî 5 (èç îáùåãî
÷èñëà 344), à äëÿ 6 àêòîâ – 3 (èç 258). Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî óïîìÿíóòàÿ ïàðà äåéñòâèé,
ïîâòîðèâøàÿñÿ ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ðàç (65), åñòü íå ÷òî èíîå êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
àêòîâ 7–17, ò.å. «íåäåìîíñòðàòèâíûé ïîëåò ê ñàìêå áåç êîðìà – ïîñàäêà ñ êîïóëÿöèåé».
Ýòî çíà÷èò, ÷òî äîñòàòî÷íî îïðåäåëåííûì ÿâëÿåòñÿ ëèøü äåéñòâèå ñàìöà, íåïîñðåä-
ñòâåííî ïðåäøåñòâóþùåå êîïóëÿöèè. Çäåñü ìîæíî áûëî áû ãîâîðèòü î êàêîì-òî ñòå-
ðåîòèïå, åñëè áû äåéñòâèå ñàìöà, íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùåå ñïàðèâàíèþ, íå
ÿâëÿëîñü ïî÷òè åäèíñòâåííî âîçìîæíûì. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, çäåñü ó Ñ. tinnunculus
îòìå÷åíî âñåãî òðè âàðèàíòà: ïîëåò ñàìöà ê ñàìêå – êîïóëÿöèÿ ñëåòó; ïîñàäêà ñàìöà
îêîëî ñàìêè – êîïóëÿöèÿ; ïîñàäêà ñàìêè îêîëî ñàìöà
– êîïóëÿöèÿ. Ýòè âàðèàíòû âñòðå÷àþòñÿ â íàøåì ìà-
òåðèàëå â ñîîòíîøåíèè 65 : 11 : 8.

Åñëè ìû óâåëè÷èì äëèíó ðàññìàòðèâàåìîãî ñî÷å-
òàíèÿ âñåãî ëèøü íà îäíî äåéñòâèå (ò.å. äâà äåéñòâèÿ,
ïðåäøåñòâóþùèå êîïóëÿöèè, ïëþñ ñàìà êîïóëÿöèÿ),
òî äàæå ìàêñèìàëüíî ïîâòîðÿþùàÿñÿ êîìáèíàöèÿ ñî-
ñòàâèò âñåãî 31% îò îáùåãî ÷èñëà òðîéíûõ ñî÷åòàíèé,
çàâåðøàþùèõñÿ ñïàðèâàíèåì. Òàêèì îáðàçîì, óæå íà
óðîâíå ñî÷åòàíèé èç òðåõ ýëåìåíòîâ íåëüçÿ ãîâîðèòü
î «ñòåðåîòèïíîñòè» ñåêâåíöèé â êëàññè÷åñêîì ïîíè-
ìàíèè. Èç ðèñ. 2 âèäíî, ÷òî äëÿ êîìáèíàöèé áîëåå ÷åì
èç äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé ïîâòîðÿåìîñòü â
öåëîì íèçêà. Ïðè óâåëè÷åíèè ÷èñëà äåéñòâèé âíóòðè
ñî÷åòàíèÿ ñâûøå òðåõ ïîâòîðÿåìîñòü êîìáèíàöèé ðåç-
êî ïàäàåò. Íàïðèìåð, ïðè àíàëèçå ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ
ñðåäè ñî÷åòàíèé èç ñåìè ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé
190 îòìå÷åíû ïî îäíîìó ðàçó è ëèøü òðè – ïî äâà.
Ñðåäè 119 ñî÷åòàíèé èç 9 ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé
òîëüêî îäíî áûëî îòìå÷åíî äâàæäû.

Î÷åâèäíî, ÷òî ïðè òàêîì ïîëîæåíèè âåùåé ìû íå
ìîæåì äàòü äîñòàòî÷íî ñæàòîå è â òî æå âðåìÿ ñîäåð-
æàòåëüíîå îïèñàíèå ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ (èëè âçàèìî-
äåéñòâèé ñàìöîâ ñ ñàìêàìè) ïóòåì ïåðå÷èñëåíèÿ âñåõ

Ðèñ. 2. Óìåíüøåíèå äîëè ñî÷åòà-
íèé, îòìå÷åííûõ 5 ðàç è áîëåå, ïî
ìåðå óâåëè÷åíèÿ èõ äëèíû (â % îò
îáùåãî ÷èñëà ñî÷åòàíèé äàííîé
äëèíû): 1 – äåéñòâèÿ ñàìöîâ, 2 –
âçàèìîäåéñòâèÿ ïàðòíåðîâ.
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âîçìîæíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé äåéñòâèé. Áîëåå ïðîäóêòèâíûé (è, âåðîÿòíî, åäèí-
ñòâåííî âîçìîæíûé) ïóòü ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû îöåíèòü îáùèé õàðàêòåð îðãàíèçîâàí-
íîñòè àíàëèçèðóåìûõ ñåêâåíöèé ïîâåäåíèÿ. Ýòî ìîæíî ñäåëàòü íà îñíîâå èñïîëüçîâà-
íèÿ ïðîñòåéøèõ ìåòîäîâ òåîðèè èíôîðìàöèè (Chatfield, Lemon, 1970; Dingle, 1973).

Èñïîëüçóÿ ýòè ìåòîäû, ìû ìîæåì ïîëó÷èòü ïðåäñòàâëåíèå î ñòåïåíè ïðåäñêàçóå-
ìîñòè êàêîãî-ëèáî äåéñòâèÿ îñîáè, åñëè èçâåñòíû îäíî, äâà, òðè è ò.ä. äåéñòâèé, åìó
ïðåäøåñòâóþùèõ. Ïîëüçóÿñü ìåòîäèêîé ðàñ÷åòîâ, ïîäðîáíî îïèñàííîé â íàøåé ïðå-
äûäóùåé ðàáîòå (Ïàíîâ è äð., 1978), ìû ñòðîèì ãðàôèê íåîïðåäåëåííîñòè (ýíòðîïèè)
ñîáûòèÿ âíóòðè ñåêâåíöèè íà îñíîâå çíàíèÿ íåîïðåäåëåííîñòè ïðåäøåñòâóþùèõ åìó
ñîáûòèé (ðèñ. 3). Õàðàêòåð ýòèõ êðèâûõ (êàê â ñëó÷àå àíàëèçà ñåêâåíöèé ïîâåäåíèÿ
ñàìöîâ, òàê è ïðè àíàëèçå âçàèìîäåéñòâèé ñàìöîâ ñ ñàìêàìè) ïîêàçûâàåò, ÷òî äîñòà-
òî÷íî âûñîêî ïðåäñêàçóåìûì ÿâëÿåòñÿ òîëüêî âòîðîå äåéñòâèå âíóòðè ñåêâåíöèè. Èíû-
ìè ñëîâàìè, â îáîèõ ñëó÷àÿõ ìû èìååì äåëî ñ ìàðêîâñêèìè öåïÿìè ïåðâîãî ïîðÿäêà.

×òî êàñàåòñÿ ñòåïåíè ýòîé ïðåäñêàçóåìîñòè, òî åå ìîæíî ñîäåðæàòåëüíî îöåíèòü
ëèøü ñðàâíèòåëüíûì ìåòîäîì. Íà ðèñ. 3, íàðÿäó ñ êðèâûìè, ïîëó÷åííûìè â ýòîé ðàáî-
òå, íàíåñåíû åùå òðè, êîòîðûå ïîçâîëÿþò ïðîâåñòè ïîëåçíûå ñîïîñòàâëåíèÿ. Îäíà èç
ýòèõ êðèâûõ îïèñûâàåò ïîâåäåíèå àáñîëþòíî äåòåðìèíèðîâàííîé ñèñòåìû, ðàáîòàþ-
ùåé êàê ìàðêîâñêàÿ öåïü ïåðâîãî ïîðÿäêà. ×åì áëèæå ê íåé ðàñïîëîæåíû äðóãèå êðè-
âûå, òåì áîëåå æåñòêî îðãàíèçîâàíû îïèñûâàåìûå èìè ïðîöåññû. Äðóãàÿ êðèâàÿ îòðà-
æàåò ñòåïåíü îðãàíèçàöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïåñåí þæíîãî ñîëîâüÿ Luscinia
megarhynchos (Ïàíîâ è äð., 1978). Ìû âèäèì, ÷òî ñðåäè èçó÷åííûõ íàìè ðåàëüíûõ ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòåé íàèáîëüøåé îðãàíèçîâàííîñòüþ îòëè÷àåòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïå-

Ðèñ. 3. Ãðàôèêè óñëîâíîé ýíòðîïèè (HA/B– H0) äëÿ àáñîëþòíî äåòåðìèíèðîâàííîé ìàðêîâñêîé
öåïè ïåðâîãî ïîðÿäêà (1), äëÿ ñåêâåíöèé âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöîâ è ñàìîê Ñ. tinnunculus (2), äëÿ
ñåêâåíöèé ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ òîãî æå âèäà (3), äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïåñåí Luscinia
megarhynchos (4) è Sturnella neglecta (5): ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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ñåí ñîëîâüÿ, à íàèìåíüøåé – ñåêâåíöèè âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ñàìöàìè è ñàìêàìè
îáûêíîâåííîé ïóñòåëüãè. Ñåêâåíöèè ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ ïóñòåëüãè çàíèìàþò ïî ýòîìó
ïðèçíàêó ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå. Â îòëè÷èå îò òîëüêî ÷òî íàçâàííûõ ñåêâåíöèé,
èìåþùèõ õàðàêòåð ìàðêîâñêèõ öåïåé ïåðâîãî ïîðÿäêà (ìàêñèìàëåí ïåðåïàä çíà÷åíèé
ìåæäó H1 è H2), ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí òðóïèàëà Sturnella neglecta (Falls, Kjebs, 1974)
îðãàíèçîâàíà ïî òèïó ìàðêîâñêîé öåïè âòîðîãî ïîðÿäêà (ìàêñèìàëåí ïåðåïàä çíà÷åíèé
ìåæäó H2 è H3).

Íåêîòîðûå ðàçëè÷èÿ â ñîöèàëüíîì ïîâåäåíèè îáûêíîâåííîé
è ñòåïíîé ïóñòåëüã

Ïðè îáùåì ñõîäñòâå â ðåïðîäóêòèâíîì ïîâåäåíèè Ñ. tinnunculus è Ñ. naumanni ó
âòîðîãî èç ýòèõ âèäîâ ìîæíî îáíàðóæèòü íåêîòîðûå îòëè÷èÿ â óðîâíå äâèãàòåëüíîé
àêòèâíîñòè âî âðåìÿ ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèé, â ÷àñòîòå è ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè êîïóëÿöèé, à òàêæå â ñòåïåíè ïðèâÿçàííîñòè ÷ëåíîâ ïàðû ê ãíåçäîâîé íèøå êàê
ê öåíòðó ñîñðåäîòî÷åíèÿ ñîöèî-ñåêñóàëüíûõ êîíòàêòîâ. Êðîìå òîãî, ýòè âèäû îáëàäàþò
ÿâíûìè ðàçëè÷èÿìè íå òîëüêî â ñòðóêòóðå àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ (ñì. Ïàíîâ, 1978), íî
è â ñòåïåíè âûðàæåííîñòè ïîëîâîãî äèìîðôèçìà â àêóñòè÷åñêîì ïîâåäåíèè.

Ðèñ. 4. Äëèòåëüíîñòü êîïóëÿöèé ó øåñòè ïàð Ñ. tinnunculus (1-6) è äâóõ ïàð (7, 8) Ñ. naumanni (À)
è ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü êîïóëÿöèé äëÿ êàæäîãî âèäà (Á): I – Ñ. tinnunculus, II – Ñ. naumanni;
ïðèâåäåíû ñðåäíèå, ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà, ñðåäíèå êâàäðàòè÷íûå îòêëîíåíèÿ è àáñîëþòíûå ìàê-
ñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ.
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Òàáëèöà 3. Èñïîëüçîâàíèå àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ â  ïðåäêîïóëÿöèîííûõ
âçàèìîäåéñòâèÿõ Ñ. tinnunculus (20 âçàèìîäåéñòâèé) è Ñ. naumanni (15)

Ïðèìåðíî â ïîëîâèíå ñëó÷àåâ êîïóëÿöèÿì ó Ñ. naumanni ïðåäøåñòâóåò ïåðèîä äëè-
òåëüíîé èíàêòèâíîñòè ïàðòíåðîâ (ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ äî 1 ÷ è áîëåå), êîãäà ñàìåö è
ñàìêà ñèäÿò íà ðàññòîÿíèè 0.5 ì äðóã îò äðóãà, âðåìÿ îò âðåìåíè îáìåíèâàÿñü àêóñòè-
÷åñêèìè ñèãíàëàìè. Ñòîëü òåñíîå ñáëèæåíèå ïàðòíåðîâ íàáëþäàåòñÿ ó Ñ. tinnunculus
ëèøü íåíàäîëãî ïðè ñïàðèâàíèè, ïðè ïåðåäà÷å êîðìà è ïðè ñìåíå íà ãíåçäå. Äëÿ Ñ.
naumanni íåõàðàêòåðíû è êîïóëÿöèè ñëåòó: ó îäíîé ïàðû çà 27 ÷ íàáëþäåíèé òîëüêî 9
èç 24 êîïóëÿöèé îòíîñèëèñü ê ýòîìó òèïó.

×ëåíû ïàðû Ñ. naumanni ÷àñòî ïîäîëãó ñèäÿò äðóã ïîäëå äðóãà è êîïóëèðóþò íà
ñóõèõ âåòâÿõ äåðåâüåâ, êîòîðûå íåðåäêî çíà÷èòåëüíî óäàëåíû îò ãíåçäîâîé íèøè. Ó
îäíîé èç íàáëþäàâøèõñÿ íàìè ïàð ýòîãî âèäà 20 èç 24 êîïóëÿöèé ïðîèçîøëè íà îäíîì
è òîì æå äåðåâå, óäàëåííîì îò ãíåçäà ýòîé ïàðû íà 80–100 ì. Îñîáè Ñ. tinnunculus
òàêæå ìîãóò ñïàðèâàòüñÿ íà äåðåâüÿõ, íî òàêîå ïîâåäåíèå äëÿ íèõ íåòèïè÷íî, ïîñêîëü-
êó áîëüøèíñòâî êîïóëÿöèé ïðèóðî÷åíî ê îêðåñòíîñòÿì òåõ íèø, îäíà èç êîòîðûõ âïîñ-
ëåäñòâèè áóäåò èñïîëüçîâàòüñÿ â êà÷åñòâå óêðûòèÿ äëÿ ãíåçäà. Íàïðîòèâ, ïåðåäà÷à êîð-
ìà îò ñàìöà ê ñàìêå ó Ñ. naumanni, â îòëè÷èå îò Ñ. tinnunculus, áûëà ïðèóðî÷åíà â
îñíîâíîì ê ôóíêöèîíèðóþùåìó (èëè áóäóùåìó) ãíåçäîâîìó óáåæèùó. Ó îäíîé èç ïàð
Ñ. naumanni òîëüêî â îäíîì ñëó÷àå èç øåñòíàäöàòè ñàìåö ïåðåäàë êîðì ñàìêå íå âíóò-
ðè ãíåçäîâîé íèøè, à çà åå ïðåäåëàìè.

Ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü êîïóëÿöèé è ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó êîïó-
ëÿöèÿìè ìîãóò çàìåòíî îòëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ ïàð è òîãî è äðóãîãî âèäà (ðèñ. 4, 5). Îäíà-
êî, åñëè óñðåäíèòü âñå èìåþùèåñÿ ó íàñ äàííûå ïî êàæäîìó èç ýòèõ âèäîâ, òî íàìå÷à-
þòñÿ ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ ïî îáîèì ýòèì ïàðàìåòðàì. Ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü êîïóëÿ-
öèé ñîñòàâëÿåò 7.1 ± 0.5 ñ (n = 87) ó Ñ. tinnunculus è 5.6 ± 0.9 ñ (n = 24) ó Ñ. naumanni (t
= l.46, p <0.14). ×òî êàñàåòñÿ ðàçëè÷èÿ â äëèíå ïàóç ìåæäó êîïóëÿöèÿìè, òî ó Ñ.
tinnunculus êîðîòêèå ïàóçû ñîñòàâëÿþò çíà÷èòåëüíî áîëüøèé ïðîöåíò îò îáùåãî èõ
÷èñëà, ÷åì ó Ñ. naumanni. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ó Ñ. tinnunculus êîïóëÿöèè ãîðàçäî ÷àùå
îáúåäèíÿþòñÿ â êîìïàêòíûå ñåðèè (ðèñ. 5).

Ïîìèìî íàðóøåíèé â ãîìîëîãèè îñíîâíûõ àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ (Ïàíîâ, 1978),
íàáëþäàþòñÿ ÿâíûå ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòå èñïîëüçîâàíèÿ íåñîìíåííûõ (èëè ïðåäïîëàãà-
åìûõ) ãîìîëîãîâ îñîáÿìè ðàçíûõ âèäîâ, åñëè ñðàâíèâàòü àáñîëþòíûå êîëè÷åñòâà ðàç-
íûõ àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, èñïîëüçîâàâøèõñÿ â ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâè-
ÿõ, íî áåç ó÷åòà âîêàëèçàöèè, íåïîñðåäñòâåííî ñîïðîâîæäàþùåé êîèòóñ (òàáë. 3).

 Ìû âèäèì, ÷òî ïîëîâîé äèìîðôèçì â àêóñòè÷åñêîì ïîâåäåíèè ãîðàçäî áîëåå âû-
ðàæåí ó Ñ. tinnunculus, ÷åì ó Ñ. naumanni, à àêóñòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü ñàìîê ó âòîðîãî
âèäà íàìíîãî âûøå.

 Îïèñàííûå â ïîñëåäíåì ðàçäåëå ðàçëè÷èÿ â ñîöèî-ñåêñóàëüíîì ïîâåäåíèè ïóñ-
òåëüã ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî îïðåäåëåííûå ÷åðòû ýòîãî ïîâåäåíèÿ âèäîñïåöèôè÷íû è
óíèêàëüíû äëÿ êàæäîãî âèäà. Â òðàäèöèîííîé ýòîëîãèè èìåííî ýòî ñâîéñòâî óíèêàëü-
íîñòè âèäîâîãî ïîâåäåíèÿ íåÿâíî òðàêòîâàëîñü â êà÷åñòâå ïîêàçàòåëÿ åãî «ñòåðåîòèï-

 

C. tinnunculus C. naumanni Íîìåðà ñèãíàëîâ 
♂♂ ♀♀ ♂♂ ♀♀ 

1 0 0 97 21 
2 608 73 - - 
2à - - 48 17 
3 861 49 377 646 
5 - - 132 124 

Âñåãî 1469 122 654 808 
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íîñòè». Ýòî íàøëî îòðàæåíèå â êîí-
öåïöèè «ôèêñèðîâàííûõ ìîòîðíûõ
ïàòòåðíîâ», ãåíåòè÷åñêè îáóñëîâëåí-
íûõ ó âñåõ îñîáåé äàííîãî âèäà è
ïðîÿâëÿþùèõñÿ â ïîñòîÿííîé ôîðìå
â îïðåäåëåííûõ áèîëîãè÷åñêèõ ñèòó-
àöèÿõ. Ýòà òî÷êà çðåíèÿ íåäàâíî áûëà
ïîäâåðãíóòà âåñüìà îáîñíîâàííîìó
ñîìíåíèþ â èíòåðåñíîé ñòàòüå Øëåé-
äòà (Schleidt, 1974).

Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî äàæå â ñëó÷àå
èçâåñòíîãî ïîñòîÿíñòâà (ñòåðåîòèïíî-
ñòè) â ïðîÿâëåíèÿõ îòäåëüíûõ ìîòîð-
íûõ è àêóñòè÷åñêèõ ðåàêöèé, õàðàê-
òåð èõ âðåìåííîé ñâÿçè äðóã ñ äðóãîì
(ò.å. ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ ýòèõ ðåàêöèé
âíóòðè äëèííûõ ñåêâåíöèé ïîâåäå-
íèÿ) ìîæåò áûòü âåñüìà ìàëî óïîðÿ-
äî÷åí è ïîä÷àñ òðóäíî ïðåäñêàçóåì.
Çäåñü óæå òðóäíî ãîâîðèòü î ñóùå-
ñòâîâàíèè êàêîãî-ëèáî æåñòêîãî ñòå-
ðåîòèïà. Ìû âèäåëè, ÷òî èçó÷åííûå
âçàèìîäåéñòâèÿ êðàéíå èçìåí÷èâû ïî
îáùåé äëèòåëüíîñòè, íàáîðó ñëàãàþ-
ùèõ èõ àêòîâ è ïîðÿäêó èõ ñëåäîâà-
íèÿ, ñòåïåíè àêòèâíîñòè ïàðòíåðîâ è
ò.ä. Âàðèàáåëüíîñòü ñîñòàâà îáíàðó-
æèâàåòñÿ óæå ïðè îïèñàíèè íà ñàìîì
ãðóáîì óðîâíå, êîãäà â êà÷åñòâå åäè-

íèö ïîâåäåíèÿ  ìû áåðåì òàêèå êðóïíûå è çàâåäîìî èçìåí÷èâûå âíóòðè ñåáÿ áëîêè
ïîâåäåíèÿ, êàê «ïðèíîñ êîðìà», «åäà», «÷èñòêà», «ïðèáëèæåíèå ê ïàðòíåðó» è äð. Ó
îáîèõ èçó÷åííûõ âèäîâ íè îäíî èç äåéñòâèé èëè äåìîíñòðàöèé íå ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåð-
íûì òîëüêî äëÿ ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèé è íè îäíî íå ñëóæèò îáÿçàòåëü-
íûì èõ çâåíîì. Ïðàêòè÷åñêè âñå òå äåéñòâèÿ, êîòîðûå ïðåäøåñòâîâàëè ñïàðèâàíèþ,
ñàìåö ìîæåò ïðîäåëàòü è ïîñëå êîïóëÿöèè, ïåðåä òåì êàê óëåòåòü íà îõîòó. Êàê è âî
ìíîãèõ äðóãèõ òèïàõ âçàèìîäåéñòâèé (îáðàçîâàíèå ïàðû, êîðìëåíèå ñàìêè, ñìåíà íà
ãíåçäå, ðåàêöèÿ íà âñåëÿþùóþñÿ îñîáü), íàáîð äåéñòâèé ñàìöà íå ÿâëÿåòñÿ ñèòóàöèîí-
íî ñïåöèôè÷íûì.
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27. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé
(Cygnus, Anseriformes) ìèðîâîé ôàóíû.

Ñîîáùåíèå 1. Ìîòîðíûå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ1

Âíóòðè îáøèðíîãî îòðÿäà Ãóñåîáðàçíûõ ëåáåäè âûãëÿäÿò íà ïåðâûé âçãëÿä âåñüìà
êîìïàêòíîé ãðóïïîé, ÷òî äàåò îñíîâàíèå áîëüøèíñòâó ñèñòåìàòèêîâ ðàññìàòðèâàòü âñå
øåñòü âèäîâ ìèðîâîé ôàóíû â ñîñòàâå åäèíîãî ðîäà Cygnus. Ïðè ýòîì, îäíàêî, íåî-
äíîêðàòíî óêàçûâàëè íà òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ìåæäó îòäåëüíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè
ãðóïïû èìåþòñÿ ñóùåñòâåííûå ìîðôîáèîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ. Òàê, Äæîíñãàðä
(Johnsgard, 1965) âûäåëÿåò â íåé äâà ïîäðîäà (Cygnus s. str. è Olor). Âàæíî ïîä÷åðêíóòü,
÷òî ýòè äâà ïîäðàçäåëåíèÿ ÿâíî íåðàâíîöåííû ïî òàêñîíîìè÷åñêîé ñòðóêòóðå. Ïîäðîä
Cygnus âêëþ÷àåò â ñåáÿ òðè ðåçêî äèôôåðåíöèðîâàííûõ âèäà, àâòîõòîííûå àðåàëû êî-
òîðûõ ñóùåñòâåííî ðàçíåñåíû â ïðîñòðàíñòâå. Ýòî ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü C.
melanocoryphus (Þæíàÿ Àìåðèêà), ÷åðíûé ëåáåäü C. atratus (Àâñòðàëèÿ) è øèïóí C.
olor (þæíàÿ ïîëîâèíà Åâðàçèè)( ðèñ. 1Á). Ñòåïåíü ìîðôîáèîëîãè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ìåæ-
äó ýòèìè âèäàìè òàêîâà, ÷òî ïåðâûå äâà âèäà íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè âûäåëÿëè â ìî-
íîòèïè÷åñêèå ðîäû (Sthenelides melanocoryphus; Chenopsis atratus – ñì. íàïð. Hoyo et
al., 1992).

Âòîðîé ïîäðîä (Olor) òàêæå îáúåäèíÿåò òðè âèäà, êîòîðûå, â îòëè÷èå îò âûøåíàç-
âàííûõ, èìåþò ãîðàçäî áîëåå òåñíûå ãåíåàëîãè÷åñêèå ñâÿçè. Òóíäðîâûé (èëè ìàëûé)
ëåáåäü C. columbianus, èìåþùèé êðóãîïîëÿðíûé àðåàë, íà ñåâåðå Åâðàçèè ìåñòàìè ñèì-
ïàòðè÷åí ñ ëåáåäåì êëèêóíîì C. cygnus. Â Ñåâåðíîé Àìåðèêå íå èñêëþ÷åíî ëîêàëüíîå
ñîâìåñòíîå îáèòàíèå òóíäðîâîãî ëåáåäÿ ñ ëåáåäåì òðóáà÷îì C. buccinator (ðèñ. 1À).
Òàêîé õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðîöåññ ãåîãðàôè÷åñêîãî
âèäîîáðàçîâàíèÿ çàêîí÷èëñÿ â ýòîé ãðóïïå ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî. È äåéñòâèòåëüíî,
ñòåïåíü ìîðôîáèîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè ýòèõ òðåõ ôîðì çíà÷èòåëüíî íèæå òîé,
êîòîðàÿ îáíàðóæèâàåòñÿ ïðè ñîïîñòàâëåíèè ëåáåäåé ÷åðíîøåéíîãî, ÷åðíîãî è øèïóíà.
Îòñþäà òåíäåíöèÿ òàêñîíîìèñòîâ ïîíèæàòü ñòàòóñ êëèêóíà, òðóáà÷à è òóíäðîâîãî ëå-
áåäÿ äî ïîäâèäîâîãî. Íàïðèìåð, ñ òî÷êè çðåíèÿ Äæîíñãàðäà (Johnsgard, 1965) ïåðâûå
äâà èç íèõ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íå áîëåå ÷åì ãåîãðàôè÷åñêèå ðàñû åäèíîãî âèäà Ñ. cygnus.

Òàêèì îáðàçîì, ñòåïåíü ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè ìåæäó ðàçíûìè âèäàìè ëåáå-
äåé âàðüèðóåò â î÷åíü øèðîêîì äèàïàçîíå. Íà îäíîì åãî ïîëþñå ìû íàõîäèì ñðàâíè-
òåëüíî ìîëîäûå âèäû, äèâåðãèðîâàâøèå, âåðîÿòíî, íà ïðîòÿæåíèè ïëåéñòîöåíà (Êó-
ðî÷êèí, 1985). Äðóãîé ïîëþñ ïðåäñòàâëåí äðåâíèìè âèäàìè, õàðàêòåð ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ è âûñîêàÿ ñòåïåíü äèôôåðåíöèàöèè êîòîðûõ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü èõ ïîëèôèëå-
òè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå (Ñ. melanocoryphus, ñ îäíîé ñòîðîíû, è äâà äðóãèõ ïðåäñòàâè-
òåëÿ ïîäðîäà Cygnus, ñ äðóãîé).

Ïîäîáíàÿ ãåòåðîãåííîñòü ãðóïïû íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî ñòàòóñ åå ìîæåò áûòü çíà-
÷èòåëüíî âûøå ðîäîâîãî. Â ÷àñòíîñòè, Áóòóðëèí (1935) ðàññìàòðèâàåò ëåáåäåé â ðàíãå
ïîäñåìåéñòâà Cygninae (òî÷êà çðåíèÿ, ïðèíÿòàÿ â íàñòîÿùåé ðàáîòå). Áîëåå òîãî, ïî
ñëîâàì ýòîãî àâòîðà, ëåáåäè áîëüøå îòëè÷àþòñÿ îò âñåõ ïðî÷èõ òàêñîíîâ ãóñåîáðàçíûõ,
÷åì òå ìåæäó ñîáîé. Ïîýòîìó, ïðîäîëæàåò Áóòóðëèí, «…â ñóùíîñòè áåç áîëüøîé íà-
òÿæêè èõ ìîæíî áûëî áû âûäåëèòü â îñîáîå ñåìåéñòâî (êóðñèâ íàø)». Óòî÷íèòü òàê-
ñîíîìè÷åñêèé ñòàòóñ ýòîé ãðóïïû ìîæåò ïîìî÷ü ïðèìåíåíèå ñîâðåìåííîãî ñðàâíè-
òåëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà (â äîïîëíåíèå ê äàííûì ìîðôîëîãèè, ïàëåîíòîëîãèè è
ìîëåêóëÿðíîé ñèñòåìàòèêè). Ïîìèìî ýòîé çàäà÷è â äàííîé ðàáîòå áóäåò ñäåëàíà ïî-
ïûòêà ïðîñëåäèòü õîä ýâîëþöèè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà. Çîîë. æóðí. 2007 86(5): 600-619.
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Âîäîïëàâàþùèå ïòèöû ñåìåéñòâà Óòèíûõ áûëè èçëþáëåííûì îáúåêòîì îñíîâàòå-
ëåé êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè (ñì. íàïð. Heinroth, 1911; Lorenz, 1941, 1951–1953). Èõ èñ-
ñëåäîâàíèÿ îïðåäåëèëè óñòîé÷èâûé èíòåðåñ çîîëîãîâ ê ýòîé ãðóïïå è çàäàëè ìåòîäû
îïèñàíèÿ è òðàêòîâêè ïîâåäåíèÿ íà ìíîãèå ãîäû âïåðåä. Îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé
ìîæíî íàéòè â êðóïíûõ ñâîäêàõ ïî ïòèöàì (Cramp, 1980), â îáîáùàþùèõ êëàññè÷åñ-
êèõ òðóäàõ (Jonsgard, 1965; Scott and Wildfowl Trust, 1972), à òàêæå â ñòàòüÿõ, ïîñâÿùåí-
íûõ îòäåëüíûì âèäàì (Evans, 1977; Limpert, Earnst, 1994). Âî âñåõ ýòèõ ðàáîòàõ ïîâåäå-
íèå ïðåäñòàâëåíî â âèäå ïåðå÷íÿ äåìîíñòðàöèé, ïîç è çâóêîâ, êîòîðûì ïðèäàåòñÿ âïîë-
íå êîíêðåòíîå ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå (àãðåññèâíîå, ïîëîâîå è ò.ä.).

Íåîáõîäèìîñòü îòêàçà îò òàêîãî ïîäõîäà áûëà ïðîâîçãëàøåíà åùå â 70-õ ãîäàõ ïðî-
øëîãî âåêà, íî â îáëàñòè ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè íîâûå ïîäõîäû ïðèìåíÿþòñÿ ïîêà
ëèøü íåìíîãèìè èññëåäîâàòåëÿìè. Íà ñìåíó òðàäèöèîííîìó îïèñàíèþ ñåãîäíÿ äîëæ-
íî ïðèäòè èññëåäîâàíèå öåëîñòíûõ ñèñòåì âèäîñïåöèôè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ. Ìû ïîëà-
ãàåì, ÷òî ïîòðåáíîñòü â íîâûõ ìåòîäàõ èíâåíòàðèçàöèè ðåïåðòóàðîâ ñèãíàëüíîãî ïîâå-
äåíèÿ è êëàññèôèêàöèè èõ ýëåìåíòîâ äèêòóåò íåîáõîäèìîñòü âûðàáîòêè ïðèíöèïèàëü-
íî íîâûõ âçãëÿäîâ íà ñòðóêòóðó èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Òðàäèöèîííîå ðåçêîå åãî

Ðèñ. 1. Àðåàëû ëåáåäåé. À – «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé: ìàëîãî (òóíäðîâîãî), êëèêóíà è òðóáà÷à; Á –
÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ, ÷åðíîãî ëåáåäÿ è øèïóíà. Àâòîõòîííûé àðåàë øèïóíà ïîêàçàí áîëåå òåì-
íîé çàëèâêîé, à åâðîïåéñêèå, îáÿçàííûå âòîðè÷íîìó ðàññåëåíèþ è àêêëèìàòèçàöèè âèäà – áîëåå
ñâåòëîé.
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ïîäðàçäåëåíèå íà ïîâñåäíåâíóþ àêòèâíîñòü, îáåñïå÷èâàþùóþ ñàìî ñóùåñòâîâàíèå îñî-
áè (íàïðèìåð, êîìôîðòíîå ïîâåäåíèå), ïðîöåññû ðåïðîäóêöèè (íàïðèìåð, ãíåçäîñòðî-
èòåëüíîå ïîâåäåíèå) è ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå, ðåãóëèðóþùåå ïðîöåññû êîììóíèêàöèè,
îêàçûâàåòñÿ íåàäåêâàòíîé îñíîâîé êëàññèôèêàöèè Êîìôîðòíàÿ è ãíåçäîñòðîèòåëüíàÿ
àêòèâíîñòü, êàê è ìíîãèå äðóãèå ôîðìû ïîâåäåí÷åñêîãî ñàìîîáåñïå÷åíèÿ èíäèâèäà, â
äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿþòñÿ âàæíûìè ñîñòàâíûìè ÷àñòÿìè ñèãíàëüíîãî è êîììóíèêà-
òèâíîãî ïîâåäåíèÿ. Îíè äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ â ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè íàðàâíå ñ
«äåìîíñòðàöèÿìè» è äðóãèìè êàòåãîðèÿìè êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ. Èíûìè ñëîâà-
ìè, îñíîâîé ìåæâèäîâûõ ñîïîñòàâëåíèé äîëæíû ñëóæèòü îïèñàíèÿ, îòðàæàþùèå öå-
ëîñòíóþ ñåòåâóþ ñòðóêòóðó èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, à íå ïðîñòî ïåðå÷íè ïîç è
çâóêîâ (Ïàíîâ, 2005). Îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé íà îñíîâå òàêîãî ïîäõîäà íà ñåãîä-
íÿøíèé äåíü íå ñóùåñòâóåò.

Â êîëëåêöèè Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè áûëè ïðåäñòàâëåíû
âñå øåñòü âèäîâ ëåáåäåé ìèðîâîé ôàóíû. Ýòî ïîáóäèëî àâòîðîâ èñïîëüçîâàòü ýòó óíè-
êàëüíóþ âîçìîæíîñòü äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî ýòîëîãè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ ýòîé ãðóïïû
Ãóñåîáðàçíûõ ñ öåëüþ óòî÷íåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó åå ÷ëåíàìè. Ñëå-
äóåò îòìåòèòü, ÷òî òàêñîíîìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, íàïðàâëåííûå íà âûÿñíåíèÿ òàê-
ñîíîìè÷åñêîãî ñòàòóñà ôîðì, âõîäÿò â ÷èñëî îñíîâíûõ èññëåäîâàòåëüñêèõ çàäà÷, ïå-
ðå÷èñëåííûõ âî Âñåìèðíîé ñòðàòåãèè îõðàíû æèâîòíûõ çîîïàðêàìè (1993). Çîîïàð-
êè òðàäèöèîííî ñëóæàò öåííîé è ïåðñïåêòèâíîé áàçîé ýòîëîãè÷åñêèõ ðàáîò, ïîñêîëüêó
ïðåäîñòàâëÿþò âîçìîæíîñòè äëÿ èññëåäîâàíèé, êîòîðûå íå âñåãäà ìîãóò áûòü ïðîâå-
äåíû â ïðèðîäå.

Äàííîå ñîîáùåíèå, ïåðâîå â ñåðèè çàïëàíèðîâàííûõ ïóáëèêàöèé, ïîñâÿùåíî òè-
ïîëîãèçàöèè è ñðàâíåíèþ ìîòîðíûõ êîìïîíåíòîâ ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Â òå÷åíèå òðåõ âåñåííèõ ñåçîíîâ (ìàðò – èþíü) 2002–2004 ãã. íàáëþäàëè çà 6 âèäà-

ìè ëåáåäåé, ñîäåðæàùèõñÿ íà ïðóäàõ Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà è íà îçåðå â ïèòîìíèêå
çîîïàðêà â ñ. Ñû÷åâî Âîëîêîëàìñêîé îáë. Êðîìå òîãî, íàáëþäåíèÿ çà êëèêóíàìè áûëè
ïðîâåäåíû â ïðåäãíåçîâîé ñåçîí íà âîäîåìàõ çàïîâåäíèêà Àñêàíèÿ-Íîâà (31 ìàðòà – 7
àïðåëÿ 2005 ã.). Íà Áîëüøîì ïðóäó (ïëîùàäüþ 1.936 ãà) ñòàðîé òåððèòîðèè çîîïàðêà â
ðàçíûå ãîäû íàáëþäåíèé íàõîäèëèñü ïòèöû ñëåäóþùèõ âèäîâ: ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü (â
àâèàðèè, îòäåëåííîì îò ïðóäà), ÷åðíûé ëåáåäü, ëåáåäü-øèïóí, ëåáåäü-êëèêóí, ëåáåäü-
òðóáà÷ è ãèáðèä êëèêóíà è øèïóíà (1 îñîáü). Íà ïðóäó íîâîé òåððèòîðèè (ïëîùàäüþ 0,
827 ãà) â ðàçíûå ãîäû íàáëþäåíèé ñîäåðæàëèñü ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü, òóíäðîâûé ëå-
áåäü è êëèêóí (òàáë. 1). Â çîîïèòîìíèêå â ñ. Ñû÷åâî íà íåáîëüøîì èñêóññòâåííî ñî-
çäàííîì îçåðå îáúåêòîì èññëåäîâàíèé ïîñëóæèëè ìàëûå ëåáåäè (C. columbianus bewickii)
è øèïóíû. Ñðåäè íàõîäÿùèõñÿ íà âîäîåìàõ ëåáåäåé êàæäîãî äàííîãî âèäà âñåãäà èìå-
ëàñü ïî êðàéíåé ìåðå îäíà ðàçìíîæàþùàÿñÿ èëè ñôîðìèðîâàâøàÿñÿ ïàðà. Ïîä íàáëþ-
äåíèåì íàõîäèëèñü ïòèöû ðàçëè÷íîãî âîçðàñòà (îò ïòåíöîâ ïðåäûäóùåãî ãîäà ðîæäå-
íèÿ äî îñîáåé â âîçðàñòå äî 20–22 ëåò). Íåêîòîðûå èç íèõ ïîëó÷åíû èç ïðèðîäû, äðóãèå
áûëè ðîæäåíû â íåâîëå è âûðàùåíû ðîäèòåëÿìè ëèáî ëþäüìè. Â êîëëåêöèè ïðèñóò-
ñòâîâàëè òàêæå «àíîíèìíûå» îñîáè, óñëîâèÿ ðîæäåíèÿ è âûðàùèâàíèÿ êîòîðûõ áûëè
íåèçâåñòíû, à ïîëîâàÿ ïðèíàäëåæíîñòü íà ïåðèîä íàáëþäåíèé íå îïðåäåëåíà (âñå ñâå-
äåíèÿ ïîëó÷åíû èç êîìïüþòåðíîé áàçû äàííûõ ISIS – Ìåæäóíàðîäíîé ñèñòåìû ó÷åòà
æèâîòíûõ, èñïîëüçóåìîé â Ìîñêîâñêîì çîîïàðêå).

Â Àñêàíèè-Íîâà íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè íà äâóõ èñêóññòâåííûõ âîäîåìàõ (ïëîùà-
äüþ ïðèìåðíî 4 ãà è 2 ãà), ñîîáùàþùèõñÿ äðóã ñ äðóãîì. Ïîä íàáëþäåíèåì íàõîäèëèñü
9 êëèêóíîâ (÷åòûðå ïàðû è îäèíî÷íàÿ ïòèöà). Âñå ïòèöû áûëè ïîëîâîçðåëûìè è äî
ýòîãî â ðàçíûå ãîäû ïðèíèìàëè ó÷àñòèå â ðàçìíîæåíèè.
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Áîëüøèíñòâî ëåáåäåé íå áûëè ïîìå÷åíû èíäèâèäóàëüíî (ëèøü åäèíè÷íûå îñîáè â
çîîïàðêå è çîîïèòîìíèêå èìåëè öâåòíûå ïëàñòèêîâûå êîëüöà èëè æå íóìåðîâàííûå îøåé-
íèêè), ïîýòîìó ðàáîòà âûïîëíåíà â îñíîâíîì íà àíîíèìíîì ìàòåðèàëå. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ
äàëüíåéøèõ íàáëþäåíèé çà èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìûìè ïòèöàìè â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ïðîâåäåíî ìå÷åíèå ëåáåäåé ïëàñòèêîâûìè öâåòíûìè êîëüöàìè (íà ïðóäàõ çîîïàðêà). Òóí-
äðîâûå ëåáåäè â çîîïèòîìíèêå áûëè ïîìå÷åíû øåéíûìè îøåéíèêàìè çèìîé 2004 ã.

Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè â ðàçíîå âðåìÿ äíÿ â ïåðèîä ñ 8.30 äî 19.00, âûäåëÿÿ «ôî-
êàëüíóþ» ïòèöó, «ôîêàëüíûå» ïàðû èëè ãðóïïû ïòèö. Ïåðåõîä ñ îäíîãî «ôîêàëüíîãî»
îáúåêòà íà äðóãîé áûë îáóñëîâëåí ñìåíîé ôîðì àêòèâíîñòè íàáëþäàåìûõ ïòèö.

Òàáëèöà 1. Êîëëåêöèÿ ëåáåäåé Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà ïî ìàòåðèàëàì åæåãîäíûõ
èíôîðìàöèîííûõ îò÷åòîâ çà 2001–2003 ãã.

* Íà ïðóäó íîâîé òåððèòîðèè ìíîãî ëåò æèâåò ëåáåäü, ñîîòâåòñòâóþùèé ïî ôåíîòèïó ñåâåðîà-
ìåðèêàíñêîé ôîðìå C. ñ. columbianus. Ýòà ïòèöà íå ÷èñëèòñÿ â êîìïüþòåðíîé áàçå äàííûõ ISIS.

Âèä Ñàìöû Ñàìêè Ïîë íå 
îïðåäåëåí 

Âñåãî Äàòà 

C. melanocoryphus 3 3 1 7 Íà 31.12.2003 
 2 2 1 5 Íà 31.12.2002 
 3 2 0 5 Íà 31.12.2001 

C. atratus 2 3 6 11 Íà 31.12.2003 
 2 3 5 10 Íà 31.12.2002 
 2 3 4 9 Íà 31.12.2001 

C. olor 7 3 0 10 Íà 31.12.2003 
 6 3 2 11 Íà 31.12.2002 
 4 5 6 15 Íà 31.12.2001 

C. cygnus 1 1 2 4 Íà 31.12.2003 
 0 1 2 3 Íà 31.12.2002 
 0 1 0 1 Íà 31.12.2001 

C. columbianus bewickii* 2 3 5 10 Íà 31.12.2003 
 2 3 4 9 Íà 31.12.2002 
 3 3 4 10 Íà 31.12.2001 

C. buccinator 2 1 6 9 Íà 31.12.2003 
 2 2 6 10 Íà 31.12.2002 
 3 2 2 7 Íà 31.12.2001 

Âèä ×èñëî ïàð, 
ó êîòîðûõ 
íàáëþäàëè 
êîïóëÿöèþ 

Âñåãî 
êîïóëÿöèé 

Èç íèõ çàêîí÷åííûõ 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 

Ñ. melanocoryphus 2 4 4 
Ñ. atratus Íå ìåíåå 2* 8 5 
Ñ. olor Íå ìåíåå 2 5 3 
Ñ. ñógnus 2 10 4 
Ñ. columbianus  2 4 3 
bewickii   
Ñ. buccinator Íå ìåíåå 2 11 9 

Òàáëèöà 2. Êîëè÷åñòâî îòñíÿòûõ ýïèçîäîâ ñïàðèâàíèÿ

* Ïòèöû íå áûëè ïîìå÷åíû èíäèâèäóàëüíî.
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Ñ ïîìîùüþ âèäåîêàìåð Sony CCD-TR570E è CCD-TR3400E ôèêñèðîâàëè âñå ôîð-
ìû ïîâñåäíåâíîé äâèãàòåëüíîé è àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè, óäåëÿÿ ñïåöèàëüíîå âíè-
ìàíèå ñîöèàëüíûì âçàèìîäåéñòâèÿì, âêëþ÷àÿ áðà÷íîå ïîâåäåíèå. Âñåãî îòñíÿòî 27
âèäåîêàññåò, îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü çàïèñåé – 39 ÷. Ãîëîñà ïòèö äîïîëíèòåëüíî çà-
ïèñûâàëè íà ìàãíèòîôîí Sony TCM-30V.

Õðîíîìåòðè÷åñêèé àíàëèç ïîâåäåíèÿ ïðîâîäèëè íà îöèôðîâàííûõ âèäåîçàïèñÿõ
ìåòîäîì âðåìåííûõ ñðåçîâ (ñ ðàçðåøåíèåì 0,04 ñ) ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé
ïðîãðàììû Pinnacle Studio è ãðàôè÷åñêîãî ðåäàêòîðà Adobe Photoshop. Èëëþñòðàöèè
âûïîëíåíû ïóòåì ïðîðèñîâêè âèäåîêàäðîâ â ïðîãðàììå Corel Draw. Àíàëèç çâóêîâûõ
ñèãíàëîâ ïðîâåäåí ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû âèçóàëèçàöèè çâóêà
SpectraLab.

Ðåçóëüòàòû
Êëàññèôèêàöèÿ âçàèìîäåéñòâèé

Â îñíîâó íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ ïîëîæåíî äîïóùåíèå, ÷òî ëþáîå èçìåíåíèå â
ïîâåäåíèè îñîáè, ôèêñèðóåìîå íàáëþäàòåëåì, ìîæåò âîñïðèíèìàòüñÿ òàêæå è åå ñîöè-
àëüíûì ïàðòíåðîì è âûñòóïàåò, òàêèì îáðàçîì, â êà÷åñòâå êîììóíèêàòèâíîãî ñèãíàëà.
Ïðè òàêîì ïîäõîäå ñóùåñòâåííî ðàñøèðÿåòñÿ ñôåðà ñîáûòèé, îõâàòûâàåìûõ ïîíÿòèåì
«âçàèìîäåéñòâèå».

Âñå ìíîãîîáðàçèå âçàèìîäåéñòâèé ìû ïîäðàçäåëÿåì íà òðè êàòåãîðèè, Îñîáåííîñ-
òè êàæäîé èç íèõ îïðåäåëÿþòñÿ íàïðÿæåííîñòüþ ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà, êîòîðàÿ, â
ñâîþ î÷åðåäü, íàïðÿìóþ çàâèñèò îò óðîâíÿ ìîòèâàöèè êîììóíèêàíòîâ. Ïîñêîëüêó ïîñ-
ëåäíèå äâà ïàðàìåòðà èçìåíÿþòñÿ êîíòèíóàëüíî, âûäåëÿåìûå íàìè êàòåãîðèè âçàèìî-
äåéñòâèé òàêæå îêàçûâàþòñÿ çâåíüÿìè êîíòèíóóìà, òî åñòü èõ ðàçãðàíè÷åíèå ìîæåò
áûòü ïðîâåäåíî ëèøü ñ áîëüøîé äîëåé óñëîâíîñòè. Ïîäîáíàÿ ñõåìàòèçàöèÿ, îäíàêî,
âåñüìà ïîëåçíà êàê àíàëèòè÷åñêèé ïðèåì îïèñàíèÿ êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì ïòèö âî-
îáùå (ñì. Ïàíîâ, 1978) è ëåáåäåé â ÷àñòíîñòè.

 Ïðåäëàãàåìàÿ òðèàäà âûãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì:
1. Âçàèìîäåéñòâèÿ «ñëàáûå», èëè «ðóòèííûå». Ìû âêëþ÷àåì ñþäà âñå ìíîãîîáðà-

çèå ñèòóàöèé, â êîòîðûõ «ïîâñåäíåâíîå» ïîâåäåíèå îäíîé îñîáè ìîæåò, â ïðèíöèïå,
òàê èëè èíà÷å âîçäåéñòâîâàòü íà ëèíèþ ïîâåäåíèÿ äðóãîé. Ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ îáñëó-
æèâàþòñÿ òàêèìè êîììóíèêàòèâíûìè ñèãíàëàìè, êîòîðûå ÷àùå âñåãî íå óäàåòñÿ îõà-
ðàêòåðèçîâàòü â òåðìèíàõ öåëåíàïðàâëåííîñòè è ðåçóëüòàòà, êàê ýòî âîçìîæíî ñäåëàòü
ïðèìåíèòåëüíî ê âçàèìîäåéñòâèÿì äâóõ äðóãèõ êàòåãîðèé. Õàðàêòåðíûì ïðèìåðîì ðó-
òèííûõ âçàèìîäåéñòâèé ó ëåáåäåé ìîæåò ñëóæèòü ñèíõðîííîå êóïàíèå ïîòåíöèàëüíûõ
ëèáî ðåàëüíûõ ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ.

2. Êðàòêîñðî÷íûå âçàèìîäåéñòâèÿ ýïèçîäè÷åñêîãî õàðàêòåðà. Ñþäà îòíîñÿòñÿ, â ÷à-
ñòíîñòè, ìèìîëåòíûå àêòû àãðåññèè ïðè ñîêðàùåíèè äèñòàíöèè ìåæäó îñîáÿìè, íå
ñâÿçàííûìè òåñíûìè ïåðñîíàëüíûìè óçàìè. Äðóãîé ïðèìåð – òàê íàçûâàåìàÿ «öåðå-
ìîíèÿ ïðèâåòñòâèÿ» (ñì. íèæå). Îíà íàáëþäàåòñÿ ïðè âñòðå÷å èíäèâèäîâ, âõîäÿùèõ â
îäíó è òó æå ñåìåéíóþ ÿ÷åéêó (â ÷àñòíîñòè, ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ) ïîñëå áîëåå èëè ìåíåå
ïðîäîëæèòåëüíîãî ïåðèîäà èõ ïðåáûâàíèÿ â óäàëåíèè äðóã îò äðóãà. Òàêèì îáðàçîì,
ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ, â îòëè÷èå îò «ðóòèííûõ», èìåþò áîëåå èëè ìåíåå î÷åâèäíóþ ôóí-
êöèîíàëüíóþ îêðàñêó è ìîãóò áûòü ïðåäïîëîæèòåëüíî îòíåñåíû ê àíñàìáëÿì àãðåñ-
ñèâíîãî ëèáî ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ.

3. Èíòåíñèâíûå «êëþ÷åâûå» âçàèìîäåéñòâèÿ, ïðèâÿçàííûå ê îñîáî çíà÷èìûì ñè-
òóàöèÿì â æèçíè îñîáè è/èëè ðåïðîäóêòèâíîé ÿ÷åéêè – òàêèì êàê çàõâàò òåððèòîðèè,
ôîðìèðîâàíèå ïàðû, êîïóëÿöèÿ (ñì. Ïàíîâ, 1978: 61). Ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ õàðàêòåðè-
çóþòñÿ çíà÷èòåëüíîé äëèòåëüíîñòüþ. Îíè îòëè÷àþòñÿ îò âçàèìîäåéñòâèé, î êîòîðûõ
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ðå÷ü øëà âûøå, íàèáîëüøèì áîãàòñòâîì ðåïåðòóàðîâ ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ è òåì, ÷òî
èñïîëüçóåìûå ñèãíàëû âûãëÿäÿò ìàêñèìàëüíî ýêñòðàâàãàíòíûìè.

Ïîìèìî êîïóëÿöèé, ñòðóêòóðà êîòîðûõ áóäåò ïîäðîáíî ðàññìîòðåíà â çàêëþ÷èòåëü-
íîì ðàçäåëå ñòàòüè, â êàòåãîðèþ êëþ÷åâûõ âçàèìîäåéñòâèé ïîïàäàåò òàê íàçûâàåìàÿ
«öåðåìîíèÿ òðèóìôà» (Heinroth, 1911). Ñîãëàñíî ðàáîòå Ñêîòòà ñ ñîàâòîðàìè (Scott and
Wildfowl Trust, 1972), «òðèóìô» ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñèíõðîííûå äåìîíñòðàöèè ÷ëåíîâ
ñôîðìèðîâàâøåéñÿ ïàðû ïîñëå óñïåøíîãî çàâåðøåíèÿ èìè òåððèòîðèàëüíîãî êîíô-
ëèêòà. Ñóäÿ ïî íàøèì äàííûì, âçàèìîäåéñòâèÿ, àíàëîãè÷íûå òðèóìôó, íàáëþäàþòñÿ è
â èíûõ êîíòåêñòàõ. Òàê, ó êëèêóíîâ è òóíäðîâûõ ëåáåäåé îíè âûñòóïàþò â êà÷åñòâå
ðåàêöèè íà ïðèáëèæåíèå àãðåññèâíî íàñòðîåííîãî øèïóíà.

ßðêèé ïðèìåð êëþ÷åâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ äàåò «ïàðàäèðîâàíèå» ñàìöîâ øèïóíà
íà ãðàíèöå èõ òåððèòîðèé. Êàæäûé â ïîçå óãðîçû ïëàâàåò ïî êðóãîâîé òðàåêòîðèè ïî
ñâîþ ñòîðîíó ãðàíèöû, íå ïûòàÿñü ñáëèçèòüñÿ ñ ñîïåðíèêîì. Ýòè âçàèìíûå äåìîíñòðà-
öèè ìîãóò ïðîäîëæàòüñÿ íà ïðîòÿæåíèè äåñÿòêîâ ìèíóò.

Âîçâðàùàÿñü ê ïðèíÿòîìó íàìè ïðèíöèïó êëàññèôèêàöèè âçàèìîäåéñòâèé, íåîáõîäè-
ìî åùå ðàç óêàçàòü íà óñëîâíîñòü ïîäðàçäåëåíèÿ èõ íà ðóòèííûå, ýïèçîäè÷åñêèå (îáñëóæè-
âàåìûå ñèãíàëàìè íèçêîé ëèáî óìåðåííîé èíòåíñèâíîñòè) è êëþ÷åâûå. Òàê, ïðè îïðåäå-
ëåííûõ óñëîâèÿõ «öåðåìîíèÿ ïðèâåòñòâèÿ» ìîæåò ïëàâíî ïåðåðàñòè â «öåðåìîíèþ òðèóì-
ôà». Íåðåäêî ìîæíî íàáëþäàòü êîðîòêèå ýïèçîäû íåïîëíî âûðàæåííîãî ïðåäñîâîêóïè-
òåëüíîãî ïîâåäåíèÿ, êîòîðîå áûñòðî ïðåðûâàåòñÿ è ïîòîìó íå ìîæåò ñëóæèòü ñòèìóëÿòî-
ðîì îòâåòíîãî ïîâåäåíèÿ ñî ñòîðîíû ïàðòíåðà. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ âçàèìîäåéñòâèå íå ïîïàäà-
åò â êàòåãîðèþ êëþ÷åâûõ, íî ìîæåò áûòü ðàñöåíåíî ëèøü êàê ýïèçîäè÷åñêîå.

Â òàáë. 3 ïðèâåäåíû ïåðå÷íè îïòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, íàèáîëåå õàðàêòåðíûõ äëÿ ðó-
òèííûõ âçàèìîäåéñòâèé, à òàêæå öåðåìîíèé ïðèâåòñòâèÿ (èç êàòåãîðèè ýïèçîäè÷åñêèõ
âçàèìîäåéñòâèé) è òðèóìôà (êëþ÷åâîå âçàèìîäåéñòâèå).

Îáùàÿ ñõåìà ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé â óñëîâèÿõ çîîïàðêà
Â Ìîñêîâñêîì çîîïàðêå ëåáåäè îñòàþòñÿ íà ïîëóâîëüíîì ñîäåðæàíèè íà ïðîòÿæå-

íèè âñåãî ãîäà. Çèìîé îñîáè âñåõ âèäîâ äåðæàòñÿ äîñòàòî÷íî êîìïàêòíî îêîëî íåçàìåð-
çàþùèõ ïîëûíåé. Â ýòîé ñìåøàííîé ãðóïïèðîâêå îòäåëüíûå àëüÿíñû (ïàðû, â òîì ÷èñ-
ëå è íåðàçìíîæàâøèõñÿ âçðîñëûõ îñîáåé, à òàêæå ñåìüè ñ ìîëîäûìè ïðîøëîãî ãîäà
ðîæäåíèÿ) ïîääåðæèâàþò ìåæäó ñîáîé äèñòàíöèè, êîòîðûå ëèøü íåçíà÷èòåëüíî ïðå-
âûøàþò òàêîâûå ìåæäó ÷ëåíàìè àëüÿíñîâ. Àãîíèñòè÷åñêèå êîíòàêòû â ýòî âðåìÿ ïðàê-
òè÷åñêè îòñóòñòâóþò.

Â ïðåäáðà÷íûé ïåðèîä (ñ êîíöà ôåâðàëÿ äî ñåðåäèíû ìàðòà) ïî ìåðå îñâîáîæäåíèÿ
çåðêàëà âîäû îòî ëüäà àëüÿíñû ïîñòåïåííî ðàññðåäîòî÷èâàþòñÿ. ×ëåíû êàæäîãî àëüÿí-
ñà (áóäü òî áðà÷íàÿ ïàðà èëè ãðóïïà ìîëîäûõ íåðàçìíîæàþùèõñÿ ñèáëèíãîâ) áîëüøóþ
÷àñòü âðåìåíè ïðîâîäÿò âìåñòå. Ïðè ýòîì íà ïðîòÿæåíèè äíÿ íàáëþäàåòñÿ ÷åòêàÿ ñèí-
õðîíèçàöèÿ äåéñòâèé ïàðòíåðîâ â îòíîøåíèè âñåõ ôîðì ïîâñåäíåâíîé àêòèâíîñòè. ×ëå-
íû ïàðû ïëàâàþò âìåñòå (ïàðàëëåëüíûìè êóðñàìè ëèáî òàíäåìîì), îäíîâðåìåííî êó-
ïàþòñÿ, êîðìÿòñÿ, âûõîäÿò íà áåðåã è ñïÿò òàì èëè ÷èñòÿò îïåðåíèå. Íà÷àëî êóïàíèÿ
ëèáî ÷èñòêè ó îäíîãî èç ïàðòíåðîâ ÿâíûì îáðàçîì ñòèìóëèðóþò àíàëîãè÷íóþ àêòèâ-
íîñòü ó äðóãîãî (èëè äðóãèõ, åñëè ðå÷ü èäåò î ãðóïïå ñèáëèíãîâ). Òàêîå àëëîìèìåòè-
÷åñêîå ïîâåäåíèå âûãëÿäèò ÿâíî ñêîîðäèíèðîâàííûì è, òàêèì îáðàçîì, ìîæåò áûòü
îòíåñåíî ê êàòåãîðèè ðóòèííûõ âçàèìîäåéñòâèé.

Ñ ïðèáëèæåíèåì áðà÷íîãî ïåðèîäà âñå ÷àùå ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü âçàèìîäåéñòâèÿ
ñ èñïîëüçîâàíèåì «ðèòóàëèçîâàííûõ» ñèãíàëîâ. Âî âðåìÿ ñîâìåñòíîãî ïëàâàíèÿ ñàìöà
è ñàìêè ñòàíîâÿòñÿ çàìåòíûìè ïðèçíàêè âîçðàñòàþùåé ïîëîâîé ìîòèâàöèè. Ïðè ýòîì
íåêîòîðûå ðóòèííûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïåðåðàñòàþò â òàêèå, êîòîðûå âûãëÿäÿò óæå êàê
ïðåäêîïóëÿöèîííûå, õîòÿ è íå çàêàí÷èâàþùèåñÿ ñïàðèâàíèåì.
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Èçðåäêà ÷ëåíû áðà÷íîé ïàðû ìîãóò íà êîðîòêîå âðåìÿ îêàçàòüñÿ âíå ñôåðû âçàèì-
íîé âèäèìîñòè. Êîãäà èõ âèçóàëüíàÿ ñâÿçü âîçîáíîâëÿåòñÿ, îíè òóò æå ñáëèæàþòñÿ,
âûïîëíÿÿ ïðè ýòîì óïîìèíàâøèåñÿ âûøå öåðåìîíèè «ïðèâåòñòâèÿ» ëèáî «òðèóìôà».
Íàáîð äâèæåíèé, ïîç è çâóêîâ, õàðàêòåðíûé äëÿ öåðåìîíèè òðèóìôà, ÷ëåíû ïàðû âîñ-
ïðîèçâîäÿò òàêæå ïîñëå ìèìîëåòíîãî àãîíèñòè÷åñêîãî êîíòàêòà ñàìöà ëèáî ñàìêè ñ
÷ëåíîì êàêîãî-ëèáî äðóãîãî àëüÿíñà. Âïðî÷åì, ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ýïèçîäû âíóòðè-
âèäîâîé àãðåññèè íà ïðóäàõ çîîïàðêà ñðàâíèòåëüíî ðåäêè – âîïðåêè òîìó îáñòîÿòåëü-
ñòâó, ÷òî êîëè÷åñòâî îñîáåé íà åäèíèöó ïëîùàäè ìîæåò áûòü âåñüìà çíà÷èòåëüíûì (ïî
êðàéíåé ìåðå, ó íåêîòîðûõ èçó÷åííûõ âèäîâ – ñì. òàáë. 1).

Ðåïåðòóàð îïòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ
Ïðè îïèñàíèè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé ìû áóäåì ïðèäåðæèâàòüñÿ êîìáè-

íàòîðíî-èåðàðõè÷åñêîãî ïðèíöèïà (Ïàíîâ, 1978). Äëÿ íàøåé çàäà÷è óäîáíî âûäåëèòü
òðè ñîïîä÷èíåííûõ óðîâíÿ îðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ. Ïðè òàêîì ïîäõîäå åäèíèöà êàæ-
äîãî âûøåñòîÿùåãî óðîâíÿ ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà â âèäå êîìáèíàöèè åäèíèö, îò-
íîñÿùèõñÿ ê óðîâíþ áîëåå íèçêîãî ðàíãà. Â êà÷åñòâå èñõîäíûõ, áàçîâûõ åäèíèö ïåð-
âîãî óðîâíÿ, èç êîòîðûõ ñòðîèòñÿ öåëîñòíîå ïîâåäåíèå, ìû ðàññìàòðèâàåì òàê íàçû-
âàåìûå ýëåìåíòàðíûå äâèãàòåëüíûå àêòû (ÝÄÀ). Íåêîòîðûå èç íèõ îêàçûâàþòñÿ ñâî-
åãî ðîäà «âêðàïëåíèÿìè», íàðóøàþùèìè ìîíîòîííîñòü öåïè ïîâñåäíåâíîãî ïîâåäå-
íèÿ, ÷òî äàåò íàì îñíîâàíèå ïðèïèñûâàòü èì ñàìèì íåêóþ ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ (ðàäè
óäîáñòâà ïîñëåäóþùåãî èçëîæåíèÿ ýòó êàòåãîðèþ àêöèé ìîæíî îáîçíà÷èòü â êà÷å-
ñòâå «àâòîíîìíûõ ÝÄÀ», ïåðå÷èñëåííûõ â ñòðîêàõ 1–5 òàáë. 3).

Îäíàêî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ÝÄÀ âûñòóïàþò â êà÷åñòâå ñòðîèòåëüíûõ áëî-
êîâ, èç êîòîðûõ ñêëàäûâàþòñÿ ñèãíàëüíûå ñòðóêòóðû âòîðîãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè.
Ê èõ ÷èñëó îòíîñÿòñÿ âñåâîçìîæíûå äåìîíñòðàòèâíûå ïîçû. È, íàêîíåö, öåïü ïîâå-
äåíèÿ, ïðåäñòàâëåííàÿ êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü åäèíèö âòîðîãî óðîâíÿ, ðàññìàòðè-
âàåòñÿ íàìè êàê åäèíèöà òðåòüåãî óðîâíÿ èíòåãðàöèè. Èìåííî òàêîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòüþ àêöèé îêàçûâàåòñÿ ïîâåäåíèå êàæäîãî èç ïàðòíåðîâ âî âðåìÿ âçàèìîäåé-
ñòâèÿ òîé èëè èíîé ôóíêöèîíàëüíîé îêðàñêè (àãðåññèâíîå, äðóæåñòâåííîå â öåðå-
ìîíèè ïðèâåòñòâèÿ, ïðåäñîâîêóïèòåëüíîå). Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íàðÿäó ñ åäè-
íèöàìè âòîðîãî óðîâíÿ â ðåïåðòóàðå äåéñòâèé êàæäîãî èç ïàðòíåðîâ ìîãóò ïðèñóò-
ñòâîâàòü òàêæå è àâòîíîìíûå ÝÄÀ. Ýòî ïîêàçàíî â òàáë. 3, ãäå îäíè è òå æå ÝÄÀ
(íàïðèìåð, âçäåðãèâàíèå ãîëîâû) ïðèñóòñòâóþò â ðåïåðòóàðàõ, îáñëóæèâàþùèõ âñå
òðè êàòåãîðèè âçàèìîäåéñòâèé.

Êàòàëîã âàæíåéøèõ ÝÄÀ, õàðàêòåðíûõ äëÿ ëåáåäåé êàê ãðóïïû, âåñüìà êîìïàêò-
íîé ñ òî÷êè çðåíèÿ ýòîëîãà, ïðèâåäåí íà ðèñ. 2. Ýòîò êàòàëîã îïèñûâàåò ïðîñòðàíñòâî
âîçìîæíîñòåé, îïðåäåëÿþùèõ êîíôèãóðàöèþ ïîç ó ëåáåäåé. Ñâîáîäíîå êîìáèíèðî-
âàíèå ÝÄÀ, îòîáðàæåííûõ â ðÿäàõ À, Á è Â, äàåò ìíîæåñòâî ïîç, êîíòèíóàëüíî ñâÿ-
çàííûõ äðóã ñ äðóãîì. Î÷åíü ìíîãèå èç îòîáðàæåííûõ çäåñü ÝÄÀ ìîæíî îáíàðóæèòü
â êîíòèíóóìå ïîâåäåíèÿ êàæäîãî èç øåñòè èçó÷åííûõ âèäîâ, è ëèøü íåêîòîðûå îáëà-
äàþò ÷åòêî âûðàæåííîé âèäîñïåöèôè÷íîñòüþ, ÷òî îòðàæåíî â ðàçâåðíóòîì êîììåí-
òàðèè ê ýòîé èëëþñòðàöèè.

Ïðè êàòàëîãèçàöèè ÝÄÀ ìû îðèåíòèðîâàëèñü íà äâà âåêòîðà. Ïåðâûé èç íèõ îòðà-
æàåò íàðàñòàíèå íàïðÿæåííîñòè ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà è îáùåãî óðîâíÿ ýìîöèîíàëü-
íîãî âîçáóæäåíèÿ (èëè íåñïåöèôè÷åñêîé àêòèâàöèè – ñì. Ïàíîâ, 1978: 24). Âòîðîé âåê-
òîð – ýòî íàðàñòàíèå èíòåíñèâíîñòè äâèæåíèé òîé èëè èíîé ÷àñòè òåëà, âûñòóïàþùåé
â êà÷åñòâå äåìîíñòðàòèâíîãî îðãàíà (ïî òåðìèíîëîãèè èç ðàáîòû: Geist, 1966). Â êà÷å-
ñòâå äåìîíñòðàòèâíûõ îðãàíîâ, âíîñÿùèõ ìàêñèìàëüíûé âêëàä â ãåíåðàöèþ îïòè÷åñ-
êèõ ñèãíàëîâ ó ëåáåäåé, ìû ðàññìàòðèâàåì, âî-ïåðâûõ, ãîëîâó ñ øååé è, âî-âòîðûõ,
êðûëüÿ. Êîíòèíóàëüíîå íàðàñòàíèå «âûðàçèòåëüíîñòè» ñèãíàëîâ, ãåíåðèðóåìûõ ïîëî-
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æåíèåì è äâèæåíèÿìè ãîëîâû è êðûëüåâ, ïîêàçàíû íà ðèñ. 2 (ïîçèöèè Á2–Á7 è Â1–Â6,
ñîîòâåòñòâåííî).

Ãîâîðÿ î âåêòîðå íàðàñòàíèÿ íàïðÿæåííîãî êîíòåêñòà, ñëåäóåò ðàçäåëèòü õîä ñîáû-
òèé íà áîëüøèõ è íà êîðîòêèõ âðåìåíàõ. Â ïåðâîì ñëó÷àå èìååòñÿ â âèäó íàðàñòàíèå
ïîëîâîé ìîòèâàöèè îñîáåé íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà, êîãäà ðóòèí-
íûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïîñòåïåííî ïåðåðàñòàþò â ôóíêöèîíàëüíî îêðàøåííûå – ïðåèìó-
ùåñòâåííî ïðåäêîïóëÿöèîííûå (â ìåíüøåé ñòåïåíè – â àãîíèñòè÷åñêèå). Íà ìàëûõ âðå-
ìåíàõ ðå÷ü ìîæåò èäòè, íàïðèìåð, îá èçìåíåíèè õàðàêòåðà ñèãíàëèçàöèè â ìîìåíòû
ïåðèîäè÷åñêîãî íàðàñòàíèÿ ïîëîâîé ìîòèâàöèè ÷ëåíîâ áðà÷íîé ïàðû â ïðåääâåðèè î÷å-
ðåäíîãî àêòà êîïóëÿöèè.

×òî êàñàåòñÿ âåêòîðà íàðàñòàíèÿ èíòåíñèâíîñòè îïòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, òî, êàê ìîæ-
íî âèäåòü èç ðèñ. 2, ïðàêòè÷åñêè êàæäàÿ èõ êàòåãîðèÿ ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà êàê
êîíòèíóóì, âíóòðè êîòîðîãî èíòåíñèâíîñòü äâèæåíèé ìîæåò âàðüèðîâàòü îò çà÷àòî÷-
íîé, ñ òðóäîì óëîâèìîé íàáëþäàòåëåì, äî âûðàæåííîé â ìàêñèìàëüíîé ñòåïåíè. Ïðè
ýòîì ñàì ñïåêòð âîçìîæíûõ âàðèàöèé ìîæåò ñëóæèòü õàðàêòåðèñòèêîé ýòîëîãè÷åñêîé
ñïåöèôèêè âèäà.

Ðèñ. 2. Ïðîñòðàíñòâî âîçìîæíîñòåé, îïðåäåëÿþùèõ êîíôèãóðàöèþ ïîç ó ëåáåäåé. Êîìáèíèðî-
âàíèå ýëåìåíòîâ, ïîêàçàííûõ â ðÿäàõ À, Á è Â, äàåò ìíîæåñòâî ïîç, êîíòèíóàëüíî ñâÿçàííûõ
äðóã ñ äðóãîì.
À – ïîëîæåíèå øåè îòíîñèòåëüíî òóëîâèùà; Á – ïîëîæåíèå ãîëîâû îòíîñèòåëüíî øåè; Â – ñîñòî-
ÿíèå êðûëüåâ. Ìíîãèå èç èçîáðàæåííûõ ÝÄÀ ìîæíî íàéòè â ðåïåðòóàðàõ âñåõ 6 âèäîâ, îäíàêî
íåêîòîðûå èç íèõ íàèáîëåå õàðàêòåðíû ëèøü äëÿ íåêîòîðûõ èç íèõ. ×åðíîøåéíûé ëåáåäü Á5;
÷åðíûé ëåáåäü Á4 è ÝÄÀ, ñõîäíûé ñ íèæíåé ïîçèöèåé Â3; øèïóí Á1, Á7, Â3 (âíèçó); êëèêóí À2,
À3; òóíäðîâûé ëåáåäü À3, À5, Á3; òðóáà÷ À1, Á2, Á6. Ãðàäàöèè Â2 – Â3 (âåðõ) – Â6 òèïè÷íû äëÿ
êëèêóíà, ìàëîãî ëåáåäÿ è òðóáà÷à. Ïî êàäðàì âèäåîñúåìêè â Ìîñêîâñêîì çîîïàðêå. À5 – èç Evans,
1977. Â ýòîé ïîçå ïòèöà ìîæåò ïîäîëãó äåðæàòü ãîëîâó ïîä âîäîé (ñì. Johnsgard, 1965: 36).

À

Á

Â

Óãðîõà / Àãðåññèÿ
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Àâòîíîìíûå ÝÄÀ, âûïîëíÿþùèå ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ
â ðóòèííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ

Ó ëåáåäåé, êàê è â äðóãèõ òàêñîíàõ Ãóñåîáðàçíûõ, íåâîçìîæíî ïðîâåñòè ðåçêóþ ãðàíü
ìåæäó êîìôîðòíûì è êîììóíèêàòèâíûì ïîâåäåíèåì. Â ÷àñòíîñòè, ïîâåäåíèå ïàðòíåðîâ
â ïðåäñîâîêóïèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ íå îòëè÷àåòñÿ, ïî ñóùåñòâó, îò òîãî, ÷òî ìû
âèäèì â íà÷àëüíîé ôàçå èñòèííîãî êîìôîðòíîãî êóïàíèÿ. Ïðè ïîäãîòîâêå ê êîïóëÿöèè
îáà ïàðòíåðà ïðîäåëûâàþò â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè äðóã îò äðóãà íûðêè øååé è
ïåðåäíåé ÷àñòüþ êîðïóñà (ïîäðîáíåå îïèñàíèå ïðåäñîâîêóïèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ ðàçíûõ
âèäîâ ñì. â çàêëþ÷èòåëüíîé ÷àñòè ñòàòüè). Èíîãäà òàêîå ïîâåäåíèå ïðèõîäèòñÿ íàáëþ-
äàòü è â õîäå ðóòèííûõ âçàèìîäåéñòâèé âî âíåáðà÷íûé ïåðèîä. Íî áîëåå õàðàêòåðíû äëÿ
ïîäîáíîãî ðîäà âçàèìîäåéñòâèé íå ñòîëü áðîñêèå äåéñòâèÿ, êîòîðûå, íà íàø âçãëÿä, êîí-
òèíóàëüíî ñâÿçàíû ñ îïèñàííûìè àêöèÿìè êóïàíèÿ. Ýòîò êîíòèíóóì, åñëè ðàññìàòðèâàòü
åãî ïî íàðàñòàþùåé, âûãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì: 1) îïóñêàíèå êëþâà â âîäó («ïè-
òüå»); 2) òî æå, íî ñ ëàòåðàëüíûìè åãî äâèæåíèÿìè â âîäå («ïîëîñêàíèå êëþâà»); 3) ïî-
ãðóæåíèå âñåé ãîëîâû; 4) ïîãðóæåíèå ãîëîâû è øåè; 5) «ïîäïðûãèâàíèå» è ðåçêèé íûðîê
ïî èíåðöèè ñ ïîãðóæåíèåì íå òîëüêî øåè, íî è âñåé ãðóäíîé îáëàñòè.

Îñîáîå âíèìàíèå ñëåäóåò îáðàòèòü íà ïåðâîå çâåíî ýòîãî êîíòèíóóìà, êîòîðîå ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé âåñüìà õàðàêòåðíûé ýëåìåíò ïîâåäåíèÿ âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ âèäîâ ëå-
áåäåé. Ïðè ïîãðóæåíèè êëþâà â âîäó ïðîèñõîäÿùåå ÷àñòî âûãëÿäèò òàê, ñëîâíî ïòèöà
çàõâàòûâàåò èì âîäó è äàæå ïðîãëàòûâàåò åå, êîãäà øåÿ âîçâðàùàåòñÿ â âåðòèêàëüíîå
ïîëîæåíèå, à êëþâ îêàçûâàåòñÿ îáðàùåííûì êîí÷èêîì êâåðõó. Ýòà àêöèÿ, êîòîðóþ ìû
â äàëüíåéøåì áóäåì íàçûâàòü «ïèòüåì», ñëóæèò ñòàíäàðòíûì ýëåìåíòîì ïîâåäåíèÿ
ïàðòíåðîâ â ïðåäêîïóëÿöèîííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ. Ñåé÷àñ äëÿ íàñ âàæíî, ÷òî ïèòüå
ðåãóëÿðíî íàáëþäàåòñÿ òàêæå è ïðè ðóòèííûõ êîíòàêòàõ ñîöèàëüíûõ ïàðòíåðîâ, â ÷àñ-
òíîñòè âî âðåìÿ èõ ñîâìåñòíîãî ïëàâàíèÿ òàíäåìîì, êîãäà ýòè àêöèè ïðîäåëûâàþòñÿ
ïòèöàìè ñ î÷åâèäíîé ñèíõðîííîñòüþ.

Â ýòîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ïî Ãóñåîáðàçíûì ýòó àêöèþ ïðèíÿòî íàçûâàòü «äå-
ìîíñòðàòèâíûì ïèòüåì» (display drinking; ñì., íàïðèìåð, Heymer, 1977: 30). Ó ìíîãèõ
âèäîâ óòîê çàõâàò âîäû êëþâîì ñèíõðîíèçîâàí ñ ðåçêèì ïîêëîíîì è ïðîèñõîäèò â òîò
ìîìåíò, êîãäà êëþâ íà ìãíîâåíèå êàñàåòñÿ âîäû. Àíàëîãè÷íîå ïîâåäåíèå îòìå÷åíî íàìè
ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ è òðóáà÷à.

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïèòüå, êàê è «äåìîíñòðàòèâíîå» íûðÿíèå, èñõîäíî ñâÿçàíî ñ êîìôîð-
òíûì ïîâåäåíèåì, ïîñêîëüêó çàõâàò âîäû êëþâîì â íîðìå èñïîëüçóåòñÿ äëÿ ñìà÷èâàíèÿ
îïåðåíèÿ âî âðåìÿ åãî ÷èñòêè. Èíîãäà â õîäå ðóòèííûõ âçàèìîäåéñòâèé ìîæíî íàáëþäàòü
ïðàêòè÷åñêè ïîëíîå ñîâìåùåíèå âî âðåìåíè äâóõ ñëåäóþùèõ àêöèé: ìèìîëåòíûå ïðèêîñ-
íîâåíèÿ êëþâà ê âîäå è ñðàçó æå – ê ãðóäè (ïî òèïó ñìåùåííîé ÷èñòêè îïåðåíèÿ).

Äðóãîé âàðèàíò ñìåùåííîé ÷èñòêè îïåðåíèÿ, êîòîðûé íàáëþäàåòñÿ â õîäå ðóòèí-
íûõ âçàèìîäåéñòâèé, – ýòî ìèìîëåòíàÿ ÷èñòêà îïåðåíèÿ áîêà. Íåðåäêî åå ìîæíî íà-
áëþäàòü íåïîñðåäñòâåííî âñëåä çà ïðèêîñíîâåíèåì êëþâà ê ãðóäè. Îáå ýòè àêöèè íàè-
áîëåå õàðàêòåðíû äëÿ ïîâåäåíèÿ øèïóíà, ó êîòîðîãî îíè (â êîìïëåêñå ñ äâèæåíèÿìè
ïèòüÿ) ñîñòàâëÿþò çðèìóþ ÷àñòü òåõ ðóòèííûõ âçàèìîäåéñòâèé, êîòîðûå ñ íà÷àëîì áðà÷-
íîãî ñåçîíà ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþò õàðàêòåð ïðåäêîïóëÿöèîííûõ. Òîëüêî ó ýòîãî âèäà
îïèñàííûå ñìåùåííûå ÷èñòêè âêëþ÷åíû òàêæå â èñòèííûå ïðåäêîïóëÿöèîííûå âçàè-
ìîäåéñòâèÿ, òîãäà êàê ó âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ ëåáåäåé ÷èñòêè èìåþò ìåñòî ëèøü ïîñëå
ñïàðèâàíèÿ – ïðè êóïàíèè îáîèõ ïàðòíåðîâ ñðàçó æå âñëåä çà êîïóëÿöèåé.

 Ñèãíàëû, ãåíåðèðóåìûå äâèæåíèÿìè ãîëîâû è øåè

 Ó âñåõ âèäîâ ëåáåäåé äâèæåíèÿ ãîëîâû è øåè, êîòîðûå ìû ðàññìàòðèâàåì â êà÷å-
ñòâå êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ, âîñïðîèçâîäÿòñÿ ïî áîëüøåé ÷àñòè â ñîïðîâîæäåíèè
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âèäîñïåöèôè÷åñêèõ çâóêîâ. Òàêèì îáðàçîì, çäåñü ìû èìååì äåëî ñ ïîëèìîäàëüíûìè
ñèãíàëàìè, êîòîðûå ëèøü ðàäè óäîáñòâà ïîäà÷è ìàòåðèàëà ïîçâîëèòåëüíî ðàñ÷ëåíÿòü
íà ìîòîðíóþ è àêóñòè÷åñêóþ êîìïîíåíòû (îïèñàíèå ïîñëåäíèõ áóäåò äàíî â ñëåäóþ-
ùåì ñîîáùåíèè).

Ìîòîðèêà ýòèõ àêöèé îáëàäàåò î÷åâèäíîé âèäîñïåöèôè÷íîñòüþ. Íàèáîëåå ïðî-
ñòî èíòåðåñóþùèå íàñ äâèæåíèÿ îðãàíèçîâàíû ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ: êëþâ èç ñòàí-
äàðòíîãî ãîðèçîíòàëüíîãî ïîëîæåíèÿ êîðîòêî äâèæåòñÿ êâåðõó, à øåÿ ïðè ýòîì ñî-
õðàíÿåò âåðòèêàëüíîå ïîëîæåíèå (ðèñ. 3À). Ïðè êàæóùåìñÿ ñõîäñòâå ïîäîáíîãî ðîäà
äâèæåíèé ó ÷åðíîøåéíîãî è ÷åðíîãî ëåáåäåé, ïðè áëèæàéøåì ðàññìîòðåíèè îíè îêà-
çûâàþòñÿ ñóùåñòâåííî ðàçëè÷íûìè. Åñëè ó ïåðâîãî âèäà èìååò ìåñòî òîëüêî ïîäúåì
ãîëîâû, òî ó âòîðîãî îí ñêîððåëèðîâàí ñ ïîñëåäóþùèì åå îïóñêàíèåì, êîòîðîå çà÷à-
ñòóþ âûãëÿäèò â âèäå êîðîòêîãî êèâêà (ðèñ. 3Á). Òîëüêî îäèí ðàç çà âñå ãîäû íàáëþäå-
íèé (30 àïðåëÿ 2006 ã.), ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ íàáëþäàëè ìíîãîêðàòíûå äâèæåíèÿ øåè, âî
ìíîãîì ñõîäíûå ñ ðåçêèìè êèâêàìè ñåâåðíûõ ëåáåäåé, îñîáåííî – ëåáåäÿ òðóáà÷à
(ñðàâíè ðèñ. 3Â è 4Â). Ýòî íàáëþäåíèå â åùå áîëüøåé ñòåïåíè àêöåíòèðóåò ðåçêèå
îòëè÷èÿ ìîòîðèêè ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ êàê îò ÝÄÀ ÷åðíîãî, òàê è âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ
ëåáåäåé Ñòàðîãî Ñâåòà.

Ðèñ. 3. Äâèæåíèÿ ãîëîâû è øåè ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ (À), ÷åðíîãî ëåáåäÿ (Á,Â) è øèïóíà (Ã).
Öèôðû – íîìåðà âèäåîêàäðîâ ïðè ñêîðîñòè ñúåìêè 25 êàäðîâ/c.

À

Á

Â

Ã
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×òî êàñàåòñÿ òåõ ðàíåå îïèñàííûõ äâèæåíèé ÷åðíîãî ëåáåäÿ, êîòîðûå ìû ñ÷èòàåì
òèïè÷íûì äëÿ íåãî (ðèñ. 3Á,Â), òî îíè â êàêîé-òî ìåðå ñáëèæàåò ýòîò âèä ñ øèïóíîì.
Äåëî â òîì, ÷òî ó øèïóíà âçäåðãèâàíèå ãîëîâû îðãàíè÷åñêè âïëåòåíî â ñëîæíûé àí-
ñàìáëü äâèæåíèé, îïèñûâàåìûõ êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïëàâíûõ ïîêëîíîâ («êèâêè»)
â ñî÷åòàíèè ñ ëàòåðàëüíûìè ïîâîðîòàìè ãîëîâû èç ñòîðîíû â ñòîðîíó (ðèñ. 3Ã). Êàæ-
äûé öèêë, âêëþ÷àþùèé äâà ïîêëîíà è, ñîîòâåòñòâåííî, äâà ïîâîðîòà ãîëîâû (âïðàâî è
âëåâî) çàíèìàåò ïðèìåðíî 2,3 ñ. Ïðè ýòèõ äâèæåíèÿõ êîðîòêîå îïåðåíèå øåè ïðèïîä-
íÿòî, òàê ÷òî îíà âûãëÿäèò óòîëùàþùåéñÿ ïî íàïðàâëåíèþ ê ãîëîâå. Âñþ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü îïèñûâàåìûõ äâèæåíèé, êîòîðàÿ ìîæåò âêëþ÷àòü â ñåáÿ äî 16 öèêëîâ, ñëåäó-
åò ñ÷èòàòü åäèíèöåé âòîðîãî óðîâíÿ. Òàêîãî ðîäà ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñëóæàò ó øèïóíà
âàæíåéøåé ñîñòàâíîé ÷àñòüþ ïîâåäåí÷åñêèõ àíñàìáëåé òðåòüåãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè.
Ðå÷ü èäåò î öåðåìîíèè ïðèâåòñòâèÿ è î ïðåäñîâîêóïèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ, ãäå
ýòè êðóãîâûå ïîêëîíû âîñïðîèçâîäÿòñÿ ñèíõðîííî îáîèìè ïàðòíåðàìè (ðèñ. 6Â 2-4).

Â êîìïàêòíîé ãðóïïå «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé (êëèêóí, òóíäðîâûé è òðóáà÷) ó âñåõ âè-
äîâ äâèæåíèÿ øåè è ãîëîâû ïîä÷èíÿþòñÿ, â îáùåì, åäèíîé ñõåìå. Ýòî ïîêëîíû (èëè
êèâêè), ñèëüíî âàðüèðóþùèå ïî èíòåíñèâíîñòè îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ. Ïðè íèçêèõ óðîâ-
íÿõ îáùåãî âîçáóæäåíèÿ ó îñîáåé ýòèõ âèäîâ íàáëþäàþòñÿ êîðîòêèå êèâêè, ïðè êîòî-
ðûõ øåÿ ñëåãêà èçãèáàåòñÿ âïåðåä ëèøü â âåðõíåé ñâîåé ÷àñòè. Ïðè ýòîì ãîëîâà, íå
ìåíÿÿ ñòàíäàðòíîãî ãîðèçîíòàëüíîãî ïîëîæåíèÿ, êîðîòêî äâèæåòñÿ âíèç è òóò æå âîç-
âðàùàåòñÿ â èñõîäíóþ ïîçèöèþ. Â òàêîì âûðàæåíèè ýòè êèâêè ðàññìàòðèâàþòñÿ íàìè
êàê àâòîíîìíûå ÝÄÀ.

Ðèñ. 4. Èíòåíñèâíûå êèâêè ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ (À), êëèêóíà (Á) è òðóáà÷à (Â). Öèôðû – íîìåðà
âèäåîêàäðîâ ïðè ñêîðîñòè ñúåìêè 25 êàäðîâ/c.

À

Á

Â
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Ïî-èíîìó âûãëÿäÿò ñîîòâåòñòâóþùèå àêöèè ïðè âîçðàñòàíèè âîçáóæäåíèÿ (íàïðè-
ìåð, êîãäà ïòèöû âñòóïàþò â ðèòóàë ïðèâåòñòâèÿ). Ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ è êëèêóíà èí-
òåðåñóþùèå íàñ äâèæåíèÿ èìåþò î÷åíü ìíîãî îáùåãî (ðèñ. 2À 3, ðèñ. 4À, Á). ×åì âûøå
èíòåíñèâíîñòü ýòèõ äâèæåíèé, òåì ÷àùå îíè âîñïðîèçâîäÿòñÿ îäíîâðåìåííî ñ õàðàê-
òåðíûìè äâèæåíèÿìè êðûëüåâ (ñì. íèæå), âûñòóïàÿ â òàêèõ ñëó÷àÿõ óæå â êà÷åñòâå
êîìïîíåíòû ñëîæíîé äåìîíñòðàöèè (âòîðîé óðîâåíü èíòåãðàöèè; ñì. Òàáë. 2). Ó îáîèõ
íàçâàííûõ âèäîâ ñóùåñòâóåò åùå îäèí âàðèàíò ïîäîáíîãî ïîâåäåíèÿ: øåÿ âûòÿíóòà
âïåðåä ïîä îñòðûì óãëîì ê ïîâåðõíîñòè âîäû (ðèñ. 2À 3, ðèñ. 4À ââåðõó), à ðèòìè÷íûå
çâóêîâûå ñèãíàëû ïîäàþòñÿ áåç êèâêîâ ãîëîâû.

Â îòëè÷èå îò òóíäðîâîãî ëåáåäÿ è êëèêóíà, ó òðóáà÷åé â àíàëîãè÷íûõ ñèòóàöèÿõ
íàáëþäàþòñÿ êîðîòêèå ðåçêèå ïîêëîíû ñ âåñüìà øèðîêîé àìïëèòóäîé: â íà÷àëüíûé
ìîìåíò ïîëîæåíèå øåè ñòðîãî âåðòèêàëüíî, ïðè äâèæåíèè êëþâà êíèçó îí çà÷àñòóþ

Ðèñ. 5. Öåðåìîíèÿ ïðèâåòñòâèÿ ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Öèôðû – íîìåðà âèäåîêàäðîâ ïðè ñêîðîñòè
ñúåìêè 25 êàäðîâ/c.
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êàñàåòñÿ âîäû (åñëè ïòèöà íà ïëàâó), ïîñëå ÷åãî øåÿ ìãíîâåííî ïîëíîñòüþ âûïðÿìëÿ-
åòñÿ (ðèñ. 4Â). Îäíîâðåìåííî ñ ïîêëîíîì ïòèöà ïîäàåò õàðàêòåðíûé çâóêîâîé ñèãíàë.
Ñëåäóåò îñîáî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî îïèñàííûå äâèæåíèÿ îò÷åòëèâî è óñòîé÷èâî ðàçëè÷à-
þòñÿ ó êëèêóíà è òðóáà÷à, ÷òî âêóïå ñ ðåçêèìè ðàçëè÷èÿìè â âîêàëèçàöèè áåññïîðíî
ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ íåêîíñïåöèôè÷íîñòè.

Ó âñåõ òðåõ âèäîâ «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé îïèñàííûå êèâêè ñëåäóþò äðóã çà äðóãîì
áîëåå èëè ìåíåå ïëîòíûìè ñåðèÿìè. Êàæäûé êèâîê ñîïðîâîæäàåòñÿ âîêàëüíûì ñèãíà-
ëîì. Ïðè ýòîì ó òðóáà÷à è êëèêóíà âñå äâèæåíèÿ âíóòðè ñåðèè áîëåå èëè ìåíåå åäèíî-
îáðàçíû, òîãäà êàê ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ â ñîñòàâå îäíîé ñåðèè íåðåäêî âîñïðîèçâîäÿòñÿ
äâà ðàçíûõ âàðèàíòà êèâêîâ. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ïàðòíåðû ïî âçàèìîäåéñòâèþ (âíå çàâèñè-
ìîñòè îò èõ ÷èñëà) ïîäàþò ýòè ïîëèìîäàëüíûå ñèãíàëû â âûñøåé ñòåïåíè ñèíõðîííî.
Åñëè ïàðòíåðîâ òîëüêî äâîå, òî èçäàâàåìûå èìè çâóêè âîñïðèíèìàþòñÿ íàáëþäàòåëåì
êàê ÷åòêî ñîãëàñîâàííûé äóýò. Ó âñåõ òðåõ âèäîâ äóýòîì çâó÷àò êðèêè ñàìöà è ñàìêè
òàêæå â ìîìåíò îêîí÷àíèÿ êîïóëÿöèè, êîãäà êëþâû îáîèõ ïàðòíåðîâ îêàçûâàþòñÿ íà
ìãíîâåíèå íàïðàâëåííûìè ïî÷òè âåðòèêàëüíî ââåðõ (ïîäðîáíåå ñì. îïèñàíèå ïîâåäå-
íèÿ ïðè êîïóëÿöèè).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ó âñåõ òðåõ âèäîâ «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé íàáëþäàåòñÿ òàêæå íå÷òî
ïîõîæåå íà äâèæåíèÿ ãîëîâû, îïèñàííûå ó øèïóíà. Ýòî åäâà óëîâèìûå ëàòåðàëüíûå ïî-
âîðîòû ãîëîâû, êîòîðûå ïòèöû ïðîäåëûâàþò â ìîìåíò ñáëèæåíèÿ äðóã ñ äðóãîì ïîñëå
âðåìåííîé ðàçëóêè (ðèñ. 5). Ïî ñòåïåíè âûðàæåííîñòè ýòèõ äâèæåíèé (îò ìèíèìàëüíîé
äî ìàêñèìàëüíîé) â äàííîé ñèòóàöèè èíòåðåñóþùèå íàñ âèäû ìîãóò áûòü âûñòðîåíû â
ñëåäóþùèé ðÿä: òðóáà÷ – êëèêóí – òóíäðîâûé ëåáåäü. Â òî æå âðåìÿ â ïîñòêîïóëÿöèîí-
íûõ äåìîíñòðàöèÿõ îïèñàííûå äâèæåíèÿ äîñòàòî÷íî ÿðêî ïðåäñòàâëåíû èìåííî ó òðóáà-
÷à. Â îòëè÷èå îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ó øèïóíà, çäåñü íåò ñêîëüêî-íèáóäü âûðàæåííûõ
ïîêëîíîâ (òîëüêî áîëåå èëè ìåíåå âûðàæåííûé íàêëîí êëþâà âíèç), à ñåðèè ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ïîâîðîòîâ ãîëîâû âïðàâî è âëåâî íå ïðåâûøàþò äâóõ-òðåõ (ðèñ. 7).

Ñèãíàëû, ãåíåðèðóåìûå äâèæåíèÿìè êðûëüåâ
 Ó âñåõ âèäîâ ëåáåäåé, çà èñêëþ÷åíèåì ÷åðíîøåéíîãî, äâèæåíèÿ êðûëüåâ ìîãóò

ñëóæèòü íàäåæíûì èíäèêàòîðîì ïîâûøåíèå îáùåãî óðîâíÿ âîçáóæäåíèÿ è, ñîîòâåò-
ñòâåííî, ãîòîâíîñòè ê âçàèìîäåéñòâèÿì òîãî èëè èíîãî õàðàêòåðà. Ïîäîáíî òîìó, êàê
ýòî áûëî îïèñàíî â îòíîøåíèè äâèæåíèé ãîëîâû, èíòåíñèâíîñòü äâèæåíèè êðûëüåâ
âîçðàñòàåò êîíòèíóàëüíî ïàðàëëåëüíî ñ íàðàñòàíèåì íàïðÿæåííîñòè ñîöèàëüíîãî êîí-
òåêñòà.

Ïðè íèçêèõ óðîâíÿõ âîçáóæäåíèÿ ïòèöà íà÷èíàåò ïîî÷åðåäíî ïîäáðàñûâàòü êâåðõó
ñëîæåííûå âòîðîñòåïåííûå ìàõîâûå îäíîãî è äðóãîãî êðûëà. Ïðè íàðàñòàíèè ñòåïåíè
àêòèâàöèè âòîðîñòåïåííûå ìàõîâûå îêàçûâàþòñÿ óñòîé÷èâî ïðèïîäíÿòûìè íàä ñïè-
íîé, òàê ÷òî ñ çàäíåé òî÷êè íàáëþäåíèÿ ïîä íèìè õîðîøî âèäíû ñëîæåííûå ïåðâîñòå-
ïåííûå ìàõîâûå (ðèñ. 7ã–æ). Ñóùåñòâóþò ÷åòêèå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ñòåïåíè âû-
ðàæåííîñòè ýòîãî ÝÄÀ è â õàðàêòåðå åãî èñïîëüçîâàíèÿ âî âçàèìîäåéñòâèÿõ ðàçíîãî
òèïà, â ÷àñòíîñòè â ïðåäêîïóëÿöèîííûõ (ñì. íèæå).

Äàëüíåéøèé õîä óñèëåíèÿ èíòåíñèâíîñòè äâèæåíèé êðûëüåâ ðàçëè÷åí ó øèïóíà è
÷åðíîãî ëåáåäÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ó òðåõ âèäîâ ñåâåðíûõ ëåáåäåé – ñ äðóãîé. Ó ïåðâûõ
äâóõ âèäîâ íàðàñòàåò ëèøü ñòåïåíü ïîäúåìà âòîðîñòåïåííûõ ìàõîâûõ íàä ñïèíîé, êî-
òîðûå ó øèïóíà îäíîâðåìåííî îòêëîíÿþòñÿ îò îñè òåëà ëàòåðàëüíî (ðèñ. 2Â 3, íèæíÿÿ
ïîçèöèÿ). Ïðè ýòîì íèêàêèõ äîïîëíèòåëüíûõ äâèæåíèé êðûëüÿ ïðè ýòîì íå ñîâåðøà-
þò. Ó òðóáà÷à, êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ ïðè ýìîöèîíàëüíûõ âñïëåñêàõ (îñîáåííî â
õîäå öåðåìîíèè òðèóìôà) ïðèïîäíÿòûå íàä ñïèíîé âòîðîñòåïåííûå ìàõîâûå íà÷èíàþò
ðèòìè÷íî äâèãàòüñÿ ââåðõ è âíèç, ïðè÷åì àìïëèòóäà ýòèõ âçìàõîâ âðåìåíàìè ñòàíî-
âèòñÿ âåñüìà çíà÷èòåëüíîé. Ñ âîçðàñòàíèåì èíòåíñèâíîñòè òàêèõ äâèæåíèé êðûëüÿ ïî-
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ñòåïåííî ðàñïðàâëÿþòñÿ: êîíöû ïåðâîñòåïåííûõ ìàõîâûõ íàïðàâëåíû óæå ïîä óãëîì ê
îñè òåëà èëè æå ïåðïåíäèêóëÿðíî ê íåé. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ðèòìè÷íûå âçìàõè âîñ-
ïðîèçâîäÿòñÿ ïîëíîñòüþ ðàñïðàâëåííûìè êðûëüÿìè. Â ìîìåíò íà÷àëà àãîíèñòè÷åñêî-
ãî âçàèìîäåéñòâèÿ ó êëèêóíà è òðóáà÷à ïîëíîñòüþ ðàñïðàâëåííûå è ðàñïëàñòàííûå
íàä ñóáñòðàòîì êðûëüÿ ìîãóò äîâîëüíî äîëãî îñòàâàòüñÿ íåïîäâèæíûìè, ôèêñèðîâàí-
íûìè â ýòîì ïîëîæåíèè.

Ó âñåõ òðåõ âèäîâ ñåâåðíûõ ëåáåäåé îïèñàííûå äâèæåíèÿ êðûëüåâ ïðîäåëûâàþòñÿ
îäíîâðåìåííî ñ ðèòìè÷íûìè äâèæåíèÿìè øåè è ãîëîâû (ïîêëîíû, êèâêè) è íåèçìåííî
ñîïðîâîæäàþòñÿ âîêàëèçàöèåé. Ïðè ýòîì ðèòìû ñëåäîâàíèÿ çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ñèíõ-
ðîíèçèðîâàíû ñ êèâêàìè è âçìàõàìè êðûëüåâ (êàê ïðèïîäíÿòûõ íàä òóëîâèùåì, òàê è
ïîëíîñòüþ ðàñïðàâëåííûõ). Ýòè ïîëèìîäàëüíûå äåìîíñòðàöèè âòîðîãî óðîâíÿ èíòåã-
ðàöèè õàðàêòåðèçóþòñÿ ó òðåõ íàçâàííûõ âèäîâ ñðàâíèòåëüíî íèçêèì ïîðîãîì ïðîÿâ-
ëåíèÿ. Â óñëîâèÿõ çîîïàðêà èíòåðåñóþùåå íàñ ïîâåäåíèå ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü íå
òîëüêî â ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó îñîáÿìè (ãäå èõ ó÷àñòíèêè âûïîëíÿþò
îïèñàííûå äåéñòâèÿ îäíîâðåìåííî), íî òàêæå â êà÷åñòâå ðåàêöèè íà ïåðñîíàëüíî çíà-
êîìûõ ïòèöàì ñëóæèòåëåé çîîïàðêà. Ýòè àêöèè ïîñòîÿííî âîñïðîèçâîäÿòñÿ è â òîò
ìîìåíò, êîãäà íà ïðóä äîñòàâëÿåòñÿ î÷åðåäíàÿ ïîðöèÿ êîðìà äëÿ âîäîïëàâàþùèõ ïòèö.
Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî îïèñàííûå äåìîíñòðàöèè ñëóæàò âûðàæåíèåì
ïîâûøåíèÿ îáùåãî óðîâíÿ ýìîöèîíàëüíîãî âîçáóæäåíèÿ. Îñîáåííî íèçêèé ïîðîã ïðî-
ÿâëåíèÿ ïîäîáíûõ àêöèé õàðàêòåðåí äëÿ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ.

Â îòëè÷èå îò âèäîâ «ñåâåðíîé ãðóïïû», ó øèïóíà è ÷åðíîãî ëåáåäÿ âçìàõè ïîëíî-
ñòüþ ðàñïðàâëåííûìè êðûëüÿìè ïðèóðî÷åíû ëèøü ê ñðàâíèòåëüíî ðåäêèì ñèòóàöèÿì
îòêðûòîé àãðåññèè. Áóäó÷è ïðè ýòîì ýëåìåíòîì ïîâåäåíèÿ íàïàäàþùåé îñîáè, ýòè äâè-
æåíèÿ íåñóò, âåðîÿòíî, âàæíóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íàãðóçêó, îïòèìèçèðóÿ ëîêîìîöèþ è
ïîääåðæàíèå ðàâíîâåñèÿ íàïàäàþùåãî. Ïîäîáíîãî ðîäà àêöèè íå âûãëÿäÿò ðèòóàëèçî-
âàííûìè, òàê ÷òî èõ ñèãíàëüíîå çíà÷åíèå èìååò, íà íàø âçãëÿä, ïîä÷èíåííûé õàðàêòåð.

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà ñëåäóåò åùå ðàç óïîìÿíóòü îá îòñóòñòâèè ñêîëüêî-íè-
áóäü âûðàæåííûõ äâèæåíèé êðûëüÿìè ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ. Ó ýòîãî âèäà ëèøü â
î÷åíü ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ìîæíî íàáëþäàòü åäâà çàìåòíûå ïîäåðãèâàíèÿ êâåðõó ñëîæåí-
íûìè âòîðîñòåïåííûìè ìàõîâûìè.

Ñòðóêòóðà êëþ÷åâûõ âçàèìîäåéñòâèé ïðè êîïóëÿöèè
Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ (çà èñêëþ÷åíèåì øèïóíà) ïîëîâûå âçàèìîäåéñòâèÿ íà÷èíà-

þòñÿ íà ïåðâûé âçãëÿä âíåçàïíî. Îäíàêî îïûòíîìó íàáëþäàòåëþ óäàåòñÿ, êàê ïðàâèëî,
ñ áîëüøîé äîëåé âåðîÿòíîñòè ïðåäóãàäàòü ìîìåíò íà÷àëà ïîäîáíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ.
Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðîãíîç îïðàâäûâàåòñÿ, ïîñêîëüêó íà ïðóäàõ çîîïàðêà, êàê è â ïðè-
ðîäå, ëîêàëèçàöèÿ ñïàðèâàíèé ïðèâÿçàíà ê ãíåçäîâîé òåððèòîðèè. Êðîìå òîãî, ïî íà-
øèì íàáëþäåíèÿì, êîïóëÿöèè îäíîé è òîé æå ïàðû ïðîèñõîäÿò â áðà÷íûé ñåçîí ïðè-
ìåðíî â îäíî è òî æå âðåìÿ ñóòîê.

Íà÷àëó íåïîñðåäñòâåííûõ ïðåäêîïóëÿöèîííûõ êîíòàêòîâ ïðåäøåñòâóåò íàïðàâëåí-
íîå ïåðåìåùåíèå ïàðòíåðîâ ê îïðåäåëåííîé òî÷êå âîäíîãî çåðêàëà. Îäíîâðåìåííî îáà
ïàðòíåðà äåìîíñòðèðóþò ÝÄÀ «ïèòüå», îñóùåñòâëÿåìîå ïòèöàìè ñ âûñîêîé ñèíõðîí-
íîñòüþ. Âñþ ñëîæíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè (òðåòèé óðîâåíü
èíòåãðàöèè) ìîæíî ðàçäåëèòü íà òðè ñòàäèè: ïðåäêîïóëÿöèîííûå äåìîíñòðàöèè, ñîá-
ñòâåííî êîïóëÿöèÿ è ïîñòêîïóëÿöèîííîå âçàèìîäåéñòâèå. Ïîïûòêà âûäåëèòü ýëåìåí-
òû áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ, ïðèñóùèå âñåì áåç èñêëþ÷åíèÿ øåñòè âèäàì, ïîêàçûâàåò, ÷òî
÷èñëî òàêèõ ýëåìåíòîâ íåâåëèêî: ýòî ñèíõðîííûå ïîãðóæåíèÿ â âîäó ãîëîâû è øåè –
óäåðæèâàíèå ñàìêè çà øåþ èëè ãîëîâó âî âðåìÿ ñàäêè – ïîñëåäîâàòåëüíûå èëè ñèíõ-
ðîííîå ïðèïîäíèìàíèå ïàðòíåðîâ íàä âîäîé ñî âçìàõàìè ðàñïðàâëåííûìè êðûëüÿìè
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(ðèñ. 7ä, 6å, 6è) – ïîñòêîïóëÿòîðíûå ÷èñòêè è/èëè êóïàíèÿ. Îäíàêî ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî
ïðèâñòàâàíèåì ïòèöû íàä âîäîé ñ ðåçêèìè âçìàõàìè êðûëüåâ çàâåðøàþòñÿ òàêæå è
àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êîìôîðòíîãî ïîâåäåíèÿ – òî
åñòü ýòè àêöèè ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê íåñïåöèôè÷åñêèé èíäèêàòîð îêîí÷àíèÿ ñà-
ìûõ ðàçíûõ ôîðì àêòèâíîñòè. Âîîáùå ãîâîðÿ, ýòè ýëåìåíòû ïîâåäåíèÿ õàðàêòåðíû íå
òîëüêî äëÿ ëåáåäåé, íî è äëÿ âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Ãóñåîáðàç-
íûõ.

Îñòàíîâèìñÿ òåïåðü íà ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èÿõ â îðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðè-
âàíèè ó ëåáåäåé. Â êîíñïåêòèâíîé ôîðìå âèäîñïåöèôè÷íîñòü ýòèõ âçàèìîäåéñòâèé èë-
ëþñòðèðóåòñÿ òàáë. 4, êîòîðàÿ íóæäàåòñÿ â íåêîòîðûõ êîììåíòàðèÿõ (ñì. òàêæå ðèñ. 6).

×åðíîøåéíûé ëåáåäü
Îñîáåííîñòè ýòîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ó äàííîãî âèäà ïîêàçàíû íà ðèñ 6À. Ïðåäêîïó-

ëÿöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ, êàê è ó âñåõ ïðî÷èõ èçó÷åííûõ âèäîâ, ñâîäÿòñÿ ê íûðÿíè-
ÿì ïàðòíåðîâ, íàõîäÿùèõñÿ â íåïîñðåäñòâåííî áëèçîñòè äðóã ê äðóãó. Ïðè ýòîì ïòèöû
ïîãðóæàþò â âîäó ãîëîâó è øåþ, ïðè÷åì ïî õîäó âçàèìîäåéñòâèÿ ñèíõðîíèçàöèÿ íûðÿ-
íèé ïðîãðåññèâíî âîçðàñòàåò. Ïîñëå öèêëà òàêèõ ñîâìåñòíûõ íûðÿíèé ñàìåö õâàòàåò
ñàìêó çà çàòûëîê (ãîëîâà åå íàõîäèòñÿ ïîä âîäîé), îäíîâðåìåííî äåëàÿ ñàäêó. Íà ïðîòÿ-
æåíè âñåé êîïóëÿöèè ãîëîâà ñàìöà (à íå òîëüêî ñàìêè) îñòàåòñÿ ïîä âîäîé, ÷òî îòëè÷àåò
ýòîò âèä îò âñåõ ïðî÷èõ èçó÷åííûõ. Ñðàçó ïî îêîí÷àíèè êîèòóñà îáà ïàðòíåðà ïðèíèìà-
þò õàðàêòåðíóþ ïîçó, ïðè êîòîðîé øåÿ ñîãíóòà äóãîé, òàê ÷òî îïóùåííûé êíèçó êëþâ
êàñàåòñÿ âîäû (ðèñ. 6À 8).

×åðíûé ëåáåäü
Ïðåäêîïóëÿöèîííîå âçàèìîäåéñòâèå íà÷èíàåòñÿ ñ ñèíõðîííûõ ïîãðóæåíèé â âîäó

ãîëîâû è øåè. Íî, â îòëè÷èå îò âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ, êàæäûé èç ïàðòíåðîâ ñîâåðøàåò ýòè
«íûðêè», ïåðåêèíóâ øåþ ïîïåðåê øåè äðóãîãî ó÷àñòíèêà âçàèìîäåéñòâèÿ (ðèñ. 6Á; «òàê-
òèëüíûé êîíòàêò» â òàáë. 3). Ïðè ýòîì ðîëè ïàðòíåðîâ («âåðõíèé» – «íèæíèé») âñå âðåìÿ
ìåíÿþòñÿ. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå íûðêè îáåèõ ïòèö çà÷àñòóþ ñîâåð-
øàþòñÿ ñòðîãî îäíîâðåìåííî («âåðõíèé» ïàðòíåð òÿæåñòüþ ñâîåãî òåëà êàê áû ïîäàåò
ñèãíàë «íèæíåìó» äëÿ î÷åðåäíîãî ïîãðóæåíèÿ ãîëîâû è øåè). Â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó
íûðêàìè «âåðõíèé» ïàðòíåð, ÷üÿ øåÿ ïåðåêèíóòà ÷åðåç øåþ äðóãîãî, íåðåäêî äåìîíñò-
ðèðóåò àêò «ïèòüÿ». Ïî õîäó âçàèìîäåéñòâèÿ øåè ïàðòíåðîâ òåñíî ñîïðèêàñàþòñÿ è ãëó-
áîêî ïåðåêðåùèâàþòñÿ, òàê ÷òî ñàìåö íàëåãàåò êèëåì íà îñíîâàíèå øåè ñàìêè. Ëèøü
ñäåëàâ ñàäêó, îí íà÷èíàåò íàùóïûâàòü êëþâîì òî÷êó çàõâàòà øåè ñàìêè, ÷òîáû óäåðæàòü
åå âî âðåìÿ êîèòóñà. Ñ åãî îêîí÷àíèåì îáå ïòèöû âûòÿãèâàþò øåè âåðòèêàëüíî ââåðõ
(ÝÄÀ, îòñóòñòâóþùèé ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ). Ñðàçó æå âñëåä çà ýòèì îáå ïòèöû ïðèíè-
ìàþò ïîçó, ïîõîæóþ íà òàêîâóþ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ, íî ïðè ýòîì îíè, êàê ïðàâèëî,
îðèåíòèðîâàíû ãîëîâàìè ïî íàïðàâëåíèþ äðóã ê äðóãó (ðèñ. 6Á 8 – Á 9).

Øèïóí
Êàê è ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ, ïðåäêîïóëÿöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ øèïóíîâ âåñüìà äëè-

òåëüíû (ðèñ. 6Â). Îíè âêëþ÷àþò â ñåáÿ (ïîìèìî ýëåìåíòîâ, îáùèõ äëÿ âñåõ èçó÷åííûõ
âèäîâ):

1. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïëàâíûõ ïîêëîíîâ ñ ïîâîðîòàìè ãîëîâû, âûïîëíÿåìûõ ïàðò-
íåðàìè ñèíõðîííî. Ïðè ýòîì ïòèöû èíîãäà ñîïðèêàñàþòñÿ ùåêàìè (ðèñ. 6Â 2).

2. Ïåðèîäè÷åñêèå ÷èñòêè áîêà, êîòîðûå ïðîäåëûâàþòñÿ îáåèìè ïòèöàìè è ÿâíî
íàðóøàþò ñèíõðîííîñòü èõ íûðÿíèé íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ âçàèìîäåéñòâèÿ.
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Ýïèçîäè÷åñêîå «ïåðåêðåùèâàíèå øåé» íàáëþäàåòñÿ ëèøü â êîíå÷íîé ñòàäèè ñî-
âìåñòíûõ íûðêîâ, ïðè÷åì (â îòëè÷èå îò ÷åðíîãî ëåáåäÿ) «âåðõíþþ ïîçèöèþ» çàíèìà-
åò, êàê ïðàâèëî, òîëüêî ñàìåö. Â òàêîì ïîëîæåíèè îí ÷àñòî ïðîäåëûâàåò àêò «ïèòüÿ» –
ïîäîáíî òîìó, êàê ýòî ïðîèñõîäèò ó ÷åðíûõ ëåáåäåé.

Ðèñ. 6. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé âî âçàèìîäåéñòâèÿõ ïðè êîïóëÿöèè ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ
(À), ÷åðíîãî ëåáåäÿ (Á) è øèïóíà (Â).



430 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ñîïðèêîñíîâåíèå ïàðòíåðîâ îñíîâàíèÿìè øåé è ñëóæàò, ïî-âèäèìîìó, ñòèìóëîì ê
íà÷àëó ñàäêè. Ïî îêîí÷àíèþ ñàäêè ïàðòíåðû «òîï÷óòñÿ», ïðèïîäíèìàÿ òóëîâèùå íàä
âîäîé, è ïîâîðà÷èâàþòñÿ «ëèöîì» äðóã ê äðóãó. Â ýòîò ìîìåíò îíè ìîãóò ñîïðèêàñàòüñÿ
ãðóäíûìè îòäåëàìè. Ïîçà «øåÿ äóãîé – êëþâ âíèç» çàìåòíà â ÿâíî ðåäóöèðîâàííîì
âèäå. Èíîãäà ïî îêîí÷àíèè ñïàðèâàíèÿ ìîæíî íàáëþäàòü ýëåìåíòû ïðåäêîïóëÿöèîí-
íîãî ïîâåäåíèÿ (ïëàâíûå ñèíõðîííûå ïîêëîíû ñ ïîâîðîòàìè ãîëîâû).

Êëèêóí, òóíäðîâûé ëåáåäü, òðóáà÷
Ó ýòèõ âèäîâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè ïîä÷èíÿåòñÿ åäèíîé

ñõåìå, íàèáîëåå ïðîñòîé è ýêîíîìè÷íîé ïî ñðàâíåíèþ ñ òðåìÿ äðóãèìè âèäàìè. Ïðåä-
êîïóëÿòîðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ îãðàíè÷èâàþòñÿ ñîâìåñòíûìè íûðÿíèÿìè, êîòîðûå ïðî-
ãðåññèâíî ñèíõðîíèçèðóþòñÿ. Ïåðåêðåñò øåé íàáëþäàåòñÿ ëèøü â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ è
âûãëÿäèò êàê ñëó÷àéíîå ñîáûòèå, îáÿçàííîå ïîïðîñòó áëèçêîìó ðàñïîëîæåíèþ ïàðòíå-
ðîâ äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà. Îäíàêî òàêîå ñëó÷àéíîå ñîïðèêîñíîâåíèå ÿâíî ñòèìóëè-
ðóåò ñàìöà ê íà÷àëó ñàäêè. Ó âñåõ òðåõ âèäîâ ñåâåðíûõ ëåáåäåé âçàèìîäåéñòâèå çàâåð-
øàåòñÿ «âåðòèêàëüíîé ñòîéêîé» ñ ïîâîðîòîì ïàðòíåðîâ «ëèöîì» äðóã ê äðóãó (êàê ó
øèïóíà). Ïî äàííûì íàáëþäåíèé çà äâóìÿ ïàðàìè êëèêóíà (â îäíîé èç êîòîðûõ âîçðàñò
ñàìöà ñîñòàâëÿë 2 ãîäà) ýòî ïîâåäåíèå èìååò íå âïîëíå çàêîí÷åííûé õàðàêòåð.

Îñîáåííîñòü ïîâåäåíèÿ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî ó îáîèõ ïàðòíåðîâ â
ïðåääâåðèè êîïóëÿöèè âòîðîñòåïåííûå ìàõîâûå ïðèïîäíÿòû íàä ñïèíîé. Ýòî ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î áîëåå íèçêîì ïîðîãå ïðîÿâëåíèÿ ýòîé ðåàêöèè â äàííîì êîíòåêñòå
ïî ñðàâíåíèþ ñ äâóìÿ äðóãèìè âèäàìè «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé. Ó êëèêóíà è òðóáà÷à íà-
çâàííûé ÝÄÀ íàáëþäàåòñÿ ëèøü ïî îêîí÷àíèè êîïóëÿöèè. Êðîìå òîãî, ó òðóáà÷à ïîñò-
êîïóëÿöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ âêëþ÷àþò â ñåáÿ ñëàáî âûðàæåííûå ëàòåðàëüíûå ïî-
âîðîòû ãîëîâû (ðèñ. 7), ÷åãî ìû íå íàáëþäàëè ó êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ, ó êîòî-
ðûõ äàííûé ÝÄÀ íåñîìíåííî ïðèñóòñòâóåò â öåðåìîíèè ïðèâåòñòâèÿ (ðèñ. 5).

Ó âñåõ òðåõ âèäîâ «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé ïîçà «øåÿ äóãîé – êëþâ âíèç» îòñóòñòâóåò.

Îáñóæäåíèå
Ïðè ïîïûòêå ñîïîñòàâèòü íàøè ðåçóëüòàòû ñ ëèòåðàòóðíûìè äàííûìè ìû ñòàëêè-

âàåìñÿ ñ ïðîáëåìîé îïèñàíèÿ, óïîìÿíóòîé íàìè âî ââåäåíèè. Îïèñàíèÿ, îñíîâàííûå
íà èíòåðïðåòàöèè äåìîíñòðàöèé â íåìíîãèõ ôóíêöèîíàëüíûõ òåðìèíàõ (íàïðèìåð, óã-
ðîæàþùèå èëè ïîëîâûå) ñèëüíî çàòðóäíÿþò âîçìîæíîñòü ñîñòàâèòü èñ÷åðïûâàþùèé
êàòàëîã ïîâåäåíèÿ âèäîâ è ïðîâåñòè ñòðîãèå ìåæâèäîâûå ñîïîñòàâëåíèÿ. Â òðàäèöè-
îííûõ îïèñàíèÿõ ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé òèïè÷íûìè ïðèìåðàìè òàêîãî ïîäõîäà ñëóæàò äå-
ìîíñòðàöèè «öåðåìîíèÿ ïðèâåòñòâèÿ» è «òðèóìô» (Scott and Wildfowl Trust, 1972). Àâ-
òîðû, ïîëüçóþùèåñÿ ýòîé òåðìèíîëîãèåé, è ñàìè îòìå÷àþò, ÷òî ó øèïóíîâ, íàïðèìåð,
äåìîíñòðàöèè ïðè «òðèóìôå» (íàáëþäàåìîì ó ÷ëåíîâ ñôîðìèðîâàííîé ïàðû ïîñëå óñ-
ïåøíîãî çàâåðøåíèÿ òåððèòîðèàëüíîãî êîíôëèêòà) ñõîäíû ïî ôîðìå ñ ïîçîé óãðîçû, à
ó «ñåâåðíûõ ëåáåäåé» öåðåìîíèþ òðèóìôà óäàåòñÿ îòëè÷èòü îò «ïðèâåòñòâèÿ» è àãðåñ-
ñèâíûõ äåìîíñòðàöèé òîëüêî ïî êîíòåêñòó, íî íå ïî ñòðóêòóðå èñïîëüçóåìûõ ñèãíàëîâ.
Íàêîíåö, ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ «òðèóìô», ñîãëàñíî òàêîãî ðîäà îïèñàíèÿì, âõîäèò â ïåðå-
÷åíü âçàèìîäåéñòâèé ïðè ôîðìèðîâàíèè ïàðû. Äîïîëíèòåëüíóþ ïóòàíèöó âíîñèò òîò
ôàêò, ÷òî ó âñåõ âèäîâ áåëûõ ëåáåäåé ïîìèìî óêàçàííîãî ñóùåñòâóåò è äðóãîå «ïðèâåò-
ñòâèå» – ëàòåðàëüíûå ïîâîðîòû ãîëîâû.

 Â ñèëó âñåãî ñêàçàííîãî â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè áîëüøîå âíèìàíèå áûëî ñêîíöåí-
òðèðîâàíî ïðåèìóùåñòâåííî íà òåõ ñèãíàëàõ, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ ëåáåäÿìè â õîäå èõ
ïîâñåäíåâíîé àêòèâíîñòè, òî åñòü â òåõ ñèòóàöèÿõ, êîãäà âëèÿíèå ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà
íà ëèíèþ ïîâåäåíèÿ ïòèö ìîæíî ñ÷èòàòü ìèíèìàëüíûì. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýòà
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òåìà ïðàêòè÷åñêè íå çàòðîíóòà â òåõ îïèñàíèÿõ ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé, êîòîðûå âûïîëíåíû â
òðàäèöèÿõ êëàññè÷åñêîé îïèñàòåëüíîé ýòîëîãèè (ñì., íàïðèìåð, Johnsgard, 1965). Ýòî îá-
ñòîÿòåëüñòâî ñèëüíî îáåäíÿåò íå òîëüêî ýòè îïèñàíèÿ êàê òàêîâûå, íî è âñþ ýìïèðè÷åñ-
êóþ áàçó ïîñëåäóþùåãî ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà.

Äëÿ íàñ ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî âñå îïèñàííûå ýëåìåíòû âòîðîãî óðîâíÿ îðãà-
íèçàöèè (êàê è äðóãèå, íå óïîìÿíóòûå â ïðèâåäåííûõ ïðèìåðàõ) âñòðîåíû â ñàìûå
ðàçíûå ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (àãîíèñòè÷åñêèå, «äðóæåñêèå», ïîëîâûå âçà-
èìîäåéñòâèÿ), à ôîðìà èõ ïðîÿâëåíèÿ çàâèñèò íå îò çíàêà âçàèìîäåéñòâèÿ (íåãàòèâíîãî
ïðè àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòàõ, ïîçèòèâíîãî – ïðè ïîëîâûõ), à îò óðîâíÿ îáùåé àêòèâà-
öèè êîììóíèêàíòîâ è, ñîîòâåòñòâåííî, îò íàïðÿæåííîñòè ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà.

Ðèñ. 7. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé â ïîñòêîïóëÿöèîííîì âçàèìîäåéñòâèè ó òðóáà÷à. Êðåñòè-
êîì îáîçíà÷åí ñàìåö. Öèôðû – íîìåðà âèäåîêàäðîâ ïðè ñêîðîñòè ñúåìêè 25 êàäðîâ/c.
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Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîçâîëÿþò âûñêàçàòü íåñêîëüêî ïðåäâàðèòåëüíûõ ñîîá-
ðàæåíèé î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ ëåáåäåé êàê êîìïàêòíîãî òàêñîíà è óòî÷íèòü ìåñ-
òî ðÿäà âèäîâ â ñèñòåìå ýòîé ãðóïïû.

Ïðåæäå âñåãî, óäàëîñü âûÿâèòü ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé Ñòà-
ðîãî Ñâåòà è Ñåâåðíîé Àìåðèêè êàê ãðóïïû, êîìïàêòíîé â ýòîëîãè÷åñêîì ïëàíå è îï-
ðåäåëåííî îòëè÷àþùåéñÿ â ýòîì îòíîøåíèè îò áëèçêèõ ê íèì ãóñåé (ìû íå âêëþ÷àåì â
ãðóïïó òèïè÷íûõ ëåáåäåé þæíîàìåðèêàíñêîãî ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ – ïî ïðè÷èíàì, î
êîòîðûõ ðå÷ü ïîéäåò íèæå). Ïîâåäåí÷åñêèå ïðèçíàêè, ñâîéñòâåííûå òîëüêî ëåáåäÿì è
íå îáíàðóæåííûå ó ãóñåé, – ýòî, âî-ïåðâûõ, ìàíåðà ïðèïîäíèìàòü âòîðîñòåïåííûå ìà-
õîâûå íàä ñïèíîé â ñàìûõ ðàçëè÷íûõ ñèòóàöèÿõ è âî-âòîðûõ, èíîé õàðàêòåð ïîç èç
àðñåíàëà àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (ñðàâíè ðèñ. 8 ñ ðèñ. 2À 4 – À 5, 2Á 4 – Á 7). Ýòîò
âûâîä ïîäòâåðæäàåò òî÷êó çðåíèÿ î âîçìîæíîñòè âûäåëåíèÿ ëåáåäåé â îòäåëüíîå ïîä-
ñåìåéñòâî (Áóòóðëèí, 1935).

Ïðè ìåæâèäîâûõ ñîïîñòàâëåíèÿõ ïîâåäåíèÿ øåñòè èçó÷åííûõ âèäîâ áðîñàþòñÿ â
ãëàçà ðåçêèå ýòîëîãè÷åñêèå îòëè÷èÿ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ îò âñåõ ïðî÷èõ èçó÷åííûõ âè-

Ðèñ. 8. Òèïè÷íûå óãðîæàþùèå (à – ã) è ïîñòêîïóëÿöèîííûå (ä, å) ïîçû ó ãóñåé: à – áåëîëîáûé
ãóñü Anser albifrons, á – ñåðûé ãóñü A. anser, â – èíäèéñêèé ãóñü A. indicus, ã – êðàñíîçîáàÿ êàçàðêà
Branta ruficollis (ñðàâíè ñ ïîçàìè óãðîçû ó ëåáåäåé (ðèñ. 2À 4-5, Á 4-7); ä – ñóõîíîñ Ñygnopsis
cygnoides, å – áåëîùåêàÿ êàçàðêà Branta leucopsis (à – â, ä – ïî êàäðàì âèäåîñúåìêè â Ìîñêîâñêîì
çîîïàðêå, ã, å – ïî Johnsgard, 1965).
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äîâ. Óíèêàëüíàÿ îñîáåííîñòü ýòîãî âèäà ñîñòîèò â òîì, ÷òî çàõâàò ãîëîâû ñàìêè ïðè ñïà-
ðèâàíèè ïðîèñõîäèò åùå äî ñàäêè. Êàê óæå áûëî ñêàçàíî, ãîëîâû ïàðòíåðîâ ïðè ýòîì
íàõîäÿòñÿ ïîä âîäîé, òàê ÷òî ïðè çàõâàòå ñàìåö, âîçìîæíî, ðóêîâîäñòâóåòñÿ íå òîëüêî
(èëè íå ñòîëüêî) çðåíèåì, ñêîëüêî òàêòèëüíûìè ñèãíàëàìè. Ýòîìó ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü
ïðåäïîëàãàåìîå íàìè ïðèñóòñòâèå ðåöåïòîðîâ â øèøêå ó îñíîâàíèÿ íàäêëþâüÿ, êîòîðàÿ,
êàê íàì óäàëîñü óñòàíîâèòü, íå îðîãîâåâàåò è ýëàñòè÷íà íà îùóïü. Çàìåòèì ìèìîõîäîì,
÷òî òàêîé âàðèàíò íà÷àëà óäåðæàíèÿ ñàìêè ñàìöîì ïðè ñïàðèâàíèè íå îïèñàí ïîêà íè
äëÿ îäíîãî äðóãîãî âèäà èç îòðÿäà Ãóñåîáðàçíûõ. Ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ îòñóòñòâóåò
ðÿä äðóãèõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ ëåáåäåé: ïðè-
ïîäíèìàíèå âòîðîñòåïåííûõ ìàõîâûõ, êèâêè è/èëè ïîêëîíû. Çíà÷èòåëüíûì ñâîåîáðàçè-
åì îòëè÷àåòñÿ òàêæå âîêàëèçàöèÿ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ (ñì. Ñîîáùåíèå 2).

Âñå ýòî çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ôîð-
ìó, ýâîëþöèîííî äàëåêóþ îò ëåáåäåé è ëèøü êîíâåðãåíòíî ñõîäíóþ ñ íèìè (Å.Í. Êó-
ðî÷êèí, ëè÷íîå ñîîáùåíèå). Â ïîëüçó ýòîé ãèïîòåçû ãîâîðèò è òîò ôàêò, ÷òî ýòî åäèí-
ñòâåííûé âèä ðîäà, äëÿ êîòîðîãî íåèçâåñòíû ãèáðèäû ñ äðóãèìè ëåáåäÿìè (Scott and
Wildfowl Trust, 1972)2 . Ïî îñîáåííîñòÿì ïîâåäåíèÿ ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü äàëåê íå òîëüêî
îò ëåáåäåé, íî è îò ãóñåé, îòëè÷àÿñü îò ïîñëåäíèõ îòñóòñòâèåì «âåðòèêàëüíîé ñòîéêè»
è ïðèïîäíèìàíèÿ êðûëüåâ íàä ñïèíîé ó ñàìöà ïîñëå êîèòóñà (ñì. ðèñ. 8). Çäåñü ñòîèò
çàìåòèòü, ÷òî â Þæíîé Àìåðèêå, ãäå ëîêàëèçîâàí àðåàë ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ, âîîáùå
îòñóòñòâóþò êàêèå-ëèáî âèäû íàñòîÿùèõ ãóñåé.

Ñðåäè ëåáåäåé Ñòàðîãî Ñâåòà ÿâíî îñîáíÿêîì ñðåäè ïðî÷èõ âèäîâ ñòîèò ÷åðíûé
ëåáåäü, õîòÿ ïî íåêîòîðûì ïðèçíàêàì ïîâåäåíèÿ åãî óäàåòñÿ îò÷àñòè ñáëèçèòü ñ øèïó-
íîì (ñì. òàáë. 2 è ðèñ. 2Á è 2Â).

Àâòîõòîííûé àðåàë øèïóíà ðàñïîëàãàåòñÿ áëèæå âñåãî ê ïðåäïîëàãàåìîìó öåíòðó
ôîðìèðîâàíèÿ ãðóïïû ëåáåäåé Ñòàðîãî Ñâåòà – ýòî îçåðà Öåíòðàëüíîé Àçèè. Ñ ó÷åòîì
ýòîãî îáñòîÿòåëüñòâà øèïóíà ìîæíî ðàññìàòðèâàÿ êàê íåêèé «öåíòðàëüíûé» âèä. Ñî-
îòâåòñòâåííî, íàìå÷àþòñÿ âîçìîæíûå ãåíåàëîãè÷åñêèå åãî ñâÿçè ñ äðóãèìè âèäàìè ëå-
áåäåé Ñòàðîãî Ñâåòà. Â ïîâåäåíèè øèïóíà ìû íàõîäèì ïðèçíàêè, õàðàêòåðíûå êàê äëÿ
÷åðíîãî ëåáåäÿ (íàïðèìåð, ïðèïîäíèìàíèå âòîðîñòåïåííûõ ìàõîâûõ â ïîçå óãðîçû),
òàê è äëÿ ñåâåðíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ãðóïïû (ëàòåðàëüíûå ïîâîðîòû ãîëîâû).

Âìåñòå ñ òåì â ñèãíàëüíûõ ðåïåðòóàðàõ «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé ïðèñóòñòâóþò ýëåìåí-
òû, íå ñâîéñòâåííûå øèïóíó – ðåçêèå êèâêè-ïîêëîíû. Ýòè äâèæåíèÿ, êàê ïðàâèëî, ñî-
ïðîâîæäàþòñÿ âîêàëèçàöèåé, ïîýòîìó íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ñàì õàðàêòåð ýòèõ àêöèé ñâÿ-
çàí ñ îñîáåííîñòÿìè ñòðîåíèÿ âîêàëüíîãî òðàêòà è âîñïðîèçâîäñòâà çâóêîâ. Õàðàêòåð-
íûå äëÿ øèïóíà ïîâîðîòû ãîëîâû ïðèñóòñòâóþò â ðåïåðòóàðå «ñåâåðíûõ» ëåáåäåé â
ñèëüíî ðåäóöèðîâàííîì âèäå.

Êðîìå òîãî, â èñïîëüçîâàíèè ýòèõ ÝÄÀ îáíàðóæèâàþòñÿ ñóùåñòâåííûå âèäîâûå
ðàçëè÷èÿ. Òàê, ó øèïóíà ïîâîðîòû ãîëîâû ñëóæàò åäèíñòâåííûì ýëåìåíòîì ïðèâåò-
ñòâèÿ. ×òî êàñàåòñÿ ñåâåðíûõ ëåáåäåé, òî ó íèõ èíòåðåñóþùèå íàñ äâèæåíèÿ íàáëþäà-
þòñÿ ëèøü â «ñëàáîì âàðèàíòå» öåðåìîíèè ïðèâåòñòâèÿ, à ïðè áîëåå âûñîêîì óðîâíå
âîçáóæäåíèÿ òàêîãî ðîäà êîíòàêòû ñîïðîâîæäàþòñÿ ñèíõðîíèçèðîâàííûìè êèâêàìè ñ
âîêàëèçàöèåé ñ ðèòìè÷íûìè äâèæåíèÿìè ÷àñòè÷íî èëè ïîëíîñòüþ ðàñïðàâëåííûõ êðû-
ëüåâ. Íè÷åãî ïîäîáíîãî ìû íå îáíàðóæèâàåì ó øèïóíà. Ðåçêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó øèïó-
íîì è ñåâåðíûìè âèäàìè ñóùåñòâóþò òàêæå â ìîòîðèêå àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ
(ñì., íàïðèìåð, ðèñ. 2 À4– À 5 è Á6 –Á 7) è â âîêàëèçàöèè.

È, íàêîíåö, íàøè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî êëèêóí è ìàëûé ëåáåäü ïî õàðàêòåðó
ìîòîðèêè íåñðàâíåííî áëèæå äðóã ê äðóãó, ÷åì êàæäûé èç íèõ ïî îòíîøåíèþ ê òðó-

2 Î åñòåñòâåííûõ ãèáðèäàõ ãîâîðèòü çäåñü íå ïðèõîäèòñÿ, ïîñêîëüêó àðåàë ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ ïîëíîñòüþ
èçîëèðîâàí îò àðåàëîâ âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ ëåáåäåé. Îäíàêî åñòü ñâåäåíèÿ î äâóõ ãèáðèäàõ ñ øèïóíîì èç
çîîïàðêà ã. Òóðèí â Èòàëèè (McCarthy, 2006: 98).
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áà÷ó (ðèñ. 3, 4). Òîò æå âûâîä ñëåäóåò èç ñîïîñòàâëåíèÿ âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ (ñì. Ñî-
îáùåíèå 2). Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî áåç êîëåáàíèé óòâåðæäàòü, ÷òî êëèêóí è òðóáà÷
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñàìîñòîÿòåëüíûå âèäû, à íå ïîäâèäû C. c. cygnus è C. c. buccinator,
êàê ïîëàãàþò íåêîòîðûå ñèñòåìàòèêè.

×òî êàñàåòñÿ òåìû ýâîëþöèè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ, òî ïîëó÷åííûå ìàòåðèàëû ñâè-
äåòåëüñòâóþò î ÿâíîì óïðîùåíèè ðèòóàëà ñïàðèâàíèÿ â ìîëîäîé âåòâè òàêñîíà ëåáå-
äåé (ñåâåðíûå âèäû) ïî ñðàâíåíèþ ñ âèäàìè áîëåå äðåâíèìè (êàêîâûìè, íà íàø âçãëÿä,
ÿâëÿþòñÿ ÷åðíûé ëåáåäü è øèïóí). Ëîãè÷åñêè ýòî âïîëíå îïðàâäàíî, ïîñêîëüêó êîðîò-
êàÿ ïîäãîòîâêà ê ñïàðèâàíèþ ïðåäñòàâëÿåòñÿ áîëåå âûãîäíîé êàê ýíåðãåòè÷åñêè, òà è â
êà÷åñòâå íàäåæíîé àíòèõèùíè÷åñêîé ñòðàòåãèè. Ýòîò âûâîä ñòàâèò ïîä ñîìíåíèå áû-
òóþùåå ïðåäñòàâëåíèÿ îá èììàíåíòíîì óñëîæíåíèè ñèãíàëüíûõ ðåïåðòóàðîâ â õîäå
èõ ýâîëþöèè çà ñ÷åò ïðîöåññà ðèòóàëèçàöèè (ñì. íàïðèìåð, Moynihan, 1970 è êðèòèêó
ýòèõ âçãëÿäîâ â ðàáîòå: Ïàíîâ, 1983).

Ñëåäóþùèå ñîîáùåíèÿ áóäóò ïîñâÿùåíû àíàëèçó çâóêîâîãî ðåïåðòóàðà è áðà÷íîãî
ïîâåäåíèÿ, êîòîðîãî ìû çäåñü ëèøü êîðîòêî êîñíóëèñü, ïûòàÿñü ïðîäåìîíñòðèðîâàòü
íåðàçðûâíóþ ñâÿçü «ïîâñåäíåâíûõ» è ôóíêöèîíàëüíî îêðàøåííûõ äâèãàòåëüíûõ àê-
òîâ â ïîâåäåíèè ëåáåäåé. Êðîìå òîãî, ïëàíèðóåòñÿ ïðîâåñòè ñðàâíèòåëüíûé ìîëåêó-
ëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç âñåãî ýòîãî òàêñîíà.
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28. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé
(Cygnus, Anseriformes) ìèðîâîé ôàóíû

2. Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ1

Âíóòðè îáøèðíîãî îòðÿäà Ãóñåîáðàçíûõ ëåáåäè âûãëÿäÿò íà ïåðâûé âçãëÿä âåñüìà
êîìïàêòíîé ãðóïïîé, ÷òî äàåò îñíîâàíèå áîëüøèíñòâó ñèñòåìàòèêîâ ðàññìàòðèâàòü âñå
øåñòü âèäîâ ìèðîâîé ôàóíû â ñîñòàâå åäèíîãî ðîäà Cygnus. Ïðè ýòîì, îäíàêî, ìîðôî-
áèîëîãè÷åñêèé îáëèê è îñîáåííîñòè ïîâåäåíèÿ ðàçíûõ âèäîâ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ñòå-
ïåíü èõ ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè âàðüèðóåò â øèðîêîì äèàïàçîíå. Íà îäíîì ïîëþñå
ìû íàõîäèì ñðàâíèòåëüíî ìîëîäûå âèäû «ñåâåðíûõ ëåáåäåé», äèâåðãèðîâàâøèå, âåðî-
ÿòíî, íà ïðîòÿæåíèè ïëåéñòîöåíà (Êóðî÷êèí, 1985). Ýòî êëèêóí, Cygnus cygnus, òóíä-
ðîâûé ëåáåäü, C. columbianus, è òðóáà÷, C. buccinator. Äðóãîé ïîëþñ ïðåäñòàâëåí äðåâ-
íèìè âèäàìè, õàðàêòåð ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ è âûñîêàÿ ñòåïåíü äèôôå-
ðåíöèàöèè êîòîðûõ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü äàæå ïîëèôèëåòè÷åñêîå èõ ïðîèñõîæäå-
íèå. Ìû äîïóñêàåì ìûñëü, ÷òî þæíîàìåðèêàíñêèé ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü, Ñ.
melanocoryphus, ìîæåò èìåòü ëèøü êîíâåðãåíòíîå ñõîäñòâî ñ äâóìÿ âèäàìè Ñòàðîãî
Ñâåòà: ÷åðíûì ëåáåäåì, C. atratus (Àâñòðàëèÿ), è øèïóíîì, C. olor (þæíàÿ ÷àñòü Åâðà-
çèè). Áîëåå ïîäðîáíî âçãëÿäû ðàçíûõ èññëåäîâàòåëåé íà ñèñòåìàòèêó ëåáåäåé èçëîæå-
íû â íàøåì ïðåäûäóùåì ñîîáùåíèè (Ïàíîâ, Ïàâëîâà, 2007).

Ê ëåáåäÿì ïðèíÿòî îòíîñèòü òàêæå ìîíîòèïè÷åñêèé ðîä Coscoroba (þæíîàìåðè-
êàíñêèé âèä C. coscoroba). Ïî ìíåíèþ Áóòóðëèíà (1935), ýòî «íàñòîÿùàÿ óòêà âî âñåõ
îòíîøåíèÿõ». Ýòî ñóæäåíèå êàæåòñÿ âåñüìà ñïðàâåäëèâûì, â òîì ÷èñëå è ñ ó÷åòîì äàí-
íûõ ïî âîêàëèçàöèè ýòîãî âèäà. Ïîýòîìó äàëåå ìû ðàññìàòðèâàåì â ñîñòàâå ïîäñåìåé-
ñòâà Cygninae 6 âèäîâ ëåáåäåé, ïåðå÷èñëåííûõ âûøå.

Óòî÷íèòü òàêñîíîìè÷åñêóþ ñòðóêòóðó ýòîé ãðóïïû ìîæåò ïîìî÷ü ïðèìåíåíèå ñî-
âðåìåííîãî ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà (â äîïîëíåíèå ê äàííûì ìîðôîëîãèè,
ïàëåîíòîëîãèè è ìîëåêóëÿðíîé ñèñòåìàòèêè). Îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé ìîæíî íàéòè
â êðóïíûõ ñâîäêàõ ïî ïòèöàì (Cramp, 1980), â îáîáùàþùèõ êëàññè÷åñêèõ òðóäàõ
(Johnsgard, 1965; Scott and Wildfowl Trust, 1972), à òàêæå â ñòàòüÿõ, ïîñâÿùåííûõ îòäåëü-
íûì âèäàì. Ê ñîæàëåíèþ, äàííûå ïî àêóñòè÷åñêîìó ïîâåäåíèþ ëåáåäåé, ïðèâåäåííûå â
ýòèõ ðàáîòàõ, ÷ðåçâû÷àéíî ñêóäíû, à ïðîäóêòèâíûå ñîïîñòàâëåíèÿ âîîáùå îòñóòñòâóþò.

Äàííîå ñîîáùåíèå, âòîðîå â ñåðèè çàïëàíèðîâàííûõ ïóáëèêàöèé, ïîñâÿùåíî òè-
ïîëîãèçàöèè è ñðàâíåíèþ àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ âñåõ 6
âèäîâ ëåáåäåé ìèðîâîé ôàóíû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
Â òå÷åíèè ÷åòûðåõ âåñåííèõ ñåçîíîâ (ìàðò–èþíü) 2002–2005 ãã. íàáëþäàëè çà ëå-

áåäÿìè, ñîäåðæàùèìèñÿ íà ïðóäàõ Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà (âñå 6 âèäîâ ìèðîâîé ôàóíû
è ãèáðèä êëèêóíà è øèïóíà). Â çîîïèòîìíèêå Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà áëèç ïîñ. Ñû÷åâî
(Ìîñêîâñêàÿ îáë., Âîëîêîëàìñêèé ð-í) íà íåáîëüøîì èñóññòâåííî ñîçäàííîì îçåðå
îáúåêòîì èññëåäîâàíèé ïîñëóæèëè ìàëûå ëåáåäè (C. columbianus bewickii) è øèïóíû,
óñëîâèÿ ñîäåðæàíèÿ êîòîðûõ çäåñü áëèçêè ê åñòåñòâåííûì. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü î êëè-
êóíàõ, ïîñòîÿííî æèâóùèõ íà âîäîåìàõ çàïîâåäíèêà Àñêàíèÿ-Íîâà, ãäå ìû ñîáèðàëè
ìàòåðèàë ñ 31 ìàðòà ïî 7 àïðåëÿ 2005 ã. Ïîä íàáëþäåíèåì â ðàçíîå âðåìÿ íàõîäèëèñü
ïòèöû ðàçëè÷íîãî âîçðàñòà (îò ïòåíöîâ ïðåäûäóùåãî ãîäà ðîæäåíèÿ äî îñîáåé â âîçðà-
ñòå äî 20–22 ëåò). Ñðåäè ëåáåäåé êàæäîãî äàííîãî âèäà âñåãäà ïðèñóòñòâîâàëà ïî êðàé-
íåé ìåðå îäíà ðàçìíîæàþùàÿñÿ èëè ñôîðìèðîâàâøàÿñÿ ïàðà.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà. Çîîë. æóðí. 2007 86(6): 709-738.
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Â ïåðèîä èññëåäîâàíèé áîëüøèíñòâî ïòèö íå áûëè ïîìå÷åíû èíäèâèäóàëüíî, ïî-
ýòîìó ðàáîòà âûïîëíåíà â îñíîâíîì íà àíîíèìíîì ìàòåðèàëå. Îäíàêî äëÿ êàæäîãî âèäà
çàïèñè ïîëó÷åíû íå ìåíåå ÷åì îò äâóõ ðàçíûõ îñîáåé. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ äàëüíåéøèõ
íàáëþäåíèé íà ïðóäàõ çîîïàðêà áûëî ïðîâåäåíî ìå÷åíèå ëåáåäåé íîìåðíûìè êîëüöà-
ìè, à òóíäðîâûå ëåáåäè â çîîïèòîìíèêå áûëè ïîìå÷åíû øåéíûìè îøåéíèêàìè çèìîé
2004–2005 ãã.

Ñ ïîìîùüþ âèäåîêàìåð Sony CCD-TR570E è CCD-TR3400E ôèêñèðîâàëè âñå ôîð-
ìû äâèãàòåëüíîé è àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè, óäåëÿÿ ñïåöèàëüíîå âíèìàíèå ñîöèàëüíûì
âçàèìîäåéñòâèÿì, â îñîáåííîñòè – áðà÷íîìó ïîâåäåíèþ. Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè â ðàç-
íîå âðåìÿ äíÿ â ïåðèîä ñ 8.30 äî 19.00, âûäåëÿÿ «ôîêàëüíóþ» ïòèöó, «ôîêàëüíûå»
ïàðû èëè ãðóïïû ïòèö. Ïåðåõîä ñ îäíîãî «ôîêàëüíîãî» îáúåêòà íà äðóãîé áûë îáóñëîâ-
ëåí ñìåíîé ôîðì àêòèâíîñòè íàáëþäàåìûõ ïòèö.

Çâóêîâûå ñèãíàëû ïåðåïèñûâàëè íà ìàãíèòíóþ ïëåíêó ñ âèäåîçàïèñåé, ÷òî ïîçâî-
ëÿëî, â ÷àñòíîñòè, âèçóàëüíî êîíòðîëèðîâàòü ïðèíàäëåæíîñòü êîíêðåòíîãî âîêàëüíîãî
ñèãíàëà îïðåäåëåííîé îñîáè. Ýòîò ïðèåì ïîçâîëÿåò èäåíòèôèöèðîâàòü çâóêè, ïîäàþ-
ùèåñÿ ïòèöàìè âî âðåìÿ äóýòîâ. Âñåãî îáðàáîòàíî 33 âèäåîêàññåòû (îáùàÿ ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü çàïèñåé 49,5 ÷). ×àñòü ôîíîãðàìì ïîëó÷åíà ñ ïðèìåíåíèåì ïîðòàòèâíûõ ìàã-
íèòîôîíîâ Sony TCM-30V è Sony BM-21. Àíàëèç çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ïðîâåäåí ñ ïðè-
ìåíåíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû âèçóàëèçàöèè çâóêà SpectraLab.

Áîëåå ïîäðîáíûå ñâåäåíèÿ î êîëè÷åñòâå îñîáåé, íàõîäèâøèõñÿ ïîä íàáëþäåíèåì,
è î äåòàëÿõ êîëëåêòèðîâàíèÿ äàííûõ ïðèâåäåíû â Ñîîáùåíèè 1 (Ïàíîâ, Ïàâëîâà, 2007).

Ïîñêîëüêó â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé ñèãíàëîâ â âû-
áîðêàõ çíà÷èòåëüíî îòëè÷àëîñü îò íîðìàëüíîãî, äëÿ õàðàêòåðèñòèêè âàðèàöèîííûõ
ðÿäîâ ìû èñïîëüçîâàëè çíà÷åíèÿ ìåäèàíû (Me).

Ðåçóëüòàòû
Âîêàëèçàöèÿ êàæäîãî èçó÷åííîãî âèäà ñêëàäûâàåòñÿ èç ñèãíàëîâ ðàçíîé ñòåïåíè

ñòðóêòóðíîé ñëîæíîñòè. ×òîáû ïðåäñòàâèòü ñåáå âèäîñïåöèôè÷åñêóþ âîêàëèçàöèþ íå
â êà÷åñòâå íåêîé ñóììû àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, íî êàê ñèñòåìíîå îáðàçîâàíèå ñî ñâîåé
âíóòðåííåé ëîãèêîé, ìû ïîïûòàëèñü ïîñòðîèòü êëàññèôèêàöèþ çâóêîâ, îáùóþ äëÿ âñåõ
âèäîâ ëåáåäåé. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå çàäà÷à ñîäåðæàòåëüíîãî ñîïîñòàâëåíèÿ àêóñòè÷åñ-
êèõ ðåïåðòóàðîâ ðàçíûõ âèäîâ íå ìîãëà áû áûòü ðåøåíà. Äåëî â òîì, ÷òî ýòè ðåïåðòóà-
ðû çà÷àñòóþ îêàçûâàþòñÿ âåñüìà íåñõîäíûìè, è íå òîëüêî ïî ÷àñòîòíî-âðåìåííûì õà-
ðàêòåðèñòèêàì çâóêîâ êàê òàêîâûõ. Ïðèíöèïèàëüíûå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ îáíàðóæå-
íû òàêæå â îáùåé êàðòèíå îðãàíèçàöèè çâóêîâûõ ðÿäîâ. Èñõîäÿ èç ñêàçàííîãî, ìû íà÷-
íåì íå ñ ñîïîñòàâëåíèÿ êàòàëîãîâ âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ðåïåðòóàðîâ, à ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íîãî ñðàâíåíèÿ èõ êîìïîíåíò, îòíîñÿùèõñÿ ê òîé èëè èíîé èç âûäåëåííûõ íàìè ñòðóê-
òóðíûõ êàòåãîðèé.

Ïðèâåäåì ïåðå÷åíü ýòèõ êàòåãîðèé, ðàíæèðîâàííûõ ïî ñòåïåíè âîçðàñòàíèÿ èõ
ñòðóêòóðíîé ñëîæíîñòè:

1.Áàçîâûå ýëåìåíòû âîêàëèçàöèè. Ýòî êîðîòêèå çâóêè ñ óñòîé÷èâîé ñïåêòðàëüíîé
ñòðóêòóðîé. Â ñëó÷àå èõ âàðèàòèâíîñòè (ñâîéñòâåííîé ëèøü ÷àñòè âèäîâ) áûâàþò çàò-
ðîíóòû ïðåèìóùåñòâåííî âðåìåííûå õàðàêòåðèñòèêè ñèãíàëà, â îñíîâíîì – åãî îáùàÿ
ïðîäîëæèòåëüíîñòü. Ìû íàçûâàåì ýòè ñèãíàëû áàçîâûìè íà ñëåäóþùåì îñíîâàíèè.
Íåñêîëüêî óïðîùàÿ êàðòèíó, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ó êàæäîãî âèäà âñå ðàçíîîáðàçèå âîêà-
ëèçàöèè áàçèðóåòñÿ, ïî ñóòè äåëà, íà äâóõ ïðîñòûõ îïåðàöèÿõ: íà óäëèíåíèè òàêîãî
ðîäà ñèãíàëîâ ëèáî íà îáúåäèíåíèè èõ â êîíñòðóêöèè ðàçíîãî óðîâíÿ ñëîæíîñòè. Îáå
ýòè îïåðàöèè ìîãóò ôóíêöèîíèðîâàòü ïàðàëëåëüíî.

Ê ÷èñëó áàçîâûõ ýëåìåíòîâ ìû îòíîñèì äâà òèïà çâóêîâ: ïðîñòûå, ñîõðàíÿþùèå îò
íà÷àëà è äî êîíöà åäèíñòâî ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû; è ñîñòàâíûå, â êîòîðûõ ôðàãìåí-
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òû ðàçíîé àêóñòè÷åñêîé ïðèðîäû (íàïðèìåð, òîíîâûå è èìïóëüñíûå) ñîåäèíÿþòñÿ âñòûê,
áåç èíòåðâàëà.

2. Êîìïàêòíûå êîìáèíàöèè áàçîâûõ ýëåìåíòîâ, îñíîâàííûå íà äóáëèðîâàíèè ïðî-
ñòûõ ñèãíàëîâ, êîòîðûå ïîäàþòñÿ â èõ ñòàíäàðòíîé ëèáî ìîäèôèöèðîâàííîé ôîðìå.
Ìîäèôèêàöèÿ ìîæåò êàñàòüñÿ äëèòåëüíîñòè îòäåëüíûõ êîìïîíåíò, èçìåíåíèé â èõ ñïåê-
òðàëüíîé ñòðóêòóðå ëèáî îáîèõ ýòèõ ïàðàìåòðîâ. Ïàóçû ìåæäó çâóêàìè ñîïîñòàâèìû ñ
íèìè ïî äëèòåëüíîñòè.

Îñîáûé ñëó÷àé êîìïàêòíûõ êîìáèíàöèé ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
îäíîòèïíûõ çâóêîâ, îáîçíà÷àåìûå â êà÷åñòâå ñåðèé. Ê íèì ìû îòíîñèì öåïî÷êè çâóêîâ,
ñëåäóþùèõ ñ ðåãóëÿðíûìè èíòåðâàëàìè ìàëîé äëèòåëüíîñòè. Îñîáåííîñòü ýòèõ êîíñò-
ðóêöèé ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñëàãàþùèå èõ çâóêè ÷àùå âñåãî (õîòÿ è íå âñåãäà) îòëè÷àþò-
ñÿ îò ïðîñòûõ ñèãíàëîâ íå òîëüêî ïî äëèòåëüíîñòè è ñïåêòðàëüíîìó ñîñòàâó, íî òàêæå
ïî õàðàêòåðèñòèêàì ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè.

3. Àíñàìáëè. Â äàííîì ñëó÷àå ðå÷ü èäåò î ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñåðèé, ïàóçû ìåæäó
êîòîðûìè ñîïîñòàâèìû ñ ïàóçàìè ìåæäó çâóêàìè â êàæäîé èç ýòèõ ñåðèé.

4. Çâóêîâûå ðÿäû. Ýòèì òåðìèíîì ìû îáîçíà÷àåì ïðîòÿæåííûå âî âðåìåíè ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè çâóêîâ. Ñàìè çâóêè ìîãóò îòíîñèòüñÿ ê ëþáîé èç êàòåãîðèé, ïåðå÷èñëåí-
íûõ âûøå (ñèãíàëàì ïðîñòûì ëèáî ñîñòàâíûì, èõ êîìïàêòíûì êîìáèíàöèÿì, âêëþ÷àÿ
ñåðèè, à òàêæå àíñàìáëè). Ñïåöèôèêà ýòîé êàòåãîðèè ñîñòîèò â òîì, ÷òî âî âñåõ ñëó÷àÿõ
èíòåðâàëû ìåæäó àêòàìè âîêàëèçàöèè íå èìåþò î÷åâèäíîãî ðåãóëÿðíîãî õàðàêòåðà,
ò.å. ìîãóò âåñüìà ñóùåñòâåííî âàðüèðîâàòü ïî äëèòåëüíîñòè.

Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî ïðèâåäåííàÿ êëàññèôèêàöèÿ óñëîâíà â òîì ñìûñëå, ÷òî íà
ðåàëüíîì ýìïèðè÷åñêîì ìàòåðèàëå ãðàíèöû ìåæäó âûäåëåííûìè êàòåãîðèÿìè íå âñå-
ãäà ëåãêî ïðîâåñòè. Îäíàêî ýòà ñõåìà, ïðè âñåé åå àáñòðàêòíîñòè, äàåò âîçìîæíîñòü
áîëåå ñòðîãîãî ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ñèñòåì âîêàëèçàöèè, íå-
æåëè ýòî äîñòóïíî òðàäèöèîííîìó ñðàâíåíèþ, ñòðîÿùåìóñÿ íà ñîïîñòàâëåíèè îäíèõ
òîëüêî ñèãíàëüíûõ ðåïåðòóàðîâ. Ñðàâíåíèå ïîñëåäíèõ ïðèâåäåíî â ýòîì ñîîáùåíèè â
åãî ôèíàëüíîé ÷àñòè.

 ×àñòîòíî-âðåìåííûå ïàðàìåòðû âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ëåáåäåé
Ïðîñòûå òîíîâûå ñèãíàëû

Çäåñü áóäóò ðàññìîòðåíû ñèãíàëû ñ ãàðìîíè÷åñêèì ñïåêòðîì çàïîëíåíèÿ. Âñå îíè,
êðîìå îäíîãî, õàðàêòåðèçóþòñÿ -îáðàçíîé ôîðìîé îãèáàþùåé (ðèñ. 1). Îñíîâíûå ìåæ-
âèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå òàêèõ ñèãíàëîâ êàñàþòñÿ îñîáåííîñòåé ñïåêòðà ÷àñòîò-
íîãî çàïîëíåíèÿ è õàðàêòåðèñòèê ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè. ×àñòîòíî-âðåìåííûå ïàðàìåò-
ðû ñèãíàëîâ ýòîãî òèïà ïðèâåäåíû â òàáë. 1.

Ýòà òàáëèöà íóæäàåòñÿ â êîììåíòàðèÿõ, áåç êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíèÿ î âèäîñïåöè-
ôè÷íîñòè ïðîñòûõ òîíàëüíûõ ñèãíàëîâ îñòàíóòñÿ íåïîëíûìè. Ó äâóõ âèäîâ – ÷åðíî-
øåéíîãî è òóíäðîâîãî ëåáåäåé – ýòè ñèãíàëû ÷ðåçâû÷àéíî ñòåðåîòèïíû. Â ÷àñòíîñòè,
âàðèàöèè ïî äëèòåëüíîñòè îïèñàííîãî ñèãíàëà ïåðâîãî âèäà è ñèãíàëà «àó» âòîðîãî
ñîïîñòàâèìû ñ ïîãðåøíîñòÿìè ïðè çâóêîçàïèñè è ïðè àíàëèçå ñèãíàëîâ. Â ïðîòèâîïî-
ëîæíîñòü ýòîìó ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ, òðóáà÷à è, îñîáåííî, ó êëèêóíà äëèòåëüíîñòü ïðî-
ñòûõ ñèãíàëîâ ìîæåò âàðüèðîâàòü êîíòèíóàëüíî â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Äëÿ êëèêó-
íà ðàçìàõ âàðèàöèé äëèòåëüíîñòè ïðîñòîãî ñèãíàëà (ïîçèöèÿ ä íà ðèñ. 9), ïðåîáëàäàþ-
ùåãî â âûáîðêàõ, ïîêàçàíà â ïðåäåëàõ îò 40 äî 150 ìñ. Îäíàêî ñèãíàëû ñ èäåíòè÷íîé
ñòðóêòóðîé ñïåêòðà ìîãóò äîñòèãàòü äëèòåëüíîñòè âäâîå áîëüøåé ïî ñðàâíåíèþ ñ ìàê-
ñèìàëüíûì èç ýòèõ çíà÷åíèé (320 ìñ). Òàêîãî ðîäà ïîñûëêè èìåþò ñóùåñòâåííî èíîå
çâó÷àíèå è ôîðìàëüíî ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ñèãíàëû èíîãî òèïà ïî ñðàâíåíèþ ñ
îïèñàííûìè â òàáë. 3. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü îòíîñèòåëüíî âàðèàöèé äðóãîãî ïðîñòîãî
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ñèãíàëà êëèêóíà (ðèñ. 1, ïîçèöèÿ ä1). Çäåñü äëèòåëüíîñòü çâóêîâ ìîæåò ìåíÿòüñÿ êàê çà
ñ÷åò íà÷àëüíîé ÷àñòè ñèãíàëà ñ íåñóùåé ÷àñòîòîé 0,8 êÃö, òàê è â ðåçóëüòàòå óäëèíåíèÿ
åãî êîíöåâîé ÷àñòè (íåñóùàÿ ÷àñòîòà 0,4 êÃö). Äëèòåëüíîñòü ýòîé òåðìèíàëüíîé ÷àñòè
ìîæåò èçìåíÿòüñÿ ïî÷òè â 4 ðàçà – îò 60 äî 230 ìñ. Íåêîòîðûå ïðèìåðû ïîäîáíûõ âàðè-
àöèé áóäóò ðàññìîòðåíû íèæå, ïðè îïèñàíèè âñåé ñèñòåìû âîêàëèçàöèè êëèêóíà.

Êàê ìîæíî çàêëþ÷èòü èç òàáë. 1, ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë øèïóíà ïîäâåðæåí çíà÷è-
òåëüíîé èçìåí÷èâîñòè. Â äàííîì ñëó÷àå ýòî êàñàåòñÿ íå òîëüêî äëèòåëüíîñòè ñèãíàëà,
íî è åãî ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû (ñì. ðèñ. 1, ïîçèöèè ã è ã1).

Ïðîñòûå ñèãíàëû èíîé ïðèðîäû

Ïîìèìî îïèñàííûõ âûøå òîíîâûõ ñèãíàëîâ â ðåïåðòóàðå 4 èç 5 âèäîâ ëåáåäåé Ñòà-
ðîãî Ñâåòà èìååòñÿ øóìîâîé çâóê, èìåíóåìûé «øèïåíèåì». Ôóíêöèîíàëüíî ýòî ñèãíàë
ðåàêöèè íà õèùíèêà. Ó øèïóíà îí çàðåãèñòðèðîâàí, â ÷àñòíîñòè, â îòâåò íà ïîÿâëåíèå
íà áåðåãó âîäîåìà ñîáàêè. Òóíäðîâûå ëåáåäè èçäàâàëè øèïåíèå âî âðåìÿ èõ êîëüöåâà-
íèÿ. Äëÿ êëèêóíà ýòîò çâóê õàðàêòåðåí â ñèòóàöèÿõ êðàéíåé îïàñíîñòè (Cramp, 1980).
Òîëüêî ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ øèïåíèå îòìå÷åíî âî âðåìÿ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, èìåííî
– ìåæäó ïîäðàñòàþùèìè ïòåíöàìè. Ó íàñ íåò äàííûõ îòíîñèòåëüíî ïðèñóòñòâèÿ èëè
îòñóòñòâèÿ øèïåíèÿ â ðåïåðòóàðàõ òðóáà÷à è ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ.

Èíûå ïðîñòûå ñèãíàëû, òàêæå íå îáëàäàþùèå ãàðìîíè÷åñêèì ñïåêòðîì, ïðèñóò-
ñòâóþò â ðåïåðòóàðàõ ëèøü äâóõ âèäîâ: ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ è øèïóíà. Îíè èíòåðåñíû
òåì, ÷òî íå èìåþò î÷åâèäíûõ ãîìîëîãîâ â ðåïåðòóàðàõ ïðî÷èõ 4 âèäîâ. Ó ÷åðíîøåéíîãî
ëåáåäÿ ýòî øèðîêîïîëîñíûé ñèãíàë «ñîïåíèå», ó øèïóíà – èìïóëüñíûé ñèãíàë «õðþêà-
íüå», çâó÷àùèé êàê ñóõîå òðåìîëî. ×àñòîòíî-âðåìåííûå õàðàêòåðèñòèêè âñåõ ýòèõ ñèã-
íàëîâ ïðèâåäåíû â òàáë. 2.

Ðèñ. 1. Ïðîñòûå òîíîâûå ñèãíàëû ëåáåäåé ñ ãàðìîíè÷åñêèì ñïåêòðîì çàïîëíåíèÿ. Áóêâàìè ñ íèæ-
íèì èíäåêñîì ïîêàçàíû âàðèàíòû ñèãíàëîâ, èçîáðàæåííûõ â âåðõíåì ðÿäó.
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Òàáëèöà 2. Îñíîâíûå õàðàêòåðèñòèêè ïðîñòûõ ñèãíàëîâ ëåáåäåé
(íåãàðìîíè÷åñêèé ñïåêòð)

* Ñèãíàë îáû÷íûé â áðà÷íûé ñåçîí, íî î÷åíü òèõèé è ïîýòîìó òðóäåí äëÿ êà÷åñòâåííîé çàïèñè.
** Ðåäêî âîñïðîèçâîäèìûå ñèãíàëû. *** Ïðèâåäåíû ðàçìàõ âàðèàöèè è ìåäèàíà.

Ñîñòàâíûå ñèãíàëû

Ê ñèãíàëàì ýòîé êàòåãîðèè ìû îòíîñèì àêóñòè÷åñêèå êîíñòðóêöèè, â êîòîðûõ ñî-
ñòàâëÿþùèå èõ çâóêè îáúåäèíÿþòñÿ âñòûê, áåç ðàçäåëÿþùåé èõ ïàóçû. Îíè ìîãóò ñî-
ñòîÿòü èç ïðîñòûõ ñèãíàëîâ ïåðâîãî óðîâíÿ (øèïóí) ëèáî âêëþ÷àþò â ñåáÿ, ïîìèìî
íèõ, òàêæå çâóêè, êîòîðûå íèêîãäà íå èñïîëüçóþòñÿ ñàìè ïî ñåáå (÷åðíîøåéíûé ëå-
áåäü).

Êàê ñëåäóåò èç ñêàçàííîãî âûøå, â ðåïåðòóàðå øèïóíà ïðèñóòñòâóþò òðè ïðîñòûõ
ñèãíàëà – òîíîâûé (òàáë. 1), èìïóëüñíûé («õðþêàíüå») è øèïåíèå (òàáë. 2). Ïåðâûå äâà
èç íèõ, êîìáèíèðóÿñü â ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ, èñïîëüçóþòñÿ äëÿ ïîñòðîåíèÿ ñîñòàâíûõ
ñèãíàëîâ (ðèñ. 2À). Äàííûå î ñòðóêòóðå ýòèõ çâóêîâ è î êîëè÷åñòâåííîì ñîîòíîøåíèè â
÷àñòîòå èõ èñïîëüçîâàíèÿ áóäóò ïðèâåäåíû â ðàçäåëå, ïîñâÿùåííîì îïèñàíèþ àêóñòè-
÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ äàííîãî âèäà.

Íà ðèñ. 2 è â òàáë. 3 ïîêàçàíû òàêæå âàðèàíòû âåñüìà ñâîåîáðàçíîãî ñîñòàâíîãî
ñèãíàëà èç ðåïåðòóàðà ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ. Â íåì ê ïðîñòîìó ÷àñòîòíî-ìîäóëèðîâàí-
íîìó ñèãíàëó (ðèñ. 1à) äîáàâëÿþòñÿ áåç ïàóç îò îäíîé äî 2–3 íèçêî÷àñòîòíûõ ïîñûëîê,
ëèøåííûõ ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè. ×àñòîòíî-âðåìåííûå õàðàêòåðèñòèêè ýòîãî ñèãíàëà
ïðèâåäåíû âî âòîðîé ÷àñòè ñòàòüè, â ðàçäåëå, ïîñâÿùåííîì îïèñàíèþ ðåïåðòóàðà ÷åð-
íîøåéíîãî ëåáåäÿ.

Îïèñàííûå ñîñòàâíûå ñèãíàëû èç àêóñòè÷åñêèõ ðåïåðòóàðîâ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ
è øèïóíà ìîæíî ñ îïðåäåëåííîé äîëåé óñëîâíîñòè íàçâàòü æåñòêî îðãàíèçîâàííûìè,
ïîñêîëüêó îíè ñòðîÿòñÿ êàê áû ïî çàðàíåå çàäàííîìó øàáëîíó. Çíà÷èòåëüíî áîëüøóþ
âàðèàòèâíîñòü äîïóñêàþò ñîñòàâíûå ñèãíàëû èíîãî òèïà, ïðèñóòñòâóþùèå â ñèñòåìàõ
âîêàëèçàöèè êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ.
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C. melanocoryphus       
         «ñîïåíèå» 2* 100 - - 2.0 – 9.0 6.0 – 8.0 
C. atratus       
          øèïåíèå  1** 660 - - 0.5 – 8.0 3.1 – 3.9 
C. olor       
          øèïåíèå 1** 900 - - 0.5 – 6.8 0.5 

4.4 – 4.7 
          «õðþêàíüå» 9 100 – 390 

290*** 
5 – 16 
14*** 

15 0.2 – 5.0 0.2 – 0.6 
1.8 – 2.1 

C. columbianus       
           øèïåíèå 15 1790 -3200 

2465*** 
- - 0.4 – 6.4 2.2 – 2.7 
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Ðèñ. 2. Âàðèàíòû ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ øèïóíà (À) è ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ (Á).

Òàáëèöà 3. ×àñòîòíî-âðåìåííûå ïàðàìåòðû ñîñòàâíîãî ñèãíàëà ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ

* Ïîêàçàíû ðàçìàõ âàðèàöèé è ìåäèàíà.
Í× – íåñóùàÿ ÷àñòîòà.
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Ïåðâûé 15 80–240 
100 

1.1 – 2.1 2.1 – 1.2 1.1 – 6.4 Í×, I 1.1 – 2.1 
3.1- 4.3 

Âòîðîé 15 150–690 
220 

íåò íåò 0.9 Í× 0.9 

Òðåòèé 12 90 –640 
220 

íåò íåò 0.6 – 0.7 
 

Í× 0.6 – 0.7 

Ñèãíàë  
â öåëîì 

15 270– 930  
590 

 

Â ÷àñòíîñòè, ó ïåðâîãî èç ýòèõ âèäîâ òàêèå ñîñòàâíûå ñèãíàëû ìîãóò áûòü êàê
ãåòåðî-, òàê è ãîìîòèïè÷åñêèìè. Ïåðâûå ïîäàþòñÿ îáû÷íî â ôîðìå îòäåëüíûõ «âûêðè-
êîâ» íàðÿäó ñ îäèíî÷íûìè ïðîñòûìè ñèãíàëàìè. Ýòè âûêðèêè ïîñòðîåíû, ïî ñóòè äåëà,
íà îñíîâå ïðîñòûõ ñèãíàëîâ, êîòîðûå â ñîñòàâå òàêèõ êîíñòðóêöèé ìîäèôèöèðîâàíû â
áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè (ðèñ. 3À).
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Òèïè÷íûé ñïîñîá âîñïðîèçâåäåíèÿ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ ó êëèêóíà
ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Ñíà÷àëà ïòèöà ïîäàåò ñòàíäàðòíûé ïðîñòîé ñèãíàë, êîòîðûé ïðè
ïîâòîðåíèè óäëèíÿåòñÿ, ïîñëå ÷åãî ñëåäóåò ïëîòíàÿ ïà÷êà çâóêîâ òîãî æå õàðàêòåðà, íå
ðàçäåëåííûõ ïàóçàìè è ñëàãàþùèõñÿ â ñâîåãî ðîäà òðåìîëî (ïîêàçàí ñòðåëêîé íà ðèñ.
3Á).

Àíàëîãè÷íûé ñïîñîá êîíñòðóèðîâàíèÿ ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ íàáëþäàåòñÿ è ó òóíä-
ðîâîãî ëåáåäÿ. Ó ýòîãî âèäà, îäíàêî, ïóëüñû âíóòðè ïà÷åê, ïîäîáíûõ îïèñàííûì äëÿ
êëèêóíà, îáû÷íî çàìåòíî ðàçíÿòñÿ ïî ñâîì ÷àñòîòíî-âðåìåííûì õàðàêòåðèñòèêàì (ðèñ.
4ä). Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì òîãî, ÷òî äëÿ âîêàëèçàöèè òóíäðîâîãî ëå-
áåäÿ, â îòëè÷èå îò òàêîâîé êëèêóíà, âîîáùå õàðàêòåðíà ðåçêî âûðàæåííàÿ ÷àñòîòíàÿ
ìîäóëÿöèÿ.

Ïîñòðîåíèå ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ ïóòåì îáúåäèíåíèÿ ïðîñòåéøèõ áàçîâûõ ýëåìåí-
òîâ «âñòûê» èìååò ìåñòî òàêæå ó òðóáà÷à, ãäå ïåðåõîä îò åäèíè÷íîé ïîñûëêè ê ãîìîòè-
ïè÷åñêîé ïà÷êå ïóëüñîâ òîãî æå õàðàêòåðà îêàçûâàåòñÿ íàèáîëåå ñòàíäàðòíîé âîêàëü-
íîé îïåðàöèåé (ñì. ðèñ. 4â).

Êîìïàêòíûå êîíñòðóêöèè, îñíîâàííûå íà äóáëèðîâàíèè
ïðîñòûõ ñèãíàëîâ

Ïðîñòåéøèé âàðèàíò äàííîé êàòåãîðèè ñèãíàëîâ – ýòî öåïî÷êà èç äâóõ îäíîòèïíûõ
ïîñûëîê, ðàçäåëåííûõ èíòåðâàëîì, êîòîðûé ñîïîñòàâèì ñ äëèòåëüíîñòüþ êàæäîé èç
íèõ. Åñòåñòâåííî îæèäàòü, ÷òî â êà÷åñòâå ñàìèõ ïîñûëîê ÷àùå âñåãî âûñòóïàåò âèäîñ-
ïåöèôè÷åñêèé ïðîñòîé ñèãíàë.

Îêàçàëîñü, îäíàêî, ÷òî ýòà ýëåìåíòàðíàÿ îïåðàöèÿ åäèíîâðåìåííîãî äóáëèðîâàíèÿ
ïðîñòîãî ñèãíàëà èñïîëüçóåòñÿ â àêóñòè÷åñêèõ ñèñòåìàõ âñåãî ëèøü òðåõ âèäîâ ëåáå-
äåé, èìåííî, ÷åðíîøåéíîãî, êëèêóíà è òðóáà÷à (ðèñ. 4À). Ïðè ýòîì ó êëèêóíà íàáëþäà-
åòñÿ òåíäåíöèÿ ê ñëèÿíèþ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïîñûëîê, òî åñòü ê ïåðåðàñòàíèþ ïà÷êè

Ðèñ. 3. Âàðèàíòû ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ êëèêóíà òèïà «âûêðèêîâ» (À) è ñïîñîá êîíñòðóèðîâàíèÿ
ñîñòàâíîãî  ñèãíàëà (ïîêàçàí ñòðåëêîé) â «ïåñíå» (Áã).
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òàêèõ äóáëèðóåìûõ ñèãíàëîâ â ñîñòàâíîé ñèãíàë, ëèøåííûé ðàçäåëèòåëüíûõ ïàóç (ñì.
ïðåäûäóùèé ðàçäåë). Åùå â áîëüøåé ñòåïåíè ýòà òåíäåíöèÿ âûðàæåíà ó òðóáà÷à, ó êî-
òîðîãî îäíîâðåìåííî ñ èñ÷åçíîâåíèåì èíòåðâàëîâ ìåæäó ïîñûëêàìè îáû÷íî ïðîèñõî-
äèò óâåëè÷åíèå èõ ÷èñëà ñ äâóõ äî 4–5 (ðèñ. 4Àâ).

Ó òðåõ äðóãèõ âèäîâ (øèïóíà, ÷åðíîãî è òóíäðîâîãî ëåáåäåé) ïîâòîðåíèå ïðîñòîãî
ñèãíàëà â åãî ñòàíäàðòíîé ôîðìå âîçìîæíî ëèøü ïîñëå ïàóçû, ïðîòÿæåííîñòü êîòîðîé
ñóùåñòâåííî ïðåâûøàåò äëèòåëüíîñòü ñàìîãî çâóêà. Ñðåäè ýòèõ òðåõ âèäîâ òîëüêî â
ëåêñèêîíå òóíäðîâîãî ëåáåäÿ ïðèñóòñòâóþò êîíñòðóêöèè, âíåøíå íàïîìèíàþùèå ãî-
ìîòèïè÷åñêèé êîìáèíèðîâàííûé ñèãíàë (ðèñ. 4ä). Îäíàêî, âî-ïåðâûõ, ýòè êîíñòðóê-
öèè âñåãäà îáúåäèíåíû â ñåðèè, èìåíóåìûå íàìè «âîðêîâàíèåì». È, âî-âòîðûõ, ïîñûë-
êè, èç êîòîðûõ ñëàãàþòñÿ ýòè êîìáèíèðîâàííûå ñèãíàëû, çíà÷èòåëüíî êîðî÷å (ïî êðàé-
íåé ìåðå âäâîå) ïðîñòîãî ñèãíàëà «àó» è èìåþò ïðèíöèïèàëüíî èíûå õàðàêòåðèñòèêè
÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè (ñðàâíè ïîçèöèè ã è ä íà ðèñ.4Á).

Äî ñèõ ïîð ðå÷ü øëà î äóáëèðîâàíèè îäíîòèïíûõ çâóêîâ (ñèãíàëû ãîìîòèïè÷åñêîãî
õàðàêòåðà). Êîìïàêòíûå ãåòåðîòèïè÷åñêèå ñèãíàëû îáíàðóæåíû â ëåêñèêîíàõ äâóõ âè-
äîâ – êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Ýòè ñèãíàëû, çâó÷àùèå êàê òèõîå «êó-êó», áåçîøè-
áî÷íî îïîçíàþòñÿ íà ñëóõ, õîòÿ è âåñüìà èçìåí÷èâû ïî ñâîèì ñòðóêòóðíûì õàðàêòåðèñ-
òèêàì. Ó îáîèõ âèäîâ îíè ñîñòîÿò, êàê ïðàâèëî, èç äâóõ ïîñûëîê, ðàçäåëåííûõ êîðîòêîé
ïàóçîé. êîòîðàÿ ñóùåñòâåííî âàðüèðóåò ïî äëèòåëüíîñòè. Îäíàêî â íàøèõ ôîíîãðàììàõ
ïðèñóòñòâóþò òàêæå ñèãíàëû, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ 3 ïîñûëêè (ðåæå – 4 èëè 5). Â ãåòåðîòè-
ïè÷åñêèõ âàðèàíòàõ ýòîãî ñèãíàëà ïåðâûé ôðàãìåíò ïðåäñòàâëåí çâóêîì ñ øèðîêèì çà-
ïîëíåíèåì ñïåêòðà («çâîíêèì»), à âòîðîé – íèçêî÷àñòîòíûì («ãëóõèì»). Â äðóãèõ ñëó÷à-
ÿõ ñèãíàë ìîæåò ñîñòîÿòü òîëüêî èç çâîíêèõ çâóêîâ ëèáî òîëüêî èç ãëóõèõ. Íàïðèìåð, â
îäíîðàçîâîé çàïèñè âîêàëèçàöèè îñîáè àìåðèêàíñêîãî ïîäâèäà òóíäðîâîãî ëåáåäÿ (C. c.
columbianus) ýòè òðè âàðèàíòà ñèãíàëîâ ïðåäñòàâëåíû â ñîîòíîøåíèè 7:11: 8.

Ðèñ. 4. Ãîìîòèïè÷åñêèå (À) è ãåòåðîòèïè÷åñêèå (Á) ñîñòàâíûå ñèãíàëû. Ó ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ
(à), êëèêóíà (á) è òðóáà÷à (â) ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë äóáëèðóåòñÿ ïî÷òè áåç èçìåíåíèé. Ó òóíä-
ðîâîãî ëåáåäÿ ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë (ã) ñèëüíî ìîäèôèöèðóåòñÿ, êîãäà îáúåäèíÿåòñÿ â êîíñò-
ðóêöèè òèïà ñîñòàâíîãî ñèãíàëà (ä).
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Áîëåå ïîäðîáíî ïðèíöèïèàëüíîå ñõîäñòâî ýòèõ ñèãíàëîâ ó êëèêóíà è òóíäðîâîãî
ëåáåäÿ, à òàêæå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå äàííûõ çâóêîâ ìû îáñóäèì â ðàçäå-
ëàõ, ïîñâÿùåííûõ àêóñòè÷åñêîìó ïîâåäåíèþ ýòèõ âèäîâ.

Ñåðèè
Íàïîìíèì, ÷òî â íàøåé êëàññèôèêàöèè ñåðèè îïðåäåëåíû êàê öåïî÷êè çâóêîâ, ñëå-

äóþùèõ ñ ðåãóëÿðíûìè èíòåðâàëàìè ìàëîé äëèòåëüíîñòè. Ïî ïðèçíàêó ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè ïàóç ñåðèè ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà «ðûõëûå» è «êîìïàêòíûå». Â âîêàëèçàöèè
÷åðíîøåéíîãî, ÷åðíîãî ëåáåäåé è øèïóíà ïðèñóòñòâóþò ëèøü ñåðèè ïåðâîãî òèïà, â
êîòîðûõ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç ñóùåñòâåííî ïðåâûøàåò äëèòåëüíîñòü ðàçäåëÿåìûõ
èìè çâóêîâ (â 2.3–8.6 ðàç). Âàæíî è òî, ÷òî òàêîãî ðîäà êîíñòðóêöèè ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêè
â âîêàëèçàöèè ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ è øèïóíà. ×òî êàñàåòñÿ ÷åðíîãî ëåáåäÿ, òî ó íåãî
ýòîò âàðèàíò âîêàëèçàöèè ñîïðîâîæäàåò â ôîðìå äóýòîâ ýïèçîäè÷åñêèå ïàðíûå äåìîí-
ñòðàöèè, íàïðàâëåííûå íà ïîääåðæàíèå åäèíñòâà ñåìåéíîé ïàðû.

Èñòèííûå, êîìïàêòíûå ñåðèè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âåñüìà çíà÷èìûé êîìïîíåíò âî-
êàëèçàöèè ó òðåõ «ñåâåðíûõ» âèäîâ – òðóáà÷à, êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Ó ýòèõ âè-
äîâ ïàðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ, òàê íàçûâàåìûå «öåðåìîíèè òðèóìôà»,
ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò ôóíêöèîíàëüíî ñîîòâåòñòâóþùèõ èì äåìîíñòðàöèé òðåõ äðóãèõ
âèäîâ. Ñâîåîáðàçèå ìîòîðíîãî êîìïîíåíòà öåðåìîíèé òðèóìôà ó ñåâåðíûõ âèäîâ ñîñòî-
èò â ðèòìè÷íî îðãàíèçîâàííûõ äâèæåíèÿ êðûëüåâ è ãîëîâû (ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ, Ïàâ-
ëîâà, 2007). Êàæäûé öèêë ýòèõ äâèæåíèé ñîïðîâîæäàåòñÿ çâóêîâûì ñèãíàëîì. Òàêèì
îáðàçîì, èìåííî õàðàêòåð ìîòîðèêè äàííûõ äåìîíñòðàöèé îïðåäåëÿåò ðèòìè÷åñêèé õà-
ðàêòåð èõ âîêàëüíîãî àêêîìïàíåìåíòà. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ÷èñëî çâóêîâûõ ïîñûëîê â ñåðèè
ìîæåò øèðîêî âàðüèðîâàòü â çàâèñèìîñòè îò óðîâíÿ ìîòèâàöèè îñîáè â äàííûé ìîìåíò.
Ïðè âûñîêîì óðîâíå ìîòèâàöèè êàæäûé èç ïàðòíåðîâ ìîæåò äóáëèðîâàòü ïîäàâàåìûå èì
çâóêè äî 25 ðàç. Â ýòîì îòíîøåíèè ïðîòÿæåííûå âî âðåìåíè êîìïàêòíûå ñåðèè ñåâåðíûõ
âèäîâ ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò êîðîòêèõ ðûõëûõ ñåðèé ÷åðíîãî ëåáåäÿ è øèïóíà, âîñïðîèç-
âîäèìûõ èìè â êîíòåêñòå ïàðíûõ âçàèìîäåéñòâèé. Ïðèìåðû ðèòìè÷åñêîé îðãàíèçàöèè
èíòåðåñóþùèõ íàñ êîìïàêòíûõ ñåðèé ïðèâåäåíû íà ðèñ. 5.

Ó ñåâåðíûõ âèäîâ ëåáåäåé ñåðèè ðèòìè÷íî ñëåäóþùèõ äðóã çà äðóãîì îäíîòèïíûõ
çâóêîâ âûñòóïàþò â ðÿäå ñëó÷àåâ â êà÷åñòâå áîëåå èëè ìåíåå ñîãëàñîâàííûõ äóýòîâ.
Ïîñêîëüêó äëèòåëüíîñòü ñàìèõ çâóêîâ ïðèìåðíî ðàâíà äëèòåëüíîñòè ïàóç ìåæäó íèìè,
äëÿ êàæäîãî èç ïàðòíåðîâ îòêðûâàåòñÿ âîçìîæíîñòü ïîïàäàíèÿ èçäàâàåìîãî èì çâóêà
âî âðåìåííîé ïðîìåæóòîê ìåæäó çâóêîâûìè ïîñûëêàìè äðóãîãî. Ýòîò ïðèíöèï àíòè-
ôîíàëüíîñòè èñïîëüçóåòñÿ â äóýòàõ êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. ×òî êàñàåòñÿ àíàëî-
ãè÷íûõ ïî ôóíêöèè äóýòîâ òðóáà÷à, òî èõ ñëåäóåò îòíåñòè ê ïîëèôîíàëüíîìó òèïó,
ïîñêîëüêó îáå ïòèöû ñòðåìÿòñÿ âîñïðîèçâîäÿò ñâîè ïàðòèè îäíîâðåìåíííî. Ïîäðîá-
íåå ýòè ñîãëàñîâàííûå ôîðìû âîêàëèçàöèè ìû ðàññìîòðèì ïðè îïèñàíèè ðåïåðòóàðîâ
îçíà÷åííûõ âèäîâ.

Àíñàìáëè
Ê ýòîìó òèïó çâóêîâûõ ðÿäîâ ìû îòíîñèì òàêèå, â êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ ìãíîâåí-

íûé ïåðåõîä ìåæäó ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííûìè çâóêàìè îäíîãî òèïà è ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿìè ñèãíàëîâ èíîãî çâó÷àíèÿ. Ïðè òàêîì ïåðåõîäå ìîãóò ðåçêî ëèáî ïëàâíî
ìåíÿòüñÿ äëèòåëüíîñòè îòäåëüíûõ ïîñûëîê, èõ ñïåêòðàëüíûå õàðàêòåðèñòèêè è èíòåí-
ñèâíîñòü ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè. Ïàóçà ìåæäó ñìåíÿþùèìè äðóã äðóãà êîíñòðóêöèÿìè
ñîïîñòàâèìà ñ ïàóçàìè ìåæäó çâóêàìè âíóòðè êàæäîé èç íèõ (ðèñ. 6). Àíñàìáëè ïðèñó-
ùè àêóñòè÷åñêèì ñèñòåìàì ñèãíàëèçàöèè âñåãî ëèøü äâóõ âèäîâ ëåáåäåé – êëèêóíó è
òóíäðîâîìó, â âîêàëèçàöèè êîòîðûõ ìàêñèìàëüíî ðàçâèòà ñïîñîáíîñòü ê âîêàëüíîé èì-
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Ðèñ. 5. Ïðèìåðû ñåðèé â âîêàëèçàöèè êëèêóíà (à), òóíäðîâîãî ëåáåäÿ («âîðêîâàíèå», á; «òðè-
óìô», â) è òðóáà÷à (ã).

ïðîâèçàöèè. Ôóíêöèîíàëüíî àíñàìáëè ïðèóðî÷åíû ê ìîìåíòàì ðåçêîãî ïåðåïàäà ìî-
òèâàöèîííûõ ñîñòîÿíèé. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ïîâåäåíèå ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ ñðà-
çó ïî îêîí÷àíèè ñàäêè, êîãäà ñåðèè ïîñòêîïóëÿöèîííûõ ñèãíàëîâ ñìåíÿþòñÿ èíûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè çâóêîâ («õðèïëûìè» ó êëèêóíà è «âîðêîâàíèåì» ó òóíäðîâîãî
ëåáåäÿ). Äâà ïðèìåðà àíñàìáëåé ïîêàçàíû íà ðèñ. 6.

Âèäîñïåöèôè÷åñêèå ðåïåðòóàðû çâóêîâ è ñèòóàöèîííàÿ
ïðèóðî÷åííîñòü ñèãíàëîâ ðàçíûõ ñòðóêòóðíûõ òèïîâ

Àêóñòè÷åñêèå ñèñòåìû èçó÷åííûõ âèäîâ ëåáåäåé çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî îáùåìó
ðàçíîîáðàçèþ, ñòåïåíè ñòðóêòóðíîé ñëîæíîñòè è ïî õàðàêòåðó èñïîëüçîâàíèÿ ñèãíà-
ëîâ ðàçíûõ òèïîâ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå. Â ýòîì ðàçäåëå ìû îñòàíîâèìñÿ íà
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âèäîñïåöèôè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ âîêàëèçàöèè, êàñàþùèõñÿ âñåõ òðåõ íàçâàííûõ åå
àñïåêòîâ. Ïîñêîëüêó ÷àñòîòíûé äèàïàçîí ñèãíàëîâ âñåõ òèïîâ ó êàæäîãî äàííîãî âèäà
îïðåäåëÿåòñÿ, â öåëîì, ñïåêòðàëüíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè áàçîâûõ çâóêîâ (òàáë. 1, ðèñ.
1), â òåêñòå äàííîãî ðàçäåëà ìû íå áóäåì îñòàíàâëèâàòüñÿ íà ðàññìîòðåíèè ýòèõ ïàðà-
ìåòðîâ. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå ñïåêòðàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ïðèâåäåíî íà ñî-
íîãðàììàõ ñèãíàëîâ, ôîðìèðóþùèõ ðåïåðòóàðû âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ (ðèñ. 7–9,
11, 15, 16).

×åðíîøåéíûé ëåáåäü
Áàçîâûé àêóñòè÷åñêèé ðåïåðòóàð ýòîãî âèäà âêëþ÷àåò â ñåáÿ 4 òèïà çâóêîâ. Íàèáî-

ëåå ÷àñòî ïðèõîäèòñÿ ñëûøàòü ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë (ðèñ. 7à), êîòîðûé â âûñøåé
ñòåïåíè ñòåðåîòèïåí. Îò áàçîâûõ òîíîâûõ ýëåìåíòîâ âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ îí îòëè÷àåòñÿ
íàèáîëåå âûðàæåííîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé è êîíöåíòðàöèåé ýíåðãèè â îáëàñòè íåñó-
ùåé ÷àñòîòû è ïåðâîé ãàðìîíèêè. Çâó÷èò ýòîò ñèãíàë ñðàâíèòåëüíî òèõî è ïðåäñòàâëÿ-
åòñÿ ìàëî ýôôåêòèâíûì äëÿ äàëüíåé äèñòàíòíîé ñâÿçè.

Â åùå áîëüøåé ñòåïåíè ýòî îòíîñèòñÿ ê òèõîìó øèðîêîïîëîñíîìó ñèãíàëó «ñîïå-
íèå» (ðèñ. 7â), êîòîðûé ìîæíî óñëûøàòü ëèøü ñ ðàññòîÿíèÿ â íåñêîëüêî ìåòðîâ. Åãî
÷àñòîòíî-âðåìåííûå õàðàêòåðèñòèêè ïðèâåäåíû â òàáë. 2. Çâóêè òðåòüåãî òèïà, íàçâàí-
íûå íàìè «êóäàõòàíüåì», âîîáùå åäâà ñëûøíû. Ýòè ñèãíàëû äëèòåëüíîñòüþ îêîëî 30
ìñ ïîäàþòñÿ ïî äâà-òðè êðÿäó, ñ ïàóçàìè äëèòåëüíîñòüþ 200…260 ìñ. Îáëàñòü ÷àñòîò-
íîãî çàïîëíåíèÿ ñèãíàëà 1.2–1.6 Ãö. Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî îáà ýòè çâóêà íå èìåþò ñêîëü-
êî-íèáóäü î÷åâèäíûõ ãîìîëîãîâ â ðåïåðòóàðàõ ïðî÷èõ âèäîâ ëåáåäåé.

Óíèêàëåí äëÿ âîêàëèçàöèè ýòîãî âèäà òàêæå ÷åòâåðòûé òèï çâóêîâ – íèçêî÷àñòîò-
íîå «óóó». Ýòîò çâóê íå óïîòðåáëÿåòñÿ â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî ñèãíàëà, íî ëèøü â
ñî÷åòàíèè ñ ïðîñòûì òîíîâûì ñèãíàëîì, çà êîòîðûì èíòåðåñóþùåå íàñ ãóäåíèå ñëåäó-
åò áåç ïàóçû â îäíîêðàòíîì ëèáî äóáëèðóåìîì èñïîëíåíèè (ñì. ðèñ. 2Á, 7á è òàáë. 2).
Ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ïîâòîðîâ ýòîãî çâóêà, ëèøåííîãî ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè, îáû÷íî
íå ïðåâûøàåò 3. Ïðè ÷åðåäîâàíèè òàêèõ ïîñûëîê íåñóùàÿ ÷àñòîòà êàæäîé ïîñëåäóþ-
ùåé ïîíèæàåòñÿ íà 0.2–0.3 êÃö. Êàê âèäíî èç ñîíîãðàìì, îêîí÷àíèå ïðåäûäóùåé ïî-
ñûëêè ìîæåò ïåðåêðûâàòüñÿ ñ íà÷àëîì ñëåäóþùåé.

Ðèñ. 6. Ïðèìåðû àíñàìáëåé â âîêàëèçàöèè êëèêóíà (À) è  òóíäðîâîãî ëåáåäÿ (Á). Â ïîçèöèè À
ïåðåõîä «ïåñíè»  â ñåðèþ «õðèïëûõ êðèêîâ». Â ïîçèöèè Á ïðåîáðàçîâàíèå ïîñòêîïóëÿöèîííûõ
êðèêîâ ñàìöà â ñåðèþ «âîðêîâàíèå».
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Ðèñ. 7. Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ: ôðàãìåíò ðûõëîé ñåðèè ïðî-
ñòûõ òîíîâûõ ñèãíàëîâ (à), ñîñòàâíîãî ñèãíàëà «ïèê-óóó» (á) è ñèãíàëà «ñîïåíèå» (â). Ñòðåëêà-
ìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû (ïðàâàÿ ÷àñòü ñîíîãðàìì, îáîçíà÷å-
íèÿ áóêâàìè  ñ íèæíèì èíäåêñîì).

Òîëüêî ÷òî îïèñàííûé ñîñòàâíîé ñèãíàë ÿâëÿåò ñîáîé, ïî ñóòè äåëà, âåðøèíó ïî-
òåíöèé äàííîãî âèäà ê êîìáèíèðîâàíèþ èñõîäíûõ çâóêîâ â áîëåå ñëîæíûå àêóñòè÷åñ-
êèå êîíñòðóêöèè. Âñå ïðî÷èå âàðèàíòû êîìáèíàòîðèêè ñâîäÿòñÿ ê ïðîñòîìó äóáëèðî-
âàíèþ áàçîâûõ ýëåìåíòîâ, áóäü òî ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë, çâóêè «ñîïåíèå» èëè «êó-
äàõòàíüå». Ïåðâûé ìîæåò ïîâòîðÿòüñÿ, ôîðìèðóÿ ïëîòíûå ïà÷êè èç 2-3 (ðåäêî 4) ïîñû-
ëîê. Ñóùåñòâåííî òî, ÷òî âûñîêàÿ ñòåðåîòèïíîñòü ýòîãî çâóêà ñîõðàíÿåòñÿ íå òîëüêî
ïðè ïîäîáíîì èõ äóáëèðîâàíèè, íî è â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îí îêàçûâàåòñÿ íà÷àëüíûì
ýëåìåíòîì ñîñòàâíîãî ñèãíàëà «ïèê-óóó». Çâóêè «êóäàõòàíüå» ïîäàþòñÿ, êàê ìû óæå
âèäåëè, â âèäå ðûõëûõ ñåðèé. Îòäåëüíûå ïîñûëêè ñèãíàëà «ñîïåíèå» âñåãäà ðàçäåëåíû
ïðîäîëæèòåëüíûìè ïàóçàìè. Â âèäå ðûõëûõ ñåðèé âîñïðîèçâîäÿòñÿ è âåñüìà ñâîåîá-
ðàçíûå ñîñòàâíûå ñèãíàëû ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ.
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Ëèøü îäíàæäû çà âñå ãîäû íàáëþäåíèé óäàëîñü óñëûøàòü è çàïèñàòü ñåðèè ïðî-
ñòûõ áàçîâûõ ñèãíàëîâ ó îäèíî÷íîé îñîáè ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ. Íà ïðîòÿæåíèè 6 ìèí
áûëè çàôèêñèðîâàíû 17 àêòîâ âîêàëèçàöèè ñ èíòåðâàëàìè ìåæäó íèìè îò 4 äî 91 ñ (Me
= 16 c). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âêëþ÷àëè â ñåáÿ îò 1 äî 15 çâóêîâûõ ïîñûëîê (ñð. 5.2, ó =
5.3, cv 101,9%), ðàçäåëåííûõ ïàóçàìè äëèòåëüíîñòüþ 370–610 ìñ (Me = 440 ìñ, cv =
15.1%). Ìîæíî âèäåòü, ÷òî ïàóçû ìåæäó ïîñûëêàìè, äëèòåëüíîñòü êîòîðûõ ñòàíäàðòíà
(îêîëî 160 ìñ), ïðåâûøàþò äëèòåëüíîñòü ñàìèõ çâóêîâ â 2.3–3.8 ðàç.

Ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë ïîäàåòñÿ îäíîâðåìåííî ñ õàðàêòåðíûì äëÿ äàííîãî âèäà
ïðèïîäíèìàíèåì ãîëîâû. Õàðàêòåð åãî èñïîëüçîâàíèÿ íå îáíàðóæèâàåò íè ìàëåéøåé
ñèòóàöèîííîé ñïåöèôè÷íîñòè. Åãî èçäàþò îáà ÷ëåíà ïàðû ïðè ñîâìåñòíîì ïëàâàíèè è,
êàê ïðàâèëî, àñèíõðîííî. Â íà÷àëå áðà÷íîãî ñåçîíà â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ ýòè çâóêè
íåðåãóëÿðíî ÷åðåäóþòñÿ ñ îäèíî÷íûìè ïîñûëêàìè «ñîïåíèÿ». Ïðîñòîé òîíîâûé ñèã-
íàë âðåìÿ îò âðåìåíè èçäàåò ñàìåö, íàõîäÿùèéñÿ îêîëî ãíåçäà ñ ñèäÿùåé íà íåì ñàì-
êîé. Â ýòîé ñèòóàöèè íàðÿäó ñ îäèíî÷íûìè ïîñûëêàìè îñîáåííî ÷àñòî âîñïðîèçâîäÿò-
ñÿ ïà÷êè èç 2–3 äóáëèðîâàííûõ çâóêîâ.

Îòäåëüíûå òîíîâûå ñèãíàëû ëèáî ïà÷êè äóáëèðîâàííûõ çâóêîâ íåðåäêî ìîæíî ñëû-
øàòü è îò îäèíî÷íûõ ïòèö. Äîâîëüíî äëèííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ýòèõ çâóêîâ îäíàæ-
äû áûëà îòìå÷åíà ó ñàìöà âî âðåìÿ èíòåíñèâíîãî êóïàíèÿ, ïîñëåäîâàâøåãî çà êîïóëÿ-
öèåé. Çàìåòèì ìèìîõîäîì, ÷òî âîêàëèçàöèÿ âî âðåìÿ êóïàíèÿ îòìå÷åíà òîëüêî ó ýòîãî
âèäà. Ðûõëûå ñåðèè, î êîòîðûõ ðå÷ü øëà âûøå, âîñïðîèçâîäèëèñü îäèíî÷íîé ïòèöåé,
ëåæàâøåé íà ëüäó (23 ÿíâàðÿ 2005 ã).

Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ðàçíîîáðàçèå âîêàëèçàöèè âîçðàñòàåò ðàííåé âåñíîé.
Èìåííî â ìàðòå ïîëó÷åíû çàïèñè ñîñòàâíîãî ñèãíàëà «ïèê-óóó». Åãî èçäàâàëè ñàìåö è,
ðåæå, ñàìêà, ïëàâàÿ â ïîëûíüå ñî ñâîèìè îòïðûñêàìè ïðîøëîãî ãîäà ðîæäåíèÿ. Ðûõ-
ëûå çâóêîâûå ðÿäû, ñîñòîÿùèå èç ñèãíàëîâ «ñîïåíèå» è «êóäàõòàíüå», âîñïðîèçâîäè-
ëèñü îáîèìè ÷ëåíàìè ïàðû ïðè ïîñòðîéêå ãíåçäà.

Ïîäâîäÿ èòîã îïèñàíèþ àêóñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ, ìîæíî ñêà-
çàòü, ÷òî îíî ñ òðóäîì ïîääàåòñÿ ñîïîñòàâëåíèÿì ñ ñèñòåìàìè âîêàëèçàöèè ïðî÷èõ âè-
äîâ ëåáåäåé. Òðè èç ÷åòûðåõ áàçîâûõ àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ íå èìåþò î÷åâèäíûõ ãî-
ìîëîãîâ â ðåïåðòóàðàõ ïðî÷èõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà. Ñóùåñòâåííî è òî, ÷òî, â
îòëè÷èå îò ÷åðíîãî ëåáåäÿ è òðåõ ñåâåðíûõ âèäîâ, âîêàëèçàöèÿ ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò
íåïîñðåäñòâåííî ïîñëå êîïóëÿöèè. ×òî êàñàåòñÿ îáùåãî óðîâíÿ àêóñòè÷åñêîé àêòèâíî-
ñòè, òî îíà â ïðåäãíåçäîâîé è ãíåçäîâîé ñåçîíû îòíîñèòåëüíî âûñîêà.

×åðíûé ëåáåäü
Â îòëè÷èå îò ïðåäûäóùåãî âèäà, ïî÷òè âåñü ðåïåðòóàð ÷åðíîãî ëåáåäÿ ïîñòðîåí èç

çâóêîâ ñ åäèíîé ñòðóêòóðîé ñïåêòðà. Âñå âàðèàíòû ñèãíàëîâ, çà èñêëþ÷åíèåì øèïåíèÿ
(ðèñ. 8ä), ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå ìîäèôèêàöèé ïðîñòîãî òîíîâîãî ñèãíàëà.
Ýòè ìîäèôèêàöèè çàòðàãèâàþò äëèòåëüíîñòü ñèãíàëà è õàðàêòåðèñòèêè ÷àñòîòíîé ìî-
äóëÿöèè. Îáà ýòè ïàðàìåòðà èçìåíÿþòñÿ ïàðàëëåëüíî. Â ñèòóàöèÿõ, ãäå ìîæíî ïðåäïî-
ëàãàòü ïîâûøåíèå ýìîöèîíàëüíîé íàïðÿæåííîñòè îñîáè, ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë óä-
ëèíÿåòñÿ, à ÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ âîçðàñòàåò (ðèñ. 8á, ã).

Ìû âèäèì ýòî ïðè ýïèçîäè÷åñêèõ ïàðíûõ äåìîíñòðàöèÿõ, íàïðàâëåííûõ íà ïîä-
äåðæàíèå åäèíñòâà ñåìåéíîé ïàðû. Ôóíêöèîíàëüíî ýòè äåìîíñòðàöèè ñîîòâåòñòâóþò,
ïî-âèäèìîìó, öåðåìîíèÿì òðèóìôà ó ÷åòûðåõ âèäîâ, î êîòîðûõ ðå÷ü ïîéäåò íèæå. Ó
÷åðíîãî ëåáåäÿ äàííîå âçàèìîäåéñòâèå ñâîäèòñÿ ê íåñêîëüêèì ðåçêèì äâèæåíèÿì ïðè-
ïîäíèìàíèÿ êëþâà, âîñïðîèçâîäèìûì ïîñëåäîâàòåëüíî (íî íå âïîëíå ñèíõðîííî) ñàì-
öîì è ñàìêîé. Ïðè êàæäîì òàêîì äâèæåíèè îñîáü èçäàåò çâîíêèé êðèê ñ ïîíèæåíèåì
òîíà ê êîíöó ñèãíàëà (ðèñ. 8á). Ïàðòèÿ êàæäîãî ó÷àñòíèêà âçàèìîäåéñòâèÿ ñîñòîèò îáû÷-



44928. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé. Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ

Ðèñ. 8. Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ ÷åðíîãî ëåáåäÿ: âàðèàíòû ïðîñòûõ òîíîâûõ ñèãíàëîâ
(à), èõ ìîäèôèöèðîâàííàÿ âåðñèÿ â äóýòíîé âîêàëèçàöèè (á), ñèãíàë òðåâîãè (â), ñåðèÿ ïîñòêîïó-
ëÿöèîííûõ êðèêîâ (ã), øèïåíèå (ä). Ñîíîãðàììû â ïîçèöèÿõ â è ã äàíû ñ ìåíüøèì  âðåìåííûì
ðàçðåøåíèåì. Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû.
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íî íå áîëåå ÷åì èç 5 ïîñûëîê, îáúåäèíåííûõ ðûõëûå ñåðèè. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç
âàðüèðóåò îò 670 äî 1120 ìñ (Me = 860 ìñ), ïðåâûøàÿ äëèòåëüíîñòü ñàìèõ çâóêîâ (70–
250 ìñ, Me = 100 ìñ) â ñðåäíåì â 8.6 ðàç.

Ñåðèè áîëåå ïðîòÿæíûõ çâóêîâ òîãî æå õàðàêòåðà, âîñïðîèçâîäèìûõ îäíîâðåìåí-
íî îáîèìè ïàðòíåðàìè, ñîïðîâîæäàþò îêîí÷àíèå êîïóëÿöèè (ðèñ. 8ã). Â ýòèõ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòÿõ çâóêîâ äëèòåëüíîñòü ïîñûëîê âûøå, íåæåëè â îïèñàííûõ âûøå äóýòàõ
(210–450 ìñ, Me = 300 ìñ), à ïàóçû êîðî÷å (600–770 ìñ, Me = 640 ìñ). Àíàëîãè÷íûì
îáðàçîì, õîòÿ è â áîëüøåé ñòåïåíè, ìåíÿëîñü ñîîòíîøåíèå äëèòåëüíîñòåé çâóêîâ è ïàóç
â òðåõ ñëó÷àÿõ ðåàêöèè ñàìöà ÷åðíîãî ëåáåäÿ íà ïðèáëèæåíèå ê åãî ãíåçäó àãðåññèâíî
íàñòðîåííîãî ñàìöà øèïóíà. Ýòè âîêàëèçàöèè ñëàãàëèñü èç äâóõ ïîñûëîê â äâóõ ñëó÷à-
ÿõ (ðèñ. 17â) è èç 3 – â îäíîì. Äëèòåëüíîñòü çâóêîâ âàðüèðîâàëà îò 880 äî 1070 (Me =
960 ìñ), à ïàóç ìåæäó íèìè – îò 430 äî 1860 ìñ (Me = 595 ìñ).

Ñêàçàííîå ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äëÿ ÷åðíîãî ëåáåäÿ ñîâåðøåííî íåõàðàêòåð-
íî îáúåäèíåíèå áàçîâûõ àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ â êîìïàêòíûå êîíñòðóêöèè (íàïðè-
ìåð, òèïà ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ). Ãîâîðÿ îá îáùèõ îñîáåííîñòÿõ àêóñòè÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ äàííîãî âèäà, ñòîèò çàìåòèòü, ÷òî ýòè ëåáåäè âîîáùå äîâîëüíî ìîë÷àëèâû.

Øèïóí
Êàê ìîæíî âèäåòü èç ðèñ. 9, áàçîâûå ýëåìåíòû àêóñòè÷åñêîãî ðåïåðòóàðà øèïóíà

ïðåäñòàâëåíû òðåìÿ ïðîñòûìè ñèãíàëàìè – òîíîâûì (òàáë. 1), èìïóëüñíûì («õðþêà-
íüå») è øóìîâûì (øèïåíèå) (ñì. òàáë. 2). Ïåðâûå äâà èç íèõ ìîãóò îáúåäèíÿòüñÿ äðóã
ñ äðóãîì â äâóõ ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ. Èìåííî, «õðþêàíüå» ëèáî ñëåäóåò áåç ïàóçû çà
ïåðâûì ôðàãìåíòîì òîíîâîãî ñèãíàëà (ðèñ. 17â), ëèáî îêàçûâàåòñÿ âñòàâëåííûì ìåæ-
äó åãî ïåðâûì è âòîðûì ôðàãìåíòàìè (ðèñ. 9ã).

Êîëè÷åñòâî èìïóëüñîâ â ïðîñòîì ñèãíàëå «õðþêàíüå» âàðüèðóåò îò 5 äî 16, Me = 14
(òàáë. 6). Â ñîñòàâíûõ ñèãíàëàõ, ãäå ýòîò çâóê çàíèìàåò òåðìèíàëüíóþ ïîçèöèþ, ýòè
çíà÷åíèÿ íåñêîëüêî óâåëè÷èâàþòñÿ: ðàçìàõ âàðüèðîâàíèÿ ñîñòàâëÿåò çäåñü 11–19 (Me =
15). Íàïðîòèâ, â ñèãíàëàõ, â êîòîðûõ òîò æå èìïóëüñíûé çâóê ðàñïîëàãàåòñÿ ìåæäó
äâóìÿ òîíîâûìè, ÷èñëî èìïóëüñîâ ðåçêî ñîêðàùàåòñÿ – äî 1… 7 (Me = 2,5). Ëèøü èç-
ðåäêà èõ êîëè÷åñòâî äîñòèãàåò 10–14, íî â ýòèõ ñëó÷àÿõ ëîêàëèçàöèÿ çâóêîâ íà ñîíîã-
ðàììå òàêîâà, ÷òî ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå ñèíõðîííîé ðàáîòû äâóõ ðàçíûõ àêóñòè÷åñ-
êèõ ãåíåðàòîðîâ: îäèí âîñïðîèçâîäèò òîíîâûé çâóê, äðóãîé – èìïóëüñíûé.

Íåêîòîðîå ïðåäñòàâëåíèå î êîëè÷åñòâåííûõ ñîîòíîøåíèÿõ â ÷àñòîòå èñïîëüçîâà-
íèÿ íàçâàííûõ âàðèàíòîâ ìîæíî ïîëó÷èòü, ïðîàíàëèçèðîâàâ èõ ïðåäñòàâëåííîñòü â îä-
íîðàçîâîé çàïèñè (74 ñèãíàëà) âîêàëèçàöèè ñòàè øèïóíîâ, ñîñòîÿâøåé èç 29 ìîëîäûõ
îñîáåé ðàçíîãî ïîëà (çîîïèòîìíèê Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà): òîíîâûé ñèãíàë (îáà ôðàã-
ìåíòà) – 18 (24.3%); òîíîâûé ñèãíàë (òîëüêî ïåðâûé ôðàãìåíò) – 1 (1.4%); òîíîâûé
ñèãíàë (òîëüêî âòîðîé ôðàãìåíò) – 1 (1.4%); èìïóëüñíûé ñèãíàë «õðþêàíüå» – 9 (12.1%);
òîíîâûé ñèãíàë (ïåðâûé ôðàãìåíò) ïëþñ èìïóëüñíûé ñèãíàë – 18 (24.3%); Èìïóëüñ-
íûé ñèãíàë ìåæäó ïåðâûì è âòîðûì ôðàãìåíòàìè òîíîâîãî ñèãíàëà – 27 (36.5%).

Ïðîñòîé ñèãíàë «õðþêàíüå» íåðåäêî ìîæíî ñëûøàòü âî âðåìÿ áðà÷íûõ äåìîíñòðà-
öèé, ïðåäøåñòâóþùèõ êîïóëÿöèè, è â ïàðíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ, êîòîðûå ôóíêöèîíàëü-
íî ñîîòâåòñòâóþò öåðåìîíèè òðèóìôà ó ñåâåðíûõ âèäîâ ëåáåäåé. Ýòîò ñèãíàë ïîäàåòñÿ
ñèíõðîííî ñ õàðàêòåðíûì ïðèïîäíèìàíèåì êëþâà. Ñîñòàâíîé ñèãíàë ñ òåðìèíàëüíûì
ïîëîæåíèåì äàííîãî çâóêà èñïîëüçóåòñÿ â ñèòóàöèÿõ òðåâîãè (ðèñ. 9á). Âïðî÷åì, ïðè-
âåäåííûå âûøå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî âñå îïèñàííûå âàðèàíòû ìîãóò ïðè-
ñóòñòâîâàòü â îäíîì ñåàíñå âîêàëèçàöèè îñîáè, òàê èëè èíà÷å ÷åðåäóÿñü äðóã ñ äðóãîì,
÷òî óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå ñòðîãîé èõ ñèòóàöèîííîé ñïåöèôè÷íîñòè. Î òîì æå ãîâî-
ðèò âîñïðîèçâåäåíèå ýòèõ ñèãíàëîâ âíå î÷åâèäíîãî ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà (íàïðèìåð,
âî âðåìÿ ÷èñòêè îïåðåíèÿ îäèíî÷íîé ïòèöåé).
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Ðèñ. 9. Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ øèïóíà: ñèãíàë «õðþêàíüå» (à), ñèãíàë òðåâîãè (á),
ñîñòàâíûå ñèãíàëû (â, ã), âàðèàíòû òîíîâûõ ñèãíàëîâ (ä), øèïåíèå (æ). Òðåòèé ñèãíàë â ïîçè-
öèè ä ïîêàçàí ñ áîëüøèì âðåìåííûì ðàçðåøåíèåì (å). Ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðå-
çîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû.
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Êàê è ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ, îáúåäèíåíèå çâóêîâ â ñåðèè – ÿâëåíèå ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêîå
ó øèïóíà. Äîñòàòî÷íî ïëîòíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïðîñòûõ òîíîâûõ ñèãíàëîâ îòìå÷å-
íà òîëüêî îäèí ðàç (ðåàêöèÿ îäèíî÷íîé îñîáè íà ñîáàêó). Ìèíèìàëüíàÿ ïðîòÿæåííîñòü
ïàóçû â ýòîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç 5 çâóêîâ ñîñòàâèëà 2580 ìñ (ìàêñèìàëüíî 2920 ìñ,
ñð. 2815 ìñ). Òàêèì îáðàçîì, ïðè ñðåäíåé äëèòåëüíîñòè ñèãíàëà îêîëî 480 ìñ, ïðîòÿ-
æåííîñòü ïàóç ïðåâûøàåò äëèòåëüíîñòü ïîñûëîê â ñðåäíåì â 5.8 ðàç.

Âîîáùå ãîâîðÿ, øèïóí åùå áîëåå ìîë÷àëèâ, ÷åì ÷åðíûé ëåáåäü. Â ýòîì îòíîøåíèè
ïîêàçàòåëüíî îòñóòñòâèå âîêàëèçàöèè ïî îêîí÷àíèè àêòà êîïóëÿöèè. Ìîë÷àëèâîñòü øè-
ïóíà îòðàæåíà, â ÷àñòíîñòè, â àíãëèéñêîì íàðîäíîì íàçâàíèè ïòèöû – mute swan, ÷òî
çíà÷èò «íåìîé ëåáåäü». Âïðî÷åì, êàê óäàëîñü óñòàíîâèòü âî âðåìÿ íàáëþäåíèé çà áîëü-
øîé ñòàåé ëåáåäåé (î íåé óïîìèíàëîñü âûøå), ñèãíàëû, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ òîíîâûå
çâóêè, îêàçàëèñü â âûñøåé ñòåïåíè ýôôåêòèâíûì ñòèìóëÿòîðîì àêóñòè÷åñêîé àêòèâíî-
ñòè îñîáåé äàííîãî âèäà. Ïðîèãðûâàíèå ìàãíèòîôîííîé çàïèñè âèäîñïåöèôè÷åñêîãî
ñèãíàëà ìãíîâåííî âëåêëî çà ñîáîé îòâåòíóþ âîêàëèçàöèþ, ðàñïðîñòðàíÿâøóþñÿ â ñòàå
ïî òèïó öåïíîé ðåàêöèè.

Êëèêóí
Âîêàëèçàöèÿ ýòîãî âèäà ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òîãî, ÷òî ìû âèäåëè ó òðåõ

äðóãèõ, ðàññìîòðåííûõ äî ñèõ ïîð. Êëèêóíó ñâîéñòâåííà âåñüìà çíà÷èòåëüíàÿ âàðèà-
òèâíîñòü áóêâàëüíî âñåõ êàòåãîðèé àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ (ïðîñòûõ, ñîñòàâíûõ, ñå-
ðèéíûõ). Áîëåå òîãî, ñïîñîáíîñòü êîìáèíèðîâàòü çâóêè â ñàìûõ ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ ïðè-
âîäèò ê ïîñòðîåíèþ ñëîæíûõ êîíñòðóêöèé, êîòîðûå çà÷àñòóþ òðóäíî îòíåñòè ê òîé èëè
èíîé èç ïðåäëîæåííûõ íàìè êëàññèôèêàöèîííûõ êàòåãîðèé.

Âûñîêàÿ ñïîñîáíîñòü ê èìïðîâèçàöèè ïðîÿâëÿåòñÿ óæå íà óðîâíå ïðîñòûõ è ñî-
ñòàâíûõ ñèãíàëîâ, ïîäàâàåìûõ îñîáüþ ñïîíòàííî, âíå êàêîãî-ëèáî î÷åâèäíîãî ñîöè-
àëüíîãî êîíòåêñòà. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç 52 âûêðèêîâ,
çàïèñàííûõ îò îäíîé ñàìêè êëèêóíà íà ïðîòÿæåíèè 3 ìèí 46 ñ. Ýòîò çâóêîâîé ðÿä
âêëþ÷àë â ñåáÿ 26 ïðîñòûõ ñèãíàëîâ (ðèñ. 1ä, ä1), ñóùåñòâåííî âàðüèðîâàâøèõ ïî
äëèòåëüíîñòè. Íàðÿäó ñ íèìè çäåñü ïðèñóòñòâîâàëè ðàçíîîáðàçíûå âàðèàíòû ñîñòàâ-
íûõ ñèãíàëîâ ëèáî êîìïàêòíûõ êîìáèíàöèé èç 2–4 ïðîñòûõ ñèãíàëîâ, â áîëüøåé èëè
ìåíüøåé ñòåïåíè ìîäèôèöèðîâàííûõ ïî äëèòåëüíîñòè, çíà÷åíèÿì íåñóùåé ÷àñòîòû
è õàðàêòåðèñòèêàì ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè. Ïðè ïîïûòêå õîòÿ áû ãðóáî êëàññèôèöèðî-
âàòü çâóêè ýòîé âûáîðêè ìû íàñ÷èòàëè â íåé 17 òèïîâ çâóêîâ, èç êîòîðûõ 7 íå ïîâòî-
ðÿëèñü äàæå äâàæäû. Íåêîòîðûå èç ñèãíàëîâ îïèñàííîãî çâóêîâîãî ðÿäà ïðèâåäåíû
íà ðèñ. 3À è 10.

Íà ðèñ 3Á ïîêàçàí îäèí èç âàðèàíòîâ ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííîãî ñèãíàëà, êîòîðûé
âïîëíå óìåñòíî íàçâàòü «ïåñíåé». Ýòîò òåðìèí èñïîëüçîâàí â ñâîäêå Êðàìïà (Cramp,
1980), ãäå èì îáîçíà÷àþòñÿ çâóêîâûå ñèãíàëû ñàìöîâ, ïðåáûâàþùèõ íà ñâîåé ãíåçäî-
âîé òåððèòîðèè. Ïðè ýòîì îãîâîðåíî, ÷òî ôóíêöèÿ ñèãíàëà íå ÿñíà. Íàøè íàáëþäåíèÿ
çà îñîáüþ íåèçâåñòíîãî ïîëà, ïðîâåäåííûå â íà÷àëå ãíåçäîâîãî ñåçîíà (31 ìàðòà – 7
àïðåëÿ 2005 ã.) â çàïîâåäíèêå Àñêàíèÿ-Íîâà, ïîçâîëÿþò ïðîÿñíèòü ýòîò âîïðîñ. Â îòëè-
÷èå îò âñåõ ïðî÷èõ ïòèö äàííîãî âèäà, íàõîäèâøèõñÿ â ïàðàõ, ýòîò ëåáåäü ïðåáûâàë â
îäèíî÷åñòâå. Îí ñòðîãî ïðèäåðæèâàëñÿ ñâîåãî èíäèâèäóàëüíîãî ó÷àñòêà, ðàñïîëîæåí-
íîãî ïî ñîñåäñòâó ñ òåððèòîðèåé ïàðû. Îäèíî÷êà è ïàðà áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè íàõî-
äèëèñü â ïðåäåëàõ âçàèìíîé âèäèìîñòè.

Ïîñêîëüêó îäèíî÷íûé ëåáåäü ÿâíûì îáðàçîì ïðåáûâàë â ñîñòîÿíèè ñîöèàëüíîé
äåïðèâàöèè, åãî àêóñòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü ñîâåðøåííî îïðåäåëåííî èìåëà õàðàêòåð ñà-
ìîðåêëàìèðîâàíèÿ, àíàëîãè÷íîãî âåñåííåìó ïåíèþ âîðîáüèíîîáðàçíûõ. Ïåñíè âîñ-
ïðîèçâîäèëèñü â öèêëè÷åñêîì ðåæèìå. Îíè ãðóïïèðîâàëèñü â êëàñòåðû, êîòîðûå âî
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âðåìÿ ìàêñèìóìîâ àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè îòäåëÿëèñü äðóã îò äðóãà èíòåðâàëàìè ïî-
ðÿäêà 10–40 ñ. Êëàñòåðû âêëþ÷àëè â ñåáÿ îò 3 äî 15 ïåñåí, ðàçäåëåííûõ èíòåðâàëàìè
äëèòåëüíîñòüþ 2.7–7.8 ñ (ñðåäíåå çíà÷åíèå ïî îäíîìó êëàñòåðó èç 11 ïåñåí 4.2 ñ, Me
=3.4 c).

Â õîäå íàáëþäåíèé çà ýòèì ëåáåäåì áûëè çàïèñàíû 92 ïåñíè. Ðåçóëüòàò èõ àíàëèçà
ïîêàçàë, ÷òî íè îäíà èç íèõ íå ïîâòîðÿëà â òî÷íîñòè êàêóþ-ëèáî äðóãóþ. Âàðèàöèè
çàòðàãèâàëè âñå áåç èñêëþ÷åíèÿ ïàðàìåòðû: ÷èñëî ïîñûëîê, èõ äëèòåëüíîñòü, ñïåêò-
ðàëüíûé ñîñòàâ, õàðàêòåðèñòèêè ÷àñòîòíîé è àìïëèòóäíîé ìîäóëÿöèè. Çà ñ÷åò èçìåíå-
íèé â ÷èñëå ôðàãìåíòîâ ñóùåñòâåííî ìåíÿëàñü è îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïåñíè (îò
0.5 äî 2.8 ñ, Me = 1.07 ñ, n = 22). Ïðè ýòîì, îäíàêî, â ðàçíûå äíè ïòèöà ìîãëà ïðèäåðæè-
âàòüñÿ êàêîãî-ëèáî îäíîãî «ñòèëÿ ïåíèÿ». Ïîñëåäîâàòåëüíûå ïåñíè ïîä÷èíÿëèñü ïðè
ýòîì íåêîåìó îáùåìó øàáëîíó, íî êàæäàÿ ñëåäóþùàÿ ïåñíÿ îòëè÷àëàñü îò ïðåäûäó-
ùåé â ÷àñòíûõ äåòàëÿõ. Íåêîòîðûå âàðèàíòû ïåñåí ïîêàçàíû íà ðèñ. 11.

Âñå ýòè çâóêè âîñïðîèçâîäÿòñÿ â õàðàêòåðíîé ïîçå: ñíà÷àëà ïòèöà íàêëîíÿåò ãîëîâó,
òàê ÷òî êëþâ ïî÷òè êàñàåòñÿ ãðóäè, à çàòåì âûòÿíóòàÿ øåÿ äâèæåòñÿ âïåðåä è óäåðæèâàåò-
ñÿ íåâûñîêî íàä ïîâåðõíîñòüþ âîäû, ïîä óãëîì îêîëî 300. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýòà
ïîçà ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íà òàêîâîé ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ â ìîìåíò ïðîèçíåñåíèÿ èì
ñåðèè «âîðêîâàíèå». Íå÷òî îáùåå íàìå÷àåòñÿ òàêæå â çâó÷àíèè ýòîé ñåðèè è òðåìîëî â
ïåñíå êëèêóíà (òåðìèíàëüíàÿ ÷àñòü ïåñåí, ïîêàçàííûõ íà ðèñ. 3 â ïîçèöèÿõ ã è ä).

Ðèñ. 10. Âàðèàíòû çâóêîâ èç ðåïåðòóàðà êëèêóíà, ïîäàâàåìûõ â âèäå îäèíî÷íûõ «âûêðèêîâ» (à –
æ). Âñå çâóêè ïðèíàäëåæàò ñàìêå, íàõîäèâøåéñÿ â ïàðå ñ ãèáðèäíûì ëåáåäåì (C. cygnus  C.
olor). Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû.



454 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðèñ. 11. Âàðèàíòû «ïåñåí» îäíîé è òîé æå îñîáè. Â ïîçèöèÿõ à, á, â – òðè ïîñëåäîâàòåëüíûå
ïåñíè, çàïèñàííûå â îäèí äåíü (1 àïðåëÿ 2005 ã.); ã – åùå îäíà ïåñíÿ, çàïèñàííàÿ ïîçæå â òîò æå
äåíü; â ïîçèöèÿõ ä–è – ïåñíè ñ ïîðÿäêîâûìè íîìåðàìè I, V, IX, XI è XII,
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Ðèñ. 12. Ðàçíûå òèïû ñåðèéíûõ çâóêîâ â âîêàëèçàöèè êëèêóíà: à – äóýò â öåðåìîíèè òðèóìôà.
Âíà÷àëå ãîëîñà ïàðòíåðîâ ñëåäóþò ñòðîãî «÷åðåç îäèí». Â ïÿòîì çâóêå èõ ãîëîñà çâó÷àò ñòðîãî â
óíèñîí; á–ã – ñåðèÿ «õðèïëûõ êðèêîâ»; ä – ôðàãìåíò ñåðèè ïîñòêîïóëÿöèîííûõ âûêðèêîâ. Ñòðåë-
êàìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû.
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Äðóãîé òèï çâóêîâ, âðåìÿ îò âðåìåíè îòìå÷àâøèõñÿ ó îäèíî÷íîãî ëåáåäÿ, ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé ñåðèþ «õðèïëûõ» çâóêîâ, ñîâìåùàþùèõ â ñåáå ãàðìîíè÷åñêèå è øóìîâûå
ñîñòàâëÿþùèå. Êàæäàÿ èç ýòèõ ñåðèé ñîñòîèò èç 4–12 ïîñûëîê (Me = 10.5, n = 10), ïåð-
âàÿ èç êîòîðûõ îáû÷íî îáëàäàåò ÿðêî âûðàæåííûì ãàðìîíè÷åñêèì ñïåêòðîì. Â ïîñëå-
äóþùèõ ïîñûëêàõ ñïåêòð ñòàíîâèòñÿ ñêîðåå øóìîâûì, íî ìîæåò âíîâü âîçâðàòèòüñÿ ê
ãàðìîíè÷åñêîìó â òåðìèíàëüíîì çâóêå (ðèñ. 12). Òàêèå ñåðèè ñïîíòàííî âîñïðîèçâîäè-
ëèñü ïòèöåé íà îñòðîâå, ñëóæèâøåì öåíòðîì åå òåððèòîðèè. Ëåáåäü èçäàâàë èõ ñèíõ-
ðîííî ñ èíòåíñèâíûìè âçìàõàìè êðûëüåâ. Ýòè íàáëþäåíèÿ ïîçâîëÿþò îòíåñòè îïèñàí-
íûå äåìîíñòðàöèè ê êîìïëåêñó òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ – êàê åùå îäíó ôîðìó ñà-
ìîðåêëàìèðîâàíèÿ. Áîëåå òîãî, â îäíîì ñëó÷àå àíàëîãè÷íîå ïîâåäåíèþ ìû íàáëþäàëè
ó îäíîãî èç ÷ëåíîâ ñîñåäíåé áðà÷íîé ïàðû ïîñëå èçãíàíèÿ èì øèïóíà èç ðàéîíà ñâîåãî
ãíåçäà.

Î òîì æå ãîâîðèò è òîò ôàêò, ÷òî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ýòè ñåðèè õðèïëûõ çâóêîâ îðãàíè-
÷åñêè âïëåòàëèñü ó îäèíî÷íîãî ëåáåäÿ â áîëåå ñëîæíûå àêóñòè÷åñêèå àíñàìáëè. Ïîäîáíîãî
ðîäà êîíñòðóêöèÿ ìîãëà íà÷èíàòüñÿ ñ ïåñíè, çà êîòîðîé ñëåäîâàëà ñåðèÿ õðèïëûõ çâóêîâ,
ëèáî íàîáîðîò – ïåñíÿ ñëåäîâàëà íåïîñðåäñòâåííî çà ñåðèåé. Âïðî÷åì, çâóêè òîãî æå òèïà
ìîæíî ñëûøàòü è â ñîâåðøåííî èíîé ñèòóàöèè, èìåííî â ïîñòêîïóëÿöèîííîì ïîâåäåíèè,
ãäå îíè ñìåíÿþò ñîáîé ñåðèþ ïðîòÿæíûõ êðèêîâ ñàìöà, èçîáðàæåííûõ íà ðèñ. 12á,â.

Ðèñ. 13. Äóýòíàÿ âîêàëèçàöèÿ êëèêóíà (À – Â) è òðóáà÷à (Ã). À – ïåðåêëè÷êà ÷ëåíîâ áðà÷íîé ïàðû.
Ñîâïàäåíèå ãîëîñîâ ïàðòíåðîâ ïîêàçàíî ñòðåëêàìè; Á, Â – âîêàëèçàöèÿ ïðè öåðåìîíèè òðèóìôà.
Çâóêè îäíîãî èç ïàðòíåðîâ îáîçíà÷åíû áóêâîé à, äðóãîãî – á; Ã – ñèíõðîííàÿ âîêàëèçàöèÿ ÷ëå-
íîâ ïàðû (îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå).



458 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðèñ. 14. Äëèòåëüíîñòü çâóêîâûõ ïîñûëîê è ïàóç ìåæäó íèìè (øêàëà îðäèíàò è öèôðû îêîëî
ñèìâîëîâ) â ñåðèÿõ ïðè öåðåìîíèè òðèóìôà ó êëèêóíà. À – âàðèàíòû âðåìåííîé îðãàíèçàöèè
ñåðèé â âîêàëèçàöèè îäíîãî èç ïàðòíåðîâ: à – ïîñûëêè è ïàóçû ïðîäîëæèòåëüíû; á – ïîñûëêè è
ïàóçû â ñåðèè, âîñïðîèçâîäèìîé â áîëåå áûñòðîì òåìïå; Á – äóýò: 1 – ïîñûëêè è ïàóçû èíèöèà-
òîðà äóýòà, 2 – òî æå, âòîðîé îñîáè.

Äëÿ êëèêóíîâ õàðàêòåðíà ñîãëàñîâàííàÿ âîêàëèçàöèÿ ÷ëåíîâ áðà÷íîé ïàðû. Â ïî-
âñåäíåâíûõ ñèòóàöèÿõ ñàìåö è ñàìêà îáìåíèâàþòñÿ âðåìÿ îò âðåìåíè êîðîòêèìè «ðåï-
ëèêàìè» ñàìîãî ðàçëè÷íîãî çâó÷àíèÿ. Ýòî ìîãóò áûòü ïðîñòûå ñèãíàëû, âñåâîçìîæíûå
âåðñèè ñîñòàâíûõ ñèãíàëîâ ëèáî êîìïàêòíûå êîìáèíàöèé èç 2–4 ïðîñòûõ ñèãíàëîâ,
ìîäèôèöèðîâàííûõ ïî äëèòåëüíîñòè è ñïåêòðàëüíîìó ñîñòàâó (ðàçíûå âàðèàíòû èñ-
ïîëüçîâàíèÿ ýòèõ çâóêîâ â êîðîòêèõ äóýòàõ ïðèâåäåíû íà ðèñ. 10). Â Àñêàíèè-Íîâà, ãäå
2 èëè 3 ïàðû ìîãëè îäíîâðåìåííî íàõîäèòñÿ îêîëî êîðìóøåê, â êà÷åñòâå ðåàêöèè îä-
íîé èç íèõ íà ïðèáëèæåíèå äðóãîé ìû íàáëþäàëè ñîâìåñòíûå äåìîíñòðàöèè ñ âûòÿíó-
òîé âïåðåä øååé è ñ ñîîòâåòñòâóþùèì çâóêîâûì ñîïðîâîæäåíèåì (ñì. âûøå).
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Ëèøü ó îäíîé ïàðû (ñîñåäíåé ñ îäèíî÷íûì êëèêóíîì), êîòîðàÿ óäåðæèâàëà çà ñîáîé
åäèíîëè÷íóþ òåððèòîðèþ, ìû çàôèêñèðîâàëè òàêæå ïåðåêëè÷êó ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåëîäè÷-
íûõ çâóêîâ ñ ÷åòêî âûðàæåííîé ãàðìîíè÷åñêîé ñòðóêòóðîé (ðèñ. 13 À–Á). Èìåííî ýòè ñèãíà-
ëû èñïîëüçóþòñÿ ÷ëåíàìè ïàðû â âûñîêî ñîãëàñîâàííûõ äóýòàõ, ñîïðîâîæäàþùèõ óæå óïî-
ìèíàâøóþñÿ öåðåìîíèþ òðèóìôà. Äëèòåëüíîñòè çâóêîâûõ ïîñûëîê è ïàóç ñâÿçàíû ïîëîæè-
òåëüíîé êîððåëÿöèåé (ðèñ. 14). È òå è äðóãèå ìîãóò èçìåíÿòüñÿ êîíòèíóàëüíî êàê â ðàçíûõ
äóýòàõ, òàê è ïî õîäó îäíîãî è òîãî æå (íàáëþäåíèÿ ïî 34 äóýòàì îäíîé è òîé æå ïàðû).

Â òàêîãî ðîäà äóýòàõ ñî÷åòàþòñÿ ïðèíöèïû àíòèôîíàëüíîé è ïîëèôîíàëüíîé âîêà-
ëèçàöèè. Èíèöèàòîð äóýòà íà÷èíàåò åãî ñåðèÿìè êîðîòêèõ çâóêîâ (ïîðÿäêà 80–100 ìñ –
ñì. ðèñ. 5à, 13Â) ãàðìîíè÷åñêîé ïðèðîäû. Åñëè âòîðîé ïàðòíåð ïîäõâàòûâàåò èíèöèà-
òèâó, çâóêè ïåðâîãî óäëèíÿþòñÿ (äî 150–240 ìñ). Ïðè ïðîñìîòðå ôîíîãðàìì ñîçäàåòñÿ
âïå÷àòëåíèå, ÷òî âòîðîé ïàðòíåð äåéñòâóåò ñ òàêèì ðàñ÷åòîì, ÷òîáû åãî êðèêè ïîïàäà-
ëè òî÷íî â ïàóçû ìåæäó êðèêàìè ïåðâîãî. Åñëè ýòè ïàóçû îòíîñèòåëüíî êîðîòêè, òî è
çâóêîâûå ïîñûëêè âòîðîãî ïàðòíåðà ìîãóò îêàçàòüñÿ çàìåòíî áîëåå êîðîòêèìè, ÷åì ó
ïåðâîãî (ðèñ. 14Á). Òàêèì îáðàçîì, íà÷àëî äóýòà êëèêóíîâ íîñèò ÷åòêî âûðàæåííûé

Ðèñ. 15. Ðàçíûå âàðèàíòû ñèãíàëû «êó-êó» êëèêóíà (À) è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ, C. c. columbianus
(Á). Îäèíàêîâûìè áóêâàìè ïîêàçàíû àíàëîãè÷íûå ñèãíàëû äâóõ âèäîâ. Áåëîé ñòðåëêîé â ïîçè-
öèè à1 ïîêàçàí êîðîòêèé íà÷àëüíûé çâóê, õàðàêòåðíûé äëÿ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ è îòñóòñòâóþùèé
ó êëèêóíà (ñðàâíè ñ ðèñ. 16ã).
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àíòèôîíàëüíûé õàðàêòåð. Îäíàêî çà÷àñòóþ óæå ïîñëå 3–5 «ñïàðåííûõ» âîêàëèçàöèé
îáå ïàðòèè âîñïðîèçâîäÿòñÿ ïðàêòè÷åñêè îäíîâðåìåííî, â óíèñîí. Ýòà ïîëèôîíàëüíàÿ
ôàçà ìîæåò ñîõðàíÿòüñÿ â íåñêîëüêèõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñïàðåííûõ âîêàëèçàöèÿõ (äî 6
ïîäðÿä – ñì. ðèñ. 14Á,Â).

Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî òàêîãî ðîäà ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç ìåëîäè÷íûõ çâóêîâ ãàðìîíè-
÷åñêîé ñòðóêòóðû, íè ðàçó íå çàôèêñèðîâàíû ó îäèíî÷íîãî ëåáåäÿ.

Ñïåöèàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ òðåáóåò åùå îäèí ñèãíàë èç ðåïåðòóàðà êëèêóíà, îáî-
çíà÷åííûé âûøå êàê òèõîå «êó-êó» (ñì. âûøå, ðàçäåë Êîìïàêòíûå êîíñòðóêöèè, îñíî-
âàííûå íà äóáëèðîâàíèè ïðîñòûõ ñèãíàëîâ, è ðèñ. 15). Óïîìèíàíèÿ î íåì ìû íå íàøëè
íè â îäíîé ñâîäêå èç ÷èñëà òåõ, ãäå ïîäðîáíî îáñóæäàåòñÿ ïîâåäåíèå ëåáåäåé (Johnsgard,
1965, Scott and Wildfowl Trust, 1972; Cramp, 1980). Ìû âèäèì ïðè÷èíó ýòîãî â òîì, ÷òî
ñèãíàë íå ïðèâÿçàí êàêèì-òî îïðåäåëåííûì ñèòóàöèÿì, ñëûøåí ëèøü ñ áëèçêîãî ðàñ-
ñòîÿíèÿ è ïîòîìó ñ òðóäîì ïîääàåòñÿ êà÷åñòâåííîé çàïèñè. Íà ñëóõ îí ïðåäñòàâëÿåòñÿ
äîñòàòî÷íî ñòåðåîòèïíûì, îäíàêî ïðè àíàëèçå ôîíîãðàìì îáíàðóæèâàåòñÿ åãî çíà÷è-
òåëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü. Îí ìîæåò áûòü ãîìî- èëè ãåòåðîòèïè÷åñêèì. Â ïåðâîì ñëó÷àå
ñèãíàë ïîñòðîåí ëèáî èç çâóêîâ ñ øèðîêèì çàïîëíåíèåì ñïåêòðà («çâîíêèõ»), ëèáî èç
íèçêî÷àñòîòíûõ («ãëóõèõ»), à âî âòîðîì ñëó÷àå – èç òåõ è äðóãèõ (ñì. òàáë. 4). Â ãåòåðî-
òèïè÷åñêèõ ñèãíàëàõ çâîíêàÿ ïîñûëêà ïî÷òè îáû÷íî ïðåäøåñòâóåò ãëóõî çâó÷àùåé, ïî-
ðÿäîê èõ ñëåäîâàíèÿ ìîæåò áûòü è îáðàòíûì (ðèñ. 15Àâ). Ñëåäóåò òàêæå çàìåòèòü, ÷òî
âàðüèðóþò íå òîëüêî äëèòåëüíîñòè îáîèõ òèïîâ çâóêîâ è ïàóç (cv ñîñòàâëÿåò 36.8 è 36.9%,
36,1%, ñîîòâåòñòâåííî), íî òàêæå õàðàêòåðèñòèêè ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè è ðàñïðåäåëå-
íèå ìàêñèìóìîâ ýíåðãèè ïî ãàðìîíèêàì. Âñå ðàçíîîáðàçèå íàáëþäàåìûõ âàðèàöèé íå-
âîçìîæíî îòîáðàçèòü â îáçîðíîé òàáëèöå.

Ïðèñòàëüíîå âíèìàíèå ê ñèãíàëàì ýòîãî òèïà îïðàâäàíî â òîì îòíîøåíèè, ÷òî ñõîäíûå
ïî çâó÷àíèþ êîíñòðóêöèè ñ ïàðàëëåëüíîé èõ èçìåí÷èâîñòüþ îáíàðóæåíû òàêæå â ëåêñèêîíå
òóíäðîâîãî ëåáåäÿ (ñì. ðèñ. 15 è òàáë. 4). Íàáëþäàåìàÿ çäåñü î÷åâèäíàÿ ãîìîëîãèÿ â î÷åðåä-
íîé ðàç ñâèäåòåëüñòâóåò îá î÷åíü áëèçêîì ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðîäñòâå äâóõ ýòèõ âèäîâ.

Òóíäðîâûé ëåáåäü
Âîêàëèçàöèÿ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ èìååò ìíîãî îáùåãî ñ òåì, ÷òî ìû íàõîäèì ó êëè-

êóíà. Ðåïåðòóàð çâóêîâ çäåñü ìåíåå ðàçíîîáðàçåí, ÷åì ó ïîñëåäíåãî âèäà, íî ñòðóêòóðà
ñàìèõ ýòèõ çâóêîâ âûãëÿäèò íåñêîëüêî áîëåå ñëîæíîé èç-çà õîðîøî âûðàæåííîé ÷àñ-
òîòíîé ìîäóëÿöèè. Êðîìå òîãî, òóíäðîâûé ëåáåäü ñïîñîáåí, ïîäîáíî êëèêóíó, ñòðîèòü
ñëîæíûå âîêàëüíûå êîíñòðóêöèè (àíñàìáëè), îáúåäèíÿÿ â èõ ñîñòàâå ñåðèè çâóêîâ ñ
êîíòðàñòèðóþùèìè ÷àñòîòíî-âðåìåííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè (ñì. ðèñ. 6Á).

Ìû âèäèì ñõîäñòâî òóíäðîâîãî ëåáåäÿ ñ êëèêóíîì â ñôåðå àêóñòè÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ â òîì, ÷òî â ðÿäå ñëó÷àåâ îáíàðóæèâàåòñÿ îïðåäåëåííîå ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî â
ñèãíàëàõ îáîèõ âèäîâ. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü ñåðèÿ «âîðêîâàíèå» ó ïåðâîãî âèäà è
òðåìîëî â ïåñíå âòîðîãî, à òàêæå ñèãíàëû «êó-êó», î êîòîðûõ áûëî ñêàçàíî âûøå (ñì.
òàáë. 4 è ðèñ. 15). Ýòè ïîïàðíî ñõîäíûå ñèãíàëû ìîæíî, íà íàø âçãëÿä, ðàññìàòðèâàòü â
êà÷åñòâå ãîìîëîãèé. Â òî æå âðåìÿ â ðåïåðòóàðå êëèêóíà ìû íå íàõîäèì íè÷åãî ïîõîæå-
ãî íà ñâîåîáðàçíûé ñèãíàë òóíäðîâîãî ëåáåäÿ, èìåíóåìûé íàìè «ñòîíîì» (òàáë. 1, ðèñ.1ç,
16á). Ïî õàðàêòåðó èñïîëüçîâàíèÿ îí ñõîäåí ñ ñèãíàëîì «êó-êó», ïîñêîëüêó íå ïðèâÿçàí
ê êàêèì-ëèáî êîíêðåòíûì ñèòóàöèÿì. Èç-çà ñâîåãî î÷åíü òèõîãî çâó÷àíèÿ îí êàæåòñÿ
ìàëî ïðèãîäíûì äëÿ äèñòàíòíîé ñâÿçè. Ñëûøàòü åãî îáû÷íî ïðèõîäèòñÿ îò îäèíî÷íîé
îñîáè â ôîðìå àìîðôíîãî çâóêîâîãî ðÿäà, â êîòîðîì èíòåðâàëû ìåæäó îòäåëüíûìè çâó-
êàìè ñîñòàâëÿþò 1–13 ñ (Me = 7 ñ).

Âïðî÷åì, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòîò çâóê ìîæåò âõîäèòü â ñîñòàâ äîñòàòî÷íî
ñëîæíûõ êîíñòðóêöèé. Íà ðèñ. 16 ïîêàçàíî íà÷àëî ñåðèè «âîðêîâàíèå». Ìîæíî âèäåòü,
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Ðèñ. 16. Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ: ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë (à); ñèã-
íàë «ñòîí» (á); íà÷àëî ñåðèè «âîðêîâàíèå» (â); ñåðèÿ ïðè öåðåìîíèè òðèóìô (ã); ñåðèÿ ïîñòêîïó-
ëÿöèîííûõ êðèêîâ (ä); øèïåíèå (å). Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóê-
òóðû. Ñì. òàêæå ðèñ. 5á (ñåðèÿ «âîðêîâàíèå») è ðèñ. 15Á (ñèãíàë «êó-êó»).

÷òî ñàìûé ïåðâûé çâóê íà ýòîé ñîíîãðàììå èìååò íåñóùóþ ÷àñòîòó (0.4–0.5 êÃö), î÷åíü
áëèçêóþ ê òîé, ÷òî õàðàêòåðèçóåò ñèãíàë «ñòîí». Ïîêàçàòåëüíî òàêæå ïîëíîå îòñóò-
ñòâèå ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè â îáîèõ ñðàâíèâàåìûõ çâóêàõ.
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Åùå îäíà ÷åðòà, îáùàÿ äëÿ êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ, – ýòî âîêàëèçàöèÿ â ôîðìå
ñîãëàñîâàííûõ äóýòîâ. Ê ñîæàëåíèþ, íåäîñòàòîê äàííûõ ïî ýòîìó âèäó íå ïîçâîëÿåò
ñêàçàòü, íàñêîëüêî ÷åòêî ýòà ñîãëàñîâàííîñòü ïðîÿâëÿåòñÿ òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Ñ÷èòàþò,
÷òî çäåñü îíà âûðàæåíà â ìåíüøåé ñòåïåíè, ÷åì ó êëèêóíà (ñì. Cramp, 1980). Â õîäå
îäíîé èç äåìîíñòðàöèé òðèóìôà, çàôèêñèðîâàííîé íàìè íà âèäåîëåíòó, ãîëîñà ïàðòíå-
ðîâ ñíà÷àëà ñëåäóþò êàê áû âðàçíîáîé, ÷àñòè÷íî ïåðåêðûâàÿñü äðóã ñ äðóãîì. Ëèøü VI
ïîñûëêà èíèöèàòîðà äóýòà è V – âòîðîãî ïàðòíåðà ïî÷òè òî÷íî ñîâïàëè ïî âðåìåíè
(çâó÷àò â óíèñîí). Çàòåì, íà÷èíàÿ ñ X è XI ïîñûëîê, ñîîòâåòñòâåííî, äóýò ïîøåë ïî
àíòèôîíàëüíîìó òèïó. Äî êîíöà âçàèìîäåéñòâèÿ ïòèöû âîñïðîèçâåëè ïîî÷åðåäíî åùå
ïî 12 ñèãíàëîâ êàæäàÿ, ïðè÷åì â ýòîé ôàçå îêàçàëèñü ñêîîðäèíèðîâàííûìè íå òîëüêî
çâóêè, íî è êèâêè ãîëîâàìè, êîòîðûå ïòèöû ïðîäåëûâàëè â ïðîòèâîôàçå.

Îòìåòèì ìèìîõîäîì, ÷òî â ïèòîìíèêå Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà â Ñû÷åâî â 2003 ã. íà
ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà íàáëþäåíèé åäèíîé òåñíîé ãðóïïîé äåðæàëèñü âìåñòå òðè
îñîáè òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Âðåìåíàìè âñå îíè ó÷àñòâîâàëè â öåðåìîíèè òðèóìôà. Ïî-
íÿòíî, ÷òî íè î êàêîé ñîãëàñîâàííîñòè èõ âîêàëèçàöèé â ïîäîáíîé ñèòóàöèè íå ìîãëî
áûòü è ðå÷è.

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî ó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ íàèáîëåå óïîò-
ðåáèòåëüíûì ñèãíàëîì â ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ îêàçûâàþòñÿ ñåðèè òèïà «âîð-
êîâàíèÿ». Îíè âûñòóïàþò â êà÷åñòâå ñèãíàëà ïðèâåòñòâèÿ ïðè âñòðå÷å ñîöèàëüíûõ ïàðò-
íåðîâ ïîñëå êðàòêîñðî÷íîé ðàçëóêè; ñëóæàò ñâîåãî ðîäà âîêàëüíûì âñòóïëåíèåì ê äó-
ýòíîé âîêàëèçàöèè ïðè öåðåìîíèè òðèóìôà; îêàçûâàþòñÿ çàâåðøàþùèì çâåíîì â ïî-
ñòêîïóëÿöèîííîé âîêàëèçàöèè (ðèñ. 6Á). Êîðîòêèå ôðàãìåíòû «âîðêîâàíèÿ» ìîæíî ñëû-
øàòü äàæå âî âðåìÿ ñàäêè, òî åñòü â ñèòóàöèè, â êîòîðîé ó âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ ëåáåäåé
âîêàëèçàöèÿ îòñóòñòâóåò. Âîðêîâàíèå îñîáè, íàõîäÿùåéñÿ â îäèíî÷åñòâå, ìîæåò ñïîí-
òàííî ïåðåõîäèòü â ñåðèþ çâóêîâ «òðèóìô». Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î áîëåå íèçêîì ïîðî-
ãå ïðîÿâëåíèÿ âîêàëèçàöèè «òðèóìô», ÷åì ó êëèêóíà, ó êîòîðîãî òàêîãî ðîäà ñåðèè
íèêîãäà íå âîñïðîèçâîäÿòñÿ îäèíî÷íîé îñîáüþ.

Òðóáà÷
Ïî õàðàêòåðó àêóñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ òðóáà÷ ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò êëèêóíà è òóíä-

ðîâîãî ëåáåäÿ â òîì îòíîøåíèè, ÷òî âåñü åãî ðåïåðòóàð ïîñòðîåí èç çâóêîâ ñ åäèíîé
ñòðóêòóðîé ñïåêòðà (ðèñ. 17). Òðóáà÷ ðàçíîîáðàçèò ñâîþ âîêàëèçàöèþ äâóìÿ ñïîñîáà-
ìè: çà ñ÷åò îáúåäèíåíèÿ ïðîñòûõ ñèãíàëîâ â ñîñòàâíûå ãîìîòèïè÷åñêèå ëèáî ïóòåì èõ
óäëèíåíèÿ.

×òî êàñàåòñÿ äóýòíîé âîêàëèçàöèè â öåðåìîíèè òðèóìôà, òî åå ñëåäóåò îòíåñòè ê
ïîëèôîíàëüíîìó òèïó, ïîñêîëüêó îáå ïòèöû íåèçìåííî âîñïðîèçâîäÿò ñâîè ïàðòèè îä-
íîâðåìåííî, íåðåäêî ñ áîëüøèì èëè ìåíüøèì îïåðåæåíèåì ïàðòíåðà ëèáî ñ íåçíà÷è-
òåëüíûì çàïàçäûâàíèåì (ïîêàçàíî ñòðåëêîé íà ðèñ. 13ã). Ñòåïåíü òàêîãî íåñîâïàäåíèÿ
ñèãíàëîâ ïî âðåìåíè óñòàíîâèòü èç àíàëèçà ôîíîãðàìì ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî.

Äâà òèïà çâóêîâ, êîòîðûå ìû íå ñëûøàëè ðàíåå, áûëè çàïèñàíû âåñíîé 2006 ã. â
ñèòóàöèè íåîáû÷íîãî ïåðåóïëîòíåíèÿ. Â íà÷àëå àïðåëÿ èç-çà óãðîçû ïòè÷üåãî ãðèïïà
âñå òðóáà÷è âìåñòå ñ äðóãèìè îáèòàòåëÿìè ïðóäîâ Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà áûëè ïîìå-
ùåíû â çàêðûòîé âîëüåðå ðàçìåðîì ïðèìåðíî 10050 ì. Â ïåðâûé äåíü ïðåáûâàíèÿ
ïòèö â ýòîé âîëüåðå íàì óäàëîñü çàïèñàòü îäèíî÷íûå òèõèå çâóêè – ïðåäïîëàãàåìûé
ãîìîëîã ñèãíàëîâ «êó-êó» êëèêóíà è ìàëîãî ëåáåäÿ. Òàêèìè çâóêàìè ïåðåêëèêàëèñü âñå
9 òðóáà÷åé. Â ïîñëåäóþùèå äíè ýòè çâóêè ìîæíî áûëî ñëûøàòü îò ÷ëåíîâ ñôîðìèðî-
âàííîé ïàðû.

×ëåíû òîé æå ïàðû ïåðåä ñõîäîì íà âîäó èçäàâàëè äðóãîé òèï çâóêîâ – «êóäàõòà-
íüå». Äåëî â òîì, ÷òî íåáîëüøîå âîäíîå ïðîñòðàíñòâî â âîëüåðå íàõîäèëîñü ïîä æåñò-
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Ðèñ. 17. Ðåïåðòóàð àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ òðóáà÷à: ïðîñòîé òîíîâûé ñèãíàë (à); âàðèàíò ñîñòàâ-
íîãî ñèãíàëà ñ èçìåíåíèåì ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû (á); ñîñòàâíîé ñèãíàë â öåðåìîíèè òðèóìôà
(â); êðèê áåäñòâèÿ ïðè íàïàäåíèè íà èíäèâèäà ãèáðèäà C. cygnus  C. olor (ã); ñåðèÿ ïîñòêîïóëÿ-
öèîííûõ êðèêîâ (ä). Ñòðåëêàìè ïîêàçàíû òî÷êè âçÿòèÿ ñðåçîâ ñïåêòðàëüíîé ñòðóêòóðû. çàïèñàí-
íûå îò òîé æå ïòèöû ñïóñòÿ äâîå ñóòîê (3 àïðåëÿ).
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êèì êîíòðîëåì àëüÿíñà èç òðåõ äðóãèõ òðóáà÷åé. Îíè âåëè ñåáÿ àãðåññèâíî è ñòðåìè-
ëèñü íå äîïóñòèòü ïðåáûâàíèÿ òàì êîíñïåöèôè÷åñêèõ îñîáåé. Ïîýòîìó ïîïûòêàì ïàðû
ñîéòè íà âîäó ïðåäøåñòâîâàëà äëèòåëüíàÿ ïîäãîòîâêà. Ïðåæäå ÷åì ðåøèòüñÿ íà ýòî
äåéñòâèå, ïòèöû äîëãî ñòîÿëè íà áåðåãó, ñîâåðøàÿ ðåçêèå êèâêè ãîëîâîé è ïåðåêëèêà-
ÿñü çâóêàìè, î êîòîðûõ èäåò ðå÷ü.

Îáñóæäåíèå
Òèïîëîãèçàöèþ çâóêîâ, ïðåäëîæåííóþ íàìè â íà÷àëå ñòàòüè, ìîæíî ðàññìàòðèâàòü

êàê îòðàæåíèå èåðàðõè÷åñêîé îðãàíèçàöèè àêóñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ. Ñ ýòîé òî÷êè çðå-
íèÿ â àêóñòè÷åñêîé ñèñòåìå ìîæíî âûäåëèòü êàê ìèíèìóì òðè óðîâíÿ èíòåãðàöèè ñèã-
íàëîâ. Ïåðâûé óðîâåíü ïðåäñòàâëåí ïðîñòûìè áàçîâûìè ñèãíàëàìè, êîòîðûå â ïðîöåñ-
ñå âîêàëèçàöèè ïîäàþòñÿ âíå æåñòêîé ñâÿçè äðóã ñ äðóãîì. Ñèãíàëû âòîðîãî óðîâíÿ
ïðåäñòàâëåíû òîé èëè èíîé êîìáèíàöèåé ïðîñòûõ áàçîâûõ çâóêîâ (ñèãíàëû ñîñòàâíûå
ëèáî îáúåäèíåííûå â êîìïàêòíûå ñåðèè). È, íàêîíåö, ê òðåòüåìó óðîâíþ ïîçâîëèòåëü-
íî îòíåñòè ñëîæíûå êîíñòðóêöèè, ôîðìèðóþùèåñÿ èç ñèãíàëîâ âòîðîãî óðîâíÿ. Òàêî-
âû, â ÷àñòíîñòè, àíñàìáëè, ïîñòðîåííûå èç ñåðèéíûõ çâóêîâ ñ ðàçíûìè ñïåêòðàëüíûìè
õàðàêòåðèñòèêàìè.

Êàê ìû ïîïûòàëèñü ïîêàçàòü, ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â âîêàëèçàöèè èçó÷åííûõ âè-
äîâ äàëåêî íå îãðàíè÷èâàþòñÿ íåñõîäñòâîì çâóêîâûõ ðåïåðòóàðîâ êàê òàêîâûõ. Ýòè ðàç-
ëè÷èÿ ñòîëü æå èëè äàæå áîëåå çíà÷èòåëüíû â ïëàíå âîçìîæíîñòåé èñïîëüçîâàíèÿ ýëå-
ìåíòîâ íèçøèõ èåðàðõè÷åñêèõ óðîâíåé äëÿ ïîñòðîåíèÿ êîíñòðóêöèé âûñîêèõ óðîâíåé
èíòåãðàöèè. Èíûìè ñëîâàìè, ðå÷ü èäåò î ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èÿõ â ñïîñîáíîñòÿõ ê èì-
ïðîâèçàöèè, êîòîðàÿ ó ïòèö ñëóæèò âàæíûì ìåõàíèçìîì ìàêñèìèçàöèè ðàçíîîáðàçèÿ
àêóñòè÷åñêîé ïðîäóêöèè (ñì. Ïàíîâ è äð., 2004, 2006). Ïðèíöèïèàëüíûå ìåæâèäîâûå
ðàçëè÷èÿ îáíàðóæåíû òàêæå â îáùåé êàðòèíå îðãàíèçàöèè çâóêîâûõ ðÿäîâ, ÷òî, íà íàø
âçãëÿä, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå èíòåðåñíûõ ðåçóëüòàòîâ èññëåäîâàíèÿ.

Êàê ìîæíî âèäåòü èç òàáë. 5, ðåïåðòóàðû èññëåäîâàííûõ âèäîâ îïðåäåëåííî íåîäè-
íàêîâû ïî âêëàäó â íèõ çâóêîâ, îòíîñèìûõ íàìè ê ðàçíûì ñòðóêòóðíûì êàòåãîðèÿì. Â
íàèáîëüøåé ñòåïåíè ñâîáîäà êîìáèíèðîâàíèÿ íà îñíîâå áàçîâûõ çâóêîâ ïðèñóùà êëè-
êóíó, â íàèìåíüøåé – øèïóíó. Äåéñòâèòåëüíî, êàê ìû ìîãëè âèäåòü, ñðåäè âñåõ âèäîâ
ëåáåäåé âîêàëèçàöèÿ íàèáîëåå áîãàòà ó êëèêóíà è ïðåäåëüíî áåäíà ó øèïóíà. Ñîîòâåò-
ñòâåííî, òèï îðãàíèçàöèè âîêàëüíîãî ðåïåðòóàðà êëèêóíà ìîæíî íàçâàòü ïîäâèæíûì, à
øèïóíà – ðèãèäíûì.

×òî êàñàåòñÿ ïðî÷èõ èçó÷åííûõ âèäîâ, òî âòîðîå ìåñòî ïîñëå êëèêóíà ïî áîãàòñòâó
âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ çàíèìàåò òóíäðîâûé ëåáåäü (ïðèñóòñòâèå â ðåïåðòóàðå êîíñòðóê-
öèé, èìåíóåìûõ íàìè àíñàìáëÿìè è îòíîñèìûõ ê òðåòüåìó óðîâíþ èíòåãðàöèè âîêàëü-
íûõ êîíñòðóêöèé). Â îòëè÷èå îò ýòèõ äâóõ âèäîâ, âîêàëèçàöèþ òðóáà÷à è ÷åðíîãî ëåáåäÿ
ìîæíî íàçâàòü ïðèìèòèâíîé, ïîñêîëüêó ó êàæäîãî èç íèõ ðåïåðòóàð ïîñòðîåí èç çâóêîâ ñ
åäèíîé ñòðóêòóðîé ñïåêòðà. Òðóáà÷ ðàçíîîáðàçèò ñâîþ âîêàëèçàöèþ çà ñ÷åò îáúåäèíåíèÿ
ïðîñòûõ ñèãíàëîâ â ñîñòàâíûå ãîìîòèïè÷åñêèå ëèáî ïóòåì èõ óäëèíåíèÿ. ×åðíîìó ëåáå-
äþ èç ýòèõ äâóõ ñïîñîáîâ ìîäèôèêàöèè ïðîñòåéøèõ ñèãíàëîâ äîñòóïåí ëèøü âòîðîé.

Ïîãðàíè÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó âèäàìè ñ áîãàòûìè àêóñòè÷åñêèìè ðåïåðòóàðàìè
(êëèêóí, òóíäðîâûé ëåáåäü) è òåìè, âîêàëèçàöèþ êîòîðûõ ìû íàçûâàåì ïðèìèòèâíîé
(òðóáà÷, ÷åðíûé ëåáåäü), çàíèìàåò ÷åðíîøåéíûé ëåáåäü. Õîòÿ áàçîâûé àêóñòè÷åñêèé
ðåïåðòóàð ó ýòîãî âèäà íåáîãàò – âñåãî ëèøü 4 òèïà èñõîäíûõ çâóêîâ, îäèí èç íèõ èñ-
ïîëüçóåòñÿ êàê äëÿ ïîñòðîåíèÿ êîìïàêòíûõ êîíñòðóêöèé, îñíîâàííûõ íà åãî äóáëèðî-
âàíèè, òàê è â êà÷åñòâå íà÷àëüíîé ïîñûëêè ñîñòàâíûõ ãåòåðîòèïè÷åñêèõ ñèãíàëîâ. Ïîñ-
ëåäíèå âêëþ÷àþò â ñåáÿ, ïîìèìî óêàçàííîãî çâóêà, åùå îò 1 äî 4 ïîñûëîê ïðèíöèïè-
àëüíî èíîé ñòðóêòóðû. Ôàêò âàðèàòèâíîñòè èõ ÷èñëà óêàçûâàåò íà îïðåäåëåííóþ ñïî-
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Òàáëèöà 5. Ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â èñïîëüçîâàíèè ñèãíàëîâ ðàçíîãî óðîâíÿ
èíòåãðàöèè

Öèôðû ïîêàçûâàþò îðèåíòèðîâî÷íîå ÷èñëî «òèïîâ» ñèãíàëîâ
*Ñèãíàëû, îáîçíà÷åííûå äâóìÿ ïëþñàìè, âåñüìà ðàçíîîáðàçíû è âíîñÿò ñóùåñòâåííûé âêëàä â
àêóñòè÷åñêóþ ïðîäóêöèþ

ñîáíîñòü îñîáåé äàííîãî âèäà ñâîáîäíî îïåðèðîâàòü èñõîäíûìè ýëåìåíòàìè ðåïåðòóà-
ðà. Èíûìè ñëîâàìè, â âîêàëèçàöèè ÷åðíîøåéíîãî ëåáåäÿ ìîæíî óñìîòðåòü ïðîñòåé-
øèå ôîðìû èìïðîâèçàöèè, ÷òî íå ïîçâîëÿåò îòíåñòè àêóñòè÷åñêóþ ñèñòåìó ýòîãî âèäà
ê ðèãèäíîìó òèïó.

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî èìïðîâèçàöèÿ â êàêîé-òî ñòåïåíè ñâîéñòâåííà è øèïó-
íó (òèïè÷íûé ïðèìåð ðèãèäíîãî òèïà âîêàëèçàöèè), íî â äàííîì ñëó÷àå îñîáü ìîæåò
ëèøü îáúåäèíÿòü äâà ðàçíûõ èñõîäíûõ çâóêà, ñòðîÿ ñîñòàâíîé ãåòåðîòèïè÷åñêèé ñèã-
íàë, íî íå â ñîñòîÿíèè ìîäèôèöèðîâàòü åãî, óâåëè÷èâàÿ ÷èñëî ïîñûëîê.

Ñèòóàöèîííàÿ ïðèóðî÷åííîñòü ñèãíàëîâ ðàçíûõ êàòåãîðèé
Ïðîñòûå ñèãíàëû ëåáåäåé ìîæíî óïîäîáèòü òàê íàçûâàåìûì ïîâñåäíåâíûì ïî-

çûâêàì âîðîáüèíîîáðàçíûõ, êîòîðûå ïîäàþòñÿ ñïîíòàííî, â îòñóòñòâèå î÷åâèäíûõ âíå-
øíèõ ñòèìóëîâ, òî åñòü â îòñóòñòâèå âèäèìûõ èçìåíåíèé ñèòóàöèè. Ó ëåáåäåé ýòè ñèã-
íàëû çà÷àñòóþ âîñïðîèçâîäÿòñÿ îäèíî÷íîé ïòèöåé – òî åñòü âíå îïðåäåëåííîãî ñîöè-
àëüíîãî êîíòåêñòà. Íå èñêëþ÷åíî, ðàçóìååòñÿ, ÷òî â òàêèõ ñëó÷àÿõ îíè íàïðàâëåíû íà
ïîääåðæàíèå äèñòàíòíîé ñâÿçè ñ èìåþùèìñÿ ñîöèàëüíûì ïàðòíåðîì ëèáî íà ïîèñêè
ïîòåíöèàëüíîãî êîìïàíüîíà.

Íàèáîëåå îïðåäåëåííóþ ñèòóàöèîííóþ ñïåöèôè÷íîñòü ìîæíî ïðèïèñàòü ïðîñòî-
ìó ñèãíàëó òóíäðîâîãî ëåáåäÿ, ó êîòîðîãî îí îáû÷íî âûñòóïàåò â êà÷åñòâå òðåâîæíîãî
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êðèêà â ñèòóàöèÿõ óìåðåííîãî áåñïîêîéñòâà – íàïðèìåð â îòâåò íà ïðèáëèæåíèå àãðåñ-
ñèâíî íàñòðîåííîãî øèïóíà. Â äàííîì ñëó÷àå ýòî âñåãäà îäèíî÷íûå ïîñûëêè. Ó êëèêó-
íà â àíàëîãè÷íûõ ñèòóàöèÿõ ïðîñòûå ñèãíàëû ìîãóò ïîäàâàòüñÿ â ñîñòàâå ïëîòíîé ñå-
ðèè ïîñûëîê, ãäå ïîñëåäîâàòåëüíûå çâóêè è ïàóçû ìåæäó íèìè èìåþò ïðèìåðíî ðàâ-
íóþ äëèòåëüíîñòü. Òîëüêî ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ âàðèàöèÿ ïðîñòîãî îäèíî÷íîãî ñèãíàëà èñ-
ïîëüçóåòñÿ êàê ýëåìåíò äåìîíñòðàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ, íàïðàâëåííîãî íà ïîääåðæàíèå
åäèíñòâà ñåìåéíîé ïàðû (ýïèçîäè÷åñêèå äóýòû).

Âñå ñêàçàííîå ïî ïîâîäó ïðîñòûõ ñèãíàëîâ ìîæåò áûòü îòíåñåíî è ê íåêîòîðûì
êîíñòðóêöèÿì âòîðîãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè, â ÷àñòíîñòè ê ñèãíàëàì ñîñòàâíûì.

Íàèáîëüøóþ êîììóíèêàòèâíóþ íàãðóçêó íåñóò ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííûå çâóêè,
îáúåäèíåííûå â ñåðèè è àíñàìáëè. Ó òðåõ âèäîâ ñåâåðíûõ ëåáåäåé îíè ñîïðîâîæäàþò
èíòåíñèâíûå ñîöèàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ, îáåñïå÷èâàþùèå êîíñîëèäàöèþ ïàðû è îõ-
ðàíó åå ãíåçäîâîé òåððèòîðèè. Ó ýòèõ âèäîâ è ó ÷åðíîãî ëåáåäÿ ñåðèè âîñïðîèçâîäÿòñÿ
òàêæå â õîäå êëþ÷åâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ – êîïóëÿöèè, çàâåðøàÿ òåëåñíûé êîíòàêò ïàðò-
íåðîâ.

Ýâîëþöèîííûé è òàêñîíîìè÷åñêèé àñïåêòû
Ñîãëàñíî ïðèâåäåííûì äàííûì ñèñòåìû âîêàëèçàöèè ðàçíûõ âèäîâ ëåáåäåé âåñü-

ìà ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ ïî óðîâíÿì àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè (ìîë÷àëèâûå – ãî-
ëîñèñòûå), áîãàòñòâó ðåïåðòóàðîâ è ñêëîííîñòè ê âîêàëüíîé èìïðîâèçàöèè. Â ýòîì îò-
íîøåíèè ðåçêî âûäåëÿþòñÿ äâà âèäà ñ ìàêñèìàëüíî ðàçíîîáðàçíîé âîêàëèçàöèåé – êëè-
êóí è òóíäðîâûé ëåáåäü. Ïîñêîëüêó îáà îíè îòíîñÿòñÿ ê êëàñòåðó íàèìåíåå äèâåðãèðî-
âàâøèõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà Cygninae (ïî: Áóòóðëèí, 1935), çàìàí÷èâî áûëî
áû ðàññìàòðèâàòü âñå ïåðå÷èñëåííûå îñîáåííîñòè èõ âîêàëèçàöèè â êà÷åñòâå íåêîåãî
ýâîëþöèîííîãî ïðîãðåññà (î âîçìîæíîñòè ïîäîáíûõ òðàêòîâîê ñì., â ÷àñòíîñòè, Wilson,
1976). Îäíàêî óÿçâèìîñòü ïîäîáíîé ïîçèöèè ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíîé ïðè ñðàâíåíèè àêó-
ñòè÷åñêèõ ñèñòåì äâóõ íàçâàííûõ âèäîâ ñ òàêîâîé òðóáà÷à. Êàê ìû ïîïûòàëèñü ïîêà-
çàòü, ó ýòîãî âèäà âîêàëèçàöèÿ âûãëÿäèò äîñòàòî÷íî ïðèìèòèâíîé. Ìåæäó òåì ïî óðîâ-
íþ ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè ìíîãèå ñèñòåìàòèêè äàæå íå ñ÷èòàþò òðóáà÷à
ñàìîñòîÿòåëüíûì âèäîì, ïðèäàâàÿ åìó ñòàòóñ ïîäâèäà êëèêóíà. Îòñþäà ñ î÷åâèäíîñ-
òüþ ñëåäóåò, ÷òî äèâåðãåíöèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê äàëåêî íå âñåãäà ðàâíî-
çíà÷íà (êîëè÷åñòâåííî è êà÷åñòâåííî) äèâåðãåíöèè ìîðôîëîãè÷åñêîãî îáëèêà âèäîâ.

Ïîñêîëüêó àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ äèâåðãèðóþò âî ìíîãî ðàç áûñò-
ðåå ìîòîðíûõ (Ïàíîâ, 1989), ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç âîêàëèçàöèè øèïóíà, ÷åðíîãî è
÷åðíîøåéíîãî ëåáåäåé ìàëî ÷òî äîáàâëÿåò ê íàøèì ïðåäïîëîæåíèÿì î ñòåïåíè èõ
ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè, ñäåëàííûì íà ìàòåðèàëå ìîòîðíûõ êîìïîíåíò ïîâåäå-
íèÿ (ñì. Ïàíîâ, Ïàâëîâà, 2007.). Ìîæíî ëèøü ñêàçàòü, ÷òî ìàòåðèàëû, èçëîæåííûå â
äàííîé ïóáëèêàöèè, ïîëíîñòüþ ïîäòâåðæäàþò âûâîäû, ñäåëàííûå ðàíåå. Ïðåäâàðè-
òåëüíûå äàííûå ïî âîêàëèçàöèè êîñêîðîáû, Coscoroba coscoroba (ðèñ. 9ê), ãîâîðÿò î
òîì, ÷òî îíà íàïîìèíàåò ñêîðåå êðÿêàíüå óòîê, ÷åì ãîëîñà êàêîãî-ëèáî âèäà ñîáñòâåí-
íî ëåáåäåé.

×òî æå êàñàåòñÿ âèäîâ «ñåâåðíîé ãðóïïû», òî çäåñü ñîâåðøåííî î÷åâèäíî âåñüìà
áëèçêîå ðîäñòâî êëèêóíà è òóíäðîâîãî ëåáåäÿ. Â îòíîøåíèè òðóáà÷à ìîæíî óòâåðæ-
äàòü, ÷òî îí ïî õàðàêòåðó êàê ìîòîðíûõ, òàê è àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíò ïîâåäåíèÿ çà-
ìåòíî îòëè÷àåòñÿ îò ýòèõ äâóõ ñâîèõ ðîäè÷åé, áåññïîðíî ïðåäñòàâëÿÿ ñîáîé ñàìîñòîÿ-
òåëüíûé, ÷åòêî îòãðàíè÷åííûé âèä.
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29. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå æóðàâëåé (ñòåðõ
Sarcogeranus leucogeranus, äàóðñêèé Grus vipio,

ÿïîíñêèé Grus japonensis) â ñâåòå ãèïîòåçû
ðèòóàëèçàöèè1

Æóðàâëè ïðèâëåêàþò ê ñåáå â ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ ïîâûøåííîå âíèìàíèå îðíè-
òîëîãîâ. Ýòî ñâÿçàíî â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ îñîáîé óÿçâèìîñòüþ ïòèö ýòîé ãðóïïû ê ïðî-
ãðåññèðóþùèì èçìåíåíèÿì ýêîëîãè÷åñêîé ñèòóàöèè âî ìíîãèõ ðàéîíàõ îáèòàíèÿ æó-
ðàâëåé, ÷òî òðåáóåò èõ îñîáîé îõðàíû, âïëîòü äî ïîïûòîê âîññòàíîâëåíèÿ ïîïóëÿöèé
îñîáî óãðîæàåìûõ âèäîâ. Ýòà çàäà÷à ïîòðåáîâàëà ðàçðàáîòêè ìåòîäîâ ñîäåðæàíèÿ æó-
ðàâëåé â íåâîëå ñ ïîñëåäóþùèì âûïóñêîì ïîòîìñòâà òàêèõ ïàð â ïðèðîäó. Â ðåçóëüòàòå
ïîÿâèëèñü øèðîêèå âîçìîæíîñòè èçó÷åíèÿ ðÿäà àñïåêòîâ ïîâåäåíèÿ æóðàâëåé, êîòî-
ðûå òðóäíî èëè íåâîçìîæíî èññëåäîâàòü â äåòàëÿõ â ïðèðîäå.

 Ïðè òàêîì ïîëîæåíèè âåùåé óäàëîñü îñóùåñòâèòü öåëûé ðÿä èññëåäîâàíèé, ïî-
ñâÿùåííûõ àíàëèçó ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ýòèõ ïòèö. Èõ îñíîâíàÿ íàïðàâëåííîñòü –
ñðàâíèòåëüíûé ýòîëîãè÷åñêèé àíàëèç äëÿ ïîíèìàíèÿ òàêñîíîìè÷åñêîé ñòðóêòóðû ãðóï-
ïû, ñ äàëüíèì ïðèöåëîì íà âûÿñíåíèÿ åå ôèëîãåíèè è ýâîëþöèè. Ñëåäóåò, îäíàêî, çà-
ìåòèòü, ÷òî â áîëüøåé ÷àñòè ýòèõ ðàáîò âíèìàíèå ñêîíöåíòðèðîâàíî â îñíîâíîì ëèøü
íà íåêîòîðûõ àêöèÿõ ñèãíàëüíîãî õàðàêòåðà, íàèáîëåå «áðîñêèõ» ñ òî÷êè çðåíèÿ íà-
áëþäàòåëÿ (òàêèõ, â ÷àñòíîñòè, êàê õàðàêòåðíûå «óíèñîíàëüíûå äóýòû» ïîëîâûõ ïàðò-
íåðîâ – ñì., â ÷àñòíîñòè, Archibald, 1976). Òàì, ãäå ñäåëàíà ïîïûòêà äàòü áîëåå ïîëíóþ
êàðòèíó ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ âèäà, îíî ïîäàåòñÿ êàê ìîçàèêà õàðàêòåðíûõ ïîç («äå-
ìîíñòðàöèé»), à íå â êà÷åñòâå íåêîé öåëîñòíîé ñòðóêòóðû ñ ïðèñóùåé åé îïðåäåëåííîé
âíóòðåííåé ëîãèêîé (Masatomi, Kitagawa, 1975). Â ñèëó ïîñëåäíåãî îáñòîÿòåëüñòâà
ìíîãèå èíòåðïðåòàöèè ñóòè ñîáûòèé âûãëÿäÿò äëÿ ýòîëîãà-ïðîôåññèîíàëà ïîâåðõíîñ-
òíûìè, ÷òîáû íå ñêàçàòü íàèâíûìè (Ellis et al., 1998).

Ìàòåðèàë äëÿ ñòàòüè, ïðåäëàãàåìîé ÷èòàòåëþ, ñîáðàí è îáðàáîòàí íà ïðèíöèïèàëü-
íî èíîé îñíîâå. Ýòîò ïîäõîä, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü óïîìÿíóòîìó «àòîìàðíîìó», íàïðàâ-
ëåí íà ïîíèìàíèå âèäîñïåöèôè÷åñêîé ñèãíàëèçàöèè êàê óïîðÿäî÷åííîé ñèñòåìû ñ åå
ñîáñòâåííûìè âíóòðåííèìè çàêîíîìåðíîñòÿìè. Â ýòîì êëþ÷å çäåñü áóäåò äàíà ïî âîç-
ìîæíîñòè ïîëíàÿ êàðòèíà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñòåðõà, îïèñàíèå êîòîðîãî â ðàíåå îïóá-
ëèêîâàííûõ ðàáîòàõ ïî êðàéíåé ìåðå íåïîëíî (ñì. Êóðî÷êèí, 1987: 323–325).

Âî âñåõ ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ ñèãíàëüíîìó ïîâåäåíèþ æóðàâëåé, ïîä÷åðêèâàåò-
ñÿ, ÷òî ìíîãèå èõ òåëîäâèæåíèÿ è ïîçû ìîæíî ñ÷èòàòü ðèòóàëèçîâàííûìè àêöèÿìè.
Ïðè ýòîì èññëåäîâàòåëè èñõîäÿò èç ñîâåðøåííî î÷åâèäíîãî ñõîäñòâà òàêèõ ñèãíàëîâ ñ
òåìè èëè èíûìè ýëåìåíòàìè «ïîâñåäíåâíîãî» ïîâåäåíèÿ, â ÷àñòíîñòè – êîìôîðòíîãî.
Íà îñíîâå óñòîÿâøèõñÿ âîççðåíèé, âûòåêàþùèõ èç òàê íàçûâàåìîé ãèïîòåçû ðèòóàëè-
çàöèè (Tinbergen, 1952), äåëàåòñÿ âûâîä, ÷òî ñèãíàëüíàÿ ôóíêöèÿ ïðèîáðåòåíà ýòèìè
àêöèÿìè â ïðîöåññå ýâîëþöèè âòîðè÷íî, çà ñ÷åò òðàíñôîðìàöèè, ïîä äåéñòâèåì åñòå-
ñòâåííîãî îòáîðà, «èñõîäíûõ» ïîâñåäíåâíûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ.

Âïðî÷åì, â ýòîì ïóíêòå âîçíèêàåò öåëûé ðÿä âîïðîñîâ îòíîñèòåëüíî ïðèìåíèìîñ-
òè ýòèõ âçãëÿäîâ ê ñèãíàëèçàöèè æóðàâëåé, à òàêæå î ñîîòâåòñòâèè ãèïîòåçû â öåëîì
ñîñòîÿíèþ ñîâðåìåííûõ áèîëîãè÷åñêèõ çíàíèé. Ïîñêîëüêó ó æóðàâëåé ñõîäñòâî öåëî-
ãî ðÿäà ñèãíàëüíûõ àêöèé ñ ýëåìåíòàìè êîìôîðòíîãî ïîâåäåíèÿ âûðàæåíî âåñüìà ÿðêî,
ýòè ïòèöû îêàçûâàþòñÿ èäåàëüíûì îáúåêòîì äëÿ îáñóæäåíèÿ ïîñòàâëåííûõ âîïðîñîâ
íà ôàêòè÷åñêîì ìàòåðèàëå. Èìåííî ýòà òåìà ñòàíåò öåíòðàëüíîé ïðè îáñóæäåíèè ïî-
ëó÷åííûõ íàìè ýìïèðè÷åñêèõ äàííûõ.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà, Â.À. Íåïîìíÿùèõ. Çîîë. æóðí. 2010 89(8): 978-1006.
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Îáúåêò èññëåäîâàíèÿ, ìàòåðèàë è ìåòîäû
Ïîäñåìåéñòâî Íàñòîÿùèõ æóðàâëåé Gruinae âêëþ÷àåò â ñåáÿ, ïîìèìî 7 âûìåðøèõ

âèäîâ, 13 íûíå æèâóùèõ (ðèñ. 1). Îáùèé âîçðàñò ýòîé ãðóïïû îöåíèâàåòñÿ, ñîãëàñíî
ïàëåîíòîëîãè÷åñêèì äàííûì, â 5–24 ìèëëèîíîâ ëåò (Brodkorb, 1967).

Ðåçóëüòàòû ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé äàëè îñíîâàíèå ïîäðàçäåëèòü íûíå ñóùå-
ñòâóþùèå âèäû ðîäà Grus íà 4 ôèëóìà (Krajevski, 1988; Krajevski, Fetzner, 1994). Äâà èç
íèõ ìîíîòèïè÷íû, ïðè÷åì ðåçêèå îòëè÷èÿ ïðåäñòàâèòåëÿ îäíîãî èç íèõ, èìåííî, ñòåð-
õà, îò âñåõ ïðî÷èõ âèäîâ ãðóïïû äàåò îñíîâàíèå ðÿäó àâòîðîâ âûäåëÿòü åãî â îòäåëüíûé
ðîä Sarcogeranus (Meine, Archibald, 1996). Çäåñü ìû ðàññìîòðèì ïîâåäåíèå ýòîãî âèäà è
åùå äâóõ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ðàçíûì ôèëóìàì. Èìåíà ýòèõ, èíòåðåñóþùèõ íàñ òðåõ
âèäîâ íà ðèñóíêå ïîä÷åðêíóòû. Èõ ïîëîæåíèå â êëàäîãðàììå ñ î÷åâèäíîñòüþ óêàçûâà-
åò íà âåñüìà ñóùåñòâåííûé óðîâåíü äèâåðãåíöèè. Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ áóäåò èíòåðåñíî
óâèäåòü, íàñêîëüêî ðàçëè÷íûìè îêàçûâàþòñÿ ñèñòåìû ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèé â ñèã-
íàëüíîì ïîâåäåíèè âèäîâ, êîòîðûå ïðîèçîøëè îò îáùåãî ïðåäêà íåñêîëüêî ìèëëèîíîâ
ëåò íàçàä.

 Ìàòåðèàë íàêàïëèâàëñÿ íà ïðîòÿæåíèè ðÿäà ëåò. Ïðåäâàðèòåëüíûå äàííûå ïî âñåì
òðåì âèäàì áûëè ïîëó÷åíû â 2002–2004 è 2006 ãã. â ïèòîìíèêå Ìîñêîâñêîãî çîîïàðêà
áëèç ïîñ. Ñû÷åâî (Ìîñêîâñêàÿ îáë., Âîëîêîëàìñêèé ð-í). Ñèñòåìàòè÷åñêèå íàáëþäå-
íèÿ çà ïîâåäåíèåì ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ â ïðåäãíåçäîâîé ïåðèîä (îäíà ïàðà â âîëüåðå, 7
äíåé íàáëþäåíèé) ïðîâåäåíû â 2006 ã. â Îêñêîì ãîñóäàðñòâåííîì çàïîâåäíèêå, çà àã-
ðåññèâíûì ïîâåäåíèåì ïîëóäèêèõ ÿïîíñêîãî è äàóðñêèõ æóðàâëåé – â Õèãàíñêîì ãîñó-
äàðñòâåííîì çàïîâåäíèêå â ïåðèîä ñ 17 àïðåëÿ ïî 3 ìàÿ 2007 ã. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå
ñòåðõà â ïðåäãíåçäîâîé ïåðèîä îïèñûâàåòñÿ íà îñíîâå 7-äíåâíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ íà-
áëþäåíèé çà äâóìÿ ïàðàìè â âîëüåðàõ â ïåðèîä ñ 13 ïî 22 àïðåëÿ 2009 ã (ñ ïåðåðûâîì â
2 äíÿ èç-çà ñèëüíîãî ïîõîëîäàíèÿ). Îáùåå âðåìÿ íàáëþäåíèé ñîñòàâèëî íà ýòîò ðàç 36 ÷.

Â íà÷àëüíûé ïåðèîä îðèåíòèðîâî÷íûõ íàáëþäåíèé áûë ñîáðàí ìàòåðèàë äëÿ êàòà-
ëîãèçàöèè âñåõ ôîðì ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ïîñðåäñòâîì èõ âèäåîñúåìêè. Íà ýòîì
ýòàïå ìû èñïîëüçîâàëè ìåòîä ñòèìóëÿöèè ñèãíàëüíîé àêòèâíîñòè æóðàâëåé çà ñ÷åò èõ

Ðèñ. 1. Ôèëîãåíèÿ íàñòîÿùèõ æóðàâëåé ïî äàííûì ñðàâíèòåëüíûõ ìîëåêóëÿðíûõ èññëåäîâàíèé
(ïî: Meine, Archibald, 1996).
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ðåàêöèè íà íàáëþäàòåëÿ (ïîäõîä âïëîòíóþ ê âîëüåðàì). Ðåàêöèè íà ÷åëîâåêà ðàñöåíè-
âàëèñü êàê ïðîÿâëåíèÿ àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ. Â ýòîì ñìûñëå èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿëè
óíèñîíàëüíûå äóýòû, êîòîðûå òàêæå âûïîëíÿþòñÿ ïòèöàìè çà÷àñòóþ â îòâåò íà ïîÿâ-
ëåíèå òàêîãî âíåøíåãî ðàçäðàæèòåëÿ.

Â ïîñëåäóþùèé ïåðèîä ñèñòåìàòè÷åñêèõ íàáëþäåíèé ýòîò ôàêòîð ïî âîçìîæíîñòè
èñêëþ÷àëè. Â Õèíãàíñêîì çàïîâåäíèêå åãî âëèÿíèå âîîáùå ñâîäèòñÿ ê íóëþ, ïîñêîëü-
êó âñå âçàèìîäåéñòâèÿ ôèêñèðîâàëèñü íà âèäåîêàìåðó ñ çóìîì ñî çíà÷èòåëüíîãî ðàñ-
ñòîÿíèÿ. Â Îêñêîì çàïîâåäíèêå, ãäå íå áûëî âîçìîæíîñòè âåñòè íàáëþäåíèÿ è âè-
äåîñúåìêó ñ ðàññòîÿíèÿ áîëåå ÷åì 4–5 ì îò ñåòêè âîëüåðà, ôèêñàöèþ óâèäåííîãî íà÷è-
íàëè ÷åðåç 30 ìèí ïîñëå ïðèõîäà íàáëþäàòåëÿ íà ìåñòî, êîãäà ïòèöû ïðèâûêàëè ê åãî
ïðèñóòñòâèþ è ïåðåñòàâàëè ðåàãèðîâàòü íà íåãî. Ïàðû áûëè èçîëèðîâàíû âèçóàëüíî
äîùàòûìè çàáîðàìè è ìîãëè âîñïðèíèìàòü òîëüêî âîêàëèçàöèþ ñîñåäåé. Âåñü ñåàíñ
íàáëþäåíèé ÷åëîâåê îñòàâàëñÿ ïî÷òè íåïîäâèæíûì, ñèäÿ íà îäíîì ìåñòå. Â 2009 ã. ïðè
íàáëþäåíèÿõ çà ñòåðõàìè ìû, ïàðàëëåëüíî ñ âèäåîñúåìêîé, âåëè õðîíîìåòðàæ âñåõ
ñîáûòèé (âçàèìîäåéñòâèÿ, âêëþ÷àÿ óíèñîíàëüíûå äóýòû, è ïîçû ïòèö) ïîñðåäñòâîì
äèêòîâêè èõ íà ìàãíèòíóþ ïëåíêó.

 Íà âèäåîêàìåðû Sony CCD-TR570E è CCD-TR3400E ôèêñèðîâàëè âñå ôîðìû äâè-
ãàòåëüíîé àêòèâíîñòè æóðàâëåé. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ñîïóòñòâóþùåãî àêóñòè÷åñêîãî ïî-
âåäåíèÿ äàíû â äðóãîé ðàáîòå (Îïàåâ è äð., 2009). Õðîíîìåòðè÷åñêèé àíàëèç ïîâåäå-
íèÿ ïðîâîäèëè íà îöèôðîâàííûõ âèäåîçàïèñÿõ ìåòîäîì âðåìåííûõ ñðåçîâ (ñ ðàçðåøå-
íèåì 0,04 ñ) ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Pinnacle Studio è ãðàôè÷åñêî-
ãî ðåäàêòîðà Adobe Photoshop. Èëëþñòðàöèè âûïîëíåíû ïóòåì ïðîðèñîâêè âèäåîêàä-
ðîâ â ïðîãðàììå Corel Draw.

Îòëè÷èå ðàñïðåäåëåíèé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïîâåäåí÷åñêèõ àêòîâ îò íîðìàëüíîãî
îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ W-êðèòåðèÿ Øàïèðî-Âèëêñà, ðåêîìåíäóåìîãî äëÿ îöåíêè ìà-
ëûõ âûáîðîê (Shapiro et al., 1968). Òàê êàê ðàñïðåäåëåíèå â áîëüøèíñòâå âûáîðîê çíà-
÷èòåëüíî îòëè÷àëîñü îò íîðìàëüíîãî, äëÿ èõ ñðàâíåíèÿ ìåæäó ñîáîé èñïîëüçîâàëè íå-
ïàðàìåòðè÷åñêèé êðèòåðèé Ìàííà-Óèòíè.

Äëÿ òîãî ÷òîáû îöåíèòü, íàñêîëüêî ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äóýòîâ âî âðåìåíè îòëè÷à-
åòñÿ îò ñëó÷àéíîé, ïîäñ÷èòûâàëè ÷èñëî äóýòîâ â ïîñëåäîâàòåëüíûõ 10-ìèíóòíûõ èí-
òåðâàëàõ. Ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëà äóýòîâ, ïðèõîäÿùèõñÿ íà èíòåðâàë, ñðàâíèâàëè ñ áèíî-
ìèàëüíûì ðàñïðåäåëåíèåì. Áèíîìèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå îæèäàåòñÿ â òîì ñëó÷àå, åñëè
íåêîòîðûå ñîáûòèÿ ïðîèñõîäÿò îòíîñèòåëüíî ÷àñòî, íî â ñëó÷àéíûå ìîìåíòû âðåìåíè
(Äýâèñ, 1990). Äëÿ ñðàâíåíèÿ ñëóæèë êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà.

Ðåçóëüòàòû
Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå ñòåðõà

Ïîëíûé ðåïåðòóàð àêöèé, êîòîðûå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå êîììóíèêàòèâ-
íûõ ñèãíàëîâ, ïîêàçàí íà ðèñ. 2. Êàê ìîæíî âèäåòü, ïðàêòè÷åñêè âñå îíè ñâÿçàíû äðóã
ñ äðóãîì â íåïðåðûâíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, òàê ÷òî â ðÿäå ñëó÷àåâ áûâàåò òðóäíî
ñêàçàòü, èìååì ëè ìû äåëî ñ îäíèì «ñèãíàëîì» èëè æå êîììóíèêàòèâíûé ýôôåêò îáÿ-
çàí ðåàêöèè ðåöèïèåíòà íà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç äâóõ, òðåõ èëè áîëåå àêöèé, èñêóññò-
âåííî âû÷ëåíÿåìûõ íàáëþäàòåëåì â êà÷åñòâå íåêèõ «äåìîíñòðàöèé».

Îäíàêî ðàäè óäîáñòâà îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ (è òîëüêî ñ ýòîé öåëüþ) ìû âûäåëÿåì çäåñü
9 ôîðì ïîâåäåíèÿ (ïîç è ëîêîìîöèé), êðàòêèå êîììåíòàðèè ê êîòîðûì ïðèâîäÿòñÿ íèæå.

1) à – à1 íà ðèñ. 2 – èíòåíñèâíîå îòðÿõèâàíèå, êîòîðîå áîëåå èëè ìåíåå ðåãóëÿðíî
ñëóæèò «âñòóïëåíèåì» ê àêöèÿì á – â è á – å.

2) á – íà÷àëüíûé ýëåìåíò, èäåíòè÷íûé äëÿ äâóõ ðàçíûõ àêöèé: ïàðòèè â óíèñîíàëü-
íîì äóýòå è çàáðàñûâàíèÿ ãîëîâû íà ñïèíó (ñì. íèæå, ä).
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3) â – ïàðòèÿ îñîáè â óíèñîíàëüíîì äóýòå. Ïîêàçàíî ëèøü íà÷àëî àêöèè, ðàíåå íå
îïèñàííîå â äåòàëÿõ.

4) ã – ïîçà ñ íàïðÿæåííîé îïóùåííîé øååé è êëþâîì, êàñàþùèìñÿ çåìëè (hoover,
neck-crane àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ). Â íàïðÿæåííîì ñîöèàëüíîì êîíòåêñòå ïîçà ìîæåò
óäåðæèâàòüñÿ ïòèöåé ïîäîëãó, ñî÷åòàÿñü ñ âåñüìà õàðàêòåðíûì çàìåäëåííûì øàãîì,
çîíäèðîâàíèåì çåìëè êëþâîì è «äåðãàíüåì òðàâû» (stab-nibble tag, ðèñ. 2).

5)  ä – çàáðàñûâàíèå ãîëîâû íà ñïèíó (irrelevant back preen, dorsal peen), çàêëþ÷è-
òåëüíûé ýëåìåíò öåïî÷åê à-á-ä è à-ã-å. Ïî÷òè íåèçìåííî ñîïðîâîæäàåòñÿ ñâîåîáðàçíû
ãëóõèì «ãóäåíèåì» (Îïàåâ è äð., 2009).

6) å – ïîëîæåíèå ëåæà. Â íàïðÿæåííîì ñîöèàëüíîì êîíòåêñòå ìîæåò ñëåäîâàòü çà ã,
è íåðåäêî ñòàíîâèòñÿ íà÷àëîì öåïî÷êè å-ã-ä (êàê ïîêàçàíî íà ðèñ. 2).

6)  æ – äåìîíñòðàòèâíûé ïîëåò, êîòîðîìó ïðåäøåñòâóþò ïîçû æ è æ1. Ïðè ïîñàä-
êå ñëåäóåò öåïî÷êà ã-å èëè, ðåæå, ã-â. Â ïîçå æ1 ñàìåö ìîæåò ïåðåäâèãàòüñÿ òàê íàçûâà-
åìûì ïàðàäíûì øàãîì, èñïîëüçóåìûì òàêæå â ïîçå ç. Íåñêîëüêî ðàçìàøèñòûõ øàãîâ
èíîãäà ñëåäóþò â ìîìåíò ïîñàäêè ïîñëå ïîëåòà.

Ðåäêî íàáëþäàåìàÿ àêöèÿ, ïðè êîòîðîé çà 2–4 ðåçêèìè âçìàõàìè êðûëüåâ ñëåäóåò
ïîçà ã èëè öåïî÷êà ã-ä, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, âåðîÿòíî, «ðåäóöèðîâàííûé» âàðèàíò ýòèõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.

7)  ç – ïîçà ïòèö ïðè âîçðàñòàíèè ñåêñóàëüíîé ìîòèâàöèè. Â ïðåääâåðèè ïîïûòîê
êîïóëÿöèè åå ïðèíèìàþò îäíîâðåìåííî è ñàìåö è ñàìêà. Îñîáü, íå ãîòîâàÿ ê ñïàðèâà-
íèþ, î÷åíü áûñòðî ïðåêðàùàåò äåìîíñòðàöèþ.

8)  è – ïðåäñîâîêóïèòåëüíàÿ ïîçà ñàìêè â öåïî÷êå ç-æ. Åäèíñòâåííàÿ äåìîíñòðà-
öèÿ, íåñóùàÿ îäíîçíà÷íóþ êîììóíèêàòèâíóþ ôóíêöèþ. Îäíàêî â îïðåäåëåííûõ ñëó-
÷àÿõ îíà ìîæåò ïåðåéòè â ïðåäïîëåòíóþ ïîçó æ, çà êîòîðîé ëèáî ñëåäóåò äåìîíñòðà-
òèâíûé ïîëåò, ëèáî îíà ïîñòåïåííî ðåäóöèðóåòñÿ äî ïîâñåäíåâíîé ïîçû.

Äëÿ ïîëíîòû êàðòèíû ñëåäóåò óïîìÿíóòü òàíåö, êîòîðûé ó ýòèõ æóðàâëåé íàáëþäà-
åòñÿ êðàéíå ðåäêî è ïðåäñòàâëåí ÷åðåäîâàíèåì êîðîòêèõ ïîêëîíîâ, ïðîáåæåê ñ âçìàõà-
ìè êðûëüåâ, èíîãäà ñ âêëþ÷åíèåì íåâûñîêèõ ïðûæêîâ ââåðõ. Êàê è ó äðóãèõ âèäîâ
æóðàâëåé, ýëåìåíòîì òàíöà ìîæåò áûòü ñõâàòûâàíèå ìåëêèõ îáúåêòîâ ñ çåìëè ñ ïîñëå-
äóþùèì ïîäáðàñûâàíèåì èõ â âîçäóõ.

Ðèñ. 2. Ñòðóêòóðà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñòåðõà. Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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Ñèãíàëû, òðàäèöèîííî òðàêòóåìûå êàê äåìîíñòðàöèÿ óãðîçû. Êàê óæå áûëî
ñêàçàíî â îïèñàíèè ìåòîäèê ñáîðà äàííûõ, íà ïåðâîì åãî ýòàïå áîëüøèíñòâî ôèêñèðó-
åìûõ íàìè àêöèé ðàñöåíèâàëèñü êàê óãðîçà, àäðåñîâàííàÿ íàáëþäàòåëþ. Íà ýòîé ñòà-
äèè ðàáîòû ìàòåðèàë ñîáèðàëè áåç ïðèâÿçêè çàôèêñèðîâàííûõ àêöèé ê êîíêðåòíîé îñîáè
è ñòàäèè åå ãîäîâîãî öèêëà. Òàêèì îáðàçîì ìàòåðèàë ïî äâóì ïàðàì è îäèíî÷íîé îñîáè
íåèçâåñòíîãî ïîëà äàåòñÿ çäåñü â ðàìêàõ îáúåäèíåííîé âûáîðêè. Ïåðå÷åíü ôîðì ïîâå-
äåíèÿ, çàôèêñèðîâàííûõ íà ýòîì ýòàïå, âêëþ÷àåò â ñåáÿ ïî÷òè âñå ïîçû è àêöèè, èçîá-
ðàæåííûå íà ðèñ. 2, çà èñêëþ÷åíèåì îáîçíà÷åííûõ ëèòåðàìè ç è è. Ýòî ñîîòâåòñòâóåò
áûòóþùèì ïðåäñòàâëåíèÿì, ÷òî àêöèè à-æ, èñêëþ÷àÿ óíèñîíàëüíûé äóýò (â), îòíîñÿò-
ñÿ ê êàòåãîðèè àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ (ñì., íàïðèìåð, Êóðî÷êèí, 1987). Âïðî÷åì, Ñóýé
(Sauey, 1985) ïðèïèñûâàåò è äóýòàì ôóíêöèþ òåððèòîðèàëüíîé óãðîçû.

Ïðè ïîäõîäå íàáëþäàòåëÿ áëèçêî ê âîëüåðó ñòåðõ ïîäõîäèò ê ñåòêå è äâèæåòñÿ âäîëü
íåå çàìåäëåííûì øàãîì, îïóñòèâ êëþâ äî çåìëè, çîíäèðóÿ èì ïî÷âó è ïðîèçâîäÿ äâè-
æåíèÿ, êîòîðûé ïîðîé íàïîìèíàþò ãíåçäîñòðîèòåëüíûå (âûðûâàíèå òðàâû è îòáðàñû-
âàíèå åå íàçàä ñáîêó îò íîã). Ïðè êàæäîì øàãå ïòèöà î÷åíü ìåäëåííûì äâèæåíèåì
ïîäíèìàåò âûíåñåííóþ âïåðåä ëàïó âûøå óðîâíÿ ãîëîâû (ðèñ. 3à – 3â). Çàòåì æóðàâëü
ïðèíèìàåò ïîçó ã1, çà êîòîðîé ìåíåå ÷åì ÷åðåç ñåêóíäó ñëåäóåò ïîçà ä (ðèñ. 3ç – 3è)
ëèáî ïàäåíèå íà áðþõî (ïîçà å). Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïîñëå ýòîãî çàìåäëåííîå õîæäåíèå
îáû÷íî âîçîáíîâëÿåòñÿ. Ñëåäóåò çàìåòèòü ìèìîõîäîì, ÷òî îïèñàííîå ïîäíèìàíèå ëàï
õàðàêòåðíî òàêæå äëÿ ïòèö, íàõîäÿùèõñÿ îêîëî ñòðîÿùåãîñÿ èì ãíåçäà. Èíûìè ñëîâà-
ìè, ýòî òèïè÷íûé ýëåìåíò ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ.

Â êîíòåêñòå ïðåäëàãàåìîé ñòàòüè íàèáîëüøèé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ïîçà ä, îïðå-
äåëåííóþ ñâÿçü êîòîðîé ñ êîìôîðòíûì ïîâåäåíèåì òðóäíî íå çàìåòèòü. Íåäàðîì â àí-
ãëîÿçû÷íûõ èñòî÷íèêàõ îíà èìåíóåòñÿ «âûïàäàþùåé èç êîíòåêñòà» (irrelevant) ÷èñò-
êîé îïåðåíèÿ ñïèíû. Â íàøåé âûáîðêå èç 50 âèäåîêëèïîâ, ãäå ïîçà ä çàôèêñèðîâàíà íà

Ðèñ. 3. Âàðèàíò 1 ïðèíÿòèÿ ïîçû ä ñòåðõîì. Öèôðû – íàêîïëåííûå çíà÷åíèÿ äëèòåëüíîñòè, ñ.
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ýòîì ýòàïå ñáîðà äàííûõ, òîëüêî â 8 ñëó÷àÿõ (16%) óëàâëèâàåòñÿ ñâÿçü àêöèè ñ êîìôîð-
òíûì ïîâåäåíèåì. Èçìåðåíèå íà âèäåîêàäðàõ äëèòåëüíîñòè óäåðæàíèÿ ïòèöåé êëþâà â
îáëàñòè ìåæäó ñïèíîé è òðåòüåñòåïåííûìè ìàõîâûìè äàëè ðàçáðîñ çíà÷åíèé îò 1.0 äî
17.6 ñ (n = 27, ñðåäíåå = 8.28 ñ, ìåäèàíà = 7.65 ñ). Çà ýòî âðåìÿ â 2 ñëó÷àÿõ îòìå÷åíû
ñëàáûå äâèæåíèÿ ãîëîâîé (òèïà «äâèæåíèé íàìåðåíèÿ»), â 4 ñëó÷àÿõ – îäíîêðàòíûå
ïðèêàñàíèÿ êëþâîì ê îïåðåíèþ ñïèíû è ëèøü äâàæäû – «èñòèííûå» êîðîòêèå ÷èñòêè
äëèòåëüíîñòüþ ìåíåå 20 ñ. Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèå 3 êðèòåðèåâ íåïàðà-
ìåòðè÷åñêîé ñòàòèñòèêè ïîêàçàë, ÷òî îíî âûãëÿäèò ñîñòàâëåííûì èç äâóõ ðàçíûõ âû-
áîðîê: ñ êîðîòêèìè è óäëèíåííûìè ÷èñòêàìè, ïðè ìàëîì ÷èñëå ÷èñòîê, ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ ñðåäíåé âåëè÷èíå èëè ìåäèàíå (ðèñ. 4À).

Õîòÿ ýòî âïå÷àòëåíèå ñòàòèñòè÷åñêè íå ïîäòâåðæäàåòñÿ, ìîæíî áûëî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî â ðàñïðåäåëåíèè ïðèñóòñòâóþò êàê «ðèòóàëüíûå» àêöèè, òàê è çà÷àòî÷íûå ñìåùåí-
íûå ÷èñòêè îïåðåíèÿ (displacement preening). Êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, ýòî ïðåäïîëî-
æåíèå îïðàâäàëîñü íà âòîðîì ýòàïå, êîãäà íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëèñü ñèñòåìàòè÷åñêè.

 Èç 50 ïîç ä, çàôèêñèðîâàííûõ âèäåîñúåìêîé, 20 (40%) èìåëè ìåñòî â êà÷åñòâå
«âñòàâîê» â ñåêâåíöèè çàìåäëåííîãî õîæäåíèÿ (êàê ïîêàçàíî íà ðèñ. 3), 5 (10%) – ïîñëå
ïðåáûâàíèÿ ïòèöû â ïîëîæåíèè ëåæà (ðèñ. 5, âíèçó) è òðèæäû (6%) – â êà÷åñòâå çàêëþ-
÷èòåëüíîãî ýëåìåíòà ïîëåòà æ (ðèñ. 5, ââåðõó), êîòîðûé â äàííîì ñëó÷àå áûë î÷åâèä-
íîé àòàêîé íà íàáëþäàòåëÿ. Âñå ýòè 28 àêöèé áûëè ïðîäåëàíû ó ñàìîé îãðàäû âîëüåðà
ëèáî íåïîäàëåêó îò íåå è ìîãóò áåç ñîìíåíèé ðàñöåíèâàòüñÿ êàê ðåàêöèÿ íà íàáëþäàòå-
ëÿ (ïðåäïîëîæèòåëüíî, àäðåñîâàííàÿ åìó óãðîçà).

Îäíàêî òî æå ñàìîå òðóäíî óòâåðæäàòü â îòíîøåíèå åùå 22 ýïèçîäîâ, êîãäà æó-
ðàâëü ïðèíèìàë ïîçó ä â öåíòðå âîëüåðà. Ýòè ñèòóàöèè èìåëè ìåñòî ïîñëå ïðèâûêàíèÿ
ïòèöû ê ïðèñóòñòâèþ íàáëþäàòåëÿ, òàê ÷òî åå ïîâåäåíèå íå áûëî ÿâíûì îáðàçîì îðè-
åíòèðîâàíî íà ÷åëîâåêà. Èç îáùåãî ÷èñëà ýòèõ ýïèçîäîâ â 18 (36% îò âñåé âûáîðêè è

Ðèñ. 4. Ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé çàêëþ÷èòåëüíîãî ôðàãìåíòà ïîçû ä ó ñòåðõà. À – â ïðèñóò-
ñòâèè íàáëþäàòåëÿ, Á – â ïðåäãíåçäîâîé ïåðèîä.
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81.8% îò òîé åå ÷àñòè, êîòîðàÿ ðàññìàòðèâàåòñÿ çäåñü) ïîçà ä âûãëÿäåëà ñïîíòàííîé
àêöèåé, íå âêëþ÷åííîé â êàêèå-íèáóäü ñåêâåíöèè ìîòîðíîãî ïîâåäåíèÿ. Òèïè÷íûé ñëó-
÷àé: ñîñòîÿíèå ïîêîÿ – ïîçà ä – ñîñòîÿíèå ïîêîÿ. Ïî êðàéíåé ìåðå â îäíîì ñëó÷àå ïîçó
ä ïî÷òè ñèíõðîííî ïðèíÿëè îáà ïàðòíåðà.

Ñïåöèàëüíîãî îáñóæäåíèÿ çàñëóæèâàþò îñòàþùèåñÿ 4 ýïèçîäà, â êîòîðûõ ïðîñëå-
æèâàåòñÿ ñâÿçü ìîòèâàöèîííîé îñíîâû ïîçû ä ñ ôîðìàìè ïîâåäåíèÿ, òðàäèöèîííî îò-
íîñèìûìè ê êàòåãîðèè ïîëîâîãî (òî÷íåå, áðà÷íîãî) ïîâåäåíèÿ. Ìû èìååì â âèäó óíè-
ñîíàëüíûé äóýò. Òàê, íàïðèìåð, â îäíîì ñëó÷àå ñàìåö ïðåáûâàë â ïîçå ä, êîãäà ê íåìó
ïîäîøëà ñàìêà. Îíà òóò æå íà÷àëà âîñïðîèçâîäèòü ñâîþ ïàðòèþ óíèñîíàëüíîãî äóýòà,
â îòâåò íà ÷òî ñàìåö ñòàðòîâàë ñî ñâîé ïàðòèåé åùå òîãäà, êîãäà åãî êëþâ íàõîäèëñÿ
ìåæäó ñïèíîé è ñãèáîì êðûëà. Âñå çàêîí÷èëîñü âïîëíå ñòàíäàðòíûì äëèòåëüíûì äóý-
òîì. Èíûìè ñëîâàìè, ïîçà ä áåç ìàëåéøåé ïàóçû ÿâèëàñü çäåñü íà÷àëüíûì ýëåìåíòîì
òèïè÷íîãî äóýòíîãî ïîâåäåíèÿ.

Â äðóãîì ýïèçîäå ñàìêà ïðåáûâàëà â ïîçå ä íà âåðøèíå áóãðà â öåíòðå òåððèòîðèè,
ãäå ýòà ïàðà ÷àùå âñåãî âîñïðîèçâîäèëà óíèñîíàëüíûå äóýòû. Êîãäà ñàìåö íàïðàâèëñÿ
â åå ñòîðîíó, îíà âíîâü ïðèíÿëà ïîçó ä (÷åðåç 12 ñ ïîñëå ïðåäûäóùåé). Ïòèöà îñòàâà-
ëàñü â ýòîé ïîçå, êîãäà ñàìåö ïîäîøåë áëèæå è ïðîäåëàë àêöèþ èíòåíñèâíîãî îòðÿõè-
âàíèÿ (ðèñ. 2à1). Íå äîæèäàÿñü åå îêîí÷àíèÿ, ñàìêà íà÷àëà ñâîþ ïàðòèþ äóýòà, ê êîòî-
ðîìó ïðèñîåäèíèëñÿ è ñàìåö.

Çàñëóæèâàåò âíèìàíèÿ åùå îäèí ýïèçîä, êîñâåííî óêàçûâàþùèé íà ñâÿçü ìîòèâà-
öèé, ëåæàùèõ â îñíîâå êàê ïîçû ä, òàê è ïîâåäåíèÿ ïðè óíèñîíàëüíîì äóýòå. Â äàííîì
ñëó÷àå ñòåðõîì, ñîäåðæàâøåìñÿ â îäèíî÷åñòâå, îáå àêöèè áûëè ïðîäåëàíû íåïîäàëåêó
îò îãðàäû âîëüåðà (òî åñòü êàê ðåàêöèÿ íà íàáëþäàòåëÿ). Çàêîí÷èâ ïàðòèþ óíèñîíàëü-
íîãî äóýòà, ïòèöà ïåðåøëà ê çàìåäëåííîìó øàãó (ã) è ÷åðåç 16 ñ ïðèíÿëà ïîçó ä.

Â ñâÿçè ñî ñêàçàííûì ïîëåçíî ñêîíöåíòðèðîâàòüñÿ íà äåòàëÿõ ìîòîðèêè ïîâåäåíèÿ
â ìîìåíò ïðèíÿòèÿ ïîçû ä. Çäåñü ÷åòêî âûäåëÿþòñÿ äâà âàðèàíòà òåëîäâèæåíèé. Îäèí
èç íèõ (ä1 íà ðèñ. 2) ïîêàçàí â äåòàëÿõ íà ðèñ. 3. Ýòî ïåðåõîä îò ïîçû ã ê ïîçå ä. Ïîñêîëü-
êó ïåðâàÿ èç íèõ â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ åñòü çàêëþ÷èòåëüíûé ýëåìåíò çàìåäëåííîãî

Ðèñ. 5. Ïðèíÿòèÿ ïîçû ä ñòåðõîì ïîñëå ïîëåòà (ââåðõó) è èç ïîëîæåíèÿ ëåæà (âíèçó). Öèôðû –
êàê íà ðèñ. 3.
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õîæäåíèÿ ñ îïóùåííîé ãîëîâîé, êîãäà ïòèöà çîíäèðóåò ãðóíò è ðâåò êëþâîì òðàâó, â
ìîìåíò ïåðåõîäà ê ïîçå ä òðàâèíêè, åùå óäåðæèâàåìûå â êëþâå, èíîãäà âçëåòàþò â
âîçäóõ (2 ñëó÷àÿ íà âèäåîïëåíêå). Ïðè äðóãîì âàðèàíòå (ä2 íà ðèñ. 2 è ðèñ. 6) ïåðåõîä îò
ïîâñåäíåâíîé ïîçû ê ïîçå ä ïî ñâîåé ìîòîðèêå èäåíòè÷åí íà÷àëó ïàðòèè óíèñîíàëüíî-
ãî äóýòà (ðèñ. 7). Ýòî âèäíî ïî îðèåíòàöèè êëþâà, äâèæóùåãîñÿ ñâîåé âåðøèíîé íàçàä
è ââåðõ, òàê ÷òî îí íà ìãíîâåíèå «ïåðåêðåùèâàåòñÿ ñ øååé ïòèöû. Â íàøåé âûáîðêå
òàêîå äâèæåíèå îïèñàíî â 15 ñëó÷àÿõ èç ÷èñëà òåõ, ãäå ïîçà ä çàôèêñèðîâàíà áåç ïîòåðè
ïðè ñúåìêå åå íà÷àëüíûõ ôðàãìåíòîâ. Êàê ìîæíî âèäåòü èç ðèñ. 8, ðàñïðåäåëåíèÿ äëè-
òåëüíîñòåé êîíòàêòà êëþâà ñ îïåðåíèåì â ýòèõ äâóõ âàðèàíòàõ àêöèé ñõîæè ìåæäó ñî-
áîé â òîì, ÷òî îáà ñìåùåíû â ñòîðîíó êîðîòêèõ êîíòàêòîâ, äîñòîâåðíî îòëè÷àÿñü îò
íîðìàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. Â òî æå âðåìÿ, ìåæäó ñîáîé îíè íå ðàçëè÷àþòñÿ ñòàòèñòè-
÷åñêè çíà÷èìî.

Ïîìèìî îñîáåííîñòåé äâèæåíèÿ êëþâà îáùèì ýëåìåíòîì äëÿ èíèöèàöèè ïîçû ä è
íà÷àëüíîé ôàçû ïàðòèè óíèñîíàëüíîãî äóýòà îêàçûâàåòñÿ èíòåíñèâíîå îòðÿõèâàíèå.
Îíî ïðèñóòñòâîâàëî âî âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ýïèçîäàõ ïðèíÿòèÿ ïîçû ä ïî âòîðîìó âà-
ðèàíòó. Äëÿ óíèñîíàëüíîãî äóýòà ýòîò êîìïîíåíò íå ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííûì. Òàê, èç 14

Ðèñ. 6. Âàðèàíò 2 ïðèíÿòèÿ ïîçû ä ñòåðõîì. Öèôðû – êàê íà ðèñ. 3.
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äóýòîâ, îòñíÿòûõ íà âèäåîïëåíêó îò íà÷àëà äî êîíöà, îòðÿõèâàíèå ïðèñóòñòâîâàëî òîëüêî
â 4 ñëó÷àÿõ.

Çàâåðøàÿ îïèñàíèå ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ íà ïðåäâàðèòåëüíîé ñòàäèè èíâåíòà-
ðèçàöèè âèäîñïåöèôè÷åñêèõ âèçóàëüíûõ ñèãíàëîâ ñòåðõà, ñòîèò ñêàçàòü äâà ñëîâà îá
àñèììåòðèè äâèæåíèé îïóñêàíèÿ êðûëà â ïîçå ä. Çäåñü èíòåðåñåí âîïðîñ, äåìîíñòðè-
ðóåòñÿ ëè îïóùåííîå êðûëî ïðîòèâíèêó (â äàííîì ñëó÷àå íàáëþäàòåëþ), ò. å. ìîæíî ëè
ðàññìàòðèâàòü ðèñóíîê êðûëà ñ åãî êîíòðàñòîì ÷åðíîãî è áåëîãî êàê íåêèé ðåëèçåð?
Ïîñêîëüêó âûáîðêà, ïîëó÷åííàÿ íà ýòîì ýòàïå, îêàçûâàåòñÿ â öåëîì àíîíèìíîé, íà âè-
äåîìàòåðèàëå íå óäàåòñÿ âûÿñíèòü, èñïîëüçóåò ëè â òàêèõ ñèòóàöèÿ êîíêðåòíàÿ îñîáü
êàêîå-òî îäíî êðûëî èëè îáà ïîî÷åðåäíî â ñîîòâåòñòâèè ñ êîíêðåòíîé ñèòóàöèè (âçàèì-
íîå ðàñïîëîæåíèå ïòèöû è ñóáúåêòà, êîòîðîìó ñèãíàë àäðåñóåòñÿ).

Â 29 ñëó÷àÿõ ïòèöû îïóñêàëè ëåâîå êðûëî è â 12 ñëó÷àÿõ – ïðàâîå. Ïðàâäà, â ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè çàïèñåé ïðè ñïîíòàííûõ ïðèíÿòèÿõ ïîçû ä äâèæåíèé îäíîé è òîé æå
ïòèöåé îíà òðèæäû îïóñêàëà ïðàâîå êðûëî (òî åñòü èñïîëüçîâàëà áîëåå ðåäêèé âàðèàíò
òåëîäâèæåíèÿ). Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò äðóãàÿ çàïèñü Çäåñü îäíà è òà æå ñàìêà 5

Ðèñ. 8. Ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé çàêëþ÷èòåëüíîãî ôðàãìåíòà ïîçû ä ó ñòåðõà. Ââåðõó – âà-
ðèàíò 1 ïðèíÿòèÿ ïîçû, âíèçó – âàðèàíò 2.
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ðàç ïðèíèìàëà ïîçó ä â êà÷åñòâå ðåàêöèè íà ÷åëîâåêà, ñòîÿùåãî âïëîòíóþ ê ñåòêå âîëü-
åðà. ×åðåäîâàíèå â âûáîðå êðûëüåâ ïòèöåé áûëî ñëó÷àéíûì (ë – ï – ë – ï – ë). Ïðè ýòîì
ëåâîå îïóùåííîå êðûëî äâàæäû áûëî îáðàùåíî â ñòîðîíó ÷åëîâåêà, îäèí ðàç – â ïðî-
òèâîïîëîæíóþ. Ïðàâîå êðûëî ïî îäíîìó ðàçó áûëî îáðàùåíî â òó èëè äðóãóþ ñòîðîíó.
Ýòîò ýïèçîä, êàê êàæåòñÿ, äàåò îñíîâàíèå óñîìíèòüñÿ â òîì, ÷òî ïàòòåðí êðûëà ñàì ïî
ñåáå ìîæåò íåñòè íåêóþ ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ.

Ñèãíàëû, îáñëóæèâàþùèå âçàèìîäåéñòâèÿ â ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ. Ýòîò ðàçäåë
áàçèðóåòñÿ íà íàáëþäåíèÿõ íàä äâóìÿ ïàðàìè â ïåðèîä çà íåäåëþ-ïîëòîðû äî íà÷àëà ó
íèõ ÿéöåêëàäêè. Ïàðà À îòëîæèëà ïåðâîå ÿéöî íà ñëåäóþùèé äåíü (23.04), à ïàðà Á – íà
òðåòèé äåíü (25.04) ïîñëå îêîí÷àíèÿ íàáëþäåíèé.

Ïåðâîå, ÷òî âûÿñíèëîñü íà ýòîì ýòàïå ðàáîòû – ýòî îòñóòñòâèå îòëè÷èé â ðåïåðòó-
àðå àêöèé îò îïèñàííûõ äëÿ ñèòóàöèé óãðîæàþùåãî ïîâåäåíèÿ. Îñíîâíîå âíèìàíèå
ïðè îïèñàíèè ïîâåäåíèÿ â ïðåäãíåçäîâîé ôàçå ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà áûëî ñêîíöåíò-
ðèðîâàíî íà õàðàêòåðå èñïîëüçîâàíèè ñòåðõàìè ïîçû ä, êîòîðàÿ òðàäèöèîííî ñ÷èòàåò-
ñÿ êîìïîíåíòîì óãðîæàþùåãî ïîâåäåíèÿ âèäà.

Êàê ïîêàçàíî â òàáë. 1, ÷àñòîòà ýòîé ïîçû íà ýòîì ýòàïå ðåïðîäóêöèè âåñüìà çíà÷è-
òåëüíà. Äëÿ îòäåëüíûõ ïàð îíà ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 2.23 è 2.06, ïî âñåé âûáîðêå – 2.15
íà îñîáü â ÷àñ.

Ïîïûòêè âûÿâèòü êàêóþ-ëèáî ñèòóàöèîííóþ ñïåöèôè÷íîñòü ïîçû ä íå óâåí÷àëèñü
óñïåõîì (òàáë. 2). Ïðåæäå âñåãî îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå î÷åâèäíàÿ ñâÿçü ýòîé ïîçû
êàê ñ ñîöèàëüíûì, òàê è ñ êîìôîðòíûì ïîâåäåíèåì. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî âêëþ÷åíèå äàí-
íîé àêöèè â ôóíêöèîíàëüíûå ÷èñòêè îïåðåíèÿ èìåëî ìåñòî â 27 (20.8%) ýïèçîäàõ èç
130 çàôèêñèðîâàííûõ. Ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé òîãî ôðàãìåíòà àêöèè, êîãäà êëþâ
îñòàåòñÿ â ñîïðèêîñíîâåíèè ñ îïåðåíèåì ñïèíû, òàêæå óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå ÿâíîé
ãðàíèöû ìåæäó ñìåùåííûìè («ðèòóàëüíûìè») è èñòèííûìè (ôóíêöèîíàëüíûìè) ÷èñ-
òêàìè îïåðåíèÿ (ðèñ. 4Á). Êàê ïîêàçûâàåò àíàëèç âèäåîçàïèñåé, íàáëþäàåòñÿ òåíäåí-
öèÿ ê óâåëè÷åíèþ ÷èñëà êîìôîðòíûõ äâèæåíèé êëþâà (îò 0 äî 43) ñ óâåëè÷åíèåì äëè-
òåëüíîñòè ïðåáûâàíèÿ ïòèöû â ïîçå ä.

Ñðàâíåíèå â ðèñ. 4À è 4Á ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàñïðåäåëåíèÿ ýòèõ äëèòåëüíîñòåé â êîí-
òåêñòàõ àãîíèñòè÷åñêîãî è «áðà÷íîãî» ïîâåäåíèÿ ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñîîòíîøåíèþ êîðîò-
êèõ ïðèêîñíîâåíèé êëþâà ê ñïèíå è áîëåå ïðîòÿæåííûõ. Äîëÿ ïåðâûõ çíà÷èòåëüíî âûøå
â âûáîðêå, ïîëó÷åííîé â ïðåäáðà÷íûé ïåðèîä (ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñðåäíèìè ð = 0.06 ïî
êðèòåðèþ Ñòüþäåíòà, ìåæäó ìåäèàíàìè ð = 0.03 ïî êðèòåðèþ Ìàííà-Óèòíè).

×òî êàñàåòñÿ ó÷àñòèÿ ïîçû ä â äðóãèõ âèäàõ àêòèâíîñòè, ïîìèìî êîìôîðòíîé, òî è
çäåñü îíà îêàçûâàåòñÿ, ïî ñóùåñòâó, óíèâåðñàëüíîé. Ýòà àêöèÿ ïðèñóòñòâóåò êàê âî âçà-
èìîäåéñòâèÿõ ìåæäó ïòèöàìè, êàê òàêîâûõ, òàê è â êà÷åñòâå ýëåìåíòà ãíåçäîñòðîè-
òåëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Îäíàêî ÷àùå âñåãî (55 ýïèçîäîâ, 42.3%) íå óäàåòñÿ óñòàíîâèòü
êàêîé-ëèáî î÷åâèäíî ñâÿçè ïîçû ä êàê ñ ïðåäøåñòâóþùèìè åé, òàê è ñ ïîñëåäóþùèìè
àêöèÿìè îñîáè. Òàêèå ïðîÿâëåíèÿ ìû ðàñöåíèâàëè â êà÷åñòâå «ñïîíòàííûõ». Îíè îäè-
íàêîâî õàðàêòåðíû äëÿ ïåðèîäîâ êîìôîðòíîé, êîðìîâîé è ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè, îêà-
çûâàÿñü, ïîìèìî âñåãî ïðî÷åãî, òàêæå çàêëþ÷èòåëüíûì çâåíîì ïðîöåññà êîïóëÿöèè (îáà
ñëó÷àÿ, ïî êîòîðûì èìåþòñÿ äàííûå).

Ïðîâåäåííûå íàáëþäåíèÿ òðóäíî ôîðìàëèçîâàòü íàñòîëüêî, ÷òîáû ïðåäñòàâèòü èõ
äîñêîíàëüíî â òàáëè÷íîé ôîðìå. Ïî ñóùåñòâó, ëþáîé ýïèçîä, â êîòîðîì ïðèñóòñòâóåò
ïîçà ä, îêàçûâàåòñÿ óíèêàëüíûì â òîì èëè èíîì êà÷åñòâå. Ïîýòîìó òàáë. 2 äàåò ëèøü
ñèëüíî îãðóáëåííóþ êàðòèíó ïðîèñõîäÿùåãî. ×òîáû ïîêàçàòü áîëåå ñòðîãî ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü ñîáûòèé âî âðåìÿ âçàèìîäåéñòâèé, ãäå ïîçà ä ìîæåò ðàñöåíèâàòüñÿ, â ïðèí-
öèïå, êàê ñèãíàëüíàÿ àêöèÿ, ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè õàðàêòåð áðà÷íûõ âçàèìîäåéñòâèé â
ýïèçîäå äëèòåëüíîñòüþ îêîëî 10 ìèí, çàôèêñèðîâàííîì íà âèäåîïëåíêó â ðåàëüíîì
âðåìåíè (ðèñ. 9). Çàìåòèì ïîïóòíî, ÷òî ýòîò ýïèçîä íå ÿâëÿåòñÿ èñêëþ÷åíèåì, íî ïðåä-
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Òàáëèöà  2.  Ñèòóàöèîííûå õàðàêòåðèñòèêè ïîçû ä. Êîëè÷åñòâî çàôèêñèðîâàííûõ àêöèé è äîëÿ
èõ îò îáùåãî ÷èñëà äëÿ äàííîé ïàðû ïðîöåíòû (%)

ñòàâëÿåò ñîáîé òèïè÷íûé ïðèìåð êîîðäèíèðîâàííîãî ïîâåäåíèÿ ñàìöà è ñàìêè â ïðåä-
ãíåçäîâîé ïåðèîä. Êîëè÷åñòâî òàêîãî ðîäà âçàèìîäåéñòâèé ïîêàçàíî â òàáë. 2 ïîä ðóá-
ðèêîé «ïðåäøåñòâóþùàÿ àêöèÿ, æ», ãäå ýòîé ëèòåðîé îáîçíà÷àåòñÿ ïîëåò îäíîé ïòèöû
ê äðóãîé ëèáî ñèíõðîííûå ïîëåòû îáåèõ (9 ïî âûáîðêå â öåëîì, 6.9% ñëó÷àåâ èñïîëü-
çîâàíèÿ ïîçû ä). Íàïîìíèì, ÷òî â ìàòåðèàëàõ ïðåäûäóùåãî ðàçäåëà ýòîò ïîëåò íåèç-
ìåííî ïðåäøåñòâîâàë àòàêå æóðàâëÿ íà íàáëþäàòåëÿ.

Àíàëèç âçàèìíîé îðèåíòàöèè ïàðòíåðîâ âî âðåìÿ ïðèíÿòèÿ èìè îáîèìè ëèáî îä-
íèì èç íèõ ïîçû ä íå äàåò óêàçàíèé íà òî, ÷òî åå êîìïîíåíòû (íàïðèìåð, îïóùåííîå
êðûëî) ìîãóò íåñòè êàêóþ-ëèáî îïðåäåëåííóþ ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ (ïîäðîáíåå îá
ýòîì ñì. â ðàçäåëå Îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ).

Êàê ñëåäóåò èç ðèñ. 9, ïîçà ä â îáîèõ åå âàðèàíòàõ îêàçûâàåòñÿ íå òîëüêî õàðàêòåð-
íûì ýëåìåíòîì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ òàêæå óíèñîíàëüíûé äóýò,
íî åäâà ëè ìîæåò áûòü îòäåëåíà îò ïîñëåäíåãî ïî õàðàêòåðó íåêèõ ãèïîòåòè÷åñêèõ ìî-
òèâàöèé. Ìû âèäèì, ÷òî âðåìåííûå èíòåðâàëû ìåæäó ýòèì äâóìÿ àêöèÿìè ìîãóò áûòü
ïðåäåëüíî êðàòêèìè (â äàííîì ñëó÷àå 2.5, 16 è 24 ñ). Èç ýòîãî ñ î÷åâèäíîñòüþ ñëåäóåò,
÷òî ïîçà ä è äóýò â ïîäîáíûõ êîíòåêñòàõ ïîçâîëèòåëüíî ðàññìàòðèâàòü êàê ÷àñòíûå
çâåíüÿ åäèíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àêöèé, ïðîäåëûâàåìûõ â ïðèñóòñòâèè ïîëîâîãî ïàðò-
íåðà.

Â ýòîé ñâÿçè ïîëåçíî îñòàíîâèòüñÿ íà ôåíîìåíå óíèñîíàëüíûõ äóýòîâ â êîíòåêñòå
áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ. Ñóýé (Sauey, 1985), ðàñïîëàãàÿ äàííûìè ïðåèìóùåñòâåííî ïî òåð-
ðèòîðèàëüíîìó ïîâåäåíèþ ñòåðõà íà çèìîâêàõ, ñäåëàë çàêëþ÷åíèå, ÷òî «…óíèñîíàëü-
íûå äóýòû ôóíêöèîíèðóþò ñêîðåå êàê óãðîæàþùàÿ, íåæåëè áðà÷íàÿ äåìîíñòðàöèÿ».
Íàøè äàííûå íå ïîäòâåðæäàþò ýòîãî. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ñòåðõè ïðîÿâëÿëè ãîòîâ-
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íîñòü ê êîïóëÿöèè (ïîçû ç ó ñàìöà è ñàìêè, ñîïðîâîæäàåìûå ñîîòâåòñòâóþùåé âîêàëè-
çàöèåé), çà ýòèì ïî÷òè áåç ïåðåðûâà ìîãëè ñëåäîâàòü óíèñîíàëüíûå äóýòû. Â òðåõ òà-
êèõ ñëó÷àÿõ, çàôèêñèðîâàííûõ íà âèäåîïëåíêó, èíòåðâàëû ìåæäó ïðåäñîâîêóïèòåëü-
íûì ïîâåäåíèåì è ïîñëåäóþùèìè äóýòàìè ñîñòàâëÿëè 12.4, 13.5 è 13.8 ñ. Òðóäíî ïðåä-
ñòàâèòü ñåáå, ÷òî çà ñòîëü êîðîòêîå âðåìÿ ìîãëà ïðîèñõîäèòü ñìåíà ïîëîâîé ìîòèâàöèè
íà àãðåññèâíóþ. Äîáàâèì, ÷òî äóýòû âõîäÿò ñòàíäàðòíûì ýëåìåíòîì â ïðîòÿæåííûå âî
âðåìåíè âçàèìîäåéñòâèÿ, êîòîðûå òðóäíî îõàðàêòåðèçîâàòü èíà÷å, ÷åì «áðà÷íûå èãðû»
(ðèñ. 9). Ñòîèò òàêæå îòìåòèòü, ÷òî ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü äóýòîâ â íàøåé âûáîðêå (13.04
ñ, n = 31) çàìåòíî âûøå, ÷åì òà, ÷òî ïðèâåäåíà â ðàáîòå Ñóýé (Sauey, 1985) ïî òåððèòî-
ðèàëüíîìó ïîâåäåíèþ ñòåðõà íà çèìîâêàõ (9.0 ñ, n = 584). Ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü
î áîëåå âûñîêèõ óðîâíÿõ ìîòèâàöèè â «áðà÷íûõ» äóýòàõ, íåæåëè â òåõ, êîòîðûå ðàñ-
ñìàòðèâàþòñÿ êàê çâåíî òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ.

 Óíèñîíàëüíûé äóýò ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñòàíäàðòíûé êîìïîíåíò ïîâåäåíèÿ ïîëî-
âûõ ïàðòíåðîâ íà ñòàäèè ãîòîâíîñòè ê ÿéöåêëàäêå. Êàê âèäíî èç òàáë. 3, ÷àñòîòà ýòèõ
àêöèé â ïåðèîäû âûñîêîé ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè ïîä÷àñ äîñòèãàåò çíà÷åíèÿ 12.2 (ïàðà
À óòðîì 13 àïðåëÿ). Èç òàáëèöû âèäíî, âïðî÷åì, ÷òî ðàçíûå ïàðû ìîãóò ñóùåñòâåííî
ðàçëè÷àòüñÿ ïî ýòèì ïîêàçàòåëÿì. ×àñòü çàôèêñèðîâàííûõ íàìè äóýòîâ ìû ðàññìàòðè-
âàëè ïðåäïîëîæèòåëüíî â êà÷åñòâå ñòèìóëèðîâàííûõ âîêàëèçàöèåé æóðàâëåé èç ñîñåä-
íèõ âîëüåð (êàê ñòåðõîâ, òàê è äâóõ äðóãèõ âèäîâ – ñåðîãî è ÿïîíñêîãî). Îäíàêî ïðàêòè-
÷åñêè âî âñåõ ñåàíñàõ íàáëþäåíèé ó ïàð, íàõîäèâøèõñÿ ïîä íàøèì íàáëþäåíèåì, ÷èñ-
ëåííî ïðåîáëàäàëè ñïîíòàííûå óíèñîíàëüíûå äóýòû (òàáë. 3).

«Ñòèìóëèðîâàííûé» äóýò ïàðòíåðû ïðîäåëûâàþò áåç ìàëåéøåé çàäåðæêè ïîñëå âíåø-
íåãî àêóñòè÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿ, ïîä÷àñ íàõîäÿñü íà ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà â ðàçíûõ
ó÷àñòêàõ âîëüåðà. Òå æå âçàèìîäåéñòâèÿ äàííîãî òèïà, êîòîðûå âîñïðîèçâîäÿòñÿ ïàðîé
ñàìîïðîèçâîëüíî («ñïîíòàííî»), ÷àñòî, õîòÿ è íå âñåãäà, ïðåäâàðÿþòñÿ õàðàêòåðíîé ìî-
òîðèêîé. Ïòèöû ñáëèæàþòñÿ è äâèæóòñÿ íà ðàññòîÿíèè â íåñêîëüêî ìåòðîâ ïàðàëëåëüíû-
ìè êóðñàìè èëè æå äðóã çà äðóãîì. Íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä äóýòîì ñàìåö (ðåæå îáà ïàðò-
íåðà) îïóñêàåò ãîëîâó, ïî÷òè êàñàÿñü êëþâîì çåìëè è ìåäëåííî ïåðåñòóïàåò ñ íîãè íà
íîãó, ïðîäåëûâàÿ ïðè ýòîì ìåäëåííûé ïîëóïîâîðîò íåïîäàëåêó îò ñàìêè. Ïðè ýòîì ëîêî-
ìîöèÿ î÷åíü íàïîìèíàåò çàìåäëåííûé øàã (ñì. îïèñàíèå ðåïåðòóàðà 4, ã), èñïîëüçóåìûé
â äðóãèõ ñèòóàöèÿõ êàê ýëåìåíò óãðîçû. Â äàííîì ñëó÷àå øàã ìåíåå àêöåíòèðîâàí â òîì
ñìûñëå, ÷òî ïòèöà ïîäíèìàåò ñòóïíè íà ìåíüøóþ âûñîòó. Îïèñàííîå ïîâåäåíèå äîêó-
ìåíòèðîâàíî âèäåîçàïèñÿìè â 10 ýïèçîäàõ èç 23, íå ïðåäâàðÿâøèõñÿ ïîëåòîì æ è çàôèê-
ñèðîâàííûõ ïîëíîñòüþ, âêëþ÷àÿ ýòó íà÷àëüíóþ ôàçó âçàèìîäåéñòâèÿ.

Ðèñ. 9. Ïðîòîêîë çàïèñè ôðàãìåíòà áðà÷íûõ èãð ñòåðõà.
1 – äóýò, ñèíõðîííîå íà÷àëî; 2 – äóýò, àñèíõðîííîå íà÷àëî; 3 – ïîëåò; 4 – ïîçà ã; 5 – ïîçà ä,
ïåðâûé âàðèàíò; 6 – ïîçà ä, âòîðîé âàðèàíò (ñì. ðèñ. 2). Öèôðû – äëèòåëüíîñòü ñîîòâåòñòâóþùèõ
àêöèé.
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Â 4 ñëó÷àÿõ äóýò âîñïðîèçâîäèëñÿ ïðè ïîñàäêå ïîñëå ïîëåòà æ (â äâóõ ñëó÷àÿõ ó
ñàìêè, ñîâåðøàâøåé ïîñàäêó âïëîòíóþ ê ñàìöó). Åùå â 3 ñëó÷àÿõ ìåæäó ïîëåòîì è
äóýòîì îòìå÷åíà «âñòàâêà» â âèäå ïîçû ä (ðèñ. 9).

Ãîâîðÿ î ìîòîðèêå ïðè èñïîëíåíèè äóýòà êàê òàêîâîãî, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî îíà
íåñêîëüêî îòëè÷àåòñÿ, ïî êðàéíåé ìåðå ó ñàìöîâ, îò òîãî, ÷òî ìû âèäåëè â ìîìåíò ðåàê-
öèè íà íàáëþäàòåëÿ. Èìåííî, â áðà÷íûé ïåðèîä äâèæåíèÿ âîñïðîèçâîäÿòñÿ ñî çíà÷è-
òåëüíî áîëüøåé àìïëèòóäîé (ñðàâíè ðèñ. 7À è 7Á). Ïî õàðàêòåðó ìîòîðèêè îíè ïîëíî-
ñòüþ ñîîòâåòñòâóþò äóýòíîìó ïîâåäåíèþ ñàìöîâ ïðè íàèáîëåå íàïðÿæåííûõ òåððèòî-
ðèàëüíûõ êîíôëèêòàõ â ïåðèîä çèìîâêè (Sauey, 1985).

Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ äóýòîâ âî âðåìåíè íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî õàðàêòåð èõ ñëåäîâà-
íèÿ ïîä÷èíÿåòñÿ ñïîíòàííûì (ýíäîãåííûì) öèêëè÷åñêèì èçìåíåíèÿì ìîòèâàöèîííîãî
ñîñòîÿíèÿ (ñì., íàïðèìåð, Ïàíîâ è äð., 2004). Ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëà äóýòîâ, ïðèõîäÿùèõ-
ñÿ íà 10-ìèíóòíûé èíòåðâàë, ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìî îòëè÷àëîñü îò áèíîìèàëüíîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ, îæèäàåìîãî â òîì ñëó÷àå, åñëè áû äóýòû áûëè ðàñïðåäåëåíû âî âðåìåíè
ñëó÷àéíî. Èíòåðâàëû ñ ìàëûì (0 è 2 äóýòà), è ñ ìàêñèìàëüíûì ÷èñëîì äóýòîâ (6) âñòðå÷à-

Òàáëèöà 4. Ñðàâíåíèå íàáëþäàåìîãî è îæèäàåìîãî ðàñïðåäåëåíèé ÷àñòîòû äóýòîâ
â 10-ìèíóòíûõ èíòåðâàëàõ

Ðèñ. 10. Âàðèàöèè â äëèòåëüíîñòè äóýòîâ. à – äóýòû ïàðû À â ïîâñåäíåâíûõ ñèòóàöèÿõ, á – ó íåå
æå â ìîìåíò áðà÷íûõ èãð, â – ó ïàðû Á â ïîâñåäíåâíûõ ñèòóàöèÿõ.

×èñëî äóýòîâ â  
10-ìèíóòíîì èíòåðâàëå 

0 1 2 3 4 5 6 

×àñòîòà íàáëþäåíèé   
 

10 11 10 0 1 0 1 

Äîëÿ îò îáùåãî  
÷èñëà íàáëþäåíèé. % 

30.3 33.3 30.3 0.0 3.0 0.0 3.3 

Îæèäàåìàÿ äîëÿ. % 27.6 36.8 23.2 9.2 2.6 0.5 0.1 
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ëèñü ÷àùå, à èíòåðâàëû ñ ïðîìåæóòî÷íûì ÷èñëîì äóýòîâ (3) – ðåæå îæèäàåìîãî (òàáë. 4,
êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà, D = 0.34, p<0.01). Äóýòû, ñîâïàäàâøèå ïî âðåìåíè ñ
êðèêàìè æóðàâëåé èç ñîñåäíèõ âîëüåðîâ, íå ó÷èòûâàëèñü, òàê êàê ìîãëè áûòü ñïðîâîöè-
ðîâàíû ýòèìè êðèêàìè. Ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò ìîæåò îçíà÷àòü, ÷òî äóýòû âûïîëíÿþòñÿ
ñåðèÿìè, ñ êîðîòêèìè ïàóçàìè âíóòðè ñåðèé è äëèííûìè – ìåæäó ñåðèÿìè.

Èíûìè ñëîâàìè, çäåñü ìîæåò èìåòü ìåñòî ñîîòâåòñòâèå ïðîèñõîäÿùåãî «ãèäðàâëè-
÷åñêîé ìîäåëè» Êîíðàäà Ëîðåíöà. Â ïîëüçó ýòîãî çàêëþ÷åíèÿ ãîâîðÿò è íåêîòîðûå äðó-
ãèå ôàêòû. Íàïðèìåð, ó ïàðû Á, êîòîðàÿ âñòóïàåò â äóýòíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñóùåñòâåííî
ðåæå ïàðû À, äóýòû äîñòîâåðíî äëèííåå (ìåæäó ñðåäíèìè ð=0.03 ïî êðèòåðèþ Ñòüþäåí-
òà, ìåæäó ìåäèàíàìè ð=0.01 ïî êðèòåðèþ Ìàííà-Óèòíè). Äëèííåå îíè è ïðè ïîâûøåíèè
óðîâíÿ ñîöèàëüíûõ ìîòèâàöèé, èìåííî, â ìîìåíò áðà÷íûõ èãð ó ïàðû À (ðèñ. 10). Èíûìè
ñëîâàìè, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî õàðàêòåð ðàññìàòðèâàåìûõ è ïîäîáíûõ èì àêöèé çà-
âèñèò â áîëüøåé ñòåïåíè îò ýíäîãåííûõ ôàêòîðîâ, íåæåëè îò êîíòåêñòà ïðîèñõîäÿùåãî.

Íà îñíîâå èçëîæåííûõ ìàòåðèàëîâ ïðèõîäèòñÿ çàêëþ÷èòü, ÷òî èç âñåõ ðàññìîòðåí-
íûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ («ñèãíàëîâ») ñèòóàöèîííî ñïåöèôè÷íîé îêàçûâàåòñÿ îäíà ëèøü
àêöèÿ «âûðûâàíèÿ òðàâû». Îíà è â íàøèõ íàáëþäåíèÿõ â ðåêîãíîñöèðîâî÷íûé ïåðèîä
ðàáîòû, è ó ñòåðõîâ â ïðèðîäå (íà çèìîâêàõ) ñòàíäàðòíî ïðèñóòñòâóåò â êîíòåêñòå òåð-
ðèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ (Sauey, 1985).

Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå äàóðñêîãî æóðàâëÿ
Óïðîùåííàÿ ñõåìà ðåïåðòóàðà àêöèé, êîòîðûå ìîæíî òðàêòîâàòü â êà÷åñòâå êîììó-

íèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ, ïîêàçàíà íà ðèñ. 11. Êàê è ó ñòåðõà, áîëüøèíñòâî èõ ñâÿçàíû
äðóã ñ äðóãîì â íåïðåðûâíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, òàê ÷òî âû÷ëåíåíèå èç îáùåé êàíâû
ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ íåêèõ èçîëèðîâàííûõ «ñèãíàëîâ» ìîæåò áûòü çà÷àñòóþ ñäåëà-
íî ëèøü èñêóññòâåííî.

Êàê è â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå, ðàäè óäîáñòâà îïèñàíèÿ ìû âûäåëÿåì â ðåïåðòóàðå
âèäà çäåñü 7 ñëåäóþùèõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèé.

1) à – èíòåíñèâíîå îòðÿõèâàíèå, êîòîðîå ñëåäóåò çà ÷åðåäóþùèìèñÿ ïîêà÷èâàíèÿ-
ìè ïðàâîãî è ëåâîãî êðûëüåâ è ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííî ïðåäøåñòâóåò àêöèè á.

2) á – ïîêëîí ñ ïîñëåäóþùèì ïðèêîñíîâåíèåì êëþâà ê îïåðåíèþ ãðóäè (âìåñòå ñ à
ìîæåò ñîîòâåòñòâîâàòü äåìîíñòðàöèè ruffle-down àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ – ñì. ñïèñîê
ëèòåðàòóðû).

3) â – ïàðòèÿ ñàìöà â óíèñîíàëüíîì äóýòå (ïîâåäåíèå ñàìêè â ýòèõ âçàèìîäåéñòâèÿõ
ñóùåñòâåííî èíîå). Ïîêàçàíû ëèøü äâå íà÷àëüíûå òðàíñôîðìàöèè èç ïðîòÿæåííîé ñå-
ðèè îäíîòèïíûõ äâèæåíèé. Ïî îêîí÷àíèè äóýòà äëÿ ñàìöà õàðàêòåðíà êîðîòêàÿ ÷èñòêà
îïåðåíèÿ ñïèíû. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî, êàê è îòêèíóòàÿ íàçàä ãîëîâà â íà÷àëüíîé ôàçå ïàðòèè
äóýòà (ðèñ. 11â1), óêàçûâàþò íà ñõîäñòâî àêöèè ñ òàêîâîé ïîä ðóáðèêîé ä (ñì. íèæå).

4) ã – ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé ïåðåä íàïàäåíèåì íà îïïîíåíòà ïðè òåððèòî-
ðèàëüíîì êîíôëèêòå. Íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä àòàêîé îíè ïðèíèìàþò ôîðìó, âî ìíîãîì
(õîòÿ è íå ïîëíîñòüþ) ñîîòâåòñòâóþùóþ ñëåäóþùåé àêöèè ä.

5) ä – ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé, îò÷àñòè ïîäõîäÿùàÿ ïîä îïèñàíèå àêöèè
“catapult” ó äðóãèõ âèäîâ æóðàâëåé (â ÷àñòíîñòè, ðåäêî ó ñòåðõà). Ðàçëè÷èå ñîñòîèò â
òîì, ÷òî çäåñü ïîñëå äâóõ-òðåõ èíòåíñèâíûõ âçìàõîâ ðàñïðàâëåííûìè êðûëüÿìè ãîëî-
âà äâèæåòñÿ íàçàä (à íå âïåðåä è âíèç) è ïåðåõîäèò â êîðîòêóþ ñìåùåííóþ ÷èñòêó
îïåðåíèÿ ñïèíû («èñêðèâëåíèå», warping ïî òåðìèíîëîãèè Masatomi, 1983)

6) å – ïîçà ñàìöà è ñàìêè â ïðåääâåðèè êîïóëÿöèè. ×àñòî ñîõðàíÿåòñÿ âî âðåìÿ
ñâîåîáðàçíîãî «ïàðàäíîãî øàãà».

7) æ – ïðåäñîâîêóïèòåëüíàÿ ïîçà ñàìêè. Åäèíñòâåííàÿ äåìîíñòðàöèÿ, íåñóùàÿ îä-
íîçíà÷íóþ êîììóíèêàòèâíóþ ôóíêöèþ. Âñëåä çà êîïóëÿöèåé ñëåäóåò àêöèÿ ä, à çà íåé
– öåïî÷êà à-á (Masatomi, 1983)
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Â íàïðÿæåííîì ñîöèàëüíîì êîíòåêñòå ïòèöà ìîæåò íåíàäîëãî ïðèíèìàòü ïîëîæå-
íèå ëåæà, êîòîðîå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü çäåñü êàê ýëåìåíò àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ.
Òàíöû ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü íåñêîëüêî ÷àùå, ÷åì ó ñòåðõà (ñì. ôîòî â ðóáðèêå «Ïòè-
öû: ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå» íà ñàéòå www.panov-ethology.ru). Åñëè îíè è ðàçëè÷àþòñÿ ó
ýòèõ äâóõ âèäîâ, òî ñîâåðøåííî íåçíà÷èòåëüíî.

Íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî èíòåðåñóþùåå íàñ ïîâåäåíèå äàóðñêîãî æóðàâëÿ âûãëÿäèò
áåäíåå, ÷åì ó ñòåðõà. Îäíî èç âàæíûõ ðàçëè÷èé ñîñòîèò â òîì, ÷òî öåïî÷êè âçàèìîñâÿ-
çàííûõ àêöèé çäåñü çàìåòíî êîðî÷å ïî èõ êîëè÷åñòâó.

Ïðè ýòîì, îäíàêî, õàðàêòåð èñïîëüçîâàíèÿ ñèãíàëîâ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå
íè÷åì ïðèíöèïèàëüíî íå îòëè÷àåòñÿ îò òîãî, ÷òî ìû âèäåëè ó ñòåðõà. Ìû èìååì â âèäó
îòñóòñòâèå ñèòóàöèîííîé ñïåöèôè÷íîñòè òåõ ôîðì ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå â ïðèâû÷íûõ
òåðìèíàõ íå íàçîâåøü èíà÷å, ÷åì àêöèÿìè «âûñîêî ðèòóëèçîâàííûìè». Ðå÷ü èäåò î
äâóõ òàêèõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèÿõ, íà êîòîðûõ ìû è ñîñðåäîòî÷èì ñâîå âíèìàíèå.

Ïîçà á (ðèñ. 12) âûãëÿäèò àêöèåé, íàèáîëåå ÷àñòî âîñïðîèçâîäèìîé äàóðñêèìè æó-
ðàâëÿìè. Ìû íå ìîæåì äàòü óñðåäíåííûõ îöåíîê ÷àñòîòû åå èñïîëüçîâàíèÿ íà áîëü-
øèõ âðåìåíàõ, ïîñêîëüêó íå èìåëè âîçìîæíîñòè ïðîòîêîëèðîâàòü äîñòàòî÷íî äëèòåëü-
íûå íåïðåðûâíûå íàáëþäåíèÿ. Ïîýòîìó îãðàíè÷èìñÿ íåñêîëüêèìè ïðèìåðàìè. Â âè-
äåîçàïèñè äëèòåëüíîñòüþ 11.5 ìèí, ãäå çàôèêñèðîâàíû ïîïûòêè ñâîáîäíîæèâóùåé ïàðû

Ðèñ. 11. Ñòðóêòóðà ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ äàóðñêîãî æóðàâëÿ. Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå.
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èçãíàòü ñî ñâîåé òåððèòîðèè ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ, ýòó ïîçó íàáëþäàëè 7 ðàç ó ñàìêè
(ïëþñ äâà îòðÿõèâàíèÿ ñ íåçàêîí÷åííûìè ïîêëîíàìè) è 3 ðàçà ó ñàìöà. Çà 4 ìèí âèäåî-
çàïèñè â ìîìåíò ïîÿâëåíèÿ íà ó÷àñòêå òîé æå ïàðû äâóõ ïîñòîðîííèõ êîíñïåöèôèêîâ,
ó 4 ïòèö àêöèÿ á çàôèêñèðîâàíà íà ïëåíêå 9 ðàç. Ïðèâåäåííûå öèôðû ìîãóò áûòü çàíè-
æåíû, ïîñêîëüêó â îáîèõ ñëó÷àÿõ íå âñå îñîáè ïîïàäàëè â êàäð. Â òðåòüåé, ïîâñåäíåâ-
íîé ñèòóàöèè ïîðÿäîê äåéñòâèé ó ÷ëåíîâ ðåçèäåíòíîé ïàðû æóðàâëåé áûë ñëåäóþùèì:
â 11 ÷ 28 ìèí àêöèÿ á ó ñàìöà, â 11.30 äóýò, â 11.34 òà æå ïîçà ó ñàìêè, â 11.35 – ó ñàìöà,
â 11.36 – ó ñàìêè.

Â óêàçàííûõ òðåõ ñëó÷àÿõ êîíòåêñòû ïðîèñõîäÿùåãî áûëè ðàçëè÷íûìè. Â ïåðâîì
èç íèõ îòêðûòàÿ àãðåññèÿ ïàðû ê ïðèøåëüöó (ñàìêà íàïàäàëà íà ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ 4
ðàçà, ñàìåö ó÷àñòâîâàë â àòàêå 1 ðàç). Âî âòîðîì ñëó÷àå íèêàêèõ ýëåìåíòîâ àíòàãîíèçìà
ìåæäó õîçÿåâàìè ó÷àñòêà è ïðèøåëüöàìè íå íàáëþäàëè. Â òðåòüåì ýïèçîäå ïîñòîðîí-
íèå îñîáè âèäà âîîáùå îòñóòñòâîâàëè.

Ðèñ. 12. Àêöèÿ á ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ. Öèôðû – êàê íà ðèñ. 3.
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Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âî âñåõ òðåõ óïîìÿíóòûõ ýïèçîäàõ íàðÿäó ñ àêöèåé á
èìåëè ìåñòî è äðóãèå, ïåðå÷èñëåííûå âûøå êàê ýëåìåíòû ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà. Èìåí-
íî, äóýòû (2 â ïåðâîì ñëó÷àå, ïî îäíîìó â äâóõ äðóãèõ), à òàêæå àêöèÿ ä, êîòîðàÿ â
ïåðâîì ýïèçîäå ñëåäîâàëà çà êàæäûì íàïàäåíèåì äàóðñêîãî æóðàâëÿ íà ÿïîíñêîãî è
îäèí ðàç áûëà âîñïðîèçâåäåíà ñàìêîé ñïîíòàííî, âäàëè îò îïïîíåíòà.

Ìû ðàñïîëàãàåì äàííûìè ïî äëèòåëüíîñòè êîíòàêòà êëþâà ñ îïåðåíèåì ãðóäè â 59
ïîçàõ á. Õàðàêòåð ïîëó÷åííûõ ðàñïðåäåëåíèé ñ î÷åâèäíîñòüþ ñâèäåòåëüñòâóåò î ñâÿçè
ýòîé àêöèè ñ êîìôîðòíûì ïîâåäåíèåì ÷èñòêè îïåðåíèÿ. Îá ýòîì ãîâîðèò ïðèñóòñòâèå,
íàðàâíå ñ ïîùèïûâàíèÿìè êëþâîì îïåðåíèÿ ãðóäè (êîãäà ÷åëþñòè ïðîèçâîäÿò ëèøü
î÷åíü êîðîòêèå ðàçìûêàíèÿ è ñìûêàíèÿ íè÷òîæíîé àìïëèòóäû), ïðîäîëæèòåëüíûõ ñå-
àíñîâ, ïðè êîòîðûõ äâèæåíèÿ ÷èñòêè âïîëíå îïðåäåëåííû. Ïîñëåäíèõ áîëüøå âñåãî â
ïîçå á â êîíòåêñòå àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (ðèñ. 13). Îäíàêî ýòî ðàñïðåäåëåíèå íå
îòëè÷àåòñÿ äîñòîâåðíî îò âñåõ ïðî÷èõ, êàê è îíè ìåæäó ñîáîé (òàáë. 5).

Ïðî÷èå âàðèàöèè ñîñòîÿò â ñëåäóþùåì. Ïîêëîí ïîñëå îòðÿõèâàíèÿ ìîæåò áûòü
íåçàêîí÷åí, òàê ÷òî êëþâ âîîáùå íå êàñàåòñÿ ãðóäè. Èíîãäà äâå ïîçû á ñëåäóþò äðóã çà
äðóãîì ñ êîðîòêîé ïàóçîé. Ðåäêî (â 5 ñëó÷àÿõ èç 43) ïîñëå ïîëîæåíèÿ «êëþâ ó ãðóäè»
ñëåäóåò êîðîòêàÿ ÷èñòêà îïåðåíèÿ ñïèíû.

Ýòîò ïîñëåäíèé ýëåìåíò îêàçûâàåòñÿ îáùèì äëÿ ïîçû á è äðóãîé ìîòîðíîé êîîðäè-
íàöèè, îçíà÷åííîé ëèòåðîé ä (ðèñ. 14). Ïîñëå ýòîé àêöèè êîíòàêò êëþâà ñ îïåðåíèåì
ñïèíû çàôèêñèðîâàí â âèäåîçàïèñÿõ â 13 ñëó÷àÿõ (â 10 ñëó÷àÿõ òàêæå ïîñëå äóýòà).
Õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ äëèòåëüíîñòè ýòèõ «÷èñòîê» òàêîâ æå, êàê ïðè êîíòàêòå êëþâà
ñ îïåðåíèåì ãðóäè (ðèñ. 15). Ðàçëè÷èÿ ìåæäó îáúåäèíåííîé âûáîðêîé ïî ïðèêîñíîâå-
íèÿ êëþâà ê ãðóäè (Õèíãàíñêèé çàïîâåäíèê è Ñû÷åâî, ìåäèàíà 4.04 ñ) è îáúåäèíåííîé
âûáîðêîé ÷èñòîê ñïèíû ñòàòèñòè÷åñêè íåäîñòîâåðíû (ìåäèàíà 5.30, ð=0.34, êðèòåðèé
Ìàííà-Óèòíè).

Ðèñ. 13. Ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé çàêëþ÷èòåëüíîãî ôðàãìåíòà ïîçû á (÷èñòêè îïåðåíèÿ ãðóäè)
ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ.
Íà îñè Z: 1 – â êîíòåêñòå àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (Õèíãàíñêèé çàïîâåäíèê), 2 – ñïîíòàííî ó
îäèíî÷íûõ îñîáåé (òàì æå), 3 – âñå àêöèè ñàìöà (Ñû÷åâî). Ïî îñè X – âðåìÿ (ñ), ïî îñè Y –
êîëè÷åñòâî íàáëþäåíèé.
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Òàáëèöà 5. Ñðàâíåíèå ðàçíûõ âûáîðîê ïî äëèòåëüíîñòè ïîçû á ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ

Ïðèìå÷àíèå. Ïðèìåíåí êðèòåðèé Ìàííà-Óèòíè. Áóêâîé «Õ» îáîçíà÷åíû íåäîïóñòèìûå ñðàâíå-
íèÿ âñåé âûáîðêè ñ å¸ ÷àñòüþ. Íàïðèìåð, «1. Àãîíèñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå» – ýòî ÷àñòü âûáîðêè
«3. Îáúåäèíåííàÿ âûáîðêà», à òàêæå âûáîðêè «4. Îáúåäèíåííàÿ âûáîðêà (èñêëþ÷àÿ ñïîíòàííûå
àêöèè îäèíî÷åê)».
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n 1 2 3 4 5 6 7 

1. Àãîíèñòè÷åñêîå 
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19 – 0,71 Õ Õ 0,49 0,25 0,30 

2. Ñïîíòàííî, 
îäèíî÷íàÿ îñîáü 

11  – Õ 0,65 0,50 0,19 0,29 
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38   – Õ 0,42 0,17 0,20 
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4. Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà (èñêëþ÷àÿ 
ñïîíòàííûå àêöèè 
îäèíî÷åê) 

27    - 0,48 0,22 0,26 

5. Ñàìåö 15     – 0,84 Õ 

6.Ñàìêà 6      – Õ 
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7. Îáúåäèíåííàÿ 
âûáîðêà 

21       – 

Èíòåðåñíî, ÷òî âñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé, èçîáðàæåííàÿ íà ðèñ. 14, íà-
áëþäàåòñÿ òîëüêî â ñëó÷àå âîñïðîèçâåäåíèÿ àêöèè â ñïîíòàííîì ðåæèìå (â ÷àñòíîñòè,
â ñîñòàâå àíñàìáëåé êîìôîðòíîãî ïîâåäåíèÿ). Â àãîíèñòè÷åñêèõ æå âçàèìîäåéñòâèÿõ
ýëåìåíòû, ïîêàçàííûå íà ýòîì ðèñóíêå â ïîçèöèÿõ á-ã, îòñóòñòâóþò. Ïåðåä íàïàäåíèåì
íà îïïîíåíòà ìîæíî íàáëþäàòü ëèøü ìèìîëåòíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ä-è, à ñðàçó ïî
îêîí÷àíèè àòàêè – öåïî÷êó äâèæåíèé è-î. Ëþáîïûòíàÿ îñîáåííîñòü ðàññìàòðèâàåìîé
ìîòîðíîé êîîðäèíàöèè ñîñòîèò â òîì, ÷òî â çàêëþ÷èòåëüíîé åå ôàçå æóðàâëü îáû÷íî
îñòóïàåòñÿ. Âåðîÿòíî, ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ïðè ñòðåìèòåëüíîì (0.4 ñ) îòâåäåíèè
ãîëîâû íàçàä ïòèöà íà ìãíîâåíèå òåðÿåò êîíòðîëü íàä âåñòèáóëÿðíûì àïïàðàòîì.

Ïðè òîì, ÷òî ìû îáíàðóæèâàåì ñâÿçü êîíñòðóêöèè ä êàê ñ êîìôîðòíûì, òàê è ñ
àãðåññèâíûì ïîâåäåíèåì, îíà â òåðìèíàõ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
òèïè÷íóþ «ðèòóàëèçîâàííóþ» àêöèþ, ðåãóëÿðíî âîñïðîèçâîäèìóþ â ðåæèìå âàêóóì-
íîé àêòèâíîñòè (ñïîíòàííî).

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âñå ðàññìîòðåííûå çäåñü êîì-
ïîíåíòû ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà ìîãëè ñëåäîâàòü äðóã çà äðóãîì â ñàìûõ ðàçíûõ ñî÷å-
òàíèÿõ, íåðåäêî ñ ïàóçàìè ïîðÿäêà ìèíóòû è ìåíåå. Â ñîñòàâ òàêèõ öåïî÷åê ðåãóëÿðíî
âõîäÿò êîíñòðóêöèè á è ä. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü ñëåäóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè:
ïîçà á–äóýò (è â îáðàòíîì ïîðÿäêå), ïîçà ä – äóýò, ïîçà ä – òàíåö è ò.ä. Îñîáåííî áðîñà-
åòñÿ â ãëàçà îòñóòñòâèå êàêîé-ëèáî ñèòóàöèîííîé ñïåöèôè÷íîñòè â èñïîëüçîâàíèè àê-
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Ðèñ. 14. Àêöèÿ ä ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ. Öèôðû – êàê íà ðèñ. 3.

Ðèñ. 15. Ðàñïðåäåëåíèå äëèòåëüíîñòåé çàêëþ÷èòåëüíîãî ôðàãìåíòà ïîçû ä (÷èñòêè îïåðåíèÿ ñïè-
íû) ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ.
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Ðèñ. 16. Ôðàãìåíò èçìåíåíèé ìîòîðèêè ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ â êîíòåêñòå àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ. Öèôðû – êàê íà ðèñ. 3.

öèè á, à òàêæå âçàèìîäåéñòâèÿ ïðè óíèñîíàëüíîì äóýòå. Ê ñîæàëåíèþ, íåäîñòàòîê ìå-
ñòà íå ïîçâîëÿåò îñòàíîâèòüñÿ íà ïîäðîáíîì ðàçáîðå ìíîæåñòâà ñâèäåòåëüñòâ â ïîëüçó
òàêîãî çàêëþ÷åíèÿ. ×òî êàñàåòñÿ ðàññìîòðåíèÿ ïðî÷èõ êîìïîíåíò ñèãíàëüíîãî ïîâåäå-
íèÿ äàóðñêîãî æóðàâëÿ (íàïðèìåð, âçàèìîäåéñòâèé ïðè êîïóëÿöèè), òî îíî âûõîäèò çà
ðàìêè îñíîâíîé òåìû ñòàòüè.

Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ
Ðàíåå äëÿ  ýòîãî âèäà áûëî ïðèâåäåíî ãîðàçäî áîëåå ïîëíîå îïèñàíèå ñèãíàëüíîãî

ïîâåäåíèÿ, ÷åì â îòíîøåíèè  ñòåðõà è äàóðñêîãî æóðàâëÿ. Ê ñîæàëåíèþ, äëÿ áîëüøåé
÷àñòè êîìïîíåíòîâ ýòî îïèñàíèå äàíî â âèäå ñòàòè÷íîãî ïåðå÷íÿ ïîç (Masatomi, Kitagawa,
1975), ÷òî, íà íàø âçãëÿä, íå äàåò àäåêâàòíîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ñèãíàëüíîé ñèñòåìå
âèäà,  êàê íåêîì ñèñòåìíîì îáðàçîâàíèè.

Íå ïîâòîðÿÿ ñêàçàííîãî â óêàçàííîé ðàáîòå, ìû îñòàíîâèìñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà
òåõ ôîðìàõ ïîâåäåíèÿ ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ, â êîòîðûõ ìîæíî âèäåòü ïàðàëëåëü ÿâëåíè-
ÿì, îïèñàííûì âûøå äëÿ äâóõ äðóãèõ âèäîâ. Èìåþòñÿ â âèäó àêöèè ñìåùåííîé ÷èñòêè
îïåðåíèÿ è èñïîëüçóåìûå ïðè ýòîì ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè. Ýòè ÷èñòêè îðèåíòèðîâà-
íû â îñíîâíîì íà òå æå ó÷àñòêè îïåðåíèÿ, ÷òî è ó ñòåðõà (ñïèíà) è äàóðñêîãî æóðàâëÿ
(ñïèíà è îïåðåíèå íèçà òåëà). Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ÷èñòêè ó ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ íàïðàâ-
ëåíû ãëàâíûì îáðàçîì íà áîêà áðþõà, à íå íà ãðóäü, êàê ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ.

Áîëåå ñóùåñòâåííîå îòëè÷èå ýòèõ àêöèé ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ îò òîãî, ÷òî ìû âèäåëè
ó äâóõ äðóãèõ âèäîâ, ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Ó ñòåðõà ìèøåíüþ ñìåùåííûõ ÷èñòîê ñëó-
æèò òîëüêî ñïèíà. Ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ ÷èñòêè ñïèíû è ãðóäè îòíîñÿòñÿ, êàê ïðàâèëî, ê
ðàçíûì ìîòîðíûì êîîðäèíàöèÿì. ×òî êàñàåòñÿ ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ, òî çäåñü òå è äðóãèå
âõîäÿò â êà÷åñòâå ñîñòàâíûõ ýëåìåíòîâ â öåïî÷êè äåéñòâèé, ïîðîé äîñòàòî÷íî ïðîòÿ-
æåííûå âî âðåìåíè. Â ñèòóàöèÿõ íàïðÿæåííîãî ñîöèàëüíîãî êîíòåêñòà ýòè öåïî÷êè
âêëþ÷àþò â ñåáÿ òàêæå îñîáóþ ìîòîðíóþ êîîðäèíàöèþ («ïîçà àðêè», arch â àíãëîÿçû÷-
íûõ èñòî÷íèêàõ, – ðèñ. 16 å – ç) ëèáî çàâåðøàþòñÿ åé. Ýòà àêöèÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ ãëó-
õèì êîðîòêèì «ðû÷àíèåì».
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Âñå ýòî âåñüìà âàæíî â ïëàíå ñîïîñòàâëåíèé ïîâåäåíèÿ ðàññìàòðèâàåìûõ âèäîâ,
èáî ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ îíî îðãàíèçîâàíî ñîâåðøåííî èíà÷å, ÷åì ó
äâóõ ðàíåå ðàññìîòðåííûõ âèäîâ. Åñëè ó òåõ ïîâåäåíèå ïðåäåëüíî ðèãèäíî (ìàøèíîîá-
ðàçíî), òî çäåñü îíî îáëàäàåò îïðåäåëåííîé ñòåïåíüþ ñâîáîäû.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðîâ ïðèâåäåì ñõåìàòè÷åñêóþ çàïèñü 6 öåïî÷åê àêöèé (èç 36 ïðè-
ãîäíûõ äëÿ àíàëèçà), êîòîðûå ñëåäîâàëè â ïðèâåäåííîì ïîðÿäêå îäíà çà äðóãîé â ìî-
ìåíò ïðåáûâàíèÿ ñàìöà ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ íà ÷óæîé òåððèòîðèè, îõðàíÿåìîé ïàðîé
äàóðñêèõ æóðàâëåé. Âñå 3 ïòèöû íàõîäèëèñü â ñîñòîÿíèè íåðâíîãî íàïðÿæåíèÿ, ÷òî
âðåìÿ îò âðåìåíè âûëèâàëîñü â íàïàäåíèè õîçÿåâ íà ïðèøåëüöà (ëèáî, ðåæå, ïðèøåëü-
öà íà íèõ). Ëèòåðû â ýòèõ çàïèñÿõ ñîîòâåòñòâóþò îáîçíà÷åíèÿì íà ðèñ. 16. Áóêâà «ë» â
ñêîáêàõ îçíà÷àåò îïóñêàíèå ëåâîãî êðûëà, áóêâà «ï» – ïðàâîãî.

ç(ë)-à-à-à- ç(ï)-ç(ï)-à-à-ç(ë)-à-à-à-ç(ë)-à-èäåò
ç(ë)-à-à-ç(ï)
à-ç(ï)-à-ç(ï)-à-ç(ë)-à-â-æ-ç(ï)-ç(ë)-ç(ï)
ç(ï)-ç(ë)-à-ç(ë)-à-à-ç(ï)-à-à-â-æ-ç(ï)-ç(ë)-à
â-æ-ç(ï)
ëåæèò-æ-ç(ï)-à-èäåò
Ïîëóæèðíûì øðèôòîì âûäåëåíà íàèáîëåå óñòîé÷èâàÿ êîíñòðóêöèÿ: îòðÿõèâàíèå ñ

ðåçêèì íàêëîíîì ãîëîâû âíèç èç âåðõíåãî åå ïîëîæåíèÿ (ruffle-bow-up àíãëîÿçû÷íûõ àâòî-
ðîâ) – «ïîçà àðêè»–îïóñêàíèå êðûëà ñ ïîñëåäóþùåé ñìåùåííîé ÷èñòêîé îïåðåíèÿ ñïèíû.
Ýòà æå ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, çà âû÷åòîì îòðÿõèâàíèÿ, ïîêàçàíà â ïîñëåäíåé çàïèñè, ãäå ñî-
÷åòàíèå æ-ç (ïîä÷åðêíóòî) ïðîèçîøëî â ìîìåíò âñòàâàíèÿ ïòèöû èç ïîëîæåíèÿ ëåæà. Çäåñü
äëÿ îòðÿõèâàíèÿ ïîïðîñòó «íå áûëî âðåìåíè». Òî æå ñàìîå (îòñóòñòâèå «ââîäíîé» àêöèè
îòðÿõèâàíèÿ) ìû âèäèì è ïðè îòâåòíûõ ðåàêöèÿõ ïòèöû íà íàïàäåíèå äàóðñêîãî æóðàâëÿ.
Â îäíîì òàêîì ñëó÷àå ÿïîíñêèé æóðàâëü ïðèíÿë «ïîçó àðêè», â äðóãîì çà íåé ïîñëåäîâàëè
îïóñêàíèå êðûëà è ñìåùåííàÿ ÷èñòêà îïåðåíèÿ ñïèíû. «Ïîçó àðêè» ïðèíÿë ÿïîíñêèé æó-
ðàâëü è â òîì ýïèçîäå, êîãäà îí îòâåòèë àòàêîé íà íàïàäåíèå õîçÿèíà òåððèòîðèè.

Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî «ïîçà àðêè» ñòîëü æå ñèòóàöèîííî íåñïåöèôè÷íà, êàê
ïîçà ä ó ñòåðõà (ñõîäñòâî ñ êîòîðîé öåïî÷êè æ-ç íå âûçûâàåò ñîìíåíèé) è ïîçà á ó äàóð-
ñêîãî æóðàâëÿ. Îíà îêàçûâàåòñÿ âåñüìà õàðàêòåðíûì ýëåìåíòîì òàíöåâ ó ýòîãî âèäà è
íàáëþäàåòñÿ ïî îêîí÷àíèè êîïóëÿöèè (Masatomi, 1983). Ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, â ïîñ-
ëåäíåì ñëó÷àå ýòà ïîçà èíîãäà ñîïðîâîæäàåòñÿ îïóñêàíèåì êðûëà è ñìåùåííîé ÷èñòêîé
îïåðåíèÿ ñïèíû – òî÷íî òàê æå, êàê â ïðîÿâëåíèÿõ àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ. Íàêîíåö,
îíà ìîæåò âûñòóïàòü â ôîðìå âàêóóìíîé àêòèâíîñòè, ò.å. ñîâåðøåííî ñïîíòàííî.

Áûñòðàÿ ñìåíà àêöèé â ñîñòàâå îïèñàííûõ èõ öåïî÷åê ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî êàæäàÿ
àêöèÿ íå ñòîëü àêöåíòèðîâàíà, êàê ìû âèäèì ýòî ó äâóõ äðóãèõ âèäîâ. Èíûìè ñëîâàìè,
çäåñü ìåíåå âûðàæåí ìîìåíò ôèêñàöèè òîé èëè èíîé ïîçû âî âðåìåíè. Ñêàçàííîå ïîä-
òâåðæäàåòñÿ ñîïîñòàâëåíèåì äëèòåëüíîñòåé ñìåùåííûõ ÷èñòîê, êîòîðûå â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ äîñòîâåðíî êîðî÷å ó ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ, ÷åì ó ñòåðõà è äàóðñêîãî (òàáë. 6).

Òàáëèöà 6. Ñðàâíåíèå äëèòåëüíîñòè êîíòàêòà êëþâà ñ îïåðåíèåì ñïèíû è áðþõà ó òðåõ âèäîâ
 æóðàâëåé (ñðåäíèå, â ñêîáêàõ ìåäèàíû)

Ìåäèàíû ñ îäèíàêîâûì íàäñòðî÷íûì èíäåêñîì ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷è-
ìî ïî êðèòåðèþ Ìàííà-Óèòíè: à ð=0.0001;  á ð=0.02;  â ð=0.01.

 ×èñòêè ñïèíû ×èñòêè áðþõà 
Ñòåðõ 8.28 (7,65à) – 

Äàóðñêèé 5.60 (5,30á) 5.48 (4,10â) 

ßïîíñêèé 3.58 (3,05àá) 2.96 (3,00â) 
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Â èòîãå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî â òåðìèíàõ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè ðàññìîòðåííûå êîì-
ïîíåíòû ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ó ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ «ìåíåå ðèòóàëèçîâàíû», ÷åì ó
äâóõ äðóãèõ âèäîâ. Ýòî çàêëþ÷åíèå âåñüìà âàæíî äëÿ äàëüíåéøèõ ðàññóæäåíèé ïðè
çàêëþ÷èòåëüíîì îáçîðå ïîëó÷åííûõ äàííûõ.

Îáñóæäåíèå
Ãèïîòåçà ðèòóàëèçàöèè, ïðåäëîæåííàÿ Í. Òèíáåðãåíîì áîëåå ïîëóâåêà òîìó íàçàä,

îòíîñèòñÿ ê îñíîâîïîëàãàþùèì ïîñòðîåíèÿì êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè. Çà ýòî âðåìÿ îíà
îáðåëà ñòàòóñ äîñòîâåðíîãî çíàíèÿ, õîòÿ ìíå íåèçâåñòíû ïîïûòêè ðàññìîòðåòü åå êðè-
òè÷åñêè íà êîíêðåòíîì ýìïèðè÷åñêîì ìàòåðèàëå. Âîçðàæåíèÿ, ñäåëàííûå îäíèì èç àâ-
òîðîâ íàñòîÿùåé ñòàòüè ðàíåå (Ïàíîâ, 1983), áûëè ÷èñòî óìîçðèòåëüíûìè, êàê è ñàìà
ãèïîòåçà.

Îñîáåííîñòè òîé êàòåãîðèè ïîâåäåíèÿ æóðàâëåé, êîòîðàÿ ïîäïàäàåò ïîä îïðåäåëå-
íèå êîììóíèêàöèè, îêàçûâàþòñÿ èäåàëüíûì ìàòåðèàëîì äëÿ ïðîâåðêè ïðåäñêàçàíèé ãè-
ïîòåçû Í. Òèíáåðãåíà. Íî ïðåæäå ÷åì ñóììèðîâàòü ïîä ýòèì óãëîì çðåíèÿ ðåçóëüòàòû
íàøåãî èññëåäîâàíèÿ, íåîáõîäèìî êîðîòêî ðàññìîòðåòü àðãóìåíòàöèþ àâòîðà ãèïîòåçû.

Ñìåùåííàÿ àêòèâíîñòü êàê ìàòåðèàë äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ  ðèòóàëèçîâàííûõ
êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ. Ñóòü ãèïîòåçû ñîñòîèò â òîì, ÷òî íåêîòîðûå ôðàãìåíòû
òàê íàçûâàåìîãî «ïîâñåäíåâíîãî» ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå ïåðâîíà÷àëüíî íå íåñëè êîììó-
íèêàòèâíîé ôóíêöèè, ïîä äåéñòâèåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàþò
íåêèå áðîñêèå, ýêñòðàâàãàíòíûå ôîðìû è ñòàíîâÿòñÿ, òåì ñàìûì, ñîöèàëüíî çíà÷èìû-
ìè ñòèìóëàìè (ñîöèàëüíûìè ðåëèçåðàìè, äåìîíñòðàöèÿìè). Ïðîöåññ áûë èíòåðïðåòè-
ðîâàí Í. Òèíáåðãåíîì êàê «îòäåëåíèå» (ýìàíñèïàöèÿ) êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ îò
«àìîðôíîé» öåïè ïîâñåäíåâíîãî ïîâåäåíèÿ.

Ýòè ïîâåäåí÷åñêèå èííîâàöèè, ñîãëàñíî ãèïîòåçå, ïðèîáðåòàþò ñâîéñòâî «ðàçáîð-
÷èâîñòè» ñîîáùåíèÿ, ïîñûëàåìîãî îòïðàâèòåëåì òàêîãî ñèãíàëà äëÿ îñîáè-ïðèåìíè-
êà. Êàê ïèñàë Ìîéíàéí, «…ÿñíîñòü, òî÷íîñòü è èíòåíñèâíîñòü òðàíñëÿöèè äîëæíû
áûòü ïîëåçíûì êà÷åñòâîì èëè õàðàêòåðèñòèêîé ëþáîãî ñèãíàëà. Âñå ýòî äîëæíî îáåñ-
ïå÷èâàòü óñëîâèå, ÷òî ñèãíàë íå ìîæåò îñòàòüñÿ íåçàìå÷åííûì èëè íåðàñïîçíàííûì.
Ýòî óñëîâèå ìîæåò áûòü íàèáîëåå ëåãêî âûïîëíåíî ïóòåì ôîðìèðîâàíèÿ äåìîíñòðà-
öèé âûðàçèòåëüíûìè (ýêñòðàâàãàíòíûìè), ñòåðåîòèïíûìè è ÷åòêî îòëè÷èìûìè îò âñåõ
äðóãèõ ôîðì ïîâåäåíèÿ. Èíûìè ñëîâàìè ýòî ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî ïóòåì ðèòóàëèçà-
öèè ñèãíàëà, äåëàþùåé åãî äåìîíñòðàöèåé» (Moynihan, 1970: 86).

Ïðèìåðíî â òåõ æå âûðàæåíèÿõ ñóòü ÿâëåíèÿ îõàðàêòåðèçîâàíà â äðóãîé ðàáîòå.
«Äâèæåíèå ìîæíî ñ÷èòàòü ðèòóàëèçîâàííûì òîëüêî â òîì ñëó÷àå åñëè … îíî ïðåòåðïå-
ëî ïðåîáðàçîâàíèÿ ïîä äàâëåíèåì îòáîðà, óëó÷øèâøåãî åãî êîììóíèêàòèâíóþ ýôôåê-
òèâíîñòü» (Hazlett, 1972; êóðñèâ àâòîðîâ íàñòîÿùåé ñòàòüè.). Ïî ñëîâàì Õàçëåòòà, ïðî-
öåññ ðèòóàëèçàöèè âåäåò ê óñèëåíèþ ýôôåêòèâíîñòè êîììóíèêàöèè çà ñ÷åò ñåëåêöèè
«ìåíåå äâóñìûñëåííûõ» ñèãíàëîâ â óùåðá «áîëåå äâóñìûñëåííûì» (òàì æå, ñ. 97).

Îñíîâíûì ìàòåðèàëîì äëÿ îòáîðà íà ðèòóàëèçàöèþ ñëóæàò, ïî ìíåíèþ Òèíáåðãå-
íà àêòû òàê íàçûâàåìîé ñìåùåííîé àêòèâíîñòè («displacement activity»). Ýòî äåéñòâèÿ,
êîòîðûå äëÿ íàáëþäàòåëÿ âûãëÿäÿò êàê «íå ñîîòâåòñòâóþùèå êîíòåêñòó» äàííîãî âçàè-
ìîäåéñòâèÿ. Òàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ, â ÷àñòíîñòè, íàáëþäàåìûå âî âðåìÿ êîíôëèêòà ìåæ-
äó îñîáÿìè ñóäîðîæíûå, ëèõîðàäî÷íûå ïðèêîñíîâåíèÿ êëþâîì ê îïåðåíèþ, íàïîìèíà-
þùèå êðàòêîâðåìåííûå åãî ÷èñòêè. Îíè êàê áû âûïàäàþò èç ëîãèêè ïîâåäåíèÿ ïòèöû,
è ïîòîìó îïðåäåëÿþòñÿ êàê «íåóìåñòíûå» (irrelevant preening). Ïî îïðåäåëåíèþ Òèí-
áåðãåíà, «Ñìåùåííàÿ àêòèâíîñòü åñòü ìîòîðèêà, íàõîäÿùàÿñÿ â âåäåíèè íå òîãî èí-
ñòèíêòà, êîòîðûé àêòèâèðîâàí â äàííîå âðåìÿ [â äàííîì ñëó÷àå, íå àãðåññèâíîãî, íî
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êîìôîðòíîãî ïîâåäåíèÿ]. Îíà, ñóäÿ ïî âñåìó, ïðîÿâëÿåòñÿ â ñèòóàöèÿõ, êîãäà àêòèâèðî-
âàííàÿ ìîòèâàöèÿ [drive, â íàøåì ñëó÷àå àãðåññèâíàÿ] íå ìîæåò áûòü ðåàëèçîâàíà ÷å-
ðåç ñîîòâåòñòâóþùèé åé êîíñóììàòîðíûé àêò [íàïàäåíèå íà îïïîíåíòà]» (Tinbergen,
1952: 25-26; â êâàäðàòíûõ ñêîáêàõ çäåñü è äàëåå – ïðèìå÷àíèÿ àâòîðîâ ñòàòüè).

Çäåñü èñïîëüçîâàíà òåðìèíîëîãèÿ ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà (Lorenz, 1937).
Ñîãëàñíîå åé, ëþáàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîâåäåíèÿ ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà âàðèàáåëüíóþ
÷àñòü (àïïåòåíòíîå ïîâåäåíèå) è âûñîêî ñòåðåîòèïíûé çàêëþ÷èòåëüíûé (êîíñóììàòîð-
íûé) àêò. Èçìåí÷èâîå àïïåòåíòíîå ïîâåäåíèå îïðåäåëÿåòñÿ êàê ñóììà öåëåíàïðàâëåí-
íûõ ðàáî÷èõ ðåàêöèé. Öåëüþ åãî, îäíàêî, â ýòîé ñèñòåìå âçãëÿäîâ îêàçûâàåòñÿ íå ÷òî
èíîå êàê âûïîëíåíèå ÷èñòî èíñòèíêòèâíîãî êîíñóììàòîðíîãî àêòà. Êîëü ñêîðî àïïå-
òåíòíîå ïîâåäåíèå íå âõîäèò, òàêèì îáðàçîì, â ñôåðó èíñòèíêòà êàê òàêîâîãî, ñàìî
èíñòèíêòèâíîå ïîâåäåíèå â ðàìêàõ äàííîé òåîðèè íå åñòü ïîâåäåíèå öåëåíàïðàâëåííîå.

Ïðîöåññ ðèòóàëèçàöèè àêòîâ ñìåùåííîé àêòèâíîñòè ñîñòîèò â ïðåîáðàçîâàíèè ìî-
òîðèêè ïîñëåäíèõ. Â ðåçóëüòàòå ïîâåäåí÷åñêàÿ èííîâàöèÿ – èìåííî, ðèòóàëèçîâàííûé
àêò, ñòàíîâèòñÿ îòëè÷íûì ïî ôîðìå îò èñõîäíîãî, èìåíóåìîãî îáðàçöîì (example). Ýâî-
ëþöèîííûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ñâîäÿòñÿ ê ñëåäóþùåìó. Ýòî, âî-ïåðâûõ, «ïðåóâåëè÷åíèå
è óïðîùåíèå (exaggeration and simplification). Ðå÷ü èäåò î òîì, ÷òî îäíè ýëåìåíòû ìîòî-
ðèêè èíòåíñèôèöèðóþòñÿ (íàïðèìåð, ïóòåì óâåëè÷åíèÿ èõ àìïëèòóäû), òîãäà êàê äðó-
ãèå äâèæåíèÿ çàìåäëÿþòñÿ ëèáî ìîãóò âûïàäàòü ïîëíîñòüþ. Ýòî ïðèâîäèò ê îñóùåñòâ-
ëåíèþ âòîðîãî ïðèíöèïà ïðåîáðàçîâàíèé – ïîòåðè êîîðäèíàöèè (loss of coordination)
ìåæäó äâèæåíèÿìè ðàçíûõ ÷àñòåé òåëà (íàïðèìåð, øåè ñ ãîëîâîé è êðûëüåâ). Êàæäàÿ
äâèæåòñÿ â ñâîåì ñîáñòâåííîì ðåæèìå, íå ñîãëàñîâàííîì ñ äâèæåíèÿìè äðóãèõ ÷àñòåé.
Âñå ýòî ìîæåò áûòü îïðåäåëåíî êàê «ñõåìàòèçàöèÿ» äåéñòâèé, äåëàþùàÿ èõ «ñòðàííû-
ìè, áðîñàþùèìèñÿ â ãëàçà» (curious, conspicuous). Òèíáåðãåí íå ñîìíåâàåòñÿ â òîì, ÷òî
ïàðàëëåëüíî ñ ýòèìè èçìåíåíèÿìè õàðàêòåðà òåëîäâèæåíèé èäåò ïðîöåññ ïðèîáðåòå-
íèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ «ñèãíàëüíûõ» ñòðóêòóð, ïðèóðî÷åííûõ ê òåì ÷àñòÿì òåëà, äâè-
æåíèÿ êîòîðûõ ñòàíîâÿòñÿ «ïðåóâåëè÷åííûìè».

Âñå ýòî, ñîãëàñíî ãèïîòåçå, ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî àêò ñìåùåííîé àêòèâíîñòè «ïðå-
âðàùàåòñÿ» â ïðîñòîé, íî âåñüìà çàìåòíûé ñèãíàë, îáëàäàþùèé òåïåðü ñâîéñòâîì «çíà-
êîâîãî ñòèìóëà» (sign stimuli). Âòîðîé îòäåëÿåòñÿ îò ïåðâîãî õèàòóñîì (ýìàíñèïàöèÿ),
îêàçûâàÿñü íåêîé íîâîé ôîðìîé ïîâåäåíèÿ, ïðîèçâîäíîé (derived) îò ïðåæíåãî ìàòåðè-
àëà, íåéòðàëüíîãî â ïëàíå êîììóíèêàòèâíîé ôóíêöèè.

«Âñå ýòè èçìåíåíèÿ, – ïèøåò Òèíáåðãåí (ñ. 24),– ïðåñëåäóþò, êàê êàæåòñÿ, îäíó è
òó æå öåëü: àäàïòàöèþ ê âîçìîæíîñòÿì âîñïðèÿòèÿ (ñèãíàëà) ñî ñòîðîíû îñîáè, êîòî-
ðîé îí àäðåñîâàí». Õî÷ó îáðàòèòü âíèìàíèå ÷èòàòåëåé, ÷òî â ýòîé öèòàòå áîëåå ÷åì â
äðóãèõ ìåñòàõ òåêñòà, çàìàñêèðîâàíî âûðàæåíî ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî õîä ýâîëþöè-
îííîãî ïðîöåññà íàïðàâëåí ê íåêîé êîíå÷íîé öåëè. Ýòî ÿâíûì îáðàçîì ñâèäåòåëüñòâó-
åò î òåëåîëîãè÷åñêîì õàðàêòåðå âñåé ãèïîòåçû, êîòîðàÿ ïîòîìó è âûãëÿäèò íà ïåðâûé
âçãëÿä âïîëíå ïðàâäîïîäîáíîé ñ òî÷êè çðåíèÿ îáûäåííîãî çäðàâîãî ñìûñëà.

Âîïðîñ î ñîäåðæàíèè ñîîáùåíèÿ, òðàíñëèðóåìîãî ïîñðåäñòâîì ðèòóàëèçîâàí-
íîãî ñèãíàëà. Ïîêà ÷òî ðå÷ü øëà î «çàìåòíîñòè» ñèãíàëà, êîòîðàÿ îáåñïå÷èâàåò åãî
«ðàçáîð÷èâîñòü» äëÿ îñîáè-ðåöèïèåíòà. Îäíàêî â ñòàòüå, î êîòîðîé èäåò ðå÷ü, íå îá-
ñóæäàåòñÿ â äåòàëÿõ âîïðîñ î òîì, êàêóþ êîíêðåòíóþ èíôîðìàöèþ ìîãóò íåñòè â ñåáå
ðèòóàëèçîâàííûå àêòû ïîâåäåíèÿ. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî, ïî ìíåíèþ àâòîðà, òåêñò
ñòàòüè è òàê áóäåò ïîíÿòåí äëÿ ïîäãîòîâëåííîãî ÷èòàòåëÿ. Îí äîëæåí çíàòü, ÷òî ðèòóà-
ëèçîâàííûå äåìîíñòðàöèè îáû÷íû â ñèòóàöèÿõ ïðîòèâîñòîÿíèÿ îñîáåé (óãðîæàþùèå)
è â êîíòåêñòå ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ (áðà÷íûå).

Ëèøü îäèí ïðèìåð, äàþùèé ïðåäñòàâëåíèå î áîëåå îïðåäåëåííîì, êîíêðåòíîì çíà-
÷åíèè äåìîíñòðàöèé, êàñàåòñÿ òàê íàçûâàåìûõ óìèðîòâîðÿþùèõ (appeasing) ñèãíàëîâ.
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Ïðè âñòðå÷å ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ (ðåàëüíûõ èëè ïîòåíöèàëüíûõ) ó îçåðíîé ÷àéêè îáà
îòâîðà÷èâàþò äðóã îò äðóãà ãîëîâû «áûñòðûì, ðåçêèì äâèæåíèåì». Îíî, ïî ìíåíèþ
àâòîðà, íàïðàâëåíî íà òî, ÷òîáû ñêðûòü äðóã îò äðóãà òåìíî-êîðè÷íåâóþ îêðàñêó ãîëî-
âû è îðóæèå (êëþâ), êîòîðûå ýòè ÷àéêè äåìîíñòðèðóþò äðóã äðóãó â óãðîæàþùåé ïîçå,
ïðèíèìàåìîé èìè ïðè âðàæäåáíûõ ñòîëêíîâåíèÿõ (ñ. 28).

Çäåñü àâòîð â êàêîé-òî ñòåïåíè èçìåíÿåò ñêàçàííîìó â äðóãîì ìåñòå ñòàòüè, ãäå îí
âûñòóïàåò ïðîòèâ àíòðîïîìîðôè÷åñêèõ («ïñèõîëîãè÷åñêèõ») òîëêîâàíèé ìîòèâîâ ïî-
âåäåíèÿ ïòèö. Íà ñ. 11 îí ïèøåò: «Êîãäà àãðåññèâíî íàñòðîåííûå ðûáêà êîëþøêà èëè
÷àéêà ïðîäåëûâàþò çà÷àòî÷íûå äâèæåíèÿ ãíåçäîñòðîåíèÿ [ñìåùåííàÿ àêòèâíîñòü], êîå-
êòî ìîæåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî æèâîòíûå ïûòàþòñÿ ïîêàçàòü ïðîòèâíèêó, áóäòî áû îíè
ñîáèðàþòñÿ ñòðîèòü çäåñü ãíåçäî» (ñ. 28) è, òàêèì îáðàçîì, áóäóò çàùèùàòü ýòî ìåñòî
äî ïîñëåäíåãî. «ß ðàññìàòðèâàþ òàêóþ èíòåðïðåòàöèþ – ïðîäîëæàåò àâòîð,– êàê àíò-
ðîïîìîðôè÷åñêóþ è íåñîñòîÿòåëüíóþ».

Íî, ñïðàøèâàåòñÿ, åñëè òàêîé âçãëÿä âåðåí â îòíîøåíèå àêòîâ ñìåùåííîé àêòèâíî-
ñòè, ïî÷åìó îí óæå íå ðàáîòàåò, êîãäà ðå÷ü èäåò î ðèòóàëèçîâàííûõ äåìîíñòðàöèÿõ?
Îêàçûâàåòñÿ, òåïåðü ìîæíî ïðèïèñûâàòü ïòèöàì òå èëè èíûå «ðàöèîíàëüíûå» ìîòè-
âû. Òàêèå, íàïðèìåð, êàê ñòðåìëåíèå «óìèðîòâîðèòü» ñîöèàëüíîãî ïàðòíåðà. Îäíàêî
òàêàÿ òðàêòîâêà ïîëíîñòüþ ðàñõîäèòñÿ ñ ïðèíèìàåìûìè Òèíáåðãåíîì ýòîëîãè÷åñêèìè
ïðåäñòàâëåíèÿìè îá îòñóòñòâèè öåëåíàïðàâëåííîñòè èíñòèíêòèâíîãî êîíñóììàòîðíî-
ãî àêòà (ñì. âûøå).

Ýòà äâîéñòâåííîñòü ïîçèöèè êëàññèêà ýòîëîãèè ïðèâåëà ê òîìó. ÷òî àíòðîïîìîð-
ôè÷åñêèå èíòåðïðåòàöèè ïîñòîÿííî âñòðå÷àþòñÿ â ñîâðåìåííûõ ïóáëèêàöèÿõ, â òîì
÷èñëå è òåõ, ãäå ðå÷ü èäåò î ñèãíàëüíîì ïîâåäåíèè æóðàâëåé (ïðèìåðû ïîðàçèòåëüíîé
íàèâíîñòè òàêèõ òðàêòîâîê ÿ ïðèâåäó íèæå).

Ñèãíàëû, ïîäõîäÿùèå ïîä îïðåäåëåíèå «âûñîêî ðèòóàëèçîâàííûõ» â ïîâåäå-
íèè æóðàâëåé. Îïèñàííûå âûøå àêöèè ä ñòåðõà, à òàêæå á è ä äàóðñêîãî æóðàâëÿ ïîë-
íîñòüþ ñîîòâåòñòâóþò âñåì ïðèçíàêàì ðèòóàëèçîâàííîé äåìîíñòðàöèè, óêàçàííûì â
ðàáîòå Òèíáåðãåíà. Ñþäà æå ìîæíî îòíåñòè è íåìíîãèì ìåíåå àêöåíòèðîâàííóþ «ïîçó
àðêè» ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ.

Åñëè ñëåäîâàòü ïðèíöèïàì ãèïîòåçû ðèòóàëèçàöèè, îáîçíà÷åííûå àêöèè äâóõ ïåð-
âûõ âèäîâ ïðèõîäèòñÿ íàçâàòü ïðîèçâîäíûìè îò ñìåùåííûõ ÷èñòîê îïåðåíèÿ. Îäíàêî,
êàê ìû ïîïûòàëèñü ïîêàçàòü, îíè â èçâåñòíîì ñìûñëå çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëî-
æåíèå ìåæäó ñïîíòàííûì «ïàðàäèðîâàíèåì» è ôóíêöèîíàëüíîé êîìôîðòíîé àêòèâíî-
ñòüþ. Â ïåðâîì ñëó÷àå îíè ïðåäåëüíî êîðîòêè, áóäó÷è ëèáî ïîëíîñòüþ ëèøåíû ïðè-
çíàêîâ ðåàëüíîé êîìôîðòíîé àêòèâíîñòè â ïëàíå óõîäà çà îïåðåíèåì (ó ñòåðõà êëþâ
ïðîñòî ëåæèò íà îïåðåíèè ñïèíû), ëèáî ÷èñòêà îïåðåíèÿ âûãëÿäèò êðàéíå ðåäóöèðî-
âàííîé (ïîùèïûâàíèå ïåðüåâ ãðóäè ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ). Âî âòîðîì ñëó÷àå ýòè àêöèè
áîëåå ïðîäîëæèòåëüíû è ïåðåõîäÿò çà÷àñòóþ â ôóíêöèîíàëüíóþ ÷èñòêó îïåðåíèÿ. Â
ýòîì îòíîøåíèè îñîáåííî ïîêàçàòåëåí òîò âàðèàíò ïîçû ä ó ñòåðõà, êîòîðîìó ïðåäøå-
ñòâóåò ïîçà ã (ðèñ 2, 3). Ýòî ñî÷åòàíèå àêöèé ã-ä ÷àñòî âîñïðîèçâîäèòñÿ ïîñðåäè äëè-
òåëüíîé ôóíêöèîíàëüíîé ÷èñòêè. Ïðè ýòîì íàçâàííûå òåëîäâèæåíèÿ äàæå ñîïðîâîæ-
äàþòñÿ õàðàêòåðíîé âîêàëèçàöèåé (ãóäåíèåì) – êàê ýòî ïðîèñõîäèò ïðè ñïîíòàííûõ
àêòàõ, êîòîðûå ìîæíî áûëî áû èíòåðïðåòèðîâàòü â êà÷åñòâå ñîöèàëüíûõ ñèãíàëîâ.

Èíûìè ñëîâàìè, íè â äàííîì ñëó÷àå, íè â ïîâåäåíèè äàóðñêîãî æóðàâëÿ íå îáíàðó-
æåíî ñâèäåòåëüñòâ ýìàíñèïàöèè îáñóæäàåìûõ àêöèé îò íåêîåãî èõ ãèïîòåòè÷åñêîãî
«îáðàçöà». Îá àíàëîãè÷íîì ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèé ñì. â ðàáîòå Äèòìàíà è Ãðîòèóñà
(Düttmann, Groothius, 1996) ïî «ðèòóàëèçîâàííîìó» ïîâåäåíèþ ïåãàíêè T. tadorna.

Ïðè îòñóòñòâèè ïîäîáíîãî õèàòóñà ìåæäó êîìôîðòíîé àêòèâíîñòüþ êàê òàêîâîé è
àêöèÿìè, êîòîðûå ïðèíÿòî ñ÷èòàòü (Sauey, 1985; Ellis et al., 1998) ïðîèçâîäíûìè îò íåå
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ðèòóàëèçîâàííûìè ñèãíàëàìè, ïðîùå äîïóñòèòü, ÷òî è òà è äðóãèå åñòü ïîïðîñòó ðàç-
íûå âàðèàíòû îäíîé è òîé æå ôîðìû ïîâåäåíèÿ, ÷åì ñëåäîâàòü êðàñèâîé, íî ÷èñòî óìîç-
ðèòåëüíîé ãèïîòåçå ðèòóàëèçàöèè. Ìû èìååì â âèäó, ÷òî ïîëåçíåå áóäåò äåòàëüíî èñ-
ñëåäîâàòü ÿâëåíèå â ðàìêàõ áëèæàéøèõ (proximate) ïðè÷èí, ÷åì ñëåäîâàòü ñëåïîé âåðå
â íåêèå, â âûñøåé ñòåïåíè ãèïîòåòè÷åñêèå êîíå÷íûå (ultimate) ïðè÷èíû.

ßâëÿþòñÿ ëè îáñóæäàåìûå àêöèè æóðàâëåé ïåðñîíàëüíî àäðåñîâàííûìè ñèã-
íàëàìè? Íàøè íàáëþäåíèÿ, çàôèêñèðîâàííûå â áîëüøîì êîëè÷åñòâå âèäåîçàïèñåé (êîë-
ëåêöèÿ Ëàáîðàòîðèè ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÈÏÝÝ ÐÀÍ) ïîçâîëÿþò äàòü îòâåò
ñêîðåå îòðèöàòåëüíûé. Íà÷àòü ñ òîãî, ÷òî íàèáîëåå áðîñêèå àêöèè (òàêèå êàê ä ó ñòåðõà, á
è ä ó äàóðñêîãî æóðàâëÿ) çà÷àñòóþ ñëåäóþò â ñïîíòàííîì ðåæèìå, â îòñóòñòâèå ïîòåíöè-
àëüíîãî ðåöèïèåíòà. Êîãäà æå òîò ïðèñóòñòâóåò, âçàèìíàÿ îðèåíòàöèÿ «îòïðàâèòåëÿ ñèã-
íàëà» è âòîðîé îñîáè íåðåäêî òàêîâà, ÷òî îòðèöàåò ñàìó âîçìîæíîñòü êàêîãî-ëèáî äèàëî-
ãà. Èìåííî, æóðàâëü, ïðèíèìàþùèé òó èëè èíóþ èç èíòåðåñóþùèõ íàñ ïîç, ìîæåò ðàñ-
ïîëàãàòüñÿ ñïèíîé ê ñîöèàëüíîìó ïàðòíåðó, ÷àñòî ïðè ýòîì äîñòàòî÷íî äàëåêî îò íåãî.
Êîãäà äâà ñòåðõà, ñîñòîÿùèå â áðà÷íîé ïàðå, ïîãëîùåíû ïðîäîëæèòåëüíîé ÷èñòêîé îïå-
ðåíèÿ íåïîäàëåêó äðóã îò äðóãà, íåïðåäâçÿòîìó íàáëþäàòåëþ òðóäíî äîïóñòèòü, ÷òî âðå-
ìåíàìè íàáëþäàåìàÿ ïðè ýòîì ïîçà ä àäðåñîâàíà âòîðîé ïòèöå, íèêàê íå èçìåíÿþùåé
ïðè ýòîì ñâîåãî ïîâåäåíèÿ. Ñèòóàöèè òàêîãî ðîäà ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò íàä òåìè, ïðè
êîòîðûõ ÷ëåíû ïàðû âûïîëíÿþò îäíó è òó æå àêöèþ ïî÷òè ñèíõðîííî èëè ñ íåêîòîðûì
çàïîçäàíèåì îòíîñèòåëüíî ïàðòíåðà, õîòÿ è çäåñü ýòè äåéñòâèÿ íå âåäóò ê êàêèì-ëèáî
çðèìûì èçìåíåíèÿì â ïîâåäåíèè ïòèö. Äàóðñêèå æóðàâëè, êîòîðûõ ðàçäåëÿåò äèñòàíöèÿ
ïîðÿäêà ìåòðà èëè íåìíîãèì áîëåå, ìîãóò ïî÷òè îäíîâðåìåííî ïðèíèìàòü ðàçíûå ïîçû:
îäèí äåìîíñòðèðóåò ïîçó á, äðóãîé – îáîçíà÷åííóþ íàìè ëèòåðîé ä. Ñîâåðøåííî î÷åâèä-
íî, ÷òî ñìûñëîâàÿ çíà÷èìîñòü ïîäîáíîãî «äèàëîãà» ðàâíà íóëþ.

Èíòåðåñíî â ýòîé ñâÿçè ðàññìîòðåòü õàðàêòåð «îáìåíà ñèãíàëàìè» ó ñòåðõà â ìî-
ìåíò áðà÷íûõ èãð, êîãäà åñòü îñíîâàíèÿ ïîäîçðåâàòü, ÷òî ýòè ñèãíàëû ìîãóò áûòü ïåð-
ñîíàëüíî àäðåñîâàííûìè. Ó ïàðû À ïðè áðà÷íûõ èãðàõ, â ýïèçîäå äëèòåëüíîñòüþ îêî-
ëî 10 ìèí., çàôèêñèðîâàííîì íà âèäåîïëåíêó, ñàìåö è ñàìêà îäíîâðåìåííî ïðèíèìàëè
ïîçó ä äâàæäû (ðèñ. 9). Åé â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðåäøåñòâîâàëè ñîâìåñòíûå ïîëåòû ïàðò-
íåðîâ, ïîñëå êîòîðûõ îíè ðàñïîëàãàëèñü ïðè ïîñàäêå íà ðàññòîÿíèè â íåñêîëüêî ìåò-
ðîâ äðóã îò äðóãà ïî îäíîé ëèíèè, òàê ÷òî íè îäèí èç íèõ íå ìîã âèäåòü îïóùåííîå
êðûëî ïàðòíåðà, ÷åðíî-áåëûé ðèñóíîê êîòîðîãî äîëæåí, êàçàëîñü áû, èãðàòü ðîëü ñèã-
íàëüíîé ñòðóêòóðû. Â òðåõ äðóãèõ ñëó÷àÿõ ñàìåö â ïîçå ä ðàñïîëàãàëñÿ ïî îòíîøåíèþ
ê ñàìêå òàê, ÷òî îïóùåííîå êðûëî (äâàæäû ëåâîå, îäèí ðàç ïðàâîå) îêàçûâàëîñü ñ ïðî-
òèâîïîëîæíîé ñòîðîíû îò íåå. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü îá îäíîé äåìîíñòðàöèè, ïðîäåëàí-
íîé ñàìêîé ðÿäîì ñ ñàìöîì. Ó ïàðû Á â îáîèõ ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ ñàìêà íå ìîãëà âèäåòü
îïóùåííîå êðûëî ñàìöà. Î òîì, ÷òî äåìîíñòðàöèÿ îïóùåííîãî êðûëà íå àäðåñîâàíà
ïîòåíöèàëüíîìó ïðîòèâíèêó (÷åëîâåêó-íàáëþäàòåëþ), áûëî ñêàçàíî ïðè îïèñàíèè àãî-
íèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ ñòåðõà.

Îáíàðóæåííûé íàìè ôàêò îïðåäåëåííîé öèêëè÷íîñòè â âîñïðîèçâåäåíèè ÷ëåíàìè
ïàðû óíèñîíàëüíûõ äóýòîâ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èíòåðåñóþùèå íàñ àêöèè òàê-
æå ïîä÷èíÿþòñÿ ñïîíòàííûì ýíäîãåííûì öèêëè÷åñêèì èçìåíåíèÿì ìîòèâàöèîííîãî
ñîñòîÿíèÿ, ò.å. àâòîíîìíû îò ïîòðåáíîñòåé îáìåíà êàêîé-ëèáî ñîäåðæàòåëüíîé èíôîð-
ìàöèåé.

Êàêîâî èíôîðìàöèîííîå ñîäåðæàíèå ñîîáùåíèÿ, òðàíñëèðóåìîãî «ðèòóàëèçî-
âàííûìè» ñèãíàëàìè æóðàâëåé? Ñåãîäíÿ êëèìàò â èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ
òàêîâ, ÷òî ìíîãèå èññëåäîâàòåëè ñòàâÿò ñâîåé öåëüþ îáíàðóæèòü ÷òî-íèáóäü ýòàêîå ñåí-
ñàöèîííîå, ñõîäíîå ñ öåëåíàïðàâëåííûì ïîâåäåíèåì ÷åëîâåêà. Â ÷àñòíîñòè, â ñôåðå
êîììóíèêàöèè ïòèö óñèëèÿ íàïðàâëåíû íà âûÿâëåíèå åå îñìûñëåííîãî õàðàêòåðà. Çà-
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äà÷à ïîèñêà «çíà÷åíèÿ», «ñìûñëà» – «ñåìàíòè÷åñêîãî ñîäåðæàíèÿ ñèãíàëà» áûëà ñôîð-
ìóëèðîâàíà íåñêîëüêî äåñÿòèëåòèé íàçàä â êîðîòêîé çàìåòêå æóðíàëà «Animal
Behaviour» (Smith, 1981).

Ñëåäóÿ ïðåäñêàçàíèÿì ãèïîòåçû ðèòóàëèçàöèè, íàèáîëüøåé îñìûñëåííîñòè ñëåäî-
âàëî áû îæèäàòü â îòíîøåíèè «âûñîêî ðèòóàëèçîâàííûõ» äåìîíñòðàöèé, íàä êîòîðû-
ìè åñòåñòâåííûé îòáîð äîëæåí áûë, êàê ñêàçàíî, ðàáîòàòü èìåííî ðàäè ýòîé öåëè. Îä-
íàêî ìû âèäèì, ÷òî ó æóðàâëåé êàê ðàç ýòè ôîðìû ïîâåäåíèÿ îêàçûâàþòñÿ íàèìåíåå
ñèòóàöèîííî ñïåöèôè÷íûìè. Ìû ïðèõîäèì ê âûâîäó, ÷òî îíè ëèøåíû êàêîãî-ëèáî èí-
ôîðìàöèîííîãî ñîäåðæàíèÿ, òî åñòü ïðåäåëüíî âûðîæäåíû, ñåìàíòè÷åñêè ïóñòû.

Èíûìè ñëîâàìè, åñëè â ãèïîòåçå ðèòóàëèçàöèè åñòü õîòü äîëÿ èñòèíû, åñòåñòâåí-
íûé îòáîð ïðèâåë îáñóæäàåìûå ñèãíàëû â ñîñòîÿíèå «çàìåòíîñòè» è «áðîñêîñòè», íî
ïðè ýòîì íå ñìîã ñäåëàòü èõ ñêîëüêî-íèáóäü îñìûñëåííûìè è ïðèãîäíûìè äëÿ òðàíñ-
ëÿöèè õîòü ñêîëüêî-íèáóäü ñîäåðæàòåëüíûõ ñîîáùåíèé. Ïîíÿòíî, ÷òî ñàìî äîïóùåíèå
î âîçìîæíîñòè òîãî ýâîëþöèîííîãî ñöåíàðèÿ, êîòîðûé ïðåïîäíîñèòñÿ â ãèïîòåçå ðèòó-
àëèçàöèè, åñòü â äàííîì ñëó÷àå ñî ñòîðîíû àâòîðîâ íå áîëåå ÷åì ðèòîðè÷åñêèé ïðèåì.

Â ïîâåäåíèè æóðàâëåé ìíîãî áîëåå èíôîðìàòèâíûìè â ïðîöåññå êîììóíèêàöèè
îêàçûâàþòñÿ êàê ðàç òå àêöèè, êîòîðûå íè â êàêîé ìåðå íå îòëè÷àþùèåñÿ áðîñêîñòüþ.
Ñðåäè ïðî÷èõ ê èõ ÷èñëó îòíîñèòñÿ òàê íàçûâàåìîå «äóýòíîå õîæäåíèå» (unison-walking).
Áðà÷íûå ïàðòíåðû ïðîÿâëÿþò ãîòîâíîñòü ê äóýòó, ïðîõàæèâàÿñü íà ïðîòÿæåíèè îäíîé-
äâóõ ìèíóò ïàðàëëåëüíûìè êóðñàìè ëèáî ãóñüêîì, äðóã çà äðóãîì. Äóýò íà÷èíàåòñÿ
âíåçàïíî, íî ïðàêòè÷åñêè îäíîìîìåíòíî îáåèìè ïòèöàìè. Çàïîçäàíèå îäíîé èç íèõ
îòíîñèòåëüíî äðóãîé èñ÷èñëÿåòñÿ äîëÿìè ñåêóíäû. Óëîâèòü ìîìåíò «âûñòðåëà ñòàðòî-
âîãî ïèñòîëåòà» â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî. Ñèã-
íàëàìè ê åãî íà÷àëó îêàçûâàåòñÿ ñàìî ïî ñåáå çàìåäëåííîå õîæäåíèå îáåèõ ïòèö, èç-
ðåäêà – îïèñàííîå âûøå îòðÿõèâàíèå îäíîé èç íèõ. Èíûìè ñëîâàìè, çäåñü èìååò ìåñòî
ïðîöåññ êîììóíèêàöèè çà ñ÷åò îðèåíòàöèè ïòèö íà ïîâåäåíèå äðóã äðóãà, îñóùåñòâëÿ-
åìîå íà óðîâíå ïîâñåäíåâíûõ äåéñòâèé (òàêèõ êàê ëîêîìîöèÿ).

Íåâûïîëíèìîñòü çàäà÷è ïîäðàçäåëåíèÿ ñèãíàëüíûõ àêöèé íà ÷åòêî î÷åð÷åí-
íûå êàòåãîðèè. Åñëè ãîâîðèòü î øèðîêî ïðèíÿòîé ïðîöåäóðå ïîäðàçäåëåíèÿ êîììóíè-
êàòèâíûõ ñèãíàëîâ íà àãîíèñòè÷åñêèå, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñâÿçàííûå ñ ïîëîâûì ïîâå-
äåíèåì («pair-related behavior» â îáøèðíîé ðàáîòå: Ellis et al., 1998) ñ äðóãîé, òî äàæå
ñòîëü ãðóáîå ðàçãðàíè÷åíèå ïî ïðèíöèïó ôóíêöèîíàëüíîé çíà÷èìîñòè îêàçûâàåòñÿ íå-
âûïîëíèìûì äëÿ áîëüøèíñòâà àêöèé (èñêëþ÷åíèå, êàê áûëî ñêàçàíî âûøå, ñîñòàâëÿ-
þò, ñ îïðåäåëåííûìè îãîâîðêàìè, òîëüêî ïðåäñîâîêóïèòåëüíûå ñèãíàëû). ×òî æå êàñà-
åòñÿ ïîâåäåíèÿ, íåïîñðåäñòâåííî ñëåäóþùåãî çà êîïóëÿöèåé, òî çäåñü êàðòèíà ïðÿìî
ïðîòèâîïîëîæíà. Êàê óêàçûâàåò Ìàñàòîìè, «ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé â ïîñòêîïó-
ëÿòîðíîì ïîâåäåíèè ïî÷òè èäåíòè÷íà êîìáèíàöèÿì äåìîíñòðàöèé â àãîíèñòè÷åñêèõ
ñèòóàöèÿõ» (Masatomi, 1983: 69).

Çà íåäîñòàòêîì ìåñòà, ðàññìîòðèì â êà÷åñòâå åäèíñòâåííîé èëëþñòðàöèè âîïðîñ î
òîì, ê êàêîé èç äâóõ íàçâàííûõ êàòåãîðèé ñëåäóåò îòíåñòè óíèñîíàëüíûé äóýò. Â óïî-
ìÿíóòîé ðàáîòå Ýëëèñà ñ ñîàâòîðàìè ýòîò òèï ïîâåäåíèÿ îòíåñåí áåç êîììåíòàðèåâ ê
êàòåãîðèè «áðà÷íîãî» ïîâåäåíèÿ. Ñóýé (Sauey, 1985), íàïðîòèâ. íàñòàèâàåò íà òîì, ÷òî
ó ñòåðõà äóýòíîå ïîâåäåíèå âûïîëíÿåò ñêîðåå ôóíêöèþ òåððèòîðèàëüíîé óãðîçû. Îí
ïèøåò, ÷òî ïîñêîëüêó ó äàííîãî âèäà äóýò íåèçìåííî èíèöèèðóåòñÿ ñàìöîì (÷òî ñàìî
ïî ñåáå íåâåðíî), «…äàâëåíèå îòáîðà ìîãëî áëàãîïðèÿòñòâîâàòü òåì êîìïîíåíòàì äóý-
òà, êîòîðûå íåñóò â ñåáå áîëüøå ïðèçíàêîâ óãðîçû, è îäíîâðåìåííî óìåíüøàòü ýôôåê-
òèâíîñòü äåìîíñòðàöèè â êîíòåêñòå ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ». Â äåéñòâèòåëüíîñòè, êàê ìû
ìîãëè âèäåòü èç ïðèâåäåííîãî â äàííîé ñòàòüå îïèñàíèÿ ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñòåð-
õà, äóýòû çäåñü â ðàâíîé ìåðå ïðèíàäëåæàò è òåððèòîðèàëüíîìó, è áðà÷íîìó ïîâåäå-
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íèþ. Ïîäîáíî ïåñíå âîðîáüèíîîáðàçíûõ ïòèö, äóýò ìîæåò âîñïðèíèìàòüñÿ êàê óãðîçà
òåððèòîðèàëüíûì êîíêóðåíòîì è ñëóæèòü èíñòðóìåíòîì óêðåïëåíèÿ áðà÷íûõ ñâÿçåé â
êàíâå ïîâåäåíèÿ êàæäîãî èç ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ.

Óíèêàëüíî ëè êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå æóðàâëåé â ïëàíå áîãàòñòâà ñâîå-
ãî ðåïåðòóàðà? Ïî ñëîâàì Ýëëèñà ñ ñîàâòîðàìè (Ellis et al., 1998: 148) «æóðàâëè ðàñïî-
ëàãàþò ÷ðåçâû÷àéíî (tremendously) ñëîæíûì êîìïëåêñîì ñòåðåîòèïíûõ ñîöèàëüíûõ
ñèãíàëîâ. Ìîæíî áûëî áû ïîìåñòèòü æóðàâëåé íà âåðøèíó ïîâåäåí÷åñêîé ñëîæíîñòè,
ïî êðàéíåé ìåðå, ñ òî÷êè çðåíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ ñòåðåîòèïíûõ àêöèé. Ìû îæèäàåì, ÷òî
çàêîí÷èâ àíàëèç èõ ïîâåäåíèÿ, ìû ñìåëî ñìîæåì ïîêàçàòü èõ ïåðâîå ìåñòî (premier
position) ñðåäè âñåõ ïòèö è, âîçìîæíî, ñðåäè æèâîòíûõ âîîáùå ïî êîëè÷åñòâó ñîöè-
àëüíûõ äåìîíñòðàöèé».

Ñòîëü íåîæèäàííîå çàÿâëåíèå íåóäèâèòåëüíî, åñëè ó÷åñòü ìåòîäû îïèñàíèÿ ïîâå-
äåíèÿ, êîòîðûìè ïîëüçóþòñÿ ýòè àâòîðû. Îíè äðîáÿò æèâóþ êîíòèíóàëüíóþ òêàíü ïî-
âåäåíèÿ, îðãàíèçîâàííîãî â ïðååìñòâåííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (êîòîðûå îäíè òîëüêî
è íåñóò, ïî ñóòè äåëà, êîììóíèêàòèâíóþ ôóíêöèþ), íà íåêèå îòäåëüíîñòè, èìåþùèå,
ïî èõ ìíåíèþ, ñàìîäîâëåþùóþ ñóùíîñòü. Òàê, íàïðèìåð, â öåïî÷êå äåéñòâèé ÿïîíñêî-
ãî æóðàâëÿ, èçîáðàæåííîé íà ðèñ. 16 è äëÿùåéñÿ ìåíåå 7 ñ â ðåàëüíîì âðåìåíè, îíè
âûäåëÿþò êàê ìèíèìóì 3 «ðàçíûå» äåìîíñòðàöèè (ventral preen, ruffle-bow-up è arch).
Íå óäèâèòåëüíî ïîýòîìó óòâåðæäåíèå ÷òî êàæäûé âèä æóðàâëåé îáëàäàåò áîëåå ÷åì 60
ñòåðåîòèïíûìè ñîöèàëüíûìè ñèãíàëàìè (èìåíóåìûõ çäåñü ýòîíàìè, ethons). Íå ñ÷èòàÿ
äàæå òåõ, ÷òî ñâÿçàíû ñ ãíåçäîñòðîèòåëüíûì ïîâåäåíèåì è ïðî÷èìè ôîðìàìè àêòèâíî-
ñòè. Îäíî òîëüêî àãîíèñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå âêëþ÷àåò â ñåáÿ, êàê ñêàçàíî, 32 äåìîíñò-
ðàöèè (íå áîëüøå è íå ìåíüøå!), íå ñ÷èòàÿ âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ (Ellis et al., 1998: 132).

Áåç êàêèõ-ëèáî êîëåáàíèé íàçâàííûå àâòîðû ïðèïèñûâàþò êîíêðåòíîå çíà÷åíèå
êàæäîé âûäåëåííîé èìè àêöèè. Íàïðèìåð, ïîëîæåíèå ëåæà â àãîíèñòè÷åñêîé ñèòóàöèè

Ðèñ. 17. Ëîêîìîöèÿ ñòåðõà ñ âûñîêèì ïîäíèìàíèåì íîã. Ââåðõó – ïðè òåððèòîðèàëüíîì êîíô-
ëèêòå (ïî: Sauey, 1976), âíèçó – íà ñòàäèè ãíåçäîñòðîåíèÿ (ïî êàäðàì âèäåîñúåìîê àâòîðîâ).
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Òàáëèöà 7. Ïðèìåð ñðàâíèòåëüíîãî îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ â ðàìêàõ àòîìèñòè÷åñêîé
ìåòîäîëîãèè (Èç: Ellis et al., 1998).

* Ñîãëàñíî ïîðÿäêó èõ îïèñàíèå â ðàáîòå: Ellis et al., 1998. ** Êîëè÷åñòâî ïëþñîâ óêàçûâàåò íà
èíòåíñèâíîñòü àêöèè, ìèíóñ – íà åå îòñóòñòâèå â ðåïåðòóàðå äàííîãî âèäà.

Âèäû Ñèã- 
íàëû 

 Íîìåðà 
ñèãíàëîâ* Ñòåðõ Äàóðñêèé æóðàâëü ßïîíñêèé æóðàâëü

1 + + + 
2 + + + 
3 + + + 
4 + + + 
5 + + + 
6 + + + 
7 + + + 
8 + + + 
9 + + + 

10 + + + 
11 + ++* ++ 
12 + + + 
13 + + + 
14 + + + 
15 + + + 

Â
îê

àë
üí

û
å 

 

16 + + + 
1 - - + 
2 ++ - - 
3 + + + 
4 + + ++ 
5 + - + 
6 - â ñëàáîé ôîðìå - 
7 + + ++ 
8 + ++ + 
9 + + ++ 

10 Îñü òåëà îáû÷íî 
áëèæå ê âåðòèêàëè 

Îñü òåëà îáû÷íî áëèæå  
ê ãîðèçîíòàëè 

++ 

11 â ñëàáîé ôîðìå + - 
12 +++ êðûëüÿ îïóùåíû + êðûëüÿ ñëåãêà îïóùåíû ++ êðûëüÿ 

îïóùåíû 
13 + + + 
14 + + + 
15 +++ + + 
16 ++ + + 
17 ++ ? + 
18 ++ +++ + 
19 + + + 
20 âîçìîæíî, åñòü âîçìîæíî, åñòü + 
21 - ++ - 
22 - - +++ 
23 ++ + + 
24 +++ + +++ 
25 + + âîçìîæíî, åñòü 
26 âîçìîæíî, åñòü + + 
27 + + + 

Î
ïò

è÷
åñ

êè
å 

28 âîçìîæíî, åñòü + + 
 
Âñåãî 

43 «äà» - 21 
«íåò»- 4 
ïîä âîïðîñîì - 3 

«äà» - 22 
«íåò»- 4 
ïîä âîïðîñîì - 2 

«äà» - 23 
«íåò»- 4 
ïîä âîïðîñîì - 1 
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òðàêòóåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì: «Ýòî ôîðìà ðèòóàëèçîâàííîãî íàñèæèâàíèÿ è, ïî-âè-
äèìîìó, ñèãíàë íàðóøèòåëþ ãðàíèö, äåìîíñòðèðóþùèé, ÷òî îñîáü óæå âíåñëà ñóùå-
ñòâåííûé âêëàä (great investment) â îñâîåíèå äàííîé òåððèòîðèè, çàãíåçäèâøèñü çäåñü»
(òàì æå: 140). Âñïîìíèì çàìå÷àíèå Òèíáåðãåíà î íåïðèåìëåìîñòè ïîäîáíûõ àíòðîïî-
ìîðôè÷åñêèõ îáúÿñíåíèé.

Ê ñîæàëåíèþ, òàêîãî æå ðîäà òðàêòîâêàìè ïåñòðèò ðàáîòà Ñóýéÿ  (Sauey, 1985). Òàê,
çàêîí÷èâ îïèñàíèå òàê íàçûâàåìîãî «äåìîíñòðàòèâíîãî õîæäåíèÿ», íàáëþäàåìîãî â
õîäå òåððèòîðèàëüíûõ êîíôëèêòîâ, ïðè êîòîðîì ñòåðõ âûñîêî ïîäíèìàåò íîãè, ýòîò
àâòîð ïèøåò: «Äåìîíñòðàòèâíîå õîæäåíèå îïðåäåëåííî ïðîèçîøëî èç ïîâñåäíåâíîãî,
íî ïîäíÿòèå öåâêè è ïàëüöåâ äî ãîðèçîíòàëè ìîæåò áûòü «ïðåçåíòàöèåé îðóæèÿ» îïïî-
íåíòó, ïîñêîëüêó ëàïû è êîãòè àêòèâíî èñïîëüçóþòñÿ æóðàâëÿìè âî âðåìÿ äðàê ìåæäó
íèìè». Ìåæäó òåì, ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, ýòîò ñïîñîá õîæäåíèÿ èìååò ìåñòî ó ñòåð-
õà äàëåêî íå òîëüêî ïðè òåððèòîðèàëüíûõ êîíôëèêòàõ. Îí ÿâëÿåòñÿ íîðìîé â ïåðèîä
ãíåçäîñòðîåíèÿ, êîãäà îáà ïàðòíåðà õîäÿò òàê â ìåñòå ðàñïîëîæåíèÿ ãíåçäà (ðèñ. 17).
Çäåñü áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë òàêîãî ïîâåäåíèÿ ïðåäñòàâëÿåòñÿ äîâîëüíî ÿñíûì: ïðåäî-
ñòîðîæíîñòü ïðîòèâ âîçìîæíîñòè íàñòóïèòü íà ÿéöî. È âíîâü ìû âèäèì, ÷òî íåêàÿ
«äåìîíñòðàöèÿ» íå îáëàäàåò ñêîëüêî-íèáóäü ñòðîãîé ñèòóàöèîííîé ñïåöèôè÷íîñòüþ.

Ñðàâíèòåëüíûé àñïåêò. Åñëè ó íàñ áûëè áû õîòü êàêèå-òî îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü ãè-
ïîòåçó ðèòóàëèçàöèè ïðàâäîïîäîáíîé, ìû áû ïîïûòàëèñü ïîêàçàòü ðåçóëüòàòû ýòîãî
ïðîöåññà íà ïðèìåðå ñðàâíåíèÿ àêöèé, èìåþùèõ, íà ïåðâûé âçãëÿä ìíîãî îáùåãî ó
äâóõ âèäîâ. Ýòî ïîçà ä ó ñòåðõà è òà, ÷òî ñëåäóåò çà «ïîçîé àðêè» ó ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ
(ðèñ. 18). Íà îñíîâå ñêàçàííîãî â ðàçäåëå î ïîâåäåíèè ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ áûë ñäåëàí
âûâîä, ÷òî â òåðìèíàõ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè ñîîòâåòñòâóþùàÿ äåìîíñòðàöèÿ âòîðîãî
âèäà «ìåíåå ðèòóàëèçîâàíà», ÷åì ïîõîæàÿ íà íåå ïîçà ä ñòåðõà.

 Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîçà ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ äàåò ïðè-
ìåð íåêîåãî ïåðâè÷íîãî ñîñòîÿíèÿ, à ïîçà ñòåðõà èëëþñòðèðóåò ñëåäóþùèé øàã ïðîöåññà
ðèòóàëèçàöèè. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ñ òî÷êè çðåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè êîììóíèêàöèè òàêîé õîä
ñîáûòèé íå äàë áû íè÷åãî íîâîãî: ó ñòåðõà ïîçà ä ñòîëü æå ñåìàíòè÷åñêè ïóñòà, êàê è ó
ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ. Íî ãëàâíîå ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñîãëàñíî äàííûì ïî ôèëîãåíèè æóðàâ-
ëåé, ñòåðõ – ýòî àðõàè÷íûé âèä, òîãäà êàê ÿïîíñêèé æóðàâëü ÿâíî îòíîñèòñÿ ê ýâîëþöèîííî
ïðîäâèíóòîé ãðóïïå âèäîâ (ðèñ. 1). Ïîýòîìó ñîïîñòàâëåíèÿ, ïîäîáíûå ðàññìîòðåííîìó
çäåñü (è øèðîêî ïðàêòèêóåìûå â ó÷åáíèêàõ ýòîëîãèè), íå âûäåðæèâàþò íè ìàëåéøåé êðè-
òèêè.

 Îòâëåêàÿñü îò òåìû, ñâÿçàííîé ñ ãèïîòåçîé ðèòóàëèçàöèè, ïîïðîáóåì ñîïîñòàâèò
íà ïðèìåðå æóðàâëåé ñðàâíèòåëüíûé ïîäõîä â ðàìêàõ àòîìèñòè÷åñêîé (ýëåìåíòàðèñòñ-
êîé) ïàðàäèãìû îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è àíàëèçà åãî â êà÷åñòâå öåëîñ-
òíîé ñòðóêòóðû, ñ äðóãîé Ïåðâàÿ ìåòîäîëîãèÿ õîðîøî èëëþñòðèðóåòñÿ öèòèðîâàííîé
ðàáîòîé Ýëëèñà ñ ñîàâòîðàìè, ãäå â îñíîâó ðàññìîòðåíèÿ ïîëîæåí ïðèíöèï ïîäñ÷åòà
÷èñëà äåìîíñòðàöèé, ðàññìàòðèâàåìûõ â êà÷åñòâå íåêèõ äèñêðåòíûõ ñóùíîñòåé. Íà
ñòð. 148 ýòîé ðàáîòû ÷èòàåì: «Îïèñàòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ îñíîâûâàåòñÿ íà ïðåäïîñûëêå,
÷òî äèñêðåòíûé ïîâåäåí÷åñêèé àêò ìîæåò áûòü èäåíòèôèöèðîâàí. Åùå áîëåå î÷åâèäíà
ñïîñîáíîñòü æèâîòíûõ ê ñîöèàëüíûì âçàèìîäåéñòâèÿì íà îñíîâå âîñïðèÿòèÿ êîíñïå-
öèôè÷åñêèìè îñîáÿìè äèñêðåòíûõ ñîöèàëüíûõ ñèãíàëîâ. Åñëè ýòè ñèãíàëû ïîääàþòñÿ
ðàñøèôðîâêå ÷ëåíàìè âèäà, òîãäà ýòîëîã, ïðèáåãíóâ ê òùàòåëüíîìó èçó÷åíèþ (êîììó-
íèêàöèè âèäà), òàêæå ñïîñîáåí ðàñ÷ëåíèòü (teare apart) êàíâó ïîâåäåíèÿ, âûÿâèâ òåì
ñàìûì ñîöèàëüíûé àëôàâèò âèäà». Îá èíûõ ìåòîäîëîãè÷åñêèõ ïîðîêàõ òàêîãî ïîäõîäà
óæå áûëî êîðîòêî óïîìÿíóòî âûøå.

Ïîäðîáíûé èõ ðàçáîð äàí â ðàáîòå Ïàíîâà (1978, 2009), ãäå ïðåäëîæåí ïðèíöèïè-
àëüíî èíîé, õîëèñòè÷åñêèé ïîäõîä ê îïèñàíèþ è àíàëèçó ïîâåäåíèÿ ïòèö. Íà íåì áàçè-
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ðóåòñÿ è íàñòîÿùàÿ ñòàòüÿ, ïîêàçûâàþùàÿ, â ÷àñòíîñòè, ÷òî íåò ïðèíöèïèàëüíîé ðàç-
íèöû ìåæäó êîììóíèêàòèâíûì ïîâåäåíèåì âîðîáüèíîîáðàçíûõ ïòèö (íà ìàòåðèàëå
êîòîðûõ áûëà âûïîëíåíà öèòèðóåìàÿ ðàáîòà 1978 ãîäà) è æóðàâëåé ñ èõ ÿêîáû ñòîëü
«ñëîæíîé» ñèãíàëèçàöèåé.

×èòàòåëü ìîæåò ñðàâíèòü ðåçóëüòàòû äâóõ íàçâàííûõ ïîäõîäîâ ïðè ðàññìîòðåíèè
ñðàâíèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèõ àñïåêòîâ ïîâåäåíèÿ æóðàâëåé. Â íàñòîÿùåé ñòàòüå ïîêà-
çàíû ïîèñòèíå êàðäèíàëüíûå ðàçëè÷èÿ â êîììóíèêàöèè òðåõ èçó÷åííûõ âèäîâ (ïðè
ñîõðàíåíèè îáùèõ ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè èõ ïîâåäåíèÿ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåñ-
ñå). ×òî æå êàñàåòñÿ àòîìèñòè÷åñêîãî ïîäõîäà, ïðåäëàãàåìîãî Ýëëèñîì ñ ñîàâòîðàìè,
òî èõ äîñòèæåíèÿ èëëþñòðèðóþòñÿ òàáë. 7.

Çàêëþ÷åíèå
Ôîðìóëèðîâàíèå ýâîëþöèîííîãî ñöåíàðèÿ, ïîëîæåííîãî â îñíîâó ãèïîòåçû ðèòóà-

ëèçàöèè, åñòü ñëåäñòâèå íåàäåêâàòíûõ ïðåäñòàâëåíèé ðàííèõ ýòîëîãîâ î òîì, êàêîé äîë-
æíà áûòü «ýôôåêòèâíàÿ» êîììóíèêàöèÿ. Ïîëàãàëè, ÷òî îíà ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ëèøü
â ñëó÷àå «ðàçáîð÷èâîñòè» ñèãíàëà, òðàíñëèðóåìîãî îñîáüþ-îòïðàâèòåëåì îñîáè-ïðè-
åìíèêó.

Òàêèì îáðàçîì, â îñíîâå ïðåäñòàâëåíèé òåõ ëåò î êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ ëåæèò
ïîíèìàíèå åå êàê äèàëîãà, îñíîâàííîãî íà îáìåíå ñåìàíòè÷åñêè èíäèâèäóàëèçèðîâàí-
íûìè, äèñêðåòíûìè ñèãíàëàìè òèïà áðîñêèõ, «ýêñòðàâàãàíòíûõ» äåìîíñòðàöèé.

Ýòè âîççðåíèÿ îñíîâàòåëüíî óñòàðåëè ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè. Íàèáîëåå ñëàáîå èõ
ìåñòî ñîñòîèò â íèçâåäåíèè áîëüøåé ÷àñòè àêöèé âçàèìîäåéñòâóþùèõ îñîáåé äî íåêî-
åãî ôîíà, íåéòðàëüíîãî â ïëàíå êîììóíèêàòèâíîé ôóíêöèè. Â òàêîé òðàêòîâêå êîììó-
íèêàòèâíûé ïðîöåññ öåëèêîì îïðåäåëÿåòñÿ ëîêàëüíûìè «òî÷êàìè ïåðåãèáà», êîãäà â
äåëî âêëþ÷àþòñÿ íåêèå ýêñòðàâàãàíòíûå ñèãíàëüíûå àêöèè.

Ïîñòðîåíèÿ Òèíáåðãåíà è åãî êîëëåã îðãàíè÷åñêè ñîîòâåòñòâîâàëè îáùåìó íàó÷-
íîìó êëèìàòó òîãî âðåìåíè, êîãäà þíàÿ ýòîëîãèÿ äåëàëà ñâîè ïåðâûå øàãè. Èìåííî â
òå ãîäû ïðîèñõîäèëî ñòàíîâëåíèå òàê íàçûâàåìîé ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè ýâîëþöèè
íà îñíîâå ñîåäèíåíèÿ äàðâèíèçìà ñ ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêîé. Â òîò ïåðèîä çîîëîãè
(è ïîëåâûå ýòîëîãè â èõ ÷èñëå) áûñòðî óñâîèëè òåðìèíîëîãèþ ðàííåé ãåíåòèêè. Íå
âíèêàÿ ãëóáîêî â íåïðîñòîå ñîäåðæàíèå ýòîãî íîâøåñòâà, îíè âîñïðèíÿëè ïàðàäèãìó
ïîïóëÿöèîííîé ãåíåòèêè êàê íåîñïîðèìîå, îáúåêòèâíîå ïîäòâåðæäåíèå äîòîëå ÷èñ-
òî óìîçðèòåëüíîé äàðâèíîâñêîé èäåè ïðîãðåññèâíîé ýâîëþöèè ïóòåì åñòåñòâåííîãî

Ðèñ. 18. Ïîçà á ñòåðõà (ñëåâà) è «ïîçà àðêè» ÿïîíñêîãî æóðàâëÿ (ñïðàâà).
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îòáîðà. Òîãäà êàçàëîñü, ÷òî îðãàíèçàöèÿ æèâûõ ñèñòåì åñòü íå áîëåå ÷åì íàáîð ïðè-
çíàêîâ, ñâîáîäíî òàñóåìûõ îòáîðîì. Ìàëî êòî ñîìíåâàëñÿ â òîì, ÷òî ðåçóëüòàòîì íå-
ïðåìåííî äîëæíî áûòü ïðîãðåññèâíîå ñîâåðøåíñòâîâàíèå áèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåì çà
ñ÷åò äîñòèæåíèÿ ìàêñèìàëüíîé öåëåñîîáðàçíîñòè è ýôôåêòèâíîñòè èõ ôóíêöèîíè-
ðîâàíèÿ.

Ïðåäñòàâëåíèÿ òåõ ëåò î ìåõàíèçìàõ äåéñòâèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà ëåæàëè åùå â
ðóñëå òàê íàçûâàåìîé «ãåíåòèêè ìåøêà ñ áîáàìè». Ïîëàãàëè, ÷òî èç âñåãî íåîáîçðèìî-
ãî ÷èñëà ñâîéñòâ âèäà îòáîð â ñîñòîÿíèè «ðàñïîçíàòü», âû÷ëåíèòü, ïîäõâàòèòü è çàêðå-
ïèòü òî èç íèõ, äàæå ñàìîå íåçíà÷èòåëüíîå, óñèëåíèå êîòîðîãî áóäåò ñïîñîáñòâîâàòü
îïòèìèçàöèè ñâÿçàííîé ñ íèì ôóíêöèè. Èíûìè ñëîâàìè, ãîñïîäñòâîâàëî óáåæäåíèå,
÷òî âñÿêèé ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ, âûçâàííûé îòáîðîì, âñåãäà èäåò äî êîíöà, äî ïîë-
íîé çàìåíû ìåíåå ïðèñïîñîáëåííîé ôîðìû áîëåå ïðèñïîñîáëåííîé.

Â íàøè äíè êàðòèíà âûãëÿäèò ïðèíöèïèàëüíî èíîé. Èç îáùåé òåîðèè ñèñòåì ìû
çíàåì, ÷òî ñèñòåìà íå ìîæåò áûòü îïòèìèçèðîâàíà îäíîâðåìåííî áîëåå ÷åì ïî îäíîìó
ïàðàìåòðó. Ïîýòîìó îïòèìèçàöèÿ ðåàëüíûõ áèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåì âîçìîæíà ëèøü ïó-
òåì íàõîæäåíèÿ êîìïðîìèññà ìåæäó ïðîòèâîðå÷èâûìè òðåáîâàíèÿìè îïòèìèçàöèè ðàç-
ëè÷íûõ ïàðàìåòðîâ. Ïðè òîì, ÷òî îðãàíèçàöèþ æèâûõ ñóùåñòâ ïðîíèçûâàþò ðàçíîîá-
ðàçíûå êîððåëÿöèè è âçàèìîçàâèñèìîñòè, êîìïðîìèññ ìåæäó ðàçëè÷íûìè àäàïòèâíû-
ìè ôóíêöèÿìè äîëæåí áûòü îñîáåííî íàïðÿæåííûì. Ïîýòîìó ñëåäóåò îæèäàòü, ÷òî
îñíîâà âèäîñïåöèôè÷åñêîé ñèñòåìû ìåæïåðñîíàëüíûõ îòíîøåíèé (ñîöèàëüíîå ïîâå-
äåíèå è êîììóíèêàöèÿ) äîëæíà õàðàêòåðèçîâàòüñÿ âûñî÷àéøåé ñòåïåíüþ êîíñåðâàòèç-
ìà. Ïðè÷èíà ýòîãî â òîì, ÷òî ñàìà ýòà ñèñòåìà ñêëàäûâàëàñü íà ïî÷âå òûñÿ÷åëåòèé âû-
ðàáîòêè êîìïðîìèññà ìåæäó ïðîòèâîðå÷àùèìè äðóã äðóãó ïîòðåáíîñòÿìè ìàêñèìàëü-
íîé îïòèìèçàöèè âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ôóíêöèé (Ðàñíèöûí, 1987).

Ñþäà âõîäÿò íå òîëüêî ôóíêöèè, íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûå ñ êîììóíèêàöèåé, íî
è òå, ÷òî îïðåäåëÿþò ñòðóêòóðó âñåõ ïðî÷èõ êàòåãîðèé ïîâåäåíèÿ (ñòîèò íàïîìíèòü,
÷òî ñàìî èõ ðàçãðàíè÷åíèå åñòü ïðîöåäóðà â öåëîì óñëîâíàÿ). À âåäü ïîâåäåíèå îðãà-
íèçìà åñòü íå ÷òî èíîå, êàê âíåøíÿÿ ïðîåêöèÿ åãî ìîðôîëîãè÷åñêîãî óñòðîéñòâà (ñïî-
ñîáà îðãàíèçàöèè ïñèõè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ôèçèîëîãèè îðãàíîâ ÷óâñòâ, êîíñòðóêöèè
òåëà è êîíå÷íîñòåé, è ò.ä.). Ïîýòîìó íåïîíÿòíî, êàêîâû ìîãóò áûòü ìåõàíèçìû ïðîöåñ-
ñà, ïðè êîòîðîì åñòåñòâåííûé îòáîð ñïîñîáåí âû÷ëåíèòü è ëåëåÿòü êàêîé-ëèáî îäèí
ýëåìåíò òàê íàçûâàåìîãî «ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ»? Íåñêîëüêî ïåðåôðàçèðóÿ ñëîâà
Ìåéåíà (1975: 89), ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî îòáîðó íå ïîä ñèëó çàíèìàòüñÿ ìåëî÷íîé îïåêîé
êàæäîãî îòäåëüíîãî ñèãíàëà.

Íà ïåðâûé âçãëÿä, ãèïîòåçà ðèòóàëèçàöèè êàæåòñÿ âïîëíå ïðàâäîïîäîáíîé, èáî îïè-
ðàåòñÿ îíà íà îáûäåííóþ ëîãèêó çäðàâîãî ñìûñëà. À òà, â ñâîþ î÷åðåäü, îïðàâäàíà
ëèøü ïîñòîëüêó, ïîñêîëüêó ïîñòðîåíà ïî àíàëîãèè ñ òåì, ÷òî âïîëíå ïðèìåíèìî ê ýâî-
ëþöèè êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì ÷åëîâåêà. Ïîýòîìó àíàëèçèðóåìàÿ ãèïîòåçà, õîòÿ øè-
ðîêî èñïîëüçóåòñÿ ïîíûíå â ñïåöèàëüíîé ëèòåðàòóðå êàê îáúÿñíèòåëüíûé ïðèíöèï, ñ
íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, èìååò ñåãîäíÿ ëèøü ÷èñòî èñòîðè÷åñêèé èíòåðåñ.
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30. Ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè â ïîâåäåíèè óøàñòîé
êðóãëîãîëîâêè (Phrynocephalus mystaceus: Reptilia,

Agamidae): ñèãíàëüíûå ôóíêöèè è ýíäîãåííûå ðèòìû1

Îäíî èç öåíòðàëüíûõ ïîëîæåíèé ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà – ýòî ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î «ôèêñèðîâàííûõ ñõåìàõ äåéñòâèé» (fixed action patterns), èìåíóåìûõ òàêæå
«âðîæäåííûìè ìîòîðíûìè êîîðäèíàöèÿìè». Ïî îïðåäåëåíèþ, ìîòîðíàÿ êîîðäèíàöèÿ
åñòü âûðàæåíèå íàñëåäñòâåííî îáóñëîâëåííîé ïðîãðàììû, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåò ñòðî-
ãóþ ñîãëàñîâàííîñòü è ïîñëåäîâàòåëüíîñòü â ðàáîòå ôóíêöèîíàëüíûõ ýëåìåíòîâ ìû-
øå÷íîãî àíñàìáëÿ. Ñîãëàñíî òåîðèè, ïîìèìî ÿðêî âûðàæåííîé âèäîñïåöèôè÷íîñòè è
âûñîêîé ñòåðåîòèïíîñòè ýòèõ ïîâåäåí÷åñêèõ êîíñòðóêöèé, äëÿ íèõ õàðàêòåðíû äðóãèå
âàæíåéøèå îñîáåííîñòè. Ðå÷ü èäåò, âî-ïåðâûõ, îá èõ ñïîíòàííîñòè è àâòîìàòèçìå: èí-
òåðåñóþùèå íàñ àêöèè çà÷àñòóþ íàáëþäàåòñÿ â îáñòàíîâêå, êîãäà íåò íèêàêîé âèäèìîé
ïðè÷èíû äëÿ èõ âûïîëíåíèÿ. Äåéñòâèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðîñòî ïîòîìó, ÷òî âíóòðåííèå
÷àñû èíäèâèäà íàñòîÿòåëüíî òðåáóþò «âûïëåñêèâàíèÿ» äàííîé ôîðìû ïîâåäåíèÿ. Ýòî
òàê íàçûâàåìàÿ âàêóóìíàÿ àêòèâíîñòü, èëè «ðåàêöèè âõîëîñòóþ», êîòîðûå íàáëþäàþò-
ñÿ âíå âëèÿíèÿ ñîîòâåòñòâóþùåé ñëó÷àþ âíåøíåé ñòèìóëÿöèè. Êðîìå òîãî, îáðàùàåò
íà ñåáÿ âíèìàíèå îòñóòñòâèå öåëåíàïðàâëåííîñòè ïîäîáíûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå,
òàêèì îáðàçîì, âîñïðèíèìàþòñÿ íàìè êàê äåéñòâèÿ èððàöèîíàëüíûå. Ïðèìåðîì ìîãóò
ñëóæèòü òå æå ñàìûå ðåàêöèè âõîëîñòóþ.

Ýòè âçãëÿäû, ñîñòàâëÿþùèå êâèíòýññåíöèþ ðàííåãî âàðèàíòà êîíöåïöèé êëàññè÷åñ-
êîé ýòîëîãèè, ïîëó÷èëè íåìàëî ýìïèðè÷åñêèõ ïîäòâåðæäåíèé è â äàëüíåéøåì áûëè ìå-
òîäîëîãè÷åñêè îñìûñëåíû ñ áîëåå ñîâðåìåííûõ ïîçèöèé (Õàéíä, 1963;). Â ïîñëåäíèå
äåñÿòèëåòèÿ èäåÿ ñïîíòàííîñòè â îñóùåñòâëåíèè ñòåðåîòèïíûõ àêòîâ îêàçàëàñü â öåíòðå
âíèìàíèÿ ìíîãèõ èññëåäîâàòåëåé, çàíÿòûõ àíàëèçîì ïðîáëåìû îðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ
âî âðåìåíè (Íåïîìíÿùèõ è äð., 1995; îáçîð ñì. Kortmulder, Feuth-de Bruijn, 1993).

Îñîáîå ìåñòî ïðîáëåìà ñïîíòàííîñòè ïîâåäåíèÿ çàíèìàåò â ñôåðå èçó÷åíèÿ ìåõà-
íèçìîâ êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ. Çäåñü òðàäèöèîííîé ñõåìå äèàëîãîâîãî âçàèìîäåé-
ñòâèÿ êîììóíèêàíòîâ ïî ïðèíöèïó «êîíêðåòíîå ñîîáùåíèå – àäåêâàòíûé îòâåò» (â ðàì-
êàõ êîíöåïöèè ñòèìóë – ðåàêöèÿ) íåðåäêî ïðîòèâîïîñòàâëÿþò ñîâåðøåííî èíûå òðàê-
òîâêè ïðîèñõîäÿùåãî. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïîâåäåíèå êàæäîãî èç êîììóíèêàíòîâ ìî-
æåò áûòü â ãîðàçäî áîëüøåé ñòåïåíè äåòåðìèíèðîâàíî èõ ñîáñòâåííûìè ïðåäûäóùè-
ìè äåéñòâèÿìè, íåæåëè «ñèãíàëàìè», ïîñòóïàþùèìè îò ïàðòíåðà ïî âçàèìîäåéñòâèþ.
Èíûìè ñëîâàìè, ëèíèè ïîâåäåíèÿ äâóõ îñîáåé-êîììóíèêàíòîâ òðàêòóþòñÿ ñ ýòèõ ïî-
çèöèé êàê ïàðàëëåëüíûå âî âðåìåíè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîáûòèé, îðãàíèçîâàííûå ïî
ïðèíöèïó òàê íàçûâàåìûõ ìàðêîâñêèõ öåïåé (ïîäðîáíåå ñì. Ïàíîâ, 1978: 17).

Îäíèì èç ñïîñîáîâ âåðèôèêàöèè (ëèáî ôàëüñèôèêàöèè) èäåé î ñïîíòàííîñòè êîì-
ìóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ìîæåò ñëóæèòü àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ âî âðåìåíè íåêèõ àê-
òîâ, êîòîðûì ìû àïðèîðíî ïðèïèñûâàåì ñèãíàëüíóþ ôóíêöèþ. Óäîáíîé ýìïèðè÷åñ-
êîé ìîäåëüþ äëÿ ýòèõ èññëåäîâàíèé îêàçûâàþòñÿ òàêèå âèäû, ó êîòîðûõ íåïîñðåäñòâåí-
íûå âçàèìîäåéñòâèÿ îòíîñèòåëüíî ðåäêè, òîãäà êàê ÷àñòîòà âûïîëíåíèÿ èíòåðåñóþ-
ùèõ íàñ àêöèé âåñüìà âûñîêà (õîðîøèì ïðèìåðîì ïîäîáíîãî ïîëîæåíèÿ âåùåé ìîæåò
ñëóæèòü, â ÷àñòíîñòè, ïåíèå ïòèö).

Ñëåäóåò îñîáî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñòîëü ðåçêîå ðàñõîæäåíèå â ÷àñòîòå äâóõ íàçâàí-
íûõ êëàññîâ ñîáûòèé äîëæíî íàñòîðîæèòü íàñ è äàæå çàñòàâèòü óñîìíèòüñÿ â òîì, ÷òî

1 Å.Í. Ïàíîâ, À.Þ. Öåëëàðèóñ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ. Çîîë. æóðí. 83(8): 971-982.
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ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ íàáëþäàåìûõ ñòåðåîòèïíûõ «äåìîíñòðàöèé» îòíîñèòñÿ èìåííî ê êîì-
ìóíèêàòèâíîé ñôåðå. Ñîâåðøåííî íå èñêëþ÷åíî, ÷òî èõ íàçíà÷åíèå ñîñòîèò ïðåæäå
âñåãî â ïîääåðæàíèè ñòàáèëüíîñòè ýìîöèîíàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ îñîáè. Èëè, â äðóãîé
ñèñòåìå ïîíÿòèé, îíè ïîâûøàþò ðàñõîä «ëèøíåé» ýíåðãèè, çà ñ÷åò ÷åãî îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ñàìîðåãóëÿöèÿ ýíåðãåòè÷åñêîãî áþäæåòà èíäèâèäà (Äîëüíèê, 1986: 104). Ïðè ýòîì
ñèãíàëüíûé ýôôåêò ìîæåò îêàçàòüñÿ ëèøü ïîáî÷íûì ïðîäóêòîì íàçâàííûõ ãîìåîñòà-
òè÷åñêèõ ôóíêöèé.

Èìåÿ â âèäó ñêàçàííîå, ìû ñîçíàòåëüíî èçáåãàåì íàçûâàòü «äåìîíñòðàöèÿìè» (÷òî
åñòü ñèíîíèì ïîíÿòèÿ «êîììóíèêàòèâíûé ñèãíàë») òå ñòåðåîòèïû â ïîâåäåíèè ìîäåëü-
íîãî âèäà, êîòîðûì ïîñâÿùåíà íàñòîÿùàÿ ðàáîòà. Ðå÷ü èäåò î âåñüìà äèôôåðåíöèðî-
âàííûõ è ýêñòðàâàãàíòíûõ ñòåðåîòèïàõ äâèæåíèé õâîñòà ó óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè,
Phrynocephalus mystaceus Pall. 1776, êîòîðûå ìû â äàëüíåéøåì áóäåì èìåíîâàòü ôóíê-
öèîíàëüíî íåéòðàëüíûìè òåðìèíàìè «ñòåðåîòèï» ëèáî «ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè».

Óøàñòàÿ êðóãëîãîëîâêà áûëà èçáðàíà â êà÷åñòâå îáúåêòà íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ â
ñèëó òîãî, ÷òî ýòîò âèä äîñòàòî÷íî õîðîøî óäîâëåòâîðÿåò ðÿäó íåîáõîäèìûõ òðåáîâàíèé.
Ïðåæäå âñåãî ïîâåäåí÷åñêèé ðåïåðòóàð ýòîé ÿùåðèöû ìàêñèìàëüíî îãðàíè÷åí â ñâîåì
ðàçíîîáðàçèè, ïðè÷åì ôàêòè÷åñêè ëèøü îäèí åãî êîìïîíåíò (èìåííî, äâèæåíèÿ õâîñòà)
íàáëþäàåòñÿ ñ î÷åíü âûñîêèì ïîñòîÿíñòâîì. Â ñèëó ñïåöèôèêè ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóê-
òóðû ïîïóëÿöèè öåíòðû àêòèâíîñòè îñîáåé ðàçîáùåíû, à õàðàêòåð ëàíäøàôòà â ðàéîíå
èññëåäîâàíèé ñèëüíî îãðàíè÷èâàåò ïîëå èõ çðåíèÿ è ìèíèìèçèðóåò âîçìîæíîñòü äàëü-
íèõ âèçóàëüíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó èíäèâèäàìè. Â ðåçóëüòàòå áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè íà-
áëþäåíèé âîçìóùåíèÿ âî âíåøíåé ñðåäå áûëè äîñòàòî÷íî ðåäêèìè, òàê ÷òî îáñòàíîâêà â
ìåñòå ïðåáûâàíèÿ ôîêàëüíîãî æèâîòíîãî îñòàâàëàñü íåèçìåííîé ñ òî÷êè çðåíèÿ íàáëþ-
äàòåëÿ. Îòñþäà âûòåêàåò äîïóùåíèå, ÷òî ðåãóëÿðíîå ÷åðåäîâàíèå äâèæåíèé õâîñòà ÿùå-
ðèöû è ïåðèîäîâ åå èíàêòèâíîñòè, ôèêñèðóåìîå â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ, ìîæåò óêàçûâàòü
íà ñïîíòàííûé õàðàêòåð ýòèõ àêöèé. Òî åñòü ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî â äàííîì ñëó÷àå îíè
äåòåðìèíèðóþòñÿ ýíäîãåííûìè ïðîöåññàìè, à íå âíåøíåé ñòèìóëÿöèåé.

Òå æå ñàìûå äâèæåíèÿ èñïîëüçóþòñÿ ÿùåðèöàìè ïðè àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòàõ ñ
îñîáÿìè òîãî æå ïîëà, à òàêæå ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ ðàçíîïîëûõ æèâîòíûõ. Âñå ýòî ïî-
çâîëÿåò îáñóæäàòü ñèãíàëüíóþ (êîììóíèêàòèâíóþ) ôóíêöèþ äàííîé ôîðìû ïîâåäåíèÿ.

Ïåðâàÿ ÷àñòü ðàáîòû ïîñâÿùåíà äåòàëüíîìó îïèñàíèþ è ñòðóêòóðíîìó àíàëèçó ñòå-
ðåîòèïà äâèæåíèé õâîñòà. Ãèïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé ýòè àêöèè ìîãóò ñëóæèòü îòðà-
æåíèåì ýíäîãåííîé ðèòìèêè, îáñóæäåíà âî âòîðîé ÷àñòè ïóáëèêàöèè.

Ñâîåîáðàçíûå äâèæåíèÿ õâîñòà óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè áûëè âïåðâûå îïèñàíû â
ñòàòüå Ïîëûíîâîé (1982). Ê ñîæàëåíèþ, ïîäõîä, ïðèìåíåííûé àâòîðîì, ïðèâåë ê íåî-
ïðàâäàííîìó ðàñ÷ëåíåíèþ ýòîé öåëîñòíîé ïîâåäåí÷åñêîé êîíñòðóêöèè íà ðÿä ôðàã-
ìåíòîâ, êîòîðûå äàëåå ðàññìàòðèâàëèñü â öèòèðîâàííîé ðàáîòå â îòðûâå äðóã îò äðóãà.
Ðåçóëüòàòîì ÿâèëàñü ñèëüíî èñêàæåííàÿ êàðòèíà ïðîèñõîäÿùåãî. Â îïðàâäàíèå àâòîðà
íàçâàííîé ðàáîòû ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî èíòåðåñóþùèé íàñ ñòåðåîòèï íåâîçìîæíî àíà-
ëèçèðîâàòü «íà ãëàç», â îòñóòñòâèå âèäåîòåõíèêè è äîðîãîñòîÿùåé àïïàðàòóðû äëÿ îá-
ðàáîòêè âèäåîçàïèñåé.

Îáúåêò èññëåäîâàíèé, ìàòåðèàë è ìåòîäû
Èññëåäîâàíèÿ ïðîâîäèëè ñ 7 ïî 13 èþëÿ 2002 ã. â Äàãåñòàíå, â îêðåñòíîñòÿõ ã. Ìà-

õà÷-Êàëà. Ïëîòíàÿ èçîëèðîâàííàÿ ïîïóëÿöèÿ óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè îáèòàåò çäåñü íà
èçîëèðîâàííîì ó÷àñòêå íåçàäåðíîâàííûõ ïåñêîâ ïëîùàäüþ îêîëî 2 êì2, èçâåñòíîì ïîä
íàçâàíèåì Êóìòîðêàëèíñêèé áàðõàí. Âûñîòà ïåñ÷àíîãî ìàññèâà ñâûøå 60 ì, åãî öåíò-
ðàëüíàÿ è íàèáîëåå âûñîêàÿ ÷àñòü âîîáùå ëèøåíà ðàñòèòåëüíîñòè, à ïåñ÷àíûå êîòëî-
âèíû è äîëèíîîáðàçíûå ïîíèæåíèÿ, ðàñ÷ëåíÿþùèå íèæíþþ ÷àñòü ñêëîíîâ, ïîêðûòû
ñèëüíî ðàçðåæåííûìè çàðîñëÿìè ãèãàíòîêîëîñíèêà, ïîëûíè è êàíäûìà.
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Óøàñòàÿ êðóãëîãîëîâêà îòìå÷åíà êàê ðàç â òàêèõ ìåñòàõ ñ ðàñòèòåëüíûì ïîêðîâîì
è íà ó÷àñòêàõ îòêðûòûõ ïåñêîâ, íåïîñðåäñòâåííî ïðèìûêàþùèõ ê íèì. Â ñðåäíåé è
âåðõíåé ÷àñòè ñêëîíîâ ýòè ÿùåðèöû ïðàêòè÷åñêè íå ñåëÿòñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ïî îñî-
áåííîñòÿì ìèêðîðåëüåôà è ðàñòèòåëüíîñòè ìåñòîîáèòàíèÿ êóìòîðêàëèíñêîé êðóãëîãî-
ëîâêè ðåçêî îòëè÷íû îò òèïè÷íûõ ñòàöèé äàííîãî âèäà. Îáçîð çäåñü îãðàíè÷åí, òàê ÷òî
âèçóàëüíûå êîíòàêòû ìåæäó ÷ëåíàìè ïîñåëåíèÿ íîñÿò ýïèçîäè÷åñêèé õàðàêòåð.

Çîíû àêòèâíîñòè ñàìîê èìåþò îêðóãëóþ ôîðìó, èõ äèàìåòð îêîëî 20 ì. Öåíòðàìè
àêòèâíîñòè âî âñåõ ñëó÷àÿõ ñëóæèëè íîðû, êîòîðûå æèâîòíûå âûêàïûâàþò ñàìîñòîÿ-
òåëüíî. Â êàæäûé ìîìåíò âðåìåíè ó ñàìêè èìååòñÿ òîëüêî îäíà íîðà, êîòîðàÿ ðàñïîëà-
ãàåòñÿ ïðèìåðíî â öåíòðå ðàéîíà àêòèâíîñòè. Ïîñêîëüêó íîðû â ñûïó÷åì ãðóíòå áûñò-
ðî ðàçðóøàþòñÿ, êàæäûå äâà-òðè äíÿ ñàìêà èçãîòàâëèâàåò íîâîå óáåæèùå, íà ðàññòîÿ-
íèè äî 6 ìåòðîâ îò ïðåäûäóùåãî. Ãðàíèöû ðàéîíà àêòèâíîñòè ñìåùàþòñÿ, îñòàâàÿñü
âñå âðåìÿ â ïðåäåëàõ ó÷àñòêà äèàìåòðîì îêîëî 30 ì. Èìåííî ýòà ìåñòíîñòü ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé èíäèâèäóàëüíûé ó÷àñòîê îñîáè. Ðàéîíû àêòèâíîñòè ñàìîê ïðàêòè÷åñêè íå
ïåðåêðûâàþòñÿ, òîãäà êàê èíäèâèäóàëüíûå ó÷àñòêè ìîãóò ïåðåêðûâàòüñÿ â íåêîòîðîé
ñòåïåíè. Ðàçìåð ðàéîíà àêòèâíîñòè ñàìêè òàêîâ, ÷òî ïî÷òè âñÿ åãî òåððèòîðèÿ îêàçûâà-
åòñÿ ïîä âèçóàëüíûì êîíòðîëåì æèâîòíîãî. Àãîíèñòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó
ñàìêàìè ìû íå íàáëþäàëè, õîòÿ âëàäåëüöû ñîñåäñòâóþùèõ ó÷àñòêîâ ÷àñòî îêàçûâà-
ëèñü íåïîäàëåêó äðóã îò äðóãà (äèñòàíöèÿ ìåíåå 2 ì).

Ó ìîëîäûõ ñàìöîâ ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ è ðàçìåðû ó÷àñòêîâ òàêèå æå, êàê ó
ñàìîê. Ïðè ýòîì ìîçàèêà ó÷àñòêîâ ìîëîäûõ ñàìöîâ íå çàâèñèò îò ìîçàèêè ó÷àñòêîâ ñàìîê.
Äðàêè ìåæäó ìîëîäûìè ñàìöàìè ñëó÷àþòñÿ, íî â öåëîì îíè ñêîðåå èçáåãàþò êîíòàêòîâ
äðóã ñ äðóãîì. Ïîïûòêè êîíòàêòîâ ìîëîäûõ ñàìöîâ ñ ñàìêàìè íàáëþäàþòñÿ ëèøü èçðåäêà.

Ðàéîíû àêòèâíîñòè âçðîñëûõ ñàìöîâ èìåëè äèàìåòð áîëåå 100 ì. Îíè øèðîêî ïå-
ðåêðûâàëèñü, è êàæäûé òàêîé ó÷àñòîê âêëþ÷àë â ñåáÿ íåñêîëüêî ó÷àñòêîâ ñàìîê è ìî-
ëîäûõ ñàìöîâ. Íîðû âçðîñëûå ñàìöû ïðàêòè÷åñêè íå èñïîëüçîâàëè, æàðêîå âðåìÿ äíÿ
è íî÷ü îíè ïðîâîäèëè, çàêîïàâøèñü â ïåñîê, ïðè÷åì ïîñòîÿííûõ ìåñò äíåâêè ëèáî íî-
÷åâêè íå âûÿâëåíî. Ïåðåìåùåíèÿ ñàìöîâ âûãëÿäåëè êàê ïàòðóëèðîâàíèå ó÷àñòêà. ßùå-
ðèöà îñòàâàëàñü íà îäíîì ìåñòå îò íåñêîëüêèõ ìèíóò äî ÷àñà, çàòåì ïåðåìåùàëàñü íà
ðàññòîÿíèå îò 10 äî 100 ì. Çäåñü ñàìåö ïðåáûâàë íåêîòîðîå âðåìÿ, çàòåì ñíîâà ïåðåìå-
ùàëñÿ. Ïîäîáíûå ñìåíû ìåñò ïðåáûâàíèÿ ïðîèñõîäèëè íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà
àêòèâíîñòè. Êàêèõ-ëèáî ïîñòîÿííûõ öåíòðîâ àêòèâíîñòè èëè ïðåäïî÷èòàåìûõ ìàðø-
ðóòîâ ïàòðóëèðîâàíèÿ âûÿâèòü íå óäàëîñü.

Áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè âçðîñëûå ñàìöû íå âèäÿò äðóã äðóãà. Âèçóàëüíûå êîíòàê-
òû ìåæäó íèìè èìåþò ìåñòî ëèøü íåñêîëüêî ðàç çà ïåðèîä àêòèâíîñòè. Ïðàêòè÷åñêè
âñå êîíòàêòû ìåæäó âçðîñëûìè ñàìöàìè ñîïðîâîæäàþòñÿ âçàèìíîé àãðåññèåé. Èõ ðå-
àêöèè íà ìîëîäûõ ñàìöîâ íå íîñÿò ñòàíäàðòíîãî õàðàêòåðà. Íàì íå óäàëîñü âûÿâèòü
ôàêòîðû, âûçûâàþùèå àãðåññèþ âçðîñëîãî ñàìöà ïî îòíîøåíèþ ê ìîëîäîìó. Ðåàêöèÿ
âçðîñëîãî ñàìöà íà ñàìêó ìîãëà áûòü áåçðàçëè÷íîé. Èíîãäà ñàìåö îñòàâàëñÿ íåêîòîðîå
âðåìÿ â öåíòðå àêòèâíîñòè ñàìêè ëèáî ìîã ïðåäïðèíÿòü ïîïûòêó ñïàðèâàíèÿ.

Îñíîâíûì îáúåêòîì íàáëþäåíèé áûëè âçðîñëûå ñàìöû, ó êîòîðûõ äâèæåíèÿ õâîñ-
òà íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàíû è âîñïðîèçâîäÿòñÿ ñ ãîðàçäî áîëüøåé ÷àñòîòîé, ÷åì ó
îñîáåé ïðî÷èõ ïîëîâîçðàñòíûõ ãðóïï. Ñåãðåãàöèÿ ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ â ïðîñòðàí-
ñòâå, îáóñëîâëåííàÿ èõ ÿðêî âûðàæåííîé òåððèòîðèàëüíîñòüþ, îáåñïå÷èâàëà íåèçìåí-
íîñòü ñèòóàöèé âî âðåìÿ ïðîòîêîëèðîâàíèÿ ïîâåäåíèÿ. Äàëüíèå âèçóàëüíûå êîíòàêòû
ìåæäó âçðîñëûìè ñàìöàìè (à òàêæå ìåæäó íèìè è ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãèõ ïîëîâîçðà-
ñòíûõ êàòåãîðèé) áûëè çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü âðåìåíè îãðàíè÷åíû ôèçè÷åñêèìè ïðåãðà-
äàìè, êîòîðûå â ðàéîíå íàáëþäåíèé îïðåäåëÿþòñÿ ðåçêîé ðàñ÷ëåíåííîñòüþ ðåëüåôà è
çíà÷èòåëüíûì ðàçâèòèåì êóñòàðíèêîâîé è òðàâÿíèñòîé ðàñòèòåëüíîñòè.

Äëÿ âûïîëíåíèÿ çàäà÷è, ïîñòàâëåííîé â íàñòîÿùåé ïóáëèêàöèè, ïîòðåáîâàëîñü
ñïëîøíàÿ âèäåîñúåìêà ôîêàëüíûõ æèâîòíûõ íà îòðåçêàõ âðåìåíè, ïðîòÿæåííîñòü êî-
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òîðûõ ñóùåñòâåííî ïðåâûøàëà òèïè÷íóþ äëèòåëüíîñòü ïàóç, ðàçäåëÿþùèõ äâå ïîñëå-
äîâàòåëüíûå ñåðèè äâèæåíèé õâîñòà ÿùåðèöû.

Êàæäîå ñîáûòèå â ïîëå çðåíèÿ ôîêàëüíîãî æèâîòíîãî íàáëþäàòåëü ðàñöåíèâàë â
êà÷åñòâå ñòèìóëà, âëèÿþùåãî (ëèáî ñïîñîáíîãî ïîâëèÿòü) íà ïîñëåäóþùåå ïîâåäåíèå
îñîáè. Ïîñêîëüêó ïðè ýòîì ñëåäóåò îæèäàòü íàðóøåíèÿ ñòàöèîíàðíîñòè âíóòðåííåãî
ñîñòîÿíèÿ æèâîòíîãî, êàæäîå òàêîå ñîáûòèå îáîçíà÷àåò ñîáîé îêîí÷àíèå ñåàíñà íåïðå-
ðûâíîãî ïðîòîêîëèðîâàíèÿ. Ñîáûòèÿìè, î êîòîðûõ èäåò ðå÷ü, áûëè ïðîáåæêè ñàìöà ñ
öåëüþ ïîéìàòü íàñåêîìîå, íàïàäåíèÿ íà ïðèøëûõ ñàìöîâ ñâîåãî âèäà (êîãäà òå ïîÿâëÿ-
ëèñü â ïîëå çðåíèÿ ôîêàëüíîãî æèâîòíîãî) ëèáî ýêñêóðñèè â öåíòð àêòèâíîñòè ñàìêè.

Ôèêñàöèþ äàííûõ ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ âèäåîêàìåðû Sony CCD TR570E c 12-
êðàòíûì îïòè÷åñêèì çóìîì è 48-êðàòíûì öèôðîâûì íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà àê-
òèâíîñòè ÿùåðèö, îõâàòûâàþùåãî óòðåííèå ÷àñû è ïåðâóþ ïîëîâèíó äíÿ (â ðàçíûå äíè
íà÷àëî è îêîí÷àíèå àêòèâíîñòè âàðüèðîâàëî â çàâèñèìîñòè îò ïîêàçàòåëåé òåìïåðàòó-
ðû âîçäóõà è ñèëû âåòðà). Îáùåå âðåìÿ âèäåîñúåìêè ñîñòàâëÿåò 10.5 ÷. Èç íèõ ñâûøå 6
÷ ïðèõîäèòñÿ íà 9 ïðîòÿæåííûõ ôèêñàöèé ïîâåäåíèÿ øåñòè ðàçíûõ âçðîñëûõ ñàìöîâ.
Äëèòåëüíîñòü ýòèõ çàïèñåé âàðüèðóåò îò 6 ìèí äî 1 ÷ 25 ìèí. Áîëåå êîðîòêèå ïåðèîäû
íàáëþäåíèé (ìåæäó «ïåðåðûâàìè», âûçâàííûìè ïåðå÷èñëåííûìè âûøå âîçìóùåíèÿ-
ìè âî âíåøíåé ñðåäå) èñïîëüçîâàíû äëÿ àíàëèçà ïðåäïîëàãàåìîé ýíäîãåííîé ðèòìèêè.
Âñåãî ñ ýòîé öåëüþ ïðîàíàëèçèðîâàíû 17 ôðàãìåíòîâ âèäåîçàïèñè äëèòåëüíîñòüþ îò 8
äî 33 ìèí (ñóììàðíî ÷óòü áîëåå 5 ÷). Îíè äàþò ìàòåðèàë äëÿ àíàëèçà 130 ýïèçîäîâ
äâèæåíèé õâîñòà (ïëþñ åùå 23 â ïåðèîäû âëèÿíèÿ íà ôîêàëüíûõ æèâîòíûõ âíåøíåé
ñòèìóëÿöèè).

Äëÿ àíàëèçà äâèæåíèé õâîñòà â õîäå ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé çàïå÷àòëåíû íà
âèäåîïëåíêó 3 ýïèçîäà àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ ìåæäó ñàìöàìè è 4 âçàèìîäåéñòâèÿ
(2, 1 è 1, ñîîòâåòñòâåííî) òðåõ ðàçíûõ ñàìöîâ ñ ñàìêàìè (âñåãî 1 ÷ 15 ìèí). Êðîìå òîãî,
ïîëó÷åí âèäåîìàòåðèàë ïî ïîâåäåíèþ òðåõ íåïîëîâîçðåëûõ îñîáåé â ñèòóàöèÿõ îäèíî-
÷åñòâà (ñóììàðíî 2 ÷ 9 ìèí). Çàôèêñèðîâàííûé íà âèäåîïëåíêó êîíòàêò âçðîñëîãî ñàì-
öà ñ îäíîé èç ýòèõ íåïîëîâîçðåëûõ ÿùåðèö ìîã áûòü íîðìàëüíîé ëèáî ãîìîñåêñóàëü-
íîé êîïóëÿöèåé.

Êîìïüþòåðíàÿ îáðàáîòêà âèäåîçàïèñåé ïðîâåäåíà â Ëàáîðàòîðèè ñðàâíèòåëüíîé
ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÈÏÝÝ ÐÀÍ ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû
Pinnacle Studio.

Èçó÷åííàÿ ìîòîðíàÿ êîîðäèíàöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííûé
àíñàìáëü äâèæåíèé (èìåíóåìûé äàëåå «ñåðèåé»), ïîñòðîåííûé íà ðèòìè÷åñêîì ïîâòî-
ðåíèè îäíîòèïíûõ èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé («öèêëîâ») (ñì. íèæå). Ïðè îáðàáîòêå äàí-
íûõ ìû àíàëèçèðîâàëè êîððåëÿöèè ìåæäó 1) èíòåíñèâíîñòüþ âèëÿíèé õâîñòîì â äàí-
íîì öèêëå è åãî ïîðÿäêîâûì íîìåðîì â ñåðèè, 2) ÷èñëîì öèêëîâ â ñåðèè è åå ïîðÿäêî-
âûì íîìåðîì â ïðîòîêîëå, 3) ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ñåðèè è åå ïîðÿäêîâûì íîìåðîì â
ïðîòîêîëå, 4) ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ïðîìåæóòêà ìåæäó ñåðèÿìè è åãî ïîðÿäêîâûì íî-
ìåðîì â ïðîòîêîëå. Ïðè ýòîì ó÷èòûâàëè òîëüêî íåïðåðûâíûå ñåðèè è ïðîòîêîëû, ò.å.
íå ïðåðûâàâøèåñÿ ïîñòîðîííåé àêòèâíîcòüþ, íàïðèìåð îõîòîé. Êðîìå òîãî èç àíàëèçà
áûëè èñêëþ÷åíû ñåðèè, ñîñòîÿùèå ìåíåå ÷åì èç 8 öèêëîâ, à òàêæå ïðîòîêîëû, âêëþ÷à-
þùèå ìåíåå 8 ñåðèé. Ïîñêîëüêó èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé (è öèêëîâ, ñîîòâåòñòâåííî)
îöåíèâàëàñü ãëàçîìåðíî â áàëëàõ, ðàñïðåäåëåíèå ýòîé âåëè÷èíû (êàê è ðÿäà äðóãèõ)
îòëè÷àåòñÿ îò íîðìàëüíîãî. Ïî òåì æå ïðè÷èíàì äëÿ àíàëèçà èñïîëüçîâàí íåïàðàìåò-
ðè÷åñêèé êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà (R).

Çíà÷åíèÿ âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ âûøå âåëè÷èí çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àëèñü íå òîëüêî ó
ðàçíûõ îñîáåé, íî äàæå â ïîâåäåíèè ó îäíîé è òîé æå îñîáè. ×èñëî ñåðèé â ïðîòîêîëå
âàðüèðîâàëî îò 4 äî 12, ÷èñëî öèêëîâ â ñåðèÿõ îò 2 äî 20, à ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñåðèé,
ñîîòâåòñòâåííî, îò 9 äî 194 ñ. Ïîýòîìó êîððåëÿöèè âû÷èñëÿëè îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî
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ïðîòîêîëà (è äëÿ êàæäîé ñåðèè), íå îáúåäèíÿÿ äàííûå, ïîëó÷åííûå äëÿ ðàçíûõ îñîáåé.
Äëÿ îäíîé èç ÿùåðèö (ñàìåö ¹1) óäàëîñü ïîëó÷èòü äîñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëüíûé

ïðîòîêîë äëèòåëüíîñòüþ ñâûøå 24 ìèí (7 èþëÿ 2002 ã., 11 ÷ 12 ìèí 00 ñ äî 11 ÷ 34 ìèí
24 ñ). Ýòî äàëî âîçìîæíîñòü ïðîâåñòè äâóõôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç çàâèñè-
ìîñòè èíòåíñèâíîñòè öèêëîâ îò èõ íîìåðà â ñåðèè (ïåðâûé ôàêòîð) è îò íîìåðà ñåðèè
â ïðîòîêîëå (âòîðîé ôàêòîð). Áûëè èñïîëüçîâàíû ñåðèè ñ ïåðâîé ïî ÷åòâåðòóþ. Àíàëè-
çèðîâàëè òîëüêî ïåðâûå 6 öèêëîâ â êàæäîé èç ýòèõ ñåðèé.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ ðàñïðåäåëåíèé ÷èñëà è èíòåíñèâíîñòè öèêëîâ â ñåðèÿõ, íàáëþäàþùèõ-
ñÿ â ðàçíûõ ñèòóàöèÿõ, èñïîëüçîâàëè êðèòåðèé òî÷íîé âåðîÿòíîñòè Ôèøåðà. Âñå ñòàòèñòè-
÷åñêèå ñðàâíåíèÿ âûïîëíåíû ñ ïîìîùüþ ïàêåòà ïðîãðàìì Statistica 6.0 (StatSoft, Inc.).

Ðåçóëüòàòû
Ñòåðåîòèï äâèæåíèé õâîñòà óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè: âðåìåííàÿ

îðãàíèçàöèÿ è çàêîíîìåðíîñòè èçìåí÷èâîñòè
Îäíîðàçîâûé àíñàìáëü äâèæåíèé õâîñòà ïîñòðîåí ó èçó÷åííîãî âèäà íà ðèòìè÷åñ-

êîì ïîâòîðåíèè îäíîòèïíûõ èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (êàæäàÿ èìåíóåòñÿ äàëåå «öèê-
ëîì»), êîòîðûå ñêëàäûâàþòñÿ â íåïðåðûâíóþ «ñåðèþ». Ïðîäîëæèòåëüíîñòü êàæäîãî
öèêëà ñîñòàâëÿåò îêîëî 7 ñ, à èõ êîëè÷åñòâî âíóòðè ñåðèè âàðüèðóåò â áîëüøîì äèàïà-
çîíå. Â ïðåäåëüíîì ñëó÷àå íàáëþäàåòñÿ ëèøü îäèí öèêë (êîòîðûé ïîä÷àñ çàêàí÷èâàåò-
ñÿ êàê áû íà ïîëïóòè). Âî âðåìÿ ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé ñåðèè ñîñòîÿò íå áîëåå
÷åì èç 5 öèêëîâ (îáû÷íî æå èç ìåíüøåãî èõ êîëè÷åñòâà). Äëèííûå ñåðèè (6 è áîëåå
öèêëîâ, ìàêñèìàëüíî äî 20) íàáëþäàþòñÿ òîëüêî ó âçðîñëûõ ñàìöîâ â ñèòóàöèÿõ, êîãäà
ÿùåðèöà ïîäîëãó îñòàåòñÿ íà îäíîì ìåñòå ïðè âèäèìîé íåèçìåííîñòè âíåøíåé îáñòà-
íîâêè (òàáë. 1). Â ñàìûõ äëèííûõ ñåðèÿõ öèêëû ÷àñòî áûâàþò ðàçäåëåíû êîðîòêèìè
âñïûøêàìè ëîêîìîòîðíîé àêòèâíîñòè (ïîâîðîòû ÿùåðèöû íà ìåñòå, ïðîõîäû ëèáî ïðî-
áåæêè âïåðåä).

Åñëè ãîâîðèòü î âçðîñëûõ ñàìöàõ, òî ó íèõ (â ãðóáîé ñõåìå) îäèí òàêîé öèêë âêëþ-
÷àåò â ñåáÿ òðè äâèæåíèÿ çàêðó÷èâàíèÿ õâîñòà, ñîïðîâîæäàåìîãî â êàæäîì ñëó÷àå åãî
ðàñïðÿìëåíèåì. Êàê ïðàâèëî, íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàíû äâèæåíèÿ â ïåðâîì öèêëå
ñåðèè (ðèñ. 1). Çäåñü ïîñëå ïåðâîãî (î÷åíü áûñòðîãî) çàêðó÷èâàíèÿ ìîæíî âèäåòü ñëà-
áîå ëàòåðàëüíîå ïîêà÷èâàíèå òóãî ñâåðíóòîé äèñòàëüíîé ÷àñòüþ õâîñòà. Çàòåì ÿùåðè-
öà âûïðÿìëÿåò õâîñò, îòâîäèò åãî íàçàä è äîâîëüíî äîëãî (â ìàñøòàáàõ äëèòåëüíîñòè
öèêëà â öåëîì) äåðæèò åãî ïîä óãëîì îêîëî 45° îòíîñèòåëüíî ñóáñòðàòà. Ïîñëå âòîðîãî
çàêðó÷èâàíèÿ, êîòîðîå ïðîäåëûâàåòñÿ â äâà ýòàïà (çàêðó÷èâàíèå – ÷àñòè÷íîå îñëàáëå-
íèå ñèëû ñêðó÷èâàíèÿ – òóãîå çàêðó÷èâàíèå), õâîñò êîðîòêîå âðåìÿ îñòàåòñÿ ïî÷òè â
âåðòèêàëüíîì ïîëîæåíèè. Ïîñëå òðåòüåãî çàêðó÷èâàíèÿ äèñòàëüíàÿ ïîëîâèíà õâîñòà

Òàáëèöà 1. ×èñëî öèêëîâ â ñåðèÿõ, íàáëþäàåìûõ â ðàçíûõ ñèòóàöèÿõ.

* Âñòðå÷àåìîñòü ñåðèé, ñîñòîÿùèõ áîëåå ÷åì èç 5 öèêëîâ, äîñòîâåðíî îòëè÷àåòñÿ îò ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ÷àñòîò âî âñåõ ïðî÷èõ êîíòåêñòàõ (p<0.01).

×èñëî öèêëîâ â ñåðèÿõ Ñèòóàöèè 
Ìàêñèìàëüíî äî 5 Ñâûøå 5 

Îáõîä òåððèòîðèè (ïàòðóëèðîâàíèå) 26 0 
Àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ 
ñàìöîâ 

9 0 

Âçàèìîäåéñòâèå ñàìöà ñ ñàìêîé 16 0 
Ïðåáûâàíèå ñàìöà â îäíîé òî÷êå* 44 35 
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Ðèñ. 1. Öèêë äâèæåíèé õâîñòà ó ñàìöà óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè (áåç çàâåðøàþùèõ èíòåíñèâíûõ
âèëÿíèé). Öèôðû îáîçíà÷àþò íîìåðà êàäðîâ íåïðåðûâíîãî ñåàíñà âèäåîñúåìêè. Ïîñëå ïåðâîãî
çàêðó÷èâàíèÿ (1–6) âûïðÿìëåííûé õâîñò óäåðæèâàåòñÿ ïîä óãëîì ê ñóáñòðàòó (10). Çàòåì ñëåäó-
þò åùå äâà ïîëíûõ çàêðó÷èâàíèÿ (11–17, 31–40) è äâà íåïîëíûõ (26–28, 49–50). Öèêë äëèòåëü-
íîñòüþ 7 ñ çàêàí÷èâàåòñÿ ëàòåðàëüíûì ïîêà÷èâàíèåì õâîñòà (55–65).

îêàçûâàåòñÿ íàïðàâëåííîé âïåðåä. Ñðàçó æå ñëåäóþò åãî áûñòðûå äâèæåíèÿ âïðàâî è
âëåâî («âèëÿíèå»), êîòîðûå ïîâòîðÿþòñÿ íåñêîëüêî ðàç îäíîâðåìåííî ñ îòâåäåíèåì õâî-
ñòà íàçàä – äî òîãî ìîìåíòà, êîãäà îí äâèæåòñÿ èç ñòîðîíû â ñòîðîíó óæå ïàðàëëåëüíî
ñóáñòðàòó. Íàèáîëåå ýôôåêòíî ïðîèñõîäÿùåå âûãëÿäèò â ñðåäíåé ôàçå ýòèõ âèëÿíèé,
êîãäà õâîñò, îòêëîíÿÿñü íàçàä, ïðèíèìàåò âåðòèêàëüíîå ïîëîæåíèå è ïðîäåëûâàåò ëà-
òåðàëüíûå êà÷àíèÿ ñ àìïëèòóäîé äî 180° (ðèñ. 2).
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Ðèñ. 2. Âèçóàëüíûé ýôôåêò äâèæåíèé êîíòðàñòíî îêðàøåííîãî õâîñòà (åãî äîðçàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü
÷èñòî áåëàÿ, êîíöåâàÿ ÷àñòü óãîëüíî-÷åðíàÿ). Öèêë ñîñòîèò èç íåïîëíîãî çàêðó÷èâàíèÿ õâîñòà (1–4) è
äâóõ ïîëíûõ (7–24, 33-37). Ïîñëå ïåðâîãî ïîëíîãî çàêðó÷èâàíèÿ õâîñò óäåðæèâàåòñÿ âûñîêî íàä
ñóáñòðàòîì (27–32). Ïîñëå âòîðîãî ïîëíîãî çàêðó÷èâàíèÿ ñëåäóþò èíòåíñèâíûå âèëÿíèÿ (43–50).
Õîðîøî âèäíî ïîêà÷èâàíèå çàêðó÷åííîé äèñòàëüíîé ÷àñòüþ õâîñòà (7–10, 15–18, 21–25).

Â ïîñëåäóþùèõ öèêëàõ ñåðèè äâèæåíèÿ õâîñòà ïîñòåïåííî ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå
ñêóïûìè, ñõîäÿùèìè íà íåò â ïîñëåäíèõ öèêëàõ íàèáîëåå ïðîòÿæåííûõ ñåðèé. Åñëè ê
ïåðâîìó öèêëó ñåðèè ïðèâåäåííîå âûøå îïèñàíèå ïðèìåíèìî â ïîëíîì îáúåìå, òî óæå
âî âòîðîì íåðåäêî ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî òðè «ïðîñòûõ» çàêðó÷èâàíèÿ, à áîêîâûå äâèæå-
íèÿ êîíöà õâîñòà ìîæíî âèäåòü ëèøü â êîíöå ïîñëåäíåãî èç íèõ. Ýòî âèëÿíèå äàëåå
óòðà÷èâàåò ñâîþ èíòåíñèâíîñòü îò öèêëà ê öèêëó: ñíèæàåòñÿ ÷èñëî êà÷àíèé êîí÷èêà
õâîñòà è, îñîáåííî, èõ àìïëèòóäà. Ïî õîäó öèêëîâ óìåíüøàåòñÿ òàêæå èíòåíñèâíîñòü
çàêðó÷èâàíèé – âïëîòü äî òîãî, ÷òî âñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâèæåíèé ñâîäèòñÿ ê òðåì
âÿëûì ïðèïîäíèìàíèÿì ïî÷òè ïîëíîñòüþ âûïðÿìëåííîãî õâîñòà íàä ñóáñòðàòîì. Íàè-
áîëåå ÿðêî ýòî óãàñàíèå ïðîÿâëÿåòñÿ â ïðîòÿæåííûõ ñåðèÿõ, êîãäà ñàìåö äëèòåëüíîå
âðåìÿ íå ìåíÿåò ìåñòà ñâîåãî ïðåáûâàíèÿ è ÷åðåäóåò èíòåðåñóþùèå íàñ äâèæåíèÿ ñ
ïåðèîäàìè èíàêòèâíîñòè.

Èçìåí÷èâîñòü ñòåðåîòèïà äâèæåíèé õâîñòà. Êîãäà âñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâè-
æåíèé âûïîëíÿåòñÿ â ïîëíîì îáúåìå (÷àñòî – ëèøü â ïåðâîì öèêëå ñåðèè), íå óäàåòñÿ
íàéòè î÷åâèäíûõ ðàçëè÷èé â õàðàêòåðå ýòèõ ïîâåäåí÷åñêèõ àíñàìáëåé ìåæäó ðàçíûìè
ñàìöàìè. Èíûìè ñëîâàìè, ìîòîðíàÿ êîîðäèíàöèÿ ïðè åå ìàêñèìàëüíîé âûðàæåííîñòè
ñòðîãî âèäîñïåöèôè÷íà. Â òî æå âðåìÿ, êàê óæå áûëî ñêàçàíî, ñêîðîñòü çàêðó÷èâàíèÿ è
ðàñïðÿìëåíèÿ õâîñòà, à òàêæå èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèÿ çàêîíîìåðíî óìåíüøàþòñÿ ïî
õîäó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ñåðèé (çà ðåäêèìè èñêëþ÷åíèÿìè). Ìû ïðèìåíÿëè
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áàëëüíóþ îöåíêó èíòåíñèâíîñòè ýòèõ äâèæåíèé ñî çíà÷åíèÿìè îò 4 (äî 6 ïîëíûõ âçìà-
õîâ õâîñòîì âïðàâî-âëåâî ñ àìïëèòóäîé ïîðÿäêà 180°) äî íóëÿ (âèëÿíèÿ îòñóòñòâóþò
ïîëíîñòüþ). Ñ èñïîëüçîâàíèåì ýòîé ìåòîäèêè çàòóõàíèå èíòåíñèâíîñòè âèëÿíèé â ÷å-
òûðåõ íàóãàä âçÿòûõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñåðèÿõ, âîñïðîèçâåäåííûõ óòðîì 7.VII îäíèì è
òåì æå ñàìöîì ïðè îòñóòñòâèè âíåøíåé ñòèìóëÿöèè, âûãëÿäåëî ñëåäóþùèì îáðàçîì:

Íà÷àëî àêòèâíîñòè 11 ÷ 56 ìèí (7 öèêëîâ îáùåé äëèòåëüíîñòüþ 50 ñ: 4, 3, 3, 3, 4, 3,
0); ïåðèîä èíàêòèâíîñòè 1 ìèí 14 ñ.

Íà÷àëî àêòèâíîñòè 11 ÷ 58 ìèí (9 öèêëîâ, 67 ñ: 4, 3, 3, 3, 2, 2, 1, 1, 0); ïåðèîä èíàê-
òèâíîñòè 9 ñ.

Íà÷àëî àêòèâíîñòè 11 ÷ 59 ìèí (3 öèêëà, 23 ñ: 1, 1, 0); ïåðèîä èíàêòèâíîñòè 27 ñ.
Íà÷àëî àêòèâíîñòè 12 ÷ 00 ìèí (3 öèêëà, 22 ñ: 1, 1, 0); ïåðèîä èíàêòèâíîñòè 1 ìèí 20

ñ, ïîñëå ÷åãî ñàìåö óáåãàåò.
Ðåçóëüòàòû ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêè äàííûõ ïî âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïîâåäå-

íèÿ ýòîãî ñàìöà ïðèâåäåíû â òàáë. 2.
Èç ýòîé òàáëèöû ñëåäóåò, ÷òî â ñåðèÿõ, ñîñòîÿùèõ èç 8 è áîëåå öèêëîâ, íàáëþäàåòñÿ

ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó èíòåíñèâíîñòüþ öèêëà è åãî ïî-
ðÿäêîâûì íîìåðîì â ñåðèè. Äðóãèìè ñëîâàìè, èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèÿ â öèêëå ñíèæàåòñÿ
ïî ìåðå ñëåäîâàíèÿ öèêëîâ â ñîñòàâå ñåðèè. Àíàëîãè÷íàÿ îòðèöàòåëüíàÿ çàâèñèìîñòü ñâÿ-
çûâàåò êàê ÷èñëî öèêëîâ â ñåðèè, òàê è îáùóþ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñåðèè ñ åå ïîðÿäêîâûì
íîìåðîì â ïðîòîêîëå: ïî ìåðå ïîâòîðåíèÿ ñåðèé îíè ñòàíîâÿòñÿ êîðî÷å. Â òî æå âðåìÿ
ïðîìåæóòêè ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè ñåðèÿìè âîçðàñòàþò, î ÷åì ãîâîðèò ïîëîæèòåëü-

Òàáëèöà 2. Ñíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè äâèæåíèé õâîñòà ó ñàìöà óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè
ïðè îòñóòñòâèè âíåøíåé ñòèìóëÿöèè.

Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îöåíêà çàâèñèìîñòè â ïàðàõ ïàðàìåòðîâ Íà÷àëî è îêîí÷à-
íèå ñåðèé è ïðî-
òîêîëà íàáëþäå-
íèé â öåëîì 

Ïàðàìåòðû Êîýôôèöèåíò 
Ñïèðìåíà, R 

Âåðîÿòíîñòü 
îøèáêè, p 

Ñåðèè 1. Èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé 
â öèêëå 

  

11.13.47–11.16.32 –0.96 <0.001 
11.48.54–11.49.53 –0.96 <0.001 
11.52.31–11.54.04 –0.73 0.007 
11.58.16–11.59.23 –0.97 0.007 
12.21.24–12.22.50 

2. Ïîðÿäêîâûé íîìåð 
öèêëà 

–0.83 0.002 
Ïðîòîêîë 1. ×èñëî öèêëîâ â ñåðèè –0.66 0.070 

11.12.00–11.34.24 2. Ïîðÿäêîâûé  íîìåð 
ñåðèè â ïðîòîêîëå 

  

 1. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü 
ñåðèè 

–0.71 0.047 

 2. Ïîðÿäêîâûé íîìåð 
ñåðèè â ïðîòîêîëå 

  

 1. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü 
âðåìåííûõ ïðîìåæóòêîâ 
ìåæäó ñåðèÿìè 

+0.86 0.014 

 2. Ïîðÿäêîâûé  íîìåð 
äàííîãî ïðîìåæóòêà â 
ïðîòîêîëå 
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íàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ïðîìåæóòêà è åãî ïîðÿäêîâûì íîìåðîì. Êàê
ïîêàçàë äèñïåðñèîííûé àíàëèç äâèæåíèé ýòîãî æå ñàìöà, èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé çàòóõàåò
íå òîëüêî â ïîñëåäîâàòåëüíûõ öèêëàõ äàííîé ñåðèè, íî è ñ êàæäîé ñëåäóþùåé ñåðèåé:

Ïîðÿäêîâûé íîìåð öèêëà â ñåðèè: d f = 3, F = 7,35, Fcrit = 2,90, p = 0,006
Ïîðÿäêîâûé íîìåð ñåðèè â ïðîòîêîëå: df = 5, F = 5,12, Fcrit = 3,27, p = 0,003
Ïðèâåäåííûå îïèñàíèÿ ïðèìåíèìû ëèøü ê ñòåðåîòèïó äâèæåíèé õâîñòà ó âçðîñ-

ëûõ ñàìöîâ. Ó âçðîñëûõ ñàìîê íàáëþäàåòñÿ òîëüêî ïðèïîäíèìàíèå õâîñòà íàä ñóá-
ñòðàòîì ñî ñëàáûì çàêðó÷èâàíèåì ñàìîãî åãî êîí÷èêà. Áîêîâûõ äâèæåíèé õâîñòà (âè-
ëÿíèé) ó ñàìîê ìû íå íàáëþäàëè íè ðàçó. Òî æå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îòíîñèòñÿ è ê
íåïîëîâîçðåëûì ñàìöàì, ó êîòîðûõ, îäíàêî, î÷åíü ðåäêî ìîæíî âèäåòü ñëàáûå âèëÿíèÿ
(áàëë 2). Îòñþäà íàïðàøèâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî äàííàÿ ìîòîðíàÿ êîîðäèíàöèÿ íà-
õîäèòñÿ ïîä ãîðìîíàëüíûì êîíòðîëåì.

Ñòåðåîòèï äâèæåíèé õâîñòà â ñâÿçè ñ ïðî÷èìè êîìïîíåíòàìè ïîâåäåíèÿ óøàñ-
òîé êðóãëîãîëîâêè. Îïèñàííûå àíñàìáëè äâèæåíèÿ õâîñòà íèêàê íå ñâÿçàíû ñ ïîçîé
ÿùåðèöû â ìîìåíò èõ âîñïðîèçâåäåíèÿ. Æèâîòíîå ìîæåò ïðîäåëûâàòü èõ ñòîÿ (âñå ÷å-
òûðå êîíå÷íîñòè âûïðÿìëåíû), ñèäÿ «ïî-ñîáà÷üè» è ëåæà. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå äâèæå-
íèÿ õâîñòà èíîãäà íàáëþäàåòñÿ äàæå ó ñàìöà, ïî÷òè ïîëíîñòüþ çàêîïàâøåãîñÿ â ïåñîê
(ñâîáîäíûìè îñòàþòñÿ òîëüêî ãîëîâà è äèñòàëüíàÿ ÷àñòü õâîñòà).

Âî âðåìÿ íàèáîëåå îñòðûõ êîíôëèêòîâ ìåæäó ñàìöàìè äâèæåíèÿ õâîñòà ÷àñòî ñî÷å-
òàþòñÿ ñ êîïàòåëüíûìè äâèæåíèÿìè íîã. Íàçàä ðåçêî äâèæóòñÿ, îòáðàñûâàÿ ñòðóéêè ïåñ-
êà, îáå êîíå÷íîñòè îäíîé ñòîðîíû òåëà (îáû÷íî ïî äâà ðàçà êðÿäó), çàòåì – êîíå÷íîñòè
äðóãîé ñòîðîíû. Äðóãîé êîìïîíåíò àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ – ïðèïîäíèìàíèå è îïóñ-
êàíèå ïåðåäíåé ÷àñòè òóëîâèùà çà ñ÷åò ñãèáàíèÿ è âûïðÿìëåíèÿ ïåðåäíèõ êîíå÷íîñòåé.
Â íèæíåé ïîçèöèè ïîäáîðîäîê ÿùåðèöû êàñàåòñÿ çåìëè. Ýòè äâèæåíèÿ, âïîëíå ïîäîá-
íûå êèâàíèþ àãàì (push-ups àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ – ñì. Panov, Zykova, 1999), íàáëþäà-
þòñÿ ó âçðîñëîãî ñàìöà ïåðåä ñòðåìèòåëüíûì áåãîì â ñòîðîíó ïðîòèâíèêà, êîòîðûé çà-
âåðøàåòñÿ àòàêîé íà íåãî. Â òî âðåìÿ êàê êîïàòåëüíûå äâèæåíèÿ íîã è êèâàíèÿ îäíîçíà÷-
íî ñâÿçàíû ñ ìîòèâàöèåé àãðåññèè, òîãî æå íåëüçÿ ñêàçàòü î ñòåðåîòèïå äâèæåíèé õâîñòà,
êîòîðûé îêàçûâàåòñÿ èíâàðèàíòîì äëÿ àãðåññèâíîãî, ïîëîâîãî è ïîâñåäíåâíîãî ïîâåäå-
íèÿ. Èíûìè ñëîâàìè, ýòîò ñòåðåîòèï ïðèíàäëåæèò, âåðîÿòíî, èíîé ìîòèâàöèîííîé ñèñ-
òåìå, íåæåëè äâà òîëüêî ÷òî îïèñàííûå êîìïîíåíòà àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ.

Íàèáîëåå òåñíóþ ñâÿçü èíòåðåñóþùèé íàñ ñòåðåîòèï îáíàðóæèâàåò ñ îáùåé äâèãà-
òåëüíîé àêòèâíîñòüþ. Î÷åíü ÷àñòî ñåðèè äâèæåíèé õâîñòà íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøå-
ñòâóåò êîðîòêèé ïðîõîä èëè ïðîïîëçàíèå ÿùåðèöû âïåðåä (íåðåäêî – ñ îäíîâðåìåííûì
ïîâîðîòîì æèâîòíîãî âîêðóã âåðòèêàëüíîé îñè). Òå æå àêòû ëîêîìîòîðíîé àêòèâíîñòè
(ëèáî áîëåå äëèííûå ïðîáåæêè íà ðàññòîÿíèå äî äåñÿòêà ìåòðîâ) ìîãóò âêëèíèâàòüñÿ
ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè öèêëàìè âíóòðè ñåðèè. Â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ óìåñòíî ãîâî-
ðèòü î òàê íàçûâàåìûõ «ñîñòàâíûõ» ñåðèÿõ. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ñëåäóþùàÿ ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé: 4, 3 – ïðîõîä âïåðåä – 4 – ïðîáåæêà – 3 2 2 – ïðîáåæêà – 3 3
3 2 – ïðîõîä âïåðåä ñ ïîâîðîòîì íà 90° – 2 1 1 (íàáëþäåíèå îò 14.VII.02). Íåðåäêî
îäíîâðåìåííî ñ äâèæåíèÿìè õâîñòà (êàê ïðàâèëî, íàèáîëåå èíòåíñèâíûìè) ñàìåö «òîï-
÷åòñÿ» íà ìåñòå, ïåðåñòóïàÿ âñåìè ÷åòûðüìÿ êîíå÷íîñòÿìè.

Òåñíàÿ ñâÿçü èçó÷åííîé ìîòîðíîé êîîðäèíàöèè ñ ëîêîìîòîðíîé àêòèâíîñòüþ îñî-
áåííî ÿâíî ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè òàê íàçûâàåìîì «ïàòðóëèðîâàíèè» òåððèòîðèè (ñì. íèæå),
êîãäà ñàìåö ïðîäåëûâàåò êîðîòêèå ñåðèè äâèæåíèé õâîñòà ïîñëå êàæäîãî ïåðåìåùåíèÿ
áåãîì ñ ìåñòà íà ìåñòî, âî âðåìÿ ìèìîëåòíûõ îñòàíîâîê äëèòåëüíîñòüþ íå áîëåå 1-3 ñ.

Î÷åíü èíòåíñèâíûå äâèæåíèÿ õâîñòà (ñ âûñîêèìè áàëëüíûìè îöåíêàìè âèëÿíèé)
íåèçìåííî íàáëþäàþòñÿ ïîñëå îõîòíè÷üåé âûëàçêè è áðîñêà íà æåðòâó – â ìîìåíò åå
ïîèìêè è ïîåäàíèÿ.



512 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Îñîáåííîñòè äâèæåíèé õâîñòà â ðàçíûõ êîíòåêñòàõ. Ó âçðîñëûõ ñàìöîâ ñòåðåîòèï
äâèæåíèé õâîñòà ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâ (âîïðåêè ìíåíèþ Ïîëûíîâîé, 1982) â àãîíèñòè-
÷åñêèõ êîíôëèêòàõ ìåæäó íèìè è ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ ñàìöà ñ ñàìêîé. Îäíî èç ñóùå-
ñòâåííûõ ðàçëè÷èé ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïåðåä àòàêîé ñàìöà íà ïðîòèâíèêà íîðìîé îêàçû-
âàþòñÿ ñåðèè, íà÷èíàþùèåñÿ íå ñ çàêðó÷èâàíèÿ õâîñòà, à ñ î÷åíü èíòåíñèâíîãî âèëÿíèÿ
(áàëë 4), ïðè êîòîðîì ñàìåö ïåðåñòóïàåò çàäíèìè êîíå÷íîñòÿìè ñ îäíîâðåìåííûìè áîêî-
âûìè äâèæåíèÿìè êðóïà. Îáû÷íî ýòè äåéñòâèÿ ñîâåðøàþòñÿ àãðåññîðîì ëåæà: îí ïðèïà-
äàåò ê çåìëå ãðóäüþ è áðîñàåò ïåñîê íàçàä ðåçêèìè äâèæåíèÿìè êîíå÷íîñòåé (ñì. âûøå).
Â ñëåäóþùåì çà ýòèì öèêëå (êîòîðûé ÷àñòî îêàçûâàåòñÿ è ïîñëåäíèì â ñåðèè) çàêðó÷èâà-
íèÿ õâîñòà ÷àñòî ïðåðûâàþòñÿ, íå ïåðåõîäÿ â âèëÿíèÿ. Â ðåçóëüòàòå òàêèå êîðîòêèå («íå-
çàâåðøåííûå») ñåðèè ñîñòîÿò êàê áû èç äâóõ íåïîëíûõ öèêëîâ: ïåðâûé ëèøåí íà÷àëüíûõ
çàêðó÷èâàíèé õâîñòà, à âòîðîé – âèëÿíèé. Íå÷òî ïîäîáíîå èçðåäêà ìîæíî èíîãäà íàáëþ-
äàòü è â äåéñòâèÿõ ñàìöà, àäðåñîâàííûõ ñàìêå, õîòÿ èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé çäåñü îáû÷-
íî íåñêîëüêî íèæå (áàëë 3), ÷åì ïðè àãðåññèâíîì ïîâåäåíèè.

Â òåõ ñèòóàöèÿõ, êîãäà ñàìåö ïåðèîäè÷åñêè ïðîäåëûâàåò äâèæåíèÿ õâîñòîì, îñòà-
âàÿñü íà îäíîì ìåñòå ïðè âèäèìîì îòñóòñòâèè âíåøíåé ñòèìóëÿöèè, ñòåðåîòèï ïðàêòè-
÷åñêè íå îòëè÷àåòñÿ îò òîãî, êîòîðûé ñîïðîâîæäàåò îáà òèïà ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåé-
ñòâèé. Ðàçëè÷èå ñîñòîèò ïðåæäå âñåãî â òîì, ÷òî äàííîì â ñëó÷àå èíòåíñèâíîñòü âèëÿ-
íèÿ áîëüøåé ÷àñòüþ íåñêîëüêî íèæå äàæå â ñàìîì ïåðâîì öèêëå ñåðèè, ÷åì â ïåðâûõ
öèêëàõ ñåðèé ïðè àãîíèñòè÷åñêèå êîíòàêòàõ ñàìöîâ, ãäå ýòîò ïîêàçàòåëü äîñòèãàåò ìàê-
ñèìóìà (òàáë. 3). Êðîìå òîãî, â î÷åíü äëèííûõ ñåðèÿõ (êîòîðûå íèêîãäà íå ïðèõîäèòñÿ
âèäåòü â ñîöèàëüíûõ êîíòåêñòàõ) èíòåíñèâíîñòü âñåõ òèïîâ äâèæåíèé õâîñòà ìîæåò
äîñòèãàòü àáñîëþòíîãî ìèíèìóìà (î ÷åì óæå áûëî ñêàçàíî âûøå).

Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî èìåííî êîíòåêñò, â êîòîðîì íàáëþäàåòñÿ
èíòåðåñóþùåå íàñ ïîâåäåíèå, âî ìíîãîì îïðåäåëÿåò òàêæå ñòîëü âàæíûé ïàðàìåòð, êàê
êîëè÷åñòâî öèêëîâ âíóòðè ñåðèè. Êàê âèäíî èç òàáë. 1, ïðè îáîèõ âàðèàíòàõ ïðÿìûõ
ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé (áóäü òî àãîíèñòè÷åñêèå êîíòàêòû ìåæäó ñàìöàìè èëè ïî-
âåäåíèå ñàìöà â ïðèñóòñòâèè ñàìêè) îïðåäåëåííî ïðåîáëàäàþò êîðîòêèå ñåðèè, ñîñòî-
ÿùèå èç 1–3 öèêëîâ. Ñõîäíóþ êàðòèíó äàåò ïîâåäåíèå ñàìöà âî âðåìÿ âñïûøåê åãî
äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè, êîãäà îí ñèñòåìàòè÷åñêè ïåðåìåùàåòñÿ â ïðåäåëàõ ñâîåé òåð-
ðèòîðèè. Ýòè ïåðåìåùåíèÿ ìîæíî óñëîâíî íàçâàòü «ïàòðóëèðîâàíèåì» ó÷àñòêà, õîòÿ
çäåñü îïðåäåëåííî îòñóòñòâóåò ôóíêöèÿ îõðàíû åãî ãðàíèö, êàê ìû âèäèì ýòî ó äðóãèõ
âèäîâ àãàìîâûõ ÿùåðèö (ñì. Çûêîâà, Ïàíîâ, 1986).

Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî âî âðåìÿ ïåðåìåùåíèé ñàìöà ïî òåððèòîðèè è â ñîöè-
àëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ÷èñëî öèêëîâ â ñåðèè ðåäóöèðîâàíî çà ñ÷åò òîãî, ÷òî æèâîò-
íîå êàê áû «ýêîíîìèò» âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ òàêèõ ôîðì öåëåíàïðàâëåííîãî ïîâåäå-
íèÿ, êàê ïðåñëåäîâàíèå ïðîòèâíèêà, íàïàäåíèå íà íåãî, ñáëèæåíèå ñ ñàìêîé è ïð.

Ñîâåðøåííî èíóþ êàðòèíó äàåò ïîâåäåíèå ñàìöà, êîãäà îí ïåðèîäè÷åñêè ïðîäåëû-
âàåò äâèæåíèÿ õâîñòîì, îñòàâàÿñü íà îäíîì ìåñòå ïðè âèäèìîì îòñóòñòâèè âíåøíåé

* Èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé â íà÷àëüíûõ öèêëàõ ñåðèé çàìåòíî âûøå, ÷åì âî âñåõ ïðî÷èõ êîíòåê-
ñòàõ (p< 0.02).

Òàáëèöà 3. Èíòåíñèâíîñòü (%) âèëÿíèé â ïåðâûõ öèêëàõ ñåðèè â ðàçíûõ ñèòóàöèÿõ

Áàëëû ïåðâîãî öèêëà â ñåðèÿõ Ñèòóàöèè 
4 èëè 3 ìåíåå 3 ÷èñëî ñåðèé, n 

Îáõîä  òåððèòîðèè (ïàòðóëèðîâàíèå) 51.4 48.6 37 
Àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöîâ* 87.2 11.8 13 
Âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöà ñ ñàìêîé 46.1 53.9 26 
Ïðåáûâàíèå ñàìöà â îäíîé òî÷êå 60.6 39.4 71 
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ñòèìóëÿöèè. Â òàêîé ñèòóàöèè ñåðèè íåðåäêî âêëþ÷àþò ñåáÿ â ñòîëü çíà÷èòåëüíîå ÷èñ-
ëî öèêëîâ (äî 12, 14 è äàæå 20), êîòîðîå íèêîãäà íå íàáëþäàåòñÿ â ñèòóàöèÿõ ñîöèàëü-
íîé àêòèâíîñòè. Èíûìè ñëîâàìè, äëèòåëüíîñòü ñåðèé â ñðåäíåì çàìåòíî âûøå ïðè îò-
ñóòñòâèè âíåøíåé ñòèìóëÿöèè (êîãäà äâèæåíèÿ õâîñòà íîñÿò, êàê ìû ïîëàãàåì, ñïîí-
òàííûé õàðàêòåð), íåæåëè ïðè ëþáûõ âàðèàíòàõ ïîâåäåíèÿ, êîòîðûì âûïîëíÿþò î÷å-
âèäíóþ êîììóíèêàòèâíóþ (ñèãíàëû àãðåññèè ëèáî òå, ÷òî àäðåñóþòñÿ ñàìêå) èëè ïðåä-
ïîëàãàåìóþ ñîöèàëüíóþ ôóíêöèþ (êîãäà ðå÷ü èäåò î «ïàòðóëèðîâàíèè»).

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó äëèòåëüíîñòüþ ñåðèé äëÿ ñèòóàöèè îòñóòñòâèÿ ñîöèàëüíîé ñòèìó-
ëÿöèè è òåõ, ãäå òàê èëè èíà÷å ïðèñóòñòâóåò ñîöèàëüíûé êîíòåêñò âûñîêî äîñòîâåðíû,
êàê ïîêàçàíî â òàáë. 1. ×òî êàñàåòñÿ òðåõ äðóãèõ âûáîðîê (àãîíèñòè÷åñêèå êîíòàêòû, âçà-
èìîäåéñòâèÿ ñàìöà ñ ñàìêîé, «ïàòðóëèðîâàíèå»), òî îíè ïî ñóùåñòâó íå ðàçëè÷àþòñÿ.

ßâëåíèå öèêëè÷íîñòè âîñïðîèçâåäåíèÿ ñåðèé äâèæåíèé õâîñòà â ñòàöèîíàðíûõ
óñëîâèÿõ (ñàìåö îñòàåòñÿ íà îäíîì ìåñòå ïðè íåèçìåííîñòè âíåøíèõ óñëîâèé) ïîçâî-
ëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàáëþäàåìûé õîä ñîáûòèé â äàííîì ñëó÷àå îïðåäåëÿåòñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî ýíäîãåííîé ðèòìèêîé (ñì. òàêæå Ðîãîâèí, 1989: 106).

Îáñóæäåíèå
Ïîëó÷åííûå äàííûå ñëóæàò ïðåêðàñíîé èëëþñòðàöèåé ñïðàâåäëèâîñòè òåõ âîççðå-

íèé êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè, êîòîðûå êàñàþòñÿ ñïåöèôèêè îïðåäåëåííîãî êëàññà ïîâå-
äåí÷åñêèõ ñòåðåîòèïîâ. Èõ åäèíñòâåííîé (èëè, ïî êðàéíåé ìåðå, ãëàâíîé) ôóíêöèåé
ïðèíÿòî áåçîãîâîðî÷íî ñ÷èòàòü ôóíêöèþ ñèãíàëüíóþ. Ìåæäó òåì, åñëè â ñîîòâåòñòâèè
ñ ýòîé ïîñëåäíåé òî÷êîé çðåíèÿ èíòåðåñóþùèå íàñ ñòåðåîòèïû åñòü àäàïòàöèè ñîöè-
àëüíîãî ïîðÿäêà (îáåñïå÷èâàþùèå èíòåðåñû îñîáè êàê ÷ëåíà ïîïóëÿöèè), òî â êëàññè-
÷åñêîé ýòîëîãèè òàêèå àêöèè ðàññìàòðèâàëè â ïåðâóþ î÷åðåäü â êîíòåêñòå ñóæäåíèé î
ñòðóêòóðå èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Çäåñü èì ïðèïèñûâàëè ãîìåîñòàòè÷åñêóþ, «àí-
òèñòðåññîâóþ» ôóíêöèþ, ñëóæàùóþ ñèñòåìàòè÷åñêîìó «ñáðîñó» íàïðÿæåíèÿ â íåðâíîé
ñèñòåìå. À ïîñêîëüêó ýòè äåéñòâèÿ â äàííîé ñèñòåìå âçãëÿäîâ ðàñöåíèâàþò êàê âíå-
øíþþ ïðîåêöèþ öèêëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â íåðâíîé ñèñòåìå æèâîòíîãî, òî íîðìîé îêà-
çûâàåòñÿ èõ âûïîëíåíèå â îòñóòñòâèå ñîîòâåòñòâóþùåé âíåøíåé ñòèìóëÿöèè, ò.å. â
êà÷åñòâå ñïîíòàííûõ àêòîâ (òàê íàçûâàåìàÿ âàêóóìíàÿ àêòèâíîñòü).

Îñíîâíûå ïðåäñêàçàíèÿ ýíåðãåòè÷åñêîé ìîäåëè ìîòèâàöèè, ëåæàùåé â îñíîâå
ýòèõ âîççðåíèé (ñì. Õàéíä, 1963), ñâîäÿòñÿ ê ñëåäóþùèì äâóì ãëàâíûì ïîëîæåíèÿì.
Âî-ïåðâûõ, ãîòîâíîñòü ê äåéñòâèþ âîçðàñòàåò òåì ñèëüíåå, ÷åì áîëüøå âðåìåíè ïðî-
øëî ñ ìîìåíòà ïðåäûäóùåãî âûïîëíåíèÿ òàêîãî æå äåéñòâèÿ. Âî-âòîðûõ, â ðÿäó ïîñëå-
äîâàòåëüíûõ äåéñòâèé èíòåíñèâíîñòü èõ ïðîãðåññèâíî ñíèæàåòñÿ (êàê ïîëàãàþò, â ðå-
çóëüòàòå ñáðîñà íåðâíûõ íàïðÿæåíèé â õîäå ýòèõ àêöèé).

Èìåííî ýòî ìû è âèäèì ïðè àíàëèçå ðàñïðåäåëåíèÿ âî âðåìåíè ñòåðåîòèïíûõ äâè-
æåíèé õâîñòà ó ñàìöîâ óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè. Èíòåíñèâíîñòü âèëÿíèé ñíèæàåòñÿ â
ðÿäó èõ ñëåäîâàíèÿ âíóòðè ñåðèè, à òàêæå ïðè ïîâòîðåíèè ñåðèé. Ñíèæàåòñÿ òàêæå
÷èñëî öèêëîâ â ñåðèÿõ è èõ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïî ìåðå ïîâòîðåíèÿ ñåðèé, à ïðîìåæóò-
êè ìåæäó íèìè, íàïðîòèâ, óâåëè÷èâàþòñÿ (òàáë. 2). Âñå ýòî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü,
÷òî ïðè ïîâòîðåíèè äâèæåíèé õâîñòà ñíèæàåòñÿ ìîòèâàöèÿ, ëåæàùàÿ â èõ îñíîâå. Ìû
âèäèì, ÷òî ýòè äâèæåíèÿ âîçíèêàþò ïåðèîäè÷åñêè ïðè âèäèìîì îòñóòñòâèè âíåøíåé
ñòèìóëÿöèè. Áîëåå òîãî, ÷èñëî öèêëîâ â ñåðèÿõ, âîñïðîèçâîäèìûõ ñàìöàìè êðóãëîãî-
ëîâîê ïðè îòñóòñòâèè ñòèìóëÿöèè, îêàçûâàåòñÿ ñóùåñòâåííî âûøå, ÷åì â ñèòóàöèÿõ,
ãäå ýòè äâèæåíèÿ õâîñòà ìîæíî ñ÷èòàòü êîìïîíåíòîì öåëåíàïðàâëåííîãî êîììóíèêà-
òèâíîãî ïîâåäåíèÿ (òàáë. 1). Ñëåäóåò îòìåòèòü òàêæå âûñîêóþ ãîòîâíîñòü ê âîñïðîèç-
âåäåíèþ èíòåðåñóþùèõ íàñ àêöèé â îòâåò íà íåñïåöèôè÷åñêèå ñòèìóëû (íàïðèìåð ïðè
ïîèìêå è ïîåäàíèè äîáû÷è). ßâëåíèåì òîãî æå ïîðÿäêà îêàçûâàåòñÿ âîñïðîèçâåäåíèå
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äàííîé ìîòîðíîé êîîðäèíàöèè â êà÷åñòâå îáÿçàòåëüíîãî êîìïîíåíòà ëîêîìîòîðíîé àê-
òèâíîñòè. Âñå ñêàçàííîé ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî èíòåðåñóþùèå íàñ àíñàìáëè ñëó-
æàò âíåøíèì âûðàæåíèåì ïîâûøåíèÿ îáùåãî óðîâíÿ âîçáóæäåíèÿ (òàê íàçûâàåìàÿ
íåñïåöèôè÷åñêîé àêòèâàöèè, arousal àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ – ñì. Ïàíîâ, 1978). Ñõîä-
íàÿ òî÷êà çðåíèÿ âûñêàçàíà â ðàáîòå Ðîãîâèíà (1989: 106). Èíûìè ñëîâàìè, íàïðàøèâà-
åòñÿ âûâîä, ÷òî ýòè äâèæåíèÿ âî ìíîãîì íàõîäÿòñÿ ïîä êîíòðîëåì ýíäîãåííîé ðèòìèêè.

Â ñâåòå âñåãî ñêàçàííîãî ïðàâîìåðíî ïîñòàâèòü ïîä âîïðîñ êàæóùååñÿ ñàìîî÷å-
âèäíûì ïðåäñòàâëåíèå î âåäóùåé ñèãíàëüíîé ôóíêöèè ñòåðåîòèïíûõ äâèæåíèé õâîñ-
òà ó ñàìöîâ óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè. Íà ïåðâûé âçãëÿä, òàêèå ñîìíåíèÿ âûãëÿäÿò àáñî-
ëþòíî íåîáîñíîâàííûìè. Äåéñòâèòåëüíî, ïðè÷óäëèâûé ðèñóíîê ýòèõ äâèæåíèé è ïðî-
èçâîäèìûé èìè âèçóàëüíûé ýôôåêò êàê áóäòî áû ïîëíîñòüþ ïðîòèâîðå÷àò ìûñëè, ÷òî
ýòà àêöèÿ ìîæåò áûòü â ïðèíöèïå áåçàäðåñíîé, ÿâëÿÿñü íå áîëåå ÷åì íåóñòðàíèìûì
îòðàæåíèåì äèíàìèêè íåðâíûõ ïðîöåññîâ.

È âñå æå íåìàëî äîâîäîâ ìîæíî ïðèâåñòè â ïîëüçó èäåè, ÷òî ñèãíàëüíàÿ ôóíêöèÿ
èìååò çäåñü àáñîëþòíî ïîä÷èíåííûé õàðàêòåð (ñì. òàêæå Ðîãîâèí, 1989). Èç ìíîãèõ
äåñÿòêîâ ñåðèé äâèæåíèé õâîñòà ëèøü î÷åíü ìàëàÿ èõ äîëÿ ïðèóðî÷åíà ê ðåàëüíûì
ñîöèàëüíûì âçàèìîäåéñòâèÿì. Ïðè ýòîì ñàìè âçàèìîäåéñòâèÿ ñ óñïåõîì ïðîòåêàþò
áåç ïðåäøåñòâóþùèõ èì «ñèãíàëüíûõ» äâèæåíèé õâîñòà. Òàê, êîïóëÿöèÿ îñóùåñòâëÿ-
åòñÿ ñàìöîì íàñèëüñòâåííî, òàê ÷òî îò íåãî òðåáóåòñÿ ëèøü áûñòðîòà áåãà è ëîâêîñòü â
óäåðæàíèè ñàìêè. Çàòî èíòåíñèâíûå ñåðèè äâèæåíèé õâîñòà íàáëþäàþòñÿ ñðàçó ïî çà-
âåðøåíèè ñïàðèâàíèÿ, êîãäà â ýòèõ äåéñòâèÿõ, êàçàëîñü áû, óæå íåò îñîáîé íåîáõîäè-
ìîñòè.

Òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü è îá àãðåññèâíîì ïîâåäåíèè ñàìöîâ. Àãðåññîð ïðîäå-
ëûâàåò äâèæåíèÿ õâîñòîì, íàõîäÿñü ÷àñòî â äåñÿòêàõ ìåòðîâ îò ïðîòèâíèêà, ÷òî ñàìî
ïî ñåáå íå ïðèâîäèò ê áåãñòâó ïîñëåäíåãî. Èìåííî ýòî ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî äàåò
âîçìîæíîñòü íàïàäàþùåìó â ñëåäóþùèé ìîìåíò íàñòèãíóòü íåïðèÿòåëÿ. Ñàìîìó àêòó
íàïàäåíèÿ äâèæåíèÿ õâîñòà íå ïðåäøåñòâóþò. Îíè âîñïðîèçâîäÿòñÿ àãðåññîðîì âñå òî
âðåìÿ, ïîêà îí êóñàåò ïîâåðæåííîãî âðàãà, à òàêæå íåïîñðåäñòâåííî ïîñëå åãî áåãñòâà
ñ ìåñòà êîíôëèêòà. Â îáåèõ ýòèõ ñèòóàöèÿõ ñèãíàëèçàöèÿ õâîñòîì ïðåäñòàâëÿåòñÿ àá-
ñîëþòíî èçëèøíåé. Â ïåðâîì ñëó÷àå ïîâåðæåííàÿ ÿùåðèöà ïðîñòî íå ìîæåò âèäåòü
äâèæåíèé õâîñòà àãðåññîðà, à âî âòîðîì «ñèãíàë» îêàçûâàåòñÿ ÿâíî çàïîçäàâøèì. Â
èòîãå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî è ïðè àãîíèñòè÷åñêèõ è ïðè ïîëîâûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ñòå-
ðåîòèï äâèæåíèé õâîñòà âûãëÿäèò íå êàê ñèãíàëèçàöèÿ àêòèâíîãî ïàðòíåðà î åãî íàìå-
ðåíèÿõ, à êàê ðåçóëüòàò íàðàñòàíèÿ îáùåãî âîçáóæäåíèÿ îñîáè â ìîìåíò íåïîñðåäñòâåí-
íîãî êîíòàêòà ñ äðóãîé.

×òî êàñàåòñÿ äâèæåíèé õâîñòà, ïåðèîäè÷åñêè âîñïðîèçâîäèìûõ ñàìöîì â òî âðåìÿ,
êîãäà îí ïðåáûâàåò â îäèíî÷åñòâå, òî ñàìà ñîáîé íàïðàøèâàåòñÿ ìûñëü, ÷òî ýòè àêöèè
åñòü ñâîåãî ðîäà ìàÿêîâûé ñèãíàë, óêàçûâàþùèé äðóãèì ïðåòåíäåíòàì íà ó÷àñòîê, ÷òî
îí óæå çàíÿò. Â ýòîì îòíîøåíèè ýòè äåéñòâèÿ êàæóòñÿ âî ìíîãîì àíàëîãè÷íûìè ïî
ôóíêöèè (êàê è ïî âðåìåííîé îðãàíèçàöèè) ïåíèþ ïòèö. Îäíàêî çäåñü íåëüçÿ íå óïîìÿ-
íóòü îá îäíîì çàáàâíîì îáñòîÿòåëüñòâå. Â èçó÷åííîé ïîïóëÿöèè, íàñåëÿþùåé ïåñêè ñ
çíà÷èòåëüíûì ðàçâèòèåì ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà, ñàìöû îáû÷íî âîñïðîèçâîäÿò ñåðèè
äâèæåíèé õâîñòà â îñíîâàíèè êóñòà ëèáî ñðåäè âûñîêîé òðàâû, ãäå èõ äåéñòâèÿ òðóäíî
çàìåòèòü ñî ñòîðîíû. Â ýòèõ óñëîâèÿõ íàäåæíàÿ ñåãðåãàöèÿ ñàìöîâ ïîääåðæèâàåòñÿ,
âåðîÿòíî, â îñíîâíîì çà ñ÷åò îïèñàííîé âûøå àêòèâíîé îõðàíû òåððèòîðèé. Â ëþáîì
ñëó÷àå îïòè÷åñêèå ñèãíàëû ãîðàçäî ìåíåå ýôôåêòèâíû â ñôåðå äèñòàíòíîé êîììóíèêà-
öèè, íåæåëè àêóñòè÷åñêèå, èñïîëüçóåìûå â ïåíèè ïòèö.

Íàèáîëåå ñèëüíûé àðãóìåíò â ïîëüçó ïðåäïîëîæåíèÿ î âåäóùåé ñèãíàëüíîé ôóíê-
öèè èçó÷åííîé ìîòîðíîé êîîðäèíàöèè íîñèò, ê ñîæàëåíèþ, ñóãóáî êîñâåííûé õàðàêòåð
è ïîòîìó îñòàåòñÿ ïîëíîñòüþ íåäîêàçóåìûì. Îí âûòåêàåò èç êîíöåïöèè ðèòóàëèçàöèè,
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ñîãëàñíî êîòîðîé ýêñöåññèâíûå ôîðìû ïîâåäåíèÿ ôîðìèðóþòñÿ â õîäå ýâîëþöèè íà
áàçå áîëåå ïðîñòûõ ñòðóêòóð, ñòàíîâÿñü â êîíå÷íîì èòîãå êîìïîíåíòàìè âèäîñïåöèôè-
÷åñêèõ êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì. Â äàííîì ñëó÷àå, êàê è âî ìíîãèõ äðóãèõ, íàïðàøè-
âàåòñÿ ìûñëü î ñîïðÿæåííîé ýâîëþöèè îêðàñêè õâîñòà (êîíòðàñòíàÿ ÷åðíî-áåëàÿ, áðî-
ñàþùàÿñÿ â ãëàçà íà ôîíå áëåêëûõ òîíîâ ïóñòûíè) è äâèæåíèé, àêöåíòèðóþùèõ ýòè
îêðàñî÷íûå (ò.í. âèäîâûå îïîçíàâàòåëüíûå) ïðèçíàêè.

Â ïîëüçó ïîäîáíîãî õîäà ìûñëè ãîâîðèò, â ÷àñòíîñòè, ôàêò ñóùåñòâîâàíèÿ ðåçêèõ
áîêîâûõ äâèæåíèé âûïðÿìëåííîãî õâîñòà ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà ãîðíûõ àãàì Laudakia,
áëèçêî ðîäñòâåííîãî êðóãëîãîëîâêàì Phrynocephalus. Ýòè ñëàáî äèôôåðåíöèðîâàííûå
âèëÿíèÿ õâîñòîì íàáëþäàþòñÿ ó àãàì â ñîñòîÿíèè îáùåãî âîçáóæäåíèÿ è ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé êàê áû ðåçåðâíûé ýëåìåíò ïîâåäåí÷åñêîãî ðåïåðòóàðà – ïîäîáíî óïîìèíàâøèì-
ñÿ «ïîêëîíàì» óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè. Åñëè ñëåäîâàòü ïðåäëàãàåìîé ëîãèêå, ó êðóãëî-
ãîëîâîê ýâîëþöèÿ êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ ïîøëà ïî ïóòè óñëîæíåíèÿ äâèæåíèé
õâîñòà (ñì. Ðîãîâèí, 1989; Ñåìåíîâ, 1997), à ó àãàì – ïî ëèíèè äèôôåðåíöèàöèè «ïî-
êëîíîâ» (push-ups) è òàêèõ «ñîïðÿæåííûõ» ñ íèìè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, êàê ãîð-
ëîâîé ìåøîê, ïî-ðàçíîìó áðîñêî îêðàøåííûé ó ñàìöîâ ðàçíûõ âèäîâ (ñì. Panov, Zykova,
1997, 1999). Ýòîò ñöåíàðèé, ñôîðìóëèðîâàííûé â ñòîëü îáùåé ôîðìå, âûãëÿäèò ïðè-
âû÷íûì äëÿ ýâîëþöèîíèñòà è ïîòîìó – âïîëíå ïðàâäîïîäîáíûì. Ê ñîæàëåíèþ, êîíê-
ðåòíûå ìåõàíèçìû ïîäîáíûõ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ïðåäñòàâëÿþòñÿ ñåãîäíÿ
ñîâåðøåííî íåîáúÿñíèìûìè (åñëè íå ïðèáåãàòü ê ïðåñëîâóòîé òåîðèè ïîëîâîãî îòáî-
ðà, êîòîðàÿ âî ìíîãîì ôàíòàñòè÷íà ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ).

Ïîäâîäÿ èòîã ñêàçàííîìó, ìîæíî ñäåëàòü âûâîä, ÷òî â ýâîëþöèè àãàìîâûõ ÿùåðèö
îïðåäåëåííî èìåë ìåñòî èììàíåíòíûé ïðîöåññ äèâåðãåíöèè ïîâåäåíèÿ, ïåðâè÷íîé è ãëàâ-
íîé ôóíêöèåé êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ ïðîòèâîäåéñòâèå ïåðåãðóçêå íåðâíîé ñèñòåìû. È õîòÿ
ýòè ôîðìû ïîâåäåíèÿ îáëàäàþò ñ òî÷êè çðåíèÿ íàáëþäàòåëÿ âñåìè àòðèáóòàìè êîììóíè-
êàòèâíûõ ñèãíàëîâ (áðîñêîñòü, èåðàðõè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ äâèæåíèé è ïð.), èõ òðóäíî
ðàñöåíèâàòü â êà÷åñòâå òàêîâûõ, ïîñêîëüêó îíè âîñïðîèçâîäÿòñÿ â ïîäàâëÿþùåì áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ â îòñóòñòâèå î÷åâèäíîé ñõåìû êîììóíèêàöèè, ïðåäïîëàãàþùåé íàëè-
÷èå íå òîëüêî îòïðàâèòåëÿ ñèãíàëà, íî è àäðåñàòà, à òàêæå ñîãëàñîâàííîñòè äåéñòâèé
êîììóíèêàíòîâ. Ïîñëåäíèå äâà óñëîâèÿ â íàøåì ñëó÷àå, êàê ïðàâèëî, íå ñîáëþäàþòñÿ.

Â òî æå âðåìÿ ìû íå óòâåðæäàåì, ÷òî èçó÷åííûå àêöèè â ïðèíöèïå íå ìîãóò îáëà-
äàòü ïîáî÷íûì ñèãíàëüíûì ýôôåêòîì. Ïîñëåäíèé â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ñïîñîáåí, âå-
ðîÿòíî, îêàçûâàòü íåêîòîðîå âîçäåéñòâèå íà ïîâåäåíèå êîíñïåöèôè÷åñêèõ îñîáåé, íà-
õîäÿùèõñÿ íà íåáîëüøîì ðàññòîÿíèè îò êîíñïåöèôèêà, êîòîðûé ïðîäåëûâàåò ñòåðåî-
òèïíûå äâèæåíèÿ õâîñòà. Êàêîâî ýòî âîçäåéñòâèå, ñêàçàòü òðóäíî, ïîñêîëüêó ñàìà ýòà
àêöèÿ ñîäåðæèò èíôîðìàöèþ ëèøü î ïîëîâîé ïðèíàäëåæíîñòè «îòïðàâèòåëÿ ñèãíàëà»,
íî íèêàê íå î åãî íàìåðåíèÿõ. Íàïîìíèì, ÷òî ñàì ïî ñåáå ñòåðåîòèï ïðàêòè÷åñêè îäè-
íàêîâ â ðåïåðòóàðàõ àãðåññèâíîãî è ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ.

Â ëþáîì ñëó÷àå ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî õàðàêòåð ñëåäîâàíèÿ âî âðåìåíè ñåðèé äâè-
æåíèé õâîñòà ó óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè õîðîøî óêëàäûâàåòñÿ â îáùèå ïðèíöèïû îðãà-
íèçàöèè òàê íàçûâàåìîãî ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, ïðåäñòàâëåííîãî â íàèáîëåå îò÷åò-
ëèâîé ôîðìå â ïåñíå ïòèö. Àíàëîãè÷íîå ÿâëåíèå îïèñàíî òàêæå ó ÿùåðèö, èìåííî ó
ñòåïíîé àãàìû, Trapelus sanguinolentus, ñàìöû êîòîðîé ïåðèîäè÷åñêè ïðîäåëûâàþò ñå-
ðèè ïîêëîíîâ â îòñóòñòâèå ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1986: 237-238). Ó
ñàìöîâ êàâêàçñêîé àãàìû, Laudkia caucasia ïîëíûé ñòåðåîòèï âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ïî-
êëîíîâ íàáëþäàåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïðè îòñóòñòâèè ñîöèàëüíîé ñòèìóëÿöèè (êîãäà
îñîáü ïðåáûâàåò ïîñòîÿííî èñïîëüçóåìîì ìåñòå áàñêèíãà). Ïðè ñîöèàëüíûõ âçàèìî-
äåéñòâèÿõ ýòîò ñòåðåîòèï âûãëÿäèò «óñå÷åííûì», âåðîÿòíî â ñèëó òîãî, ÷òî ïðèîðèòåò-
íûìè ôîðìàìè äåéñòâèé ñàìöà çäåñü îêàçûâàþòñÿ öåëåíàïðàâëåííûå ôîðìû ïîâåäå-
íèÿ (òàêèå êàê ñáëèæåíèå ñ ïàðòíåðîì), à íå «ñèãíàëèçàöèè î íàìåðåíèÿõ» (Panov,
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Zykova., 1999: 228). Çäåñü ïðîñëåæèâàåòñÿ ïîëíàÿ ïàðàëëåëü ñ ñîêðàùåíèåì äëèíû ñå-
ðèé äâèæåíèé õâîñòà â ñîöèàëüíûõ êîíòåêñòàõ ó óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè.

Â çàêëþ÷åíèå íåîáõîäèìî îòìåòèòü çàìå÷àòåëüíóþ îñîáåííîñòü èçó÷åííîãî äâè-
ãàòåëüíîãî àíñàìáëÿ, êîòîðóþ ìû èíòåðïðåòèðóåì êàê îäíîçíà÷íîå ñîîòâåòñòâèå ìåæ-
äó óðîâíåì íåñïåöèôè÷åñêîé àêòèâàöèè (arousal) è èíòåíñèâíîñòüþ íàáëþäàåìûõ äâè-
æåíèé. Ïî ñóòè äåëà, ïåðåä íàìè èäåàëüíûé êîíòèíóóì îò äåéñòâèé ìèíèìàëüíîé èí-
òåíñèâíîñòè (âÿëîå ïðèïîäíèìàíèå äèñòàëüíîé ÷àñòè õâîñòà íàä ñóáñòðàòîì è óäåðæà-
íèå åå â òàêîì ïîëîæåíèè) – ÷åðåç îäíîêðàòíîå çàêðó÷èâàíèå õâîñòà (êàê ýëåìåíòà ñòà-
òè÷åñêîé ïîçû) – ê ñëîæíåéøåé ìîòîðíîé êîîðäèíàöèè, êîòîðàÿ îêàí÷èâàåòñÿ âèëÿíè-
åì, îöåíèâàåìûì ìàêñèìàëüíûì áàëîì 4. Êàê ìû óæå óïîìèíàëè, âåñü ýòîò êîíòèíóóì
(à ÷àùå – åãî ôðàãìåíòû) ìîæíî íàáëþäàòü â äèíàìèêå äàæå â õîäå îäíîé ñåðèè äâèæå-
íèé õâîñòà, êîãäà èõ èíòåíñèâíîñòü ïëàâíî ñíèæàåòñÿ îò ìàêñèìàëüíîé äî áëèçêîé ê
ìèíèìóìó. Ýòî ÿâëåíèå çàìå÷àòåëüíî â òîì îòíîøåíèè, ÷òî ñëóæèò, êàê ìû ïîëàãàåì,
èäåàëüíîé èëëþñòðàöèåé ñïðàâåäëèâîñòè ýíåðãåòè÷åñêîé ìîäåëè ìîòèâàöèé. Êðîìå
òîãî, îíî çàñëóæèâàåò ñïåöèàëüíîãî ðàññìîòðåíèÿ â ðàìêàõ âàæíîãî âîïðîñà î ñòåïåíè
ñòåðåîòèïíîñòè âðîæäåííûõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèé è î ïðèðîäå èõ èçìåí÷èâîñòè (ñì.
Schleidt, 1974).
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31. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíîìèÿ
õîõîòóíüè Larus cachinnans

1. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà ïîñåëåíèé è ïîâåäåí÷åñêèå
àñïåêòû ãíåçäîâîé áèîëîãèè1

Æåëòîíîãèå «ñåðåáðèñòûå» ÷àéêè ñ ñåðîé ìàíòèåé, ðàñïðîñòðàíåííûå â þæíîé Ïà-
ëåàðêòèêå îò Ïèðåíåéñêîãî ï-îâà äî âåðõîâüåâ ð. Àìóð, âõîäÿò â ñîñòàâ òàê íàçûâàåìîé
«ãðóïïû cachinnans», ïî-ðóññêè èìåíóåìîé õîõîòóíüåé. Òàêñîíîìè÷åñêîå ïîëîæåíèå ýòèõ
÷àåê èçäàâíà âûçûâàëî ðàçíîãëàñèÿ, íå ðàçðåøåííûå è ïîíûíå. Ïî ìíåíèþ îäíèõ àâòî-
ðîâ, õîõîòóíüÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðóïïó ïîäâèäîâ âíóòðè âèäà Larus argentatus (ñåðåá-
ðèñòàÿ ÷àéêà), ïî ìíåíèþ äðóãèõ îíà ïðèíàäëåæèò ê âèäó L. fuscus (êëóøà). Èçäàâíà
ñóùåñòâóåò è òðåòüÿ òî÷êà çðåíèÿ – î âèäîâîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè õîõîòóíüè (ïîäðîáíåå
ñì. Cramp, Simmons, 1983: 836), ÷òî ìû è ïîïûòàåìñÿ ïîäòâåðäèòü â íàñòîÿùåé ðàáîòå.

Äèñêóññèîííûì îñòàåòñÿ íå òîëüêî âîïðîñ î âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè (èëè ñàìî-
ñòîÿòåëüíîñòè) õîõîòóíüè, íî è îá îáúåìå ñàìîé «ãðóïïû cachinnans». Îáû÷íî, ñþäà
îòíîñÿò ôîðìû atlantis è michahellis èç þãî-çàïàäíîé Åâðîïû, cachinnans s. str. èç Ïðè-
÷åðíîìîðüÿ è Àðàëî-Êàñïèéñêîãî áàññåéíà, à òàêæå mongolicus èç Ìîíãîëèè è Ïðèáàé-
êàëüÿ. Íå âïîëíå ÿñåí ñòàòóñ ôîðìû barabensis èç Êàçàõñòàíà, íå ïðèçíàâàåìîé íåêîòî-
ðûìè àâòîðàìè (Ñòåïàíÿí, 1975) è îòíîñèìîé ê – «ãðóïïå cachinnans» äðóãèìè (Cramp,
Simmons, 1983). Âåñüìà ñïîðíû ïîïûòêè âêëþ÷èòü â ýòó ãðóïïó ôîðìû omissus (áàñ-
ñåéí Áàëòèéñêîãî Ìîðÿ), heuglini (ñåâåð Åâðàçèè îò Êîëüñêîãî ï-îâà äî íèçîâüåâ Åíè-
ñåÿ) è vegae (ñåâåðî-âîñòîê Ñèáèðè) (Stresemann, Timofeeff-Ressovsky, 1947; Kist, 1961;
Cramp, Simmons, 1983). Âïîëíå ïðàâîìî÷åí âîïðîñ î âîçìîæíîé ïðèíàäëåæíîñòè ê
«ãðóïïå cachinnans» ôîðìû armenicus (Àðìåíèÿ, Òóðöèÿ, Èðàí), ëîêàëèçîâàííîé ìåæ-
äó ðàñàìè michahellis è cachinnans èç «ãðóïïû cachinnans», íî íå âêëþ÷àåìîé â ýòó
ãðóïïó èç-çà íåáîëüøèõ ðàñõîæäåíèé â îêðàñî÷íûõ ïðèçíàêàõ2 .

Ñåé÷àñ ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî òàêñîíîìè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ãðóïïû è âñåãî êîì-
ïëåêñà áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê íå ìîæåò áûòü ðàñêðûòà íà áàçå îäíèõ ëèøü òðàäè-
öèîííûõ ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Â ñèëó âûñîêîé êîíñåðâàòèâ-
íîñòè ìîðôîëîãè÷åñêèõ è, âåðîÿòíî, öèòîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ ýòèõ ÷àåê (Ryttman et al., 1979, 1981; Shields, 1982), ðåøàþùåå ñëîâî îñòàåòñÿ
ëèøü çà øèðîêèì ñðàâíèòåëüíî-áèîëîãè÷åñêèì ïîäõîäîì è çà ìåòîäàìè ñðàâíèòåëü-
íî-ýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè äîñòîâåðíûå ýòîëîãè÷åñêèå äàííûå (ê ñîæàëåíèþ, íåïîë-
íûå) ïîëó÷åíû ëèøü äëÿ îäíîãî èç ÷ëåíîâ «ãðóïïû cachinnans» – èìåííî äëÿ ôîðìû
michahellis èç Çàïàäíîé Åâðîïû (Cramp, Simmons, 1983; Teyssedre, 1984). Çàäà÷à íàñòî-
ÿùåé ðàáîòû ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû äàòü ïî âîçìîæíîñòè ïîëíîå îïèñàíèå ãíåçäîâîé
áèîëîãèè è ïîâåäåíèÿ ôîðìû cachinnans s. str., îáèòàþùåé â ïðåäåëàõ ÑÑÑÐ. Ïðèâîäè-
ìûå çäåñü äàííûå ïî åå áèîëîãèè è ïîâåäåíèþ äîëæíû âî ìíîãîì ñïîñîáñòâîâàòü ïðî-

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà, Â.È. Ãðàáîâñêèé. Çîîë. æóðí. 1990 69(12): 92-105.
2 Ñîãëàñíî íîâåéøèì ìîëåêóëÿðíûì äàííûì L. cachinnans è L. mihahellis ïðèíàäëåæàò ðàçíûì êëàäàì. Ê

òîé, êóäà âõîäèò ïåðâûé èç ýòèõ âèäîâ, îòíîñÿò L. heuglini, àìåðèêàíñêèõ  L. smithsonianus,  L. dominicanus,
L. glaucescens è L. californicus. Êî âòîðîé êëàäå îòíîñÿò L. atlantis,  L.  argentatus,  L. hyperboreus, à òàêæå   L.
marinus.  L. armenicus, âûäåëÿåìàÿ â  ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä, áëèçêà ê ïàðå âèäîâ L. mihahellis – L. atlantis.
Ñì. Liebers-Helbig et  al., 2010. The herring gull complex (Larus argentatus – fuscus – cachinnans) as a model
group for recent Holarctic vertebrate radiations. Pp. 351-370 in Evolution in action (Glaubrecht M. ed.). Springer-
Verlag Berlin Heidelberg. http://gull-research.org/papers/gullpapers1/2010-Herring%20Gulls-
Springer%20Verlag.pdf.
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âåðêå ñóùåñòâóþùèõ ãèïîòåç îòíîñèòåëüíî ýâîëþöèîííîé èñòîðèè «áîëüøèõ áåëîãî-
ëîâûõ ÷àåê».

Îñíîâíûå äàííûå ñîáðàíû â ïåðèîä ñ 27 àïðåëÿ ïî 27 ìàÿ 1980 ã. ó âîñòî÷íîãî
ïîáåðåæüÿ çàëèâà Êàðà-Áîãàç-Ãîë è â àïðåëå-ìàå 1983, 1984, 1986 è 1987 ãã. (âñåãî 110
äíåé) íà î-âå Îãóð÷èíñêèé, ðàñïîëîæåííîì ó âõîäà â Òóðêìåíñêèé çàëèâ Êàñïèéñêîãî
ìîðÿ. Äîïîëíèòåëüíûå äàííûå èç ðàéîíà þãî-âîñòî÷íîãî Êàñïèÿ ïîëó÷åíû âåñíîé 1979
ã. â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981). Êðîìå òîãî, èñïîëüçîâàíû ðåçóëüòàòû
èçó÷åíèÿ ïîïóëÿöèè î-âà Ñìåõà (îç. Òåíãèç, Êàçàõñòàí, 1987 ã.), òàêñîíîìè÷åñêàÿ ïðè-
íàäëåæíîñòü êîòîðîé îñòàåòñÿ ñïîðíîé. Îáèòàþùèõ â ñåâåðíîì Êàçàõñòàíà ÷àåê îòíî-
ñÿò ê ôîðìå taimyrensis (èíîãäà âûäåëÿåìîé â ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä – Áóòóðëèí, 1934)
ëèáî barabensis (Äîëãóøèí, 1962) èëè æå ðàññìàòðèâàþò â êà÷åñòâå ãèáðèäíîé ïîïóëÿ-
öèè barabensis (= taimyrensis) õ cachinnans (Äåìåíòüåâ, 1951; Meise, 1975)3 .

Ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðó ïîñåëåíèé èññëåäîâàëè ìåòîäîì êàðòèðîâàíèÿ ãíåçä
íà ïðîáíûõ ïëîùàäêàõ â ðàçíûõ òèïàõ ìåñòîîáèòàíèé è â «êîðèäîðàõ» 100-ìåòðîâîé
øèðèíû, ïåðåñåêàþùèõ íåñêîëüêî òèïîâ ìåñòîîáèòàíèé (Ãðàáîâñêèé, 1987). Ðîñò è
ñìåðòíîñòü ïòåíöîâ èçó÷àëè ñ ïðèìåíåíèåì èíäèâèäóàëüíîãî ìå÷åíèÿ. Â 1984 ã. ïðî-
âåäåíî âñåñòîðîííåå èçó÷åíèå ñóäåá 16 ãíåçä (äàâøèõ 14 âûâîäêîâ) â âûãîðîäêå äèà-
ìåòðîì îêîëî 50 ì, îãðàíè÷åííîé çàáîð÷èêîì èç ïëîòíîãî ïîëèýòèëåíà âûñîòîé îêîëî
1 ì. Íàáëþäåíèÿ çà ïîâåäåíèåì âçðîñëûõ ïòèö è ïòåíöîâ ïðîâîäèëè èç óêðûòèÿ (çà-
ñèäêà èç ìåòàëëè÷åñêèõ òðóáîê ñ íàòÿíóòîé íà íèõ ìåøêîâèíîé) è íàãîâàðèâàëè íà
äèêòîôîí. Óñëîâèÿ çàïèñè è àíàëèçà çâóêîâûõ ñèãíàëîâ õîõîòóíüè áóäóò îïèñàíû â
ñîîáùåíèè 3.

Ìåñòîîáèòàíèÿ è ñòðóêòóðà ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé
Â ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ õîõîòóíüÿ çàíèìàåò âåñü ñïåêòð ìåñòîîáèòàíèé âíóòðè ëàíä-

øàôòà ïðèáðåæíûõ îñòðîâîâ – îò ïîëíîñòüþ ëèøåííîãî ðàñòèòåëüíîñòè ïåñ÷àíîãî ïëÿ-
æà äî êóñòàðíèêîâûõ çàðîñëåé ðàçíîé ñòåïåíè ñîìêíóòîñòè. Íà îñòðîâàõ, ãäå èìåþòñÿ
âûõîäû îñíîâíîé ïîðîäû, ýòèì êàìåíèñòûì ó÷àñòêàì ïòèöû îòäàþò ïðåäïî÷òåíèå ïåðåä
óãîäüÿìè ñ ãëèíèñòûì è ïåñ÷àíûì ãðóíòîì (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Íà îñòðîâàõ íàìûâíî-
ãî òèïà ïðè çíà÷èòåëüíîì ðàçíîîáðàçèè ïðåäñòàâëåííûõ çäåñü ìåñòîîáèòàíèé íèêàêèõ
óñòîé÷èâûõ áèîòîïè÷åñêèõ ïðåäïî÷òåíèé îáíàðóæèòü íå óäàëîñü. Íà î-âå Îãóð÷èíñêèé
õîõîòóíüè ãíåçäÿòñÿ íà ïëÿæå, íà ñóõèõ ïåñ÷àíûõ ó÷àñòêàõ, ïîêðûòûõ ñïëîøíûì ñëîåì
ðàêîâèí ìîëëþñêîâ, íà ðîâíûõ èëè ñëåãêà âñõîëìëåííûõ òðàâÿíèñòûõ ó÷àñòêàõ ñðåäè
êóñòàðíèêîâûõ ïîðîñëåé (ãðåáåíùèê Tamarix sp. è ñåëèòðÿíêà Nitraria sp.), ïî ñêëîíàì è
íà âåðøèíàõ ïðèáðåæíûõ äþí ëèáî áàðõàíîâ, ðàñïîëîæåííûõ â öåíòðå îñòðîâà. È åñëè
â ñåâåðíîé ïîëîâèíå îñòðîâà ãíåçäîâûå ïîñåëåíèÿ ïðèóðî÷åíû ê ïîëîñå ïëÿæà è ê ãðÿ-
äàì ïåñ÷àíûõ äþí, òî â 20 êì ê þãó îñíîâíàÿ ìàññà ïòèö ãíåçäèòñÿ íà áîëüøåì óäàëåíèè
îò ìîðÿ, íà âñõîëìëåííûõ òðàâÿíèñòûõ ó÷àñòêàõ ñ ðåäêèì êóñòàðíèêîì.

Íåðàâíîìåðíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ ãíåçäîâûõ êîëîíèé õîõîòóíüè íà î-âå Îãóð÷èíñ-
êèé îïðåäåëåííî íå ïðîäèêòîâàíà áèîòîïè÷åñêèìè ïðåäïî÷òåíèÿìè. Ãðàíèöû ïîñåëå-
íèé õîõîòóíüè, êàê ïðàâèëî, íå ñîâïàäàþò ñ ãðàíèöàìè ãåîìîðôîëîãè÷åñêèõ è (èëè)
ðàñòèòåëüíûõ ôîðìàöèé. Õîòÿ, êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, ñòðóêòóðà ìåñòîîáèòàíèé â
êàêîé-òî ìåðå ìîäèôèöèðóåò ïîêàçàòåëè ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ, ýòîò ôàêò åäâà ëè îêà-
çûâàåò ñóùåñòâåííîå âîçäåéñòâèå íà ÷èñëåííîñòü õîõîòóíèé â ðàçíûõ çàíèìàåìûõ èìè
ó÷àñòêàõ êðóïíîãî îñòðîâà.

Õàðàêòåð çàñåëåíèÿ õîõîòóíüÿìè ïðèãîäíûõ äëÿ ãíåçäîâàíèÿ óãîäèé ìîæåò áûòü ñî-
âåðøåííî ðàçëè÷íûì. Ìåëêèå îñòðîâà ïîä÷àñ çàñåëÿþòñÿ ïîëíîñòüþ, òàê ÷òî ãðàíèöåé
ïîñåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ áåðåãîâàÿ ïîëîñà îñòðîâà. Èíîãäà ÷àñòü ãíåçä ðàñïîëàãàåòñÿ äàæå â
ïðèáîéíîé ïîëîñå (îíè ïîçæå ãèáíóò îò çàòîïëåíèÿ) – äàæå åñëè ãíåçäà â íåçàòîïëÿåìîé
öåíòðàëüíîé ÷àñòè îñòðîâà ðàñïîëîæåíû ñ íåîáû÷íî íèçêîé ïëîòíîñòüþ (Çûêîâà, Ïà-
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íîâ, 1983). Ïðè ãíåçäîâàíèè íà êðóïíûõ îñòðîâàõ (ïîðÿäêà 1 êì2 è áîëåå) õîõîòóíüè èñ-
ïîëüçóþò ëèøü íåáîëüøóþ ÷àñòü ïðèãîäíîé ïëîùàäè. Äàæå â îäíîì ðåãèîíå íàáëþäà-
þòñÿ ðåçêèå ëîêàëüíûå (è, âîçìîæíî, âðåìåííûå) ðàçëè÷èÿ â ïðîñòðàíñòâåííûõ
õàðàêòåðèñòèêàõ ïîñåëåíèé. Òàê, â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë íà î-âå Òàðàáà äëèíîé 10 è
øèðèíîé 3 êì, â ïåðèôåðè÷åñêîé åãî ÷àñòè ðàñïîëàãàëîñü 14 ðàçîáùåííûõ êîëîíèé îá-
ùåé ÷èñëåííîñòüþ 259 ïàð (Èñàêîâ, 1948) . Â 1979 ã. â òîì æå ðåãèîíå íà áåçûìÿííîì
îñòðîâå òîãî æå òèïà (ïîðÿäêà 9 êì2) îáíàðóæåíû òîëüêî äâå óäàëåííûå äðóã îò äðóãà
êîëîíèè, ñîñòîÿâøèå â îáùåé ñëîæíîñòè íå áîëåå ÷åì èç 20 ïàð. Íà î-âå Îãóð÷èíñêèé
ïëîùàäüþ ïîðÿäêà 150 êì2 â ïåðèîä íàøèõ íàáëþäåíèé (1984–1987 ãã.) åæåãîäíî ãíåçäè-
ëîñü îêîëî 20 òûñ. ïàð õîõîòóíèé, îáúåäèíåííûõ â ñîñòàâå íåïðåðûâíîãî, ïî ñóùåñòâó,
ïîñåëåíèÿ, ïðîòÿíóâøåãîñÿ ïðèìåðíî íà 20 êì âäîëü çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ îñòðîâà.

Ïëîòíîñòü ãíåçäîâàíèÿ õîõîòóíèé ìîæåò ñèëüíî âàðüèðîâàòü äàæå â ïðåäåëàõ êîì-
ïàêòíîé êîëîíèè, ïîëíîñòüþ çàíèìàþùåé íåáîëüøîé îñòðîâ. Âàðüèðóåò îíà è â ïðåäå-
ëàõ ëîêàëüíîãî ó÷àñòêà ïëîòíîãî ïîñåëåíèÿ. Íà áåçûìÿííîì îñòðîâêå â çàëèâå Êàðà-
Áîãàç-Ãîë ðàçìåðàìè 600  400 ì â êîëîíèè îáùåé ÷èñëåííîñòüþ îêîëî 50 ïàð íà ïðåäïî-
÷èòàåìîì ÷àéêàìè êàìåíèñòîì ó÷àñòêå ñðåäíåå ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó ãíåçäà-
ìè ñîñòàâëÿëî 2.4 ± 0.24 ì, à íà äâóõ äðóãèõ ó÷àñòêàõ ñ ãëèíèñòûì ãðóíòîì –7.2 ± 1.39
ì è 93 ± 1.61 ì (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Íà î-âå Ñìåõà (îç. Òåíãèç) â êîëîíèè èç 424 ïàð
ýòîò ïîêàçàòåëü âàðüèðîâàë îò 2.2 ± 0.14 äî 4.1 + 0.25 ì, ïðè÷åì íàéäåííûå ðàçëè÷èÿ íå
îáíàðóæèâàëè ñâÿçè íè ñî ñòðóêòóðîé ìåñòîîáèòàíèÿ (îäíîòèïíîãî ïî âñåìó îñòðîâó),
íè ñ ðàñïîëîæåíèåì èññëåäóåìûõ ãðóïïèðîâîê îòíîñèòåëüíî öåíòðà îñòðîâà. Â öåíò-
ðàëüíûõ ó÷àñòêàõ ñðåäíåå ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ñîñòàâëÿëî 3.7 ± 0.25 ì, à íà ïåðè-
ôåðèè ïî ñîñåäñòâó äðóã ñ äðóãîì ðàñïîëàãàëèñü ó÷àñòêè ñ ìàêñèìàëüíîé (ñðåäíèå 2.2
± 0.14 – 2.6 ± 0.75 ì) è ìèíèìàëüíîé (ñðåäíèå 3.9 ± 0.23 – 4.1 ± 0.25 ì) ïëîòíîñòüþ.

Óâåëè÷åíèþ ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ ñïîñîáñòâóåò ïðèñóòñòâèå îáúåêòîâ, ðåçêî âû-
äåëÿþùèõñÿ íà ôîíå ñóáñòðàòà, îäíîòèïíîãî âî âñåõ ïðî÷èõ îòíîøåíèÿõ. Òàêèìè îáúåê-
òàìè ìîãóò áûòü, íàïðèìåð, êóñòû ñðåäè ïåñ÷àíûõ èëè òðàâÿíèñòûõ óãîäèé èëè âûáðî-
ñû ïëàâíèêà íà ïëÿæå. Ïðè ñðàâíåíèè ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ â äâóõ ñîñåäíèõ ó÷àñò-
êàõ ïîñåëåíèÿ, îäèí èç êîòîðûõ îòëè÷àåòñÿ îò äðóãîãî ïîëíûì îòñóòñòâèåì êóñòàðíè-
êîâîé ðàñòèòåëüíîñòè, îêàçàëîñü, ÷òî îíè äîñòîâåðíî ðàçíÿòñÿ ïî âåëè÷èíå ñðåäíåé
ìèíèìàëüíîé äèñòàíöèè ìåæäó ãíåçäàìè. Íà î-âå Îãóð÷èíñêèé â 1983 ã. íà ëèøåííîé
êóñòàðíèêà ïðîáíîé ïëîùàäêå ñðåäíåå ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó ãíåçäàìè ñî-
ñòàâëÿëî 4.0 ± 0.30 ì (ï = 31), à â ñîñåäíåì çàðîñøåì êóñòàðíèêîì ó÷àñòêå –3.2 ± 0.17 ì
(ï = 45; t = 2.94, ð<0.05).

Ñóììàðíûå îöåíêè ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ õîõîòóíèé íà òîì æå îñòðîâå â 1986–1987
ãã. äàëè ñóùåñòâåííî èíûå ðåçóëüòàòû. Íà óäàëåííûõ îò áåðåãà ó÷àñòêàõ îñòðîâà (ïîäîá-
íûõ îáñëåäîâàííûì â 1983 ã.) ñðåäíÿÿ ìèíèìàëüíàÿ äèñòàíöèÿ ìåæäó ãíåçäàìè âàðüèðî-
âàëà îò 5.7 ± 0.61 ì äî 9.6 ± 0.52 ì, à â ïðèáðåæíîé ïîëîñå íà ãðàíèöå ïëÿæà è ðàêóøå÷-
íèêà, ãäå ñêîíöåíòðèðîâàíû âûáðîñû ïëàâíèêà è âîäîðîñëåé – îò 7.6 ± 0.36 ì äî 10.2 ±
0.94 ì. Øèðîêèé ðàçáðîñ ïðèâåäåííûõ âûøå çíà÷åíèé äàííîãî ïàðàìåòðà (2.1–10.2) ñâè-
äåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè ó õîõîòóíèé âèäîñïåöèôè÷åñêèõ òðåáîâàíèé ê îïðåäåëåí-
íûì óñëîâèÿì ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ. ßðêîé èëëþñòðàöèåé ýòîìó ìîæåò ñëóæèòü ðèñ. 1.

Íå îòëè÷àåòñÿ ïîñòîÿíñòâîì è õàðàêòåð ðàçìåùåíèÿ ãíåçä îòíîñèòåëüíî äðóã äðó-
ãà, ê òîìó æå ìåíÿþùèéñÿ çà÷àñòóþ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ êîëîíèè â òå÷å-
íèå îäíîãî ãíåçäîâîãî ñåçîíà, à òàêæå îò ñåçîíà ê ñåçîíó. Â òåõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, êîòî-
ðûå íå ïîäâåðæåíû íåðåãóëÿðíûì âîçäåéñòâèÿì ïðèáîÿ è øòîðìîâ è ïîòîìó íàçâàíû
íàìè «ñòàáèëüíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè», ãíåçäà íàèáîëåå ðàíî ãíåçäÿùèõñÿ ïàð íåèç-
ìåííî ðàñïðåäåëåíû ñëó÷àéíî. Ðàñïðåäåëåíèå ãíåçä òåõ ïàð, êîòîðûå ïðèñòóïèëè ê
ãíåçäîâàíèþ ïîçæå (÷òî ìû ñâÿçûâàåì ñ èõ áîëåå ïîçäíèì âñåëåíèåì â êîëîíèþ), îòëè-
÷àåòñÿ îò ñëó÷àéíîãî è ÿâëÿåòñÿ ëèáî ðåãóëÿðíûì, ëèáî êîíòàãèîçíûì. Â ýòèõ ìåñòî-
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îáèòàíèÿõ îêîí÷àòåëüíîå ðàñïðåäåëåíèå âñåõ ãíåçä íåçàâèñèìî îò ñðîêîâ èõ îñíîâà-
íèÿ ìîæåò â îäíèõ ó÷àñòêàõ ïîñåëåíèÿ îêàçàòüñÿ ñëó÷àéíûì, â äðóãèõ – ðåãóëÿðíûì, â
òðåòüèõ – êîíòàãèîçíûì. Õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ãíåçä íà êàæäîì äàííîì ó÷àñòêå íå-
çíà÷èòåëüíî èçìåíÿåòñÿ îò ñåçîíà ê ñåçîíó, ÷òî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ïðèâåðæåííîñ-
òüþ ÷àåê ê îäíàæäû âûáðàííîìó ìåñòó èëè äàæå ê ïðîøëîãîäíåìó ãíåçäó.

Â «íåñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ», êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ ïîäâåðæåííûå âîçäåéñòâèþ
çàòîïëåíèé è øòîðìîâ ó÷àñòêè áåðåãà ñ âûáðîñàìè ïëàâíèêà, íàáëþäàåòñÿ ÷åòêî âûðà-
æåííàÿ òåíäåíöèÿ ê êîíòàãèîçíîìó ðàçìåùåíèþ ãíåçä íà âñåõ ñòàäèÿõ ãíåçäîâîãî öèê-
ëà. Ñ ïðèìåíåíèåì ñïåöèàëüíûõ òåñòîâ (Ãðàáîâñêèé, 1987) è ÝÂÌ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
â ôîðìèðóþùèõñÿ â òàêîãî ðîäà ìåñòîîáèòàíèÿõ «ëèíåéíûõ» êîëîíèÿõ (ðèñ. 2) ãíåçäà
ñãðóïïèðîâàíû â êëàñòåðû, âåëè÷èíà êîòîðûõ íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ êîëîíèè íåçíà÷è-
òåëüíî âàðüèðóåò (îò 7.2 ± 1.65 äî 9.5 ± 3.09 ãíåçä â ïðåäåëàõ êëàñòåðà). Íå èñêëþ÷åíî,
÷òî òàêîãî ðîäà àãðåãàöèè ìîãóò îêàçàòüñÿ êîìïîíåíòàìè áîëåå êðóïíûõ êëàñòåðîâ òèïà
ñóáêîëîíèé, êîòîðûå îáúåäèíÿþò â ñâîåì ñîñòàâå äî 20–25 ïàð.

Õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ãíåçä âíóòðè êîëîíèè îáóñëîâëåí, ïî âñåé âèäèìîñòè, ìíî-
æåñòâîì âçàèìîñâÿçàííûõ ôàêòîðîâ, ñðåäè êîòîðûõ íàðàâíå ñ ñîöèàëüíûì ïðèòÿæåíè-
åì è îòòàëêèâàíèåì âàæíóþ ðîëü äîëæíû èãðàòü ïåðñîíàëüíûå ñâÿçè ÷àåê ñ èõ ïðî-
øëûìè ìåñòàìè ãíåçäîâàíèÿ, à òàêæå âîçíèêàþùèå íà ýòîé ïî÷âå ïîïóëÿöèîííûå òðà-
äèöèè. Âëèÿíèå ïðåäøåñòâóþùåãî èíäèâèäóàëüíîãî îïûòà ìîæåò ñóùåñòâåííî ìîäè-
ôèöèðîâàòü ôîðìû êîëëåêòèâíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ â «ñòàðûõ» êîëîíèÿõ, ëîêàëèçîâàí-
íûõ â ñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò, â ÷àñòíîñòè, îòíîñèòåëü-
íîå ïîñòîÿíñòâî ðàñïîëîæåíèÿ ãíåçä èç ãîäà â ãîä, ðàâíî êàê è îòìå÷åííûå íàìè ñëó÷àè
îòêëàäêè ÿèö â ïðîøëîãîäíèå ãíåçäà (ñîõðàíÿþùèåñÿ â ñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ê
ñëåäóþùåìó ñåçîíó ãíåçäîâàíèÿ). Â íåñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ðîëü ïðåäøåñòâó-
þùåãî îïûòà è òðàäèöèé ñâåäåíà äî ìèíèìóìà, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò èçìåíåíèÿ ãðà-
íèö êîëîíèè èç ãîäà â ãîä. Â ÷àñòíîñòè, ñåâåðíàÿ ãðàíèöà ìîëîäîé ïðèáðåæíîé êîëî-
íèè íà î-âå Îãóð÷èíñêèé â 1987 ã. îòîäâèíóëàñü îò ïðîøëîãîäíåé ïðèìåðíî íà 400 ì.

Ñóùåñòâîâàíèåì òðàäèöèé ìîæíî îáúÿñíèòü è îòñóòñòâèå ó õîõîòóíèé óñòîé÷èâîé
ñâÿçè ñ òåìè èëè èíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè. Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî îäíàæäû ñôîðìèðî-

Ðèñ. 1. Âàðèàáåëüíîñòü â õàðàêòåðå ðàçìåùåíèÿ ãíåçä õîõîòóíüè íà ðàêóøå÷íèêå è â ïðèáðåæ-
íûõ äþíàõ (ïðèáðåæíûé ó÷àñòîê â ñðåäèííîé ÷àñòè î-âà Îãóð÷èíñêèé): à – ãíåçäà õîõîòóíüè; á
– ãíåçäà ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus; â – êîëîíèÿ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà; ã – äþíû;
ä – âûáðîøåííûå ìîðåì äîñêè; å – çàðîñëè ñîëÿíîê; æ – ãðàíèöà ïðèáîéíîé ïîëîñû ïðè øòîð-
ìàõ; ç –ãðàíèöà ìåæäó ïëÿæåì è ðàêóøå÷íèêîì.
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Ðèñ. 2. Ôðàãìåíò ëèíåéíîé êîëîíèè (íèæíÿÿ ÷àñòü ñõåìû), ïåðåõîäÿùåé íà ïðèáðåæíûå äþíû
(î-â Îãóð÷èíñêèé, ñåâåðíûé êðàé ïîñåëåíèÿ). Ðàçëè÷íûìè ñèìâîëàìè ïîêàçàíû ãíåçäà, îòêëàä-
êà ÿèö â êîòîðûå ïðîèñõîäèëà â ðàçíûå ñðîêè: à – ñ 5 ïî 10 ìàÿ; á – ñ 11 ïî 15 ìàÿ; â – ñ 16 ïî 20
ìàÿ; ã – ñ 21 ïî 25 ìàÿ; ä – ïîñëå 26 ìàÿ; å – äþíû.

âàâøàÿñÿ ãðóïïèðîâêà èç ãîäà â ãîä ãíåçäèòñÿ íà îäíîì è òîì æå ìåñòå, èãíîðèðóÿ
èäóùèå çäåñü äîëãîâðåìåííûå ïðîöåññû èçìåíåíèÿ ðàñòèòåëüíîñòè, êîòîðûå âî ìíî-
ãîì îáÿçàíû äåÿòåëüíîñòè ñàìèõ ÷àåê. Èíûìè ñëîâàìè, ôèçèîíîìè÷åñêèé îáëèê ìåñ-
òîîáèòàíèÿ â ìîìåíò ïåðâîãî åãî çàñåëåíèÿ ÷àéêàìè ìîæåò èìåòü î÷åíü ìàëî îáùåãî ñ
òåì, ÷òî ìû âèäèì â äàííîé êîëîíèè ñåãîäíÿ. Åñëè ýòî òàê, òî ïðè îáñóæäåíèè áèîòî-
ïè÷åñêèõ ñâÿçåé õîõîòóíüè óìåñòíî áûëî áû ãîâîðèòü íå òîëüêî î ñòåïåíè åå ïðåäïî÷-
òåíèé ê  òîìó èëè èíîìó ìåñòîîáèòàíèþ, íî è î äèàïàçîíå òåðïèìîñòè âèäà ê ìåíÿþ-
ùèìñÿ âî âðåìåíè óñëîâèÿì åãî ñóùåñòâîâàíèÿ.

Ëîêàëèçàöèÿ, ñòðóêòóðà è ñòåïåíü ñîõðàííîñòè ãíåçä
Â õàðàêòåðå ëîêàëèçàöèè ãíåçä ñóùåñòâóåò øèðî÷àéøèé ñïåêòð âàðèàöèé. Îäèí èç

ïîëþñîâ ýòîãî ñïåêòðà ïðåäñòàâëåí ãíåçäàìè, ðàñïîëàãàþùèìèñÿ áåç âñÿêèõ óêðûòèé
ïîñðåäè ÷èñòîãî ïåñ÷àíîãî ïëÿæà èëè ðàêóøå÷íèêà, äðóãîé ïîëþñ – ïðåêðàñíî óêðû-
òûìè ãíåçäàìè, âûñòðîåííûìè â ñâîåîáðàçíûõ ãëóáîêèõ «íèøàõ» ïîä íàâèñàþùèìè
ñî âñåõ ñòîðîí âåòâÿìè ïûøíîãî êóñòà.

Îáùèì ìîìåíòîì, îáúåäèíÿþùèì âñå ðàçíîîáðàçèå ñïîñîáîâ ëîêàëèçàöèè ãíåçä,
ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî îíè ïî÷òè íåèçìåííî ðàñïîëàãàþòñÿ îêîëî îáúåêòà, íàðóøàþùåãî åäè-
íîîáðàçèå ñóáñòðàòà. Ýòî ìîæåò áûòü íåáîëüøàÿ ùåïêà íà ãëàäêîé ïîâåðõíîñòè ÷èñòî-
ãî ïåñêà, êóñòèê çëàêà, ñòâîëèê ïîãèáøåãî êóñòà, ïûøíûé æèâîé êóñò, ïðîøëîãîäíåå
ãíåçäî è ò.ä. Âñå òàêèå îáúåêòû ñëóæàò, ïî âñåé âèäèìîñòè, âàæíûìè îðèåíòèðàìè,
îáîçíà÷àþùèìè öåíòðû ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè â ìîìåíò ôîðìèðîâàíèÿ ïàðû, íà ñòà-
äèè áðà÷íûõ èãð è â íà÷àëå ãíåçäîâàíèÿ.

Ìîæíî áûëî áû äóìàòü, ÷òî ïîìèìî ýòîé êîììóíèêàòèâíîé è ñîöèàëüíîé ôóíê-
öèè, îáúåêòû, îêîëî êîòîðûõ ñòðîèòñÿ ãíåçäî, â îïðåäåëåííûõ ñèòóàöèÿõ äîëæíû âû-
ïîëíÿòü è âàæíóþ çàùèòíóþ ôóíêöèþ. Äàííûå î ïîâûøåííîé ãèáåëè îòêðûòûõ ãíåçä
(Èñàêîâ, 1948) ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó ãèïîòåçû, ÷òî ãíåçäîâàíèå ïîä êóñòàìè â ïðèí-
öèïå ìîæåò áûòü áîëåå ïðåäïî÷èòàåìîé ñòðàòåãèåé, ÷åì îòêðûòîå ãíåçäîâàíèå.
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Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå íå ïîäòâåðæäàþò ýòîé ãèïîòåçû. Ïðè èçîáèëèè êóñòîâ â
îáñëåäîâàííûõ ó÷àñòêàõ ïîñåëåíèÿ äàëåêî íå âñå îíè îñâàèâàëèñü ÷àéêàìè. Èç 643
ãíåçä, îáñëåäîâàííûõ â 1984 ã. íà î-âå Îãóð÷èíñêèé, òîëüêî 136 (21.2%) áûëè âûñòðîå-
íû ïîä êóñòàìè. Ê ýòîìó ñëåäóåò äîáàâèòü, ÷òî, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü äàííûì Èñàêîâà
(1948), ïîòåðè â ýòèõ ãíåçäàõ ê íà÷àëó âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ (43% îò ÷èñëà îòëîæåííûõ
ÿèö) áûëè äàæå íåñêîëüêî áîëüøèìè, ÷åì â îòêðûòî ðàñïîëîæåííûõ ãíåçäàõ (3.1–3.5%).

Äðóãîé àäàïòèâíîé îñîáåííîñòüþ ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ õîõîòóíüè ìîã-
ëî áû áûòü ñòðåìëåíèå ðàñïîëàãàòü ãíåçäîâóþ ïîñòðîéêó íà âîçâûøåíèÿõ. Òàêàÿ òåí-
äåíöèÿ áåññïîðíî îïðàâäàíà ïðè ãíåçäîâàíèè â ïðèáðåæíîé ïîëîñå, çàëèâàåìîé ïðè
ñèëüíûõ øòîðìàõ, ãäå ãíåçäà õîõîòóíèé ãèáíóò îò çàòîïëåíèÿ. Õîõîòóíüè ãíåçäÿòñÿ
çäåñü êàê ïðè íåäîñòàòêå, òàê è ïðè èçáûòêå ñâîáîäíûõ ìåñò â íåäîñÿãàåìûõ äëÿ âîëí
ó÷àñòêàõ ñóøè. Îêàçàëîñü, ÷òî ýòî ñòðåìëåíèå ðàñïîëàãàòü ãíåçäà êàê ìîæíî âûøå íå
÷óæäî ÷àéêàì, íî ðåàëèçóåòñÿ îíî äàëåêî íå âñåãäà. Èç 585 îáñëåäîâàííûõ ãíåçä òîëüêî
128 (21.9%) ðàñïîëàãàëèñü â âåðøèííîé ÷àñòè ãîñïîäñòâóþùèõ íàä ìåñòíîñòüþ ýëå-
ìåíòîâ ðåëüåôà. Îñíîâíàÿ ÷àñòü ãíåçä (6.3%) áûëè âûñòðîåíû íà ðîâíûõ ó÷àñòêàõ è
13.8% – íà ñêëîíàõ õîëìîâ, äþí è áàðõàíîâ.

Â ñâÿçè ñî ñêàçàííûì óïîìÿíåì òàêæå è íàçûâàåìûå «ìíîãîñëîéíûå» ãíåçäà âûñîòîé
äî 20–70 ñì, êîòîðûì îáû÷íî ïðèïèñûâàåòñÿ ôóíêöèÿ çàùèòû îò çàòîïëåíèÿ (ñì., íàïðè-
ìåð, Ñàìîðîäîâ, 1985: 68). Ìû íè ðàçó íå íàõîäèëè òàêèå ãíåçäà íà ïëÿæå, ãäå èõ ñêîðåå
âñåãî ñëåäóåò îæèäàòü. Åäèíñòâåííîå «ìíîãîñëîéíîå» ãíåçäî ñðåäè íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ îñ-
ìîòðåííûõ íàìè ðàñïîëàãàëîñü â íåçàòîïëÿåìîì ó÷àñòêå îñòðîâà â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë.

Ãíåçäà õîõîòóíèé ÷ðåçâû÷àéíî âàðèàáåëüíû ïî ðàçìåðàì è ïî õàðàêòåðó ñòðîè-
òåëüíîãî ìàòåðèàëà, ðàçëè÷íîãî â ðàçíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Íà ïëÿæå ýòî â îñíîâíîì
çîñòåðà (Zostera ïàïà), ÷åðíûé öâåò êîòîðîé äåëàåò âûñòðîåííûå ñðåäè ñâåòëîãî ïåñêà
ãíåçäà çàìåòíûìè ñ ðàññòîÿíèÿ â äåñÿòêè ìåòðîâ. Íà öåíòðàëüíûõ ó÷àñòêàõ îñòðîâà
ãíåçäà èçãîòîâëåíû èç ñóõîé òðàâû. Ìåñòî ëîêàëèçàöèè ïîñåëåíèÿ, ðàñïîëîæåííîãî â
òðàâÿíèñòûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, õîðîøî çàìåòíî èçäàëåêà èç-çà ìíîæåñòâà áåëûõ ïåðüåâ,
ÿðêî áëåñòÿùèõ â ëó÷àõ ñîëíöà. Ýòè æå ïåðüÿ èñïîëüçóþòñÿ äëÿ âûñòèëêè ìíîãèõ ãíåçä,
÷òî åùå áîëåå äåìàñêèðóåò èõ. Â ýòîé ñâÿçè âîçíèêàåò âîïðîñ, äåéñòâèòåëüíî ëè ñòå-
ðåîòèï, çàñòàâëÿþùèé ðîäèòåëåé óíîñèòü ñêîðëóïó ÿéöà îò ãíåçäà (Òèíáåðãåí, 1974),
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ýëåìåíò àíòèõèùíè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ, íàïðàâëåííîãî íà ìàñêè-
ðîâêó ãíåçäà. Õîõîòóíüè, êàê è èçó÷åííûå Òèíáåðãåíîì ñåðåáðèñòûå ÷àéêè, íå îñòàâëÿ-
þò ñêîðëóïó îêîëî ãíåçäà, íî îò ýòîãî èõ ãíåçäà, îáèëüíî âûëîæåííûå áåëûìè ïåðüÿ-
ìè, íå ñòàíîâÿòñÿ ìåíåå çàìåòíûìè äëÿ õèùíèêîâ.

Ñîáñòâåííî ãíåçäîñòðîèòåëüíîå ïîâåäåíèå ó õîõîòóíèé òåñíåéøèì îáðàçîì âïëå-
òåíî â áðà÷íîå äåìîíñòðàòèâíîå ïîâåäåíèå è áóäåò ðàññìîòðåíî â ïîñâÿùåííîì ýòîé
òåìå ðàçäåëå 2. Çäåñü ëèøü îòìåòèì, ÷òî ïòèöû ïðîäîëæàþò ïðèíîñèòü ñòðîèòåëüíûé
ìàòåðèàë äëÿ ãíåçäà íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà íàñèæèâàíèÿ.

Ýêîëîãè÷åñêèå è ïîâåäåí÷åñêèå êîððåëÿòû âåëè÷èíû êëàäêè è äðóãèõ
åå îñîáåííîñòåé

Ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè ó ðàñû cachinnans ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì âàðüèðóåò îò
1.9 äî 2.9 (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983; Þäèí, Ôèðñîâà, 1988). Ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè íà î-
âå Îãóð÷èíñêèé ñîñòàâèëà â 1984 ã. 2.58 ± 0.03 (n = 834). Íå îáíàðóæåíî çàâèñèìîñòè
ìåæäó âåëè÷èíîé êëàäêè è ìåñòîì ëîêàëèçàöèè ãíåçä. Â 1984 ã. â ãíåçäàõ, ðàñïîëîæåí-
íûõ îòêðûòî (n = 75), ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè ñîñòàâèëà 2.57 ± 0.04. â ãíåçäàõ ïîä
êóñòàìè (n = 136) 2.55 ± 0.05. Â 1987 ã. â ïðèáðåæíûõ ëèíåéíûõ êîëîíèÿõ ñðåäíèé
ðàçìåð êëàäêè (2.27 ± 0.07, ï = 166) îêàçàëñÿ äîñòîâåðíî áîëåå íèçêèì (ð < 0.01), ÷åì â
äðóãèõ ÷àñòÿõ ïîñåëåíèÿ (2.51 ± 0.03, ï = 499). Ýòî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ ïðåîáëàäàíè-
åì ìîëîäûõ ïòèö â ïðèáðåæíûõ íåñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ.



52331. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíîìèÿ õîõîòóíüè

Ïî äàííûì ó÷åòîâ íà îäíîé è òîé æå ïëîùàäêå, â òåïëóþ âåñíó 1983 ã. (141 ãíåçäî)
è â õîëîäíóþ âåñíó 1984 ã. (82 ãíåçäà), ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î âëèÿíèè ïîãîäíûõ óñëî-
âèé íà âåëè÷èíó êëàäêè. Â 1983 ã. ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè áûëà äîñòîâåðíî âûøå
(2.94 ± 0.03 ïðîòèâ 2.54 ± 0.07. n = 5.13, ð < 0.01). Äîëÿ êëàäîê ñ òðåìÿ ÿéöàìè ñîñòàâ-
ëÿëà â 1983 è 1984 ãã. ñîîòâåòñòâåííî, 90.1% è 62.2%.

×èñëî ÿèö â ãíåçäàõ õîõîòóíèé âàðüèðóåò îò îäíîãî äî ïÿòè. Ïðè àíàëèçå ñîäåðæè-
ìîãî 485 ãíåçä íà î-âå Îãóð÷èíñêèé â 1984 ã. â 306 (63.1%) áûëî ïî òðè ÿéöà. Ãíåçäà ñ
äâóìÿ ÿéöàìè ñîñòàâëÿëè 28.7%, à ñ îäíèì – 7.2%. Êðîìå òîãî. â ÷åòûðåõ ãíåçäàõ (0.8%)
áûëî ïî ÷åòûðå ÿéöà è â îäíîì (0.2%) – ïÿòü ÿèö. Ñóäÿ ïî îêðàñêå ÿèö, ìàêñèìàëüíî
âàðüèðóþùåé â êëàäêàõ èç ÷åòûðåõ è ïÿòè ÿèö, òàêèå êëàäêè, ñêîðåå âñåãî, ÿâëÿþòñÿ
ñäâîåííûìè.

Ýòî ïðåäïîëîæåíèå êîñâåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ òåì, ÷òî óâåëè÷åííûå êëàäêè îñî-
áåííî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ â ìîëîäûõ êîëîíèÿõ, ëîêàëèçîâàííûõ â íåñòàáèëüíûõ ìåñòî-
îáèòàíèÿõ. Â 1986 ã. â ñåâåðíîé, ðàñòóùåé ÷àñòè ïîñåëåíèÿ õîõîòóíèé íà î-âå Îãóð÷èí-
ñêèé 11 èç 204 îñìîòðåííûõ ãíåçä ñîäåðæàëè êëàäêè èç ÷åòûðåõ-ïÿòè ÿèö. Äîëÿ èõ
(5.39 ± 0.02%) áûëà äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì â öåíòðàëüíûõ ÷àñòÿõ ïîñåëåíèÿ, ëîêàëèçî-
âàííûõ â ñòàáèëüíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ (1.6 ± 0.01%, ð < 0.05). Â 1987 ã. âñòðå÷àåìîñòü
óâåëè÷åííûõ êëàäîê îêàçàëàñü åùå áîëåå âûñîêîé (8.58% â âûáîðêå èç 138 ãíåçä). Ñäâî-
åííîñòü êëàäîê ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà íåðàâíûì ñîîòíîøåíèåì ïîëîâ (ñ ïðåîáëàäà-
íèåì ñàìîê) â ïåðèôåðè÷åñêèõ ÷àñòÿõ ïîñåëåíèÿ, êàê ýòî îïèñàíî äëÿ ðÿäà âèäîâ ÷àé-
êîâûõ (Fox, Boersma, 1983; Feterolli, Blokpoel, 1984), ÷òî âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ ïîëè-
ãèíè÷åñêèõ òðèî èç îäíîãî ñàìöà è äâóõ ñàìîê. Âîçìîæíî òàêæå îòêëàäûâàíèå ÿèö â
÷óæèå ãíåçäà õîëîñòûìè ñàìêàìè, íå íàøåäøèìè ñåáå ïàðòíåðà.

Ãèáåëü ÿèö â ðàçíûõ ðåãèîíàõ è â ðàçíûå ãîäû ìîæåò èìåòü ñàìûé ðàçëè÷íûé ìàñ-
øòàá. Íà ïðîáíîé ïëîùàäêå, ñîäåðæàùåé 141 ãíåçäî (î-â Îãóð÷èíñêèé, 1983 ã.), èç 407
ÿèö áûëî óíè÷òîæåíî õèùíèêàìè òðè (0.7%) è áåññëåäíî ïðîïàëî 92 (22.6%). Íà ñëå-
äóþùèé ãîä â 485 ãíåçäàõ (1250 ÿèö) ê íà÷àëó âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ ïîãèáëî íå áîëåå 34
ÿèö (2.7%). Ïðè ýòîì íà ïîñòîÿííîì ìàðøðóòå (23 ãíåçäà), ãäå ïòèöû ïîäâåðãàëèñü
ñèñòåìàòè÷åñêîìó áåñïîêîéñòâó ñî ñòîðîíû íàáëþäàòåëåé, ãèáåëü ÿèö îêàçàëàñü î÷åíü
âûñîêîé (èç 59 ÿèö ïîãèáëî 26, ÷òî ñîñòàâëÿåò 44.1%). Íà î-âå Ñìåõà (îç. Òåíãèç, ñåâå-
ðî-âîñòî÷íûé Êàçàõñòàí) â óñëîâèÿõ î÷åíü âûñîêîé ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ è ðåçêîãî
äåôèöèòà êîðìà ê ìîìåíòó ìàññîâîãî âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ ïîãèáëî íå ìåíåå 50% îò
÷èñëà îòëîæåííûõ ÿèö, ó÷òåííûõ íåäåëåé ðàíåå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981). Ïî äàííûì
Èñàêîâà (1948), îò õèùíèêîâ (áåç ó÷åòà ïîòåðü îò ñáîðà ÿèö ëþäüìè) ïîãèáëî 34 ãíåçäà
èç 259, ÷òî ïðè ñðåäíåé âåëè÷èíå êëàäêè 2.55 ñîñòàâëÿåò 13.2% ãèáåëè îò ÷èñëà îòëî-
æåííûõ ÿèö. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íàèáîëåå âåðîÿòíîé ïðè÷èíîé ïîòåðü íà ñòàäèè
íàñèæèâàíèÿ ÿâëÿåòñÿ õèùíè÷åñòâî ñàìèõ õîõîòóíèé.

ßéöà â êëàäêàõ õîõîòóíèé èìåþò íåñîìíåííî êðèïòè÷åñêóþ îêðàñêó. Îíà âàðüèðó-
åò îò ñâåòëî-îëèâêîâîé äî ñâåòëî-(èíîãäà æåëòî-) çåëåíîé. Â ñëó÷àéíîé âûáîðêå èç 144
ÿèö (47 ãíåçä) ïðåîáëàäàëè ÿéöà îëèâêîâîé îêðàñêè (43.1%). Íà âòîðîì ìåñòå ïî ÷àñòî-
òå âñòðå÷àåìîñòè ñòîÿëè ÿéöà ñ çåëåíîâàòîé îêðàñêîé – îò îëèâêîâî-çåëåíîâàòûõ äî
ñâåòëî-çåëåíûõ (39.6%). Äðóãîé äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåííûé òèï îêðàñêè – ñåðî-îëèâ-
êîâûé (13.9%). Èçðåäêà âñòðå÷àþòñÿ òàêæå ñåðîâàòî-áóðûå (1.4%) è áèðþçîâî-ãîëóáûå
(2.1%) ÿéöà. Ëèøü â îäíîì ãíåçäå (ïðèìåðíî èç 2 òûñ. îñìîòðåííûõ) ÿéöà áûëè ÷èñòî
áåëûìè. Ñðåäè 35 ãíåçä ñ òðåìÿ ÿéöàìè â 23 âñå îíè áûëè ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâû ïî
îêðàñêå. Â ñåìè ãíåçäàõ ïðè îäèíàêîâîì îáùåì òîíå ÿéöà âíóòðè êëàäêè ðàçëè÷àëèñü
ëèøü èíòåíñèâíîñòüþ îêðàñêè (íàïðèìåð, äâà òåìíî-îëèâêîâûõ è îäíî ñâåòëî-îëèâêî-
âîå). Ëèøü â ïÿòè ãíåçäàõ ÿéöà â ïðåäåëàõ êàæäîé êëàäêè ðàçëè÷àëèñü ïî îñíîâíîìó
òîíó (íàïðèìåð, äâà ñâåòëî-îëèâêîâûõ è îäíî çåëåíîå; òåìíî-çåëåíîå, ñâåòëî-çåëåíîå è
ãîëóáîå).



524 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, äëèíà ÿèö ó ôîðìû cachinnans âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ
63.3–84.0 ìì, øèðèíà 40.0–55.0, ñðåäíèå ðàçìåðû (â ðàçíûõ ðåãèîíàõ) 70.9–72.8  49.0–
50.4 ìì (Þäèí, Ôèðñîâà, 1988). Ðàçìåðû 126 ÿèö (40 ãíåçä) ñ î-âà Îãóð÷èíñêèé òàêîâû:
äëèíà 63.0–78.2 ìì (ñðåäíåå 70.1 ± 0.26 ìì), øèðèíà 42.1–52.0 ìì (ñðåäíåå 48.6 ± 0.14
ìì). Î÷åíü ðåäêî êëàäêè õîõîòóíèé ñîäåðæàò, ïîìèìî íîðìàëüíûõ, àíîìàëüíî ìåëêèå
(«êàðëèêîâûå») ÿéöà. Ïî îäíîìó òàêîìó ÿéöó ñîäåðæàëîñü â êëàäêå èç òðåõ ÿèö è â äâóõ
êëàäêàõ èç äâóõ ÿèö – â âûáîðêå, âêëþ÷àâøåé â ñåáÿ îêîëî 2 òûñ. ãíåçä.

Òåìïû ðîñòà ïòåíöîâ, èõ äèôôðåíöèàëüíàÿ ñìåðòíîñòü
è ïîâåäåíèå â âûâîäêàõ

Â ìîìåíò âûëóïëåíèÿ ìàññà ïòåíöà âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ îò 42 äî 74 ã (ñðåäíåå
61.9 ± 2.24 ã, ï = 40). Êàê ïðàâèëî, ìàññà íîâîðîæäåííîãî ïòåíöà êîððåëèðóåò ñ ïîðÿä-
êîì åãî âûëóïëåíèÿ, áóäó÷è ìàêñèìàëüíîé ó ñòàðøåãî («ïåðâîãî») ïòåíöà â âûâîäêå è
ìèíèìàëüíîé y ìëàäøåãî («òðåòüåãî» â íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííûõ ñåìüÿõ ñ òðåìÿ ïòåí-
öàìè; ñì. òàáë. 1).

Èìååòñÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó îáúåìîì ÿèö è ìàññîé âûëóïëÿþùèõñÿ èç íèõ ïòåíöîâ
(r = 0.61, ð < 0.001, ï = 28) . Íåîïëîäîòâîðåííûìè ìîãóò áûòü êàê îòíîñèòåëüíî ìåëêèå
ÿéöà (îáúåìîì ïîðÿäêà 46.7 ñì3)4, òàê è ÿéöà, áëèçêèå ïî îáúåìó ê ñðåäíåìó çíà÷åíèþ
ïðèçíàêà (íàïðèìåð, 52.5 ñì3). Â øåñòè èç ñåìè òðåõÿéöîâûõ è â òðåõ äâóõÿéöîâûõ
êëàäêàõ, íàõîäèâøèõñÿ ïîä ïîñòîÿííûì íàáëþäåíèåì, ïîðÿäîê âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ
ñîîòâåòñòâîâàë ðàíæèðîâàíèþ ÿèö â êàæäîé èç ýòèõ êëàäîê ïî èõ îáúåìó: ïåðâûì âû-
ëóïëÿëñÿ ïòåíåö èç ñàìîãî êðóïíîãî ÿéöà, ïîñëåäíèì – èç ñàìîãî ìåëêîãî. Ëèøü â
îäíîé òðåõÿéöîâîé êëàäêå èç ñåìè ïåðâûì âûëóïèëñÿ ïòåíåö èç ñðåäíåãî ïî ðàçìåðó
ÿéöà, à âòîðûì – èç ñàìîãî êðóïíîãî. Ïðè ýòîì ñîîòíîøåíèå îáúåìîâ ÿèö è ìàññû
âûëóïëÿþùèõñÿ èç íèõ ïòåíöîâ (â ïîðÿäêå âûëóïëåíèÿ) áûëî ñëåäóþùèì: 47.9 ñì3 –
64 ã, 52.7 ñì3 – 55 ã, 46.2 ñì3 – 56 ã. Èíûìè ñëîâàìè, ìàññà ïòåíöîâ, âûëóïèâøèõñÿ èç
ñàìîãî ìåëêîãî è ñàìîãî êðóïíîãî ÿèö, â ïåðâûå ñóòêè áûëà ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâîé.

Íàáëþäåíèÿ çà 11 òðåõÿéöîâûìè êëàäêàìè, â êîòîðûõ âñå ÿéöà äàëè ïòåíöîâ, ïîêà-
çàëè, ÷òî â ñåìè èç íèõ (63.6%) ïåðâûå äâà ïòåíöà âûëóïèëèñü â òå÷åíèå îäíèõ ñóòîê (â
îäíîé èç ýòèõ êëàäîê â òå÷åíèå ñóòîê âûëóïèëèñü âñå òðè ïòåíöà). Â ýòèõ êëàäêàõ òðå-
òèé ïòåíåö âûëóïëÿëñÿ íà ñëåäóþùèé äåíü (òðè êëàäêè) èëè ÷åðåç äåíü (òðè êëàäêè)
ïîñëå âûëóïëåíèÿ ïåðâûõ äâóõ. Òàêèì îáðàçîì, ïðèìåðíî â îäíîé òðåòè ãíåçä ñ êëàä-
êàìè èç òðåõ ÿèö âûëóïëåíèå çàâåðøàåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ëèøü äâóõ ñóòîê. Â
ïðî÷èõ ãíåçäàõ îíî áîëåå ðàñòÿíóòî, çàíèìàÿ 3–4 äíÿ (ìàêñèìàëüíî äî 6 ñóòîê). Èç
÷åòûðåõ äâóõÿéöîâûõ êëàäîê â îäíîé âûëóïëåíèå çàêîí÷èëîñü çà îäèí äåíü, â îäíîé –
çà 2 äíÿ è â îäíîé – çà 3. Â öåëîì õîõîòóíüþ ìîæíî îòíåñòè ê ÷èñëó âèäîâ ñ îòíîñèòåëü-
íî ñëàáî âûðàæåííîé àñèíõðîííîñòüþ âûëóïëåíèÿ (Çûêîâà è äð., 1985) .

4 Îáúåì ÿèö ðàññ÷èòàí ïî ôîðìóëå ð  (d2l) (áåç ó÷åòà êîýôôèöèåíòà ôîðìû).

Òàáëèöà 1. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ìàññû íîâîðîæäåííûõ ïòåíöîâ õîõîòóíüè
 (î-â Îãóð÷èíñêèé, 1983–1984 ãã.)

* Îòëè÷èÿ îò ìàññû «ïåðâûõ» ïòåíöîâ íåäîñòîâåðíû (t = 0.8).
** Îòëè÷èÿ îò ìàññû «ïåðâûõ» ïòåíöîâ äîñòîâåðíû (t = 3,56, p < 0,05).

Îòíîñèòåëüíûé âîçðàñò 
ïòåíöîâ â âûâîäêå 

«Ïåðâûå» 
(n  =17) 

«Âòîðûå» 
(n =11) 

«Òðåòüè» 
(n = 12) 

Ñðåäíÿÿ ìàññà ïòåíöîâ 66.97 ± 1.31 
σ = 5.39 

65.36 ± 1.53* 
σ = 5.07 

60.92 ± 1.08** 
σ = 3.74 

Ìàññà â % îò ìàññû 
«ïåðâîãî» ïòåíöà  

100 97.6 91.0 
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Äîñòàòî÷íî ñèíõðîíèçèðîâàííîå âûëóïëåíèå âñåõ ïòåíöîâ â âûâîäêå ñïîñîáñòâó-
åò âûðàâíèâàíèþ èõ øàíñîâ íà âûæèâàíèå. Ïðè íàáëþäåíèè â âûãîðîäêå (ãäå âîçìîæ-
íû äëèòåëüíûå àáñîëþòíûå ó÷åòû âûæèâøèõ è ïîãèáøèõ ïòåíöîâ) çà 6 ïîëíûìè âû-
âîäêàìè ïîäòâåðäèëàñü âîçìîæíîñòü âûñîêîãî âûæèâàíèÿ ìëàäøèõ («òðåòüèõ») ïòåí-
öîâ. Òðè èç íèõ áûëè ïðîñëåæåíû äî 6 ñóòîê æèçíè, äâà – äî 8 è îäèí – äî 9. Èç ýòèõ
øåñòè «òðåòüèõ» ïòåíöîâ òðè ïî ñêîðîñòè âåñîâîãî ïðèðîñòà â ñóòêè îòñòàâàëè îò áî-
ëåå ñòàðøèõ ïòåíöîâ ñâîèõ âûâîäêîâ, à äâà äðóãèõ â ïîñëåäíþþ äàòó íàáëþäåíèé çà
íèìè ïî ïðèðîñòó ìàññû îïåðåæàëè «âòîðûõ» ïòåíöîâ â ñâîèõ âûâîäêàõ (îäèí èç ýòèõ
«òðåòüèõ» ïòåíöîâ ïî÷òè ñðàâíÿëñÿ ïî ìàññå ñ «ïåðâûì»). Ýòîò ïîñëåäíèé ïòåíåö áûë
åäèíñòâåííûì ïîãèáøèì èç âñåõ øåñòè «òðåòüèõ», òàê ÷òî åãî ãèáåëü íèêàê íå ìîæåò
áûòü ñëåäñòâèåì ãîëîäàíèÿ. Îíà áûëà îáóñëîâëåíà òðàâìîé îò íàïàäåíèÿ âçðîñëîé õî-
õîòóíüè. Â îäíîì èç îïèñûâàåìûõ âûâîäêîâ «òðåòèé» ïòåíåö îêàçàëñÿ åäèíñòâåííûì
âûæèâøèì â òå÷åíèå ïåðâûõ 10 ñóòîê ïîñëå íà÷àëà âûëóïëåíèÿ äàííîãî âûâîäêà. Â
èòîãå ê êîíöó íàøèõ íàáëþäåíèé èç 18 ïòåíöîâ, âûëóïèâøèõñÿ â ðàññìîòðåííûõ øåñ-
òè ñåìüÿõ, ìîæíî ñ÷èòàòü ïîãèáøèìè îäíîãî «ïåðâîãî» ïòåíöà, òðåõ «âòîðûõ» è îäíî-
ãî «òðåòüåãî». Òåìïû óâåëè÷åíèÿ ìàññû è ðîñòà ïëþñíû â òå÷åíèå ïåðâûõ 10 ñóòîê èõ
æèçíè ïîêàçàíû íà ðèñ. 3.

Àíàëèç áîëåå îáøèðíûõ âûáîðîê, ïîëó÷åííûõ áåç îãîðàæèâàíèÿ ëîêàëüíîé ãðóï-
ïèðîâêè ãíåçä, äàåò ìåíåå íàäåæíûå ðåçóëüòàòû, ïîñêîëüêó ìíîãèå ïòåíöû (êàê æèâûå,
òàê è ïîãèáøèå) ìîãóò áûòü íå íàéäåíû. Äàííûå ó÷åòîâ 1983 ã., îõâàòèâøèõ 59 âûâîä-
êîâ èç òðåõ ïòåíöîâ è òðåõ – èç äâóõ ïòåíöîâ, ïðèâîäÿò ê ñëåäóþùèì ðåçóëüòàòàì. Â
ïåðâûå 7–10 äíåé ïîñëå íà÷àëà ìàññîâîãî âûëóïëåíèÿ îïðåäåëåííî ïîãèáëè 8.1% «ïåð-
âûõ» ïòåíöîâ, 8.3% «âòîðûõ» è 22.0% «òðåòüèõ». Ïðè âñåé îðèåíòèðîâî÷íîñòè ýòèõ
îöåíîê îñòàåòñÿ íåñîìíåííîé ñðàâíèòåëüíî âûñîêàÿ (ïîðÿäêà 50%) âûæèâàåìîñòü «òðå-
òüèõ» ïòåíöîâ äî íà÷àëà ìèãðàöèé âûâîäêîâ èç ïîñåëåíèÿ ê ìîðñêîìó ïîáåðåæüþ.

Âûðàâíèâàíèþ øàíñîâ ïòåíöîâ íà âûæèâàíèå ñïîñîáñòâóþò òàêæå îñîáåííîñòè
ñîöèàëüíûõ îòíîøåíèé âíóòðè âûâîäêà. Âî-ïåðâûõ, ðîäèòåëè íå ïûòàþòñÿ óâîäèòü
ñâîèõ ïòåíöîâ îò ãíåçäà äî òîãî, êàê âñå îíè äîñòàòî÷íî îêðåïíóò; âî-âòîðûõ, ïîäðàñ-
òàþùèå ïòåíöû äîñòàòî÷íî àâòîíîìíû äðóã îò äðóãà, çà ñ÷åò ÷åãî ìåæäó íèìè îòñóò-
ñòâóåò ïðÿìàÿ êîíêóðåíöèÿ èç-çà êîðìà, ïîñòàâëÿåìîãî ðîäèòåëÿìè. Òàêàÿ êîíêóðåí-
öèÿ ìîæåò èìåòü ìåñòî ëèøü â ïåðâûå 3–4 äíÿ ïîñëå âûëóïëåíèÿ, ïîêà ïòåíöû äåðæàò-
ñÿ â ãíåçäå èëè ðÿäîì ñ íèì åäèíîé êîìïàêòíîé ãðóïïîé. Â âîçðàñòå 5–6 äíåé ïòåíöû
íà÷èíàþò ïåðåìåùàòüñÿ â îêðåñòíîñòÿõ ãíåçäà ñàìîñòîÿòåëüíî, íåçàâèñèìî äðóã îò
äðóãà. Â ýòî âðåìÿ êàæäûé èç íèõ ìîæåò èìåòü ñîáñòâåííûé óñòîé÷èâûé ìàðøðóò è
ñîáñòâåííîå èçëþáëåííîå óáåæèùå. Ðîäèòåëè ïîñòîÿííî îñâåäîìëåíû î ìåñòàõ ïðå-
áûâàíèÿ ïòåíöîâ è íåðåäêî êîðìÿò êàæäîãî èç íèõ ïî îòäåëüíîñòè. Âî âðåìÿ êîðìëå-
íèÿ îäíîãî èç ïòåíöîâ ñþäà æå ìîãóò ïðèõîäèòü èç ñâîèõ óêðûòèé è äðóãèå, åñëè îíè â
äàííûé ìîìåíò ãîëîäíû. Èíûìè ñëîâàìè, ïðè áëàãîïðèÿòíûõ êîðìîâûõ óñëîâèÿõ êàæ-
äûé ïòåíåö â êàêîé-òî ñòåïåíè ñàìîñòîÿòåëüíî ðåãóëèðóåò óäîâëåòâîðåíèå ñâîèõ ïè-
ùåâûõ ïîòðåáíîñòåé. Òàêîé òèï îòíîøåíèé â ñåìüå ìîæåò ïðèâîäèòü ê âûèãðûøó äî-
ñòàòî÷íî àêòèâíûõ ìëàäøèõ ïòåíöîâ, òàê ÷òî îíè ñïîñîáíû îïåðåäèòü ïî òåìïàì ðîñ-
òà ïòåíöîâ ñòàðøåãî è ñðåäíåãî âîçðàñòà (Çûêîâà è äð., 1985).

Ñòðåìëåíèå ê ýìèãðàöèè èç ðàéîíà ãíåçäà âîçíèêàåò ó ïòåíöîâ îáû÷íî íå ðàíåå òîãî
ìîìåíòà, êàê ñòàðøèé èç íèõ äîñòèãàåò âîçðàñòà 8 äíåé. Â ýòî âðåìÿ ìëàäøèé ïòåíåö
îáû÷íî íàõîäèòñÿ â âîçðàñòå íå ìåíåå 6 äíåé è èìååò ìàññó ïîðÿäêà 150 ã, ò.å. ïî÷òè âòðîå
áîëüøóþ, ÷åì â ìîìåíò âûëóïëåíèÿ. Ýòî îáåñïå÷èâàåò âñåì òðåì ïòåíöàì âîçìîæíîñòü
íà ðàâíûõ ñëåäîâàòü çà ðîäèòåëÿìè. Ó ïîñëåäíèõ ÿðêî âûðàæåííîå ñòðåìëåíèå ê ýìèãðà-
öèè èç ðàéîíà ãíåçäà íàñòóïàåò íà 3–4 äíÿ ïîçæå, è ýòà îòñðî÷êà åùå áîëåå óâåëè÷èâàåò
øàíñû ìëàäøèõ ÷ëåíîâ âûâîäêà áåç îòñòàâàíèÿ ñëåäîâàòü çà ñòàðøèì. Ìàêñèìàëüíîå
âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ âûâîäêà â ãíåçäîâîì ïîñåëåíèè ñîñòàâëÿåò 13–15 äíåé.
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Ãèáåëü ïòåíöîâ â ïåðèîä äî íà÷àëà ìèãðàöèé îáóñëîâëåíà (ïîìèìî äåéñòâèé àáèî-
òè÷åñêèõ ôàêòîðîâ è áîëåçíåé) ÷ðåçìåðíî ðàííèì íà÷àëîì ñàìîñòîÿòåëüíûõ ïåðåìå-
ùåíèé ïóõîâèêîâ â ðàéîíå ãíåçäà. Â îäíîì ñëó÷àå ïòåíåö ïîêèíóë îêðåñòíîñòè ñâîåãî
ãíåçäà â âîçðàñòå 2 ñóòîê è ÷åðåç 3 äíÿ ïîãèá îò èñòîùåíèÿ, íàõîäÿñü âñå ýòî âðåìÿ
îêîëî äðóãîãî ãíåçäà ñ ïòåíöàìè, ãäå îí íå ïîëó÷àë êîðìà îò õîçÿåâ ýòîãî ãíåçäà. Èç
äâóõ äðóãèõ ïòåíöîâ, óøåäøèõ îò ñâîèõ ãíåçä â âîçðàñòå 6 äíåé, îäèí ïðîïàë áåç âåñòè,
à äðóãîé áûë óáèò íà ÷óæîì ó÷àñòêå.

Âî âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ â ïîñåëåíèè ïòåíöû îáû÷íî íàõîäÿòñÿ ïîä óêðûòèåì ðàñòè-
òåëüíîñòè (â ãóñòûõ êóñòàõ â ñëó÷àå èõ íàëè÷èÿ íà ó÷àñòêå), îòêóäà âûõîäÿò â îòâåò íà
ïðèçûâ âçðîñëîé ïòèöû, ãîòîâîé êîðìèòü ïòåíöà. Àãðåññèâíîñòü âçðîñëûõ ïî îòíîøå-
íèþ ê ÷óæèì ïòåíöàì, ýïèçîäè÷åñêè èëè ïîñòîÿííî ïðåáûâàþùèì íà èõ ãíåçäîâîì
ó÷àñòêå, êàê ïðàâèëî, îòñóòñòâóåò.

Ðèñ. 3. Òåìïû óâåëè÷åíèÿ ìàññû (À) è ðîñòà ïëþñíû (Á) ó ïòåíöîâ õîõîòóíüè (î-â Îãóð÷èíñêèé):
à – «ïåðâûå» ïòåíöû; á – «âòîðûå» ïòåíöû; â – «òðåòüè» ïòåíöû; ïîêàçàíû ñðåäíèå, ïðåäåëû
âàðèàöèè ïðèçíàêîâ) è äèñïåðñèÿ. Öèôðû – êîëè÷åñòâî âçâåøåííûõ è èçìåðåííûõ ïòåíöîâ. Ïî
îñè àáñöèññ – âîçðàñò ïòåíöîâ (ñóòêè), ïî îñè îðäèíàò: äëÿ À – ìàññà òåëà (ã), äëÿ Á – äëèíà
ïëþñíû (ìì).
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Îñíîâíàÿ ãèáåëü ïòåíöîâ ïðîèñõîäèò óæå âî âðåìÿ ìèãðàöèé èç ïîñåëåíèÿ ê ìîðñ-
êîìó ïîáåðåæüþ. Îíà â áîëüøîé ñòåïåíè ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî ðåàêöèÿ çàòàè-
âàíèÿ ó ïòåíöîâ â öåëîì íåóñòîé÷èâà. Ïðè ïîäõîäå ê íåìó íàáëþäàòåëÿ ïòåíåö ìîæåò
îñòàòüñÿ íåïîäâèæíûì 2–3 ìèí, ïîñëå ÷åãî âñêàêèâàåò è óáåãàåò íà äåñÿòêè ìåòðîâ.
Ïðè ýòîì îí, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, ïîçæå íå ìîæåò âåðíóòüñÿ íà ïîêèíóòîå èì ìåñòî,
òåðÿåò ðîäèòåëåé è çàòåì ãèáíåò îò ãîëîäà (Çûêîâà è äð., 1985). Ðåàêöèþ áåãñòâà ìîãóò,
â ïðèíöèïå, âûçâàòü ëþáûå êðóïíûå ìëåêîïèòàþùèå, ê ÷èñëó êîòîðûõ íà î-âå Îãóð-
÷èíñêîì îòíîñÿòñÿ äæåéðàíû, îäè÷àâøèå îñëû, à òàêæå âåðáëþäû è îâöû.

Ôîðìèðîâàíèå ÿñëåé äëÿ ïòåíöîâ õîõîòóíüè â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ íå õàðàêòåðíî.
ßñëè ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ ëèøü â ñîâåðøåííî îòêðûòîì ëàíäøàôòå (íàïðèìåð, íà
ïëÿæàõ) ïðè óñëîâèè ïîÿâëåíèÿ òàêèõ òðåâîæàùèõ îáúåêòîâ, êàê âåðòîëåò, ëþäè, êðóï-
íûå ìëåêîïèòàþùèå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981).

Ïðèâåäåííûå âûøå ìàòåðèàëû ïî ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïîñåëåíèé è ïî
îñîáåííîñòÿì ãíåçäîâîé áèîëîãèè õîõîòóíüè óêàçûâàþò íà øèðîêóþ âàðèàáåëüíîñòü
êàæäîãî èç ðàññìîòðåííûõ ïàðàìåòðîâ (áóäü òî âåëè÷èíà ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé, ïëîò-
íîñòü ãíåçäîâàíèÿ, ìåñòî ðàñïîëîæåíèÿ è ñòðóêòóðà ãíåçäà è ò.ä.). Â ñèëó ýòîãî ïîëó-
÷åííûå íàìè äàííûå îòíîñèòåëüíî ìàëî èíôîðìàòèâíû â ïëàíå ñîïîñòàâëåíèé õîõîòó-
íüè ñ äðóãèìè áëèçêèìè åé ôîðìàìè èç «ãðóïïû áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê».

Âìåñòå ñ òåì, ïðèâåäåííûå çäåñü äàííûå ïîçâîëÿþò äîïóñòèòü ñóùåñòâîâàíèå íå-
êîòîðûõ ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé â ñîöèàëüíîì (è, âîçìîæíî, â ãíåçäîñòðîèòåëüíîì) ïî-
âåäåíèè õîõîòóíüè è L. argentatus s. str. He èñêëþ÷åíî, â ÷àñòíîñòè, ÷òî íàñòîÿùèå ñå-
ðåáðèñòûå ÷àéêè ìîãóò õàðàêòåðèçîâàòüñÿ íåñêîëüêî áîëüøåé òåðïèìîñòüþ ê âûñîêîé
ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ, ÷åì ñðåäíåàçèàòñêàÿ õîõîòóíüÿ. Íàïðèìåð, â êðóïíîé êîëîíèè
íà î-âå Ìåé (Âåëèêîáðèòàíèÿ, ôîðìà L. a. argenteus) ñðåäíèå ìèíèìàëüíûå ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó ãíåçäàìè ñîñòàâëÿþò âñåãî ëèøü 1.42 ì è ïðè ýòîì ñðàâíèòåëüíî ìàëî âàðüèðó-
þò (ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà 0.37 ì). Â ìàòåðèêîâûõ êîëîíèÿõ òîé æå ôîðìû íà ñåâåðå Çà-
ïàäíîé Åâðîïû ïëîòíîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ãíåçä ìîæåò äîñòèãàòü 6.24 íà 100 ì2 ïðè ðàñ-
ñòîÿíèÿõ ìåæäó ñîñåäíèìè ãíåçäàìè 0.6 ì. Â ñëó÷àå ãíåçäîâàíèÿ ñåðåáðèñòûõ ÷àåê íà
êðûøàõ çäàíèé, ò.å. ïðè îòñóòñòâèè âèçóàëüíûõ áàðüåðîâ, ñðåäíåå ðàññòîÿíèå ìåæäó
ãíåçäàìè íå ïðåâûøàåò 2 ì (îáçîð ñì. Cramp, Simmons, 1983: 824) . Åñëè æå îáðàòèòüñÿ
ê íàøèì äàííûì ïî õîõîòóíüå, òî â åå ïîñåëåíèÿõ ñðåäíèå ìèíèìàëüíûå äèñòàíöèè íå
áûâàþò ìåíüøå 2.1 ì, à â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ çàìåòíî áîëüøå (2.6–9.5 ì). Äëÿ ïîä-
òâåðæäåíèÿ ðåàëüíîñòè íàìå÷àþùèõñÿ çäåñü ðàçëè÷èé ìåæäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé è
õîõîòóíüåé íåîáõîäèìû äîïîëíèòåëüíûå îöåíêè ïëîòíîñòè ãíåçäîâàíèÿ ïåðâîãî âèäà
ñ ïðèìåíåíèåì ìåòîäîâ, èñïîëüçîâàííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå (Ãðàáîâñêèé, 1987).

Ëþáîïûòåí ôàêò óñòðîéñòâà ãíåçä õîõîòóíüÿìè â ãëóáîêèõ íèøàõ ïîä ãóñòûìè êó-
ñòàìè, à òàêæå äîâîëüíî ðåãóëÿðíîå èñïîëüçîâàíèå èìè ïåðüåâ äëÿ âûñòèëêè ãíåçäà.
Ñóäÿ äî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, íè òî, íè äðóãîå íå õàðàêòåðíî äëÿ «íàñòîÿùèõ» ñåðåá-
ðèñòûõ ÷àåê. ×òî êàñàåòñÿ òàêèõ ïðèçíàêîâ, êàê ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà êëàäêè, ðàçìåðû ÿèö
è ìàññà ïòåíöîâ, òî îíè ïîäâåðæåíû çíà÷èòåëüíîé ãåîãðàôè÷åñêîé è âðåìåííîé èçìåí-
÷èâîñòè êàê ó ñåðåáðèñòûõ ÷àåê, òàê è ó õîõîòóíèé è â ýòîì ñìûñëå ïîêà ÷òî íå ìîãóò
áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ ñóæäåíèé î ñòåïåíè äèâåðãåíöèè ýòèõ äâóõ ãðóïï «áîëüøèõ
áåëîãîëîâûõ ÷àåê».

2. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ â ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ5

Õîòÿ ãîëàðêòè÷åñêàÿ ãðóïïà «áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê» óæå áîëåå ïîëóâåêà âû-
çûâàåò ïîâûøåííûé èíòåðåñ îðíèòîëîãîâ-ýâîëþöèîíèñòîâ, ïîâåäåíèå åå ïðåäñòàâèòå-

5 Å.Í. Ïàíîâ, Â.È. Ãðàáîâñêèé, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æóðí. 1991. 70(1): 76-90.
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ëåé èçó÷åíî ñîâåðøåííî íåäîñòàòî÷íî. Ìåæäó òåì î÷åâèäíî, ÷òî áåç äåòàëüíûõ ñðàâ-
íèòåëüíî-ýòîëîãè÷åñêèõ äàííûõ íåâîçìîæíî âîññòàíîâèòü õîä ïðîöåññîâ âèäîîáðàçî-
âàíèÿ, â ÷àñòíîñòè, ïóòè âîçíèêíîâåíèÿ ýòîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèè ñî âñåìè âûòåêàþùè-
ìè ïîñëåäñòâèÿìè (ñòàíîâëåíèå ñèìïàòðèè, äèíàìèêà àðåàëîâ è ò.ä.). Íå óäèâèòåëüíî
ïîýòîìó, ÷òî äî ñèõ ïîð îòêðûòûì îñòàåòñÿ âîïðîñ î ñïðàâåäëèâîñòè ãèïîòåçû «êîëü-
öåâûõ àðåàëîâ», âûäâèíóòîé íà ïðèìåðå èíòåðåñóþùåé íàñ ãðóïïû íåñêîëüêî äåñÿòè-
ëåòèé òîìó íàçàä (Stegmann, 1934; Òèìîôååâ-Ðåñîâñêèé, Øòðåçåìàíí, 1959).

Äîâîëüíî ïîâåðõíîñòíî èçó÷åíî äàæå ïîâåäåíèå íàèáîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîãî
«öåíòðàëüíîãî» ÷ëåíà ãðóïïû – ñåðåáðèñòîé ÷àéêè Lams argentatus. Îáøèðíûå ñâåäå-
íèÿ, ïðèâåäåííûå â ïèîíåðñêîé ðàáîòå Òèíáåðãåíà (Tinbergen, 1953; ïåðåâîä: Òèíáåðãåí,
1974), â äàëüíåéøåì ïî÷òè íå áûëè ïîïîëíåíû è â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ìîãóò ñëóæèòü
íàäåæíîé îñíîâîé äëÿ àäåêâàòíûõ ýòîëîãè÷åñêèõ ñîïîñòàâëåíèé äàííîãî âèäà ñ äðóãè-
ìè ÷ëåíàìè êîìïëåêñà. Îòñþäà ïðîèñòåêàþò äîïîëíèòåëüíûå òðóäíîñòè â âûÿâëåíèè
ýêî-ýòîëîãè÷åñêîé ñïåöèôèêè ýòèõ ïîñëåäíèõ, ê ÷èñëó êîòîðûõ ïðèíàäëåæèò è õîõîòó-
íüÿ L. cachinnans Pall. Îòñóòñòâèå äåòàëèçèðîâàííûõ äàííûõ ïî ïîâåäåíèþ ýòîé ôîðìû,
âêóïå ñ íåïîëíîòîé ýòîëîãè÷åñêèõ îïèñàíèé íîìèíàòèâíîé L. argentatus, ïðèâîäèò ê
òèðàæèðîâàíèþ îøèáî÷íîé òî÷êè çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé õîõîòóíüÿ îêàçûâàåòñÿ
âêëþ÷åííîé (â êà÷åñòâå ïîäâèäà èëè ãðóïïû ïîäâèäîâ) â ñîñòàâ «áîëüøîãî» âèäà L.
argentatus (ñì., íàïðèìåð, Ñòåïàíÿí, 1975; Cramp, Simmons, 1983; Þäèí, Ôèðñîâà, 1978).
Ýòîé òî÷êå çðåíèÿ ïðîòèâîðå÷èò ôàêò ýôôåêòèâíîé ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ñåðåáðèñ-
òîé ÷àéêè è õîõîòóíüè â çîíàõ èõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà (Marion et al., 1985) è ðàçëè÷èÿ â
ïîâåäåíèè íàçâàííûõ ôîðì, îáåñïå÷èâàþùèå, ïî âñåé âèäèìîñòè, èçîëÿöèþ ìåæäó íèìè .

Çàäà÷à íàñòîÿùåãî ñîîáùåíèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû äàòü îáùóþ ñõåìó êîììó-
íèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ñðåäíåàçèàòñêîé ôîðìû õîõîòóíüè L. c. cachinnans. Äî ñèõ ïîð
â ýòîì íàïðàâëåíèè íå áûëî ïðåäïðèíÿòî íèêàêèõ ïîïûòîê. Â ëèòåðàòóðå ñîäåðæàòñÿ
ëèøü ñâåäåíèÿ î âîêàëèçàöèè åâðîïåéñêîé ôîðìû L. c. mihahellis, ê òîìó æå äàëåêî íå
ïîëíûå (Teyssedre, 1984)6.

Ïðîâåäåííûé àíàëèç ñèãíàëüíûõ ðåïåðòóàðîâ è êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ õî-
õîòóíüè ïðåñëåäîâàë äâå îñíîâíûå öåëè. Îäíà èç íèõ ñîñòîÿëà â òîì, ÷òîáû äàòü ìàòå-
ðèàë äëÿ àäåêâàòíûõ ìåæâèäîâûõ ñîïîñòàâëåíèé, ÷òî íåîáõîäèìî äëÿ ïîíèìàíèÿ ôè-
ëîãåíåòè÷åñêèõ è òàêñîíîìè÷åñêèõ ñâÿçåé âíóòðè êîìïëåêñà íàñòîÿùèõ áåëîãîëîâûõ
÷àåê (îñíîâíûå ìàòåðèàëû òàêîãî ïëàíà áóäóò ïðèâåäåíû â ñîîáùåíèè 3). Âòîðàÿ íàøà
öåëü – ðàçðàáîòêà óíèâåðñàëüíîé, ëîãè÷åñêè íåïðîòèâîðå÷èâîé è óäîáíîé â ðàáîòå ìî-
äåëè îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ ÷àåê. Ïîýòîìó â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè ìû óäåëèëè ñïåöè-
àëüíîå âíèìàíèå âîïðîñàì ìåòîäîëîãèè ýòîëîãè÷åñêèõ îïèñàíèé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà
Â îñíîâó ðàáîòû ïîëîæåíû ìàòåðèàëû, ïîëó÷åííûå íà ïðîòÿæåíèè 4 ïîëåâûõ ñå-

çîíîâ: â 1978 ã. íà îç. Òåíãèç (Êàçàõñòàí), â 1980 ã. íà îñòðîâàõ çàëèâà Êàðà-Áîãàç-Ãîë, â
1984 è 1987 ãã. íà î-âå Îãóð÷èíñêèé (þãî-âîñòî÷íûé Êàñïèé). Îáùåå âðåìÿ ñèñòåìàòè-
÷åñêèõ íàáëþäåíèé ñîñòàâëÿåò 122 ÷ (12 ÷ íà ñòàäèè êëóáà, 74 ÷ – íà ñòàäèè íàñèæèâà-
íèÿ, 36 ÷ – íà ñòàäèè âûâîäêîâ è ðàñïàäà ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé). Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäè-

6 Ñ ìîìåíòà íàïèñàíèÿ ýòîé ñòàòüè èìåë ìåñòî ñóùåñòâåííûé ïðîãðåññ â ïîíèìàíèè ñèñòåìàòèêè  áîëüøèõ
áåëîãîëîâûõ ÷àåê. Âî ïåðâûõ, ïîêàçàíà îøèáî÷íîñòü ïðåäñòàâëåíèé îá èõ «êîëüöåâîì àðåàëå» (Liebers et
al., 2004). Âî-âòîðûõ, â ñîîòâåòñòâèè ñ ïîñëåäíèìè äàííûìè, â  ðàáîòå Marion et al. (1985) ðå÷ü èäåò î
ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè  ÷àåê Larus argentatus argenteus  è L. atlantis (êîòîðàÿ, êàê è  L. michahellis, îòäå-
ëåíà îò L. cachinnans  â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî âèäà – ñì. ñíîñêó 2). ×òî êàñàåòñÿ âçàèìîîòíîøåíèé
ìåæäó  L. cachinnans è L. argentatus, òî çäåñü ïîçæå áûëà îáíàðóæåíà îáøèðíàÿ çîíà èíòåðãðàäàöèè (Ïà-
íîâ, Ìîíçèêîâ, 1999: ñì. ñòàòüþ â äàííîì ñáîðíèêå).
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ëè èç çàñèäêè (44 ÷) èëè ñ áîëüøîãî ðàññòîÿíèÿ â áèíîêëü ñ 12-êðàòíûì óâåëè÷åíèåì è
ôèêñèðîâàëè íà äèêòîôîí. Àíàëèç ìîòîðèêè ïîâåäåíèÿ îñóùåñòâëÿëè íà îñíîâå ôîòî-
êàäðîâ, ïîëó÷åííûõ èç çàñèäêè ñ ïðèìåíåíèåì òåëåîáúåêòèâà MTO-500. Çâóêîçàïèñü
ïðîèçâîäèëè íà ïîðòàòèâíûå ìàãíèòîôîíû ôèðì Sony è Phillips.

Îòîáðàæåíèå ñòðóêòóðû ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è êîììóíèêàöèè
«áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê» â îïèñàíèÿõ ðàçíîãî òèïà

Ïîñêîëüêó ñòðóêòóðà îáúåêòà ôèêñèðóåòñÿ â åãî îïèñàíèè, âûáîð àäåêâàòíîãî ñïî-
ñîáà îïèñàíèÿ èìååò ðåøàþùåå çíà÷åíèå. Âñå ìíîãî÷èñëåííûå îïèñàíèÿ ñèãíàëüíîãî
ïîâåäåíèÿ ÷àåê ðàñïàäàþòñÿ íà äâå êàòåãîðèè. Ê ïåðâîé èç íèõ îòíîñÿòñÿ îïèñàíèÿ â
òðàäèöèÿõ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè, êîòîðûå ìîæíî íàçâàòü «îòáîðîì ñàìûõ õàðàêòåð-
íûõ êèíîêàäðîâ»: âíèìàíèå ôèêñèðóåòñÿ íà òåõ íàèáîëåå «áðîñêèõ» (è êàæóùèõñÿ óñ-
òîé÷èâûìè ñòåðåîòèïàìè) ýëåìåíòàõ ñòðóêòóðû, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ìàêñèìàëü-
íîé ïîâòîðÿåìîñòüþ â ïðîòîêîëàõ íàáëþäåíèé. Â ðàìêàõ ýòîé ñõåìû âèäîñïåöèôè÷åñ-
êîå ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå îïèñûâàåòñÿ íàáîðîì òàêèõ «ãëàâíûõ äåìîíñòðàöèé»
(Moynihan, 1970), êàê «äîëãèé êðèê», «ìÿóêàþùèé êðèê», «êàøëÿíèå» è ò.ä. (ñì., íà-
ïðèìåð, Òèíáåðãåí, 1974; Ëèòâèíåíêî, 1980; ðèñ. 4). Ëàêîíèçì ýòèõ «ïîêàäðîâûõ» îïè-
ñàíèé èìååò ñâîåé îáîðîòíîé ñòîðîíîé èõ íåïîëíîòó è, ãëàâíîå, ýëåìåíòàðíîñòü, íå
ïîçâîëÿþùóþ îòðàçèòü öåëîñòíîñòü è ñèñòåìíîñòü ïîâåäåíèÿ. Âìåñòå ñ òåì ïîäîáíûé
ñïîñîá îïèñàíèÿ íàèáîëåå óäîáåí äëÿ ìåæâèäîâûõ ñîïîñòàâëåíèé (ñì. ðàçäåë «Âèäîñ-
ïåöèôè÷íîñòü êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ»).

Êî âòîðîé êàòåãîðèè îïèñàíèé îòíîñÿòñÿ òàêèå, êîòîðûå ïîä÷èíÿþòñÿ ïðèíöèïó
«îïèñûâàé âñå, ÷òî âèäèøü» (Purton, 1978). Â îòëè÷èå îò îïèñàíèé ïåðâîãî òèïà îíè
âåñüìà ãðîìîçäêè, íî ïðè ýòîì ñòîëü æå íåïîëíû – òåïåðü óæå èç-çà ñâîåé áåññèñòåìíî-
ñòè. Îòñóòñòâèå ïðîäóìàííîãî àëãîðèòìà îðãàíèçàöèè è èíòåðïðåòàöèè äàííûõ ïðèâî-
äèò ê òîìó, ÷òî ÷èòàòåëü íå â ñîñòîÿíèè îòäåëèòü ñóùåñòâåííûå ìîìåíòû îò âòîðîñòå-
ïåííûõ è ñëó÷àéíûõ. Ïðèìåðû òàêîãî ðîäà îïèñàíèé, êîìáèíèðîâàííûõ ñ îïèñàíèÿìè
ïåðâîãî òèïà, ìîæíî íàéòè â ñâîäêå «Ïòèöû çàïàäíîé Ïàëåàðêòèêè» (Cramp, Simmons,
1983).

Ðèñ. 4. Ýëåìåíòû êîíòèíóóìà ïîç õîõîòóíüè, ñîîòâåòñòâóþùèå òðàäèöèîííî âûäåëÿåìûì ó ÷àåê
«ãëàâíûì äåìîíñòðàöèÿì»: à, á, â – ïåðâàÿ, âòîðàÿ è òðåòüÿ ôàçû äîëãîãî êðèêà; ã, ä – äâà âàðèàí-
òà ïîçû ìÿóêàþùåãî êðèêà; å – ïîçà êàøëÿíèÿ.
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Àëüòåðíàòèâîé ýòèì äâóì ñïîñîáàì îïèñàíèÿ ÿâëÿåòñÿ òðåòèé, ïîñòðîåííûé íà êîì-
áèíàòîðíîì ïðèíöèïå è òåì ñàìûì äàþùèé âîçìîæíîñòü ýôôåêòèâíîãî «ñâåðòûâàíèÿ
èíôîðìàöèè» (ñì. Ïàíîâ, 1978, 1983). Äîñòîèíñòâî ýòîãî ñïîñîáà ñîñòîèò â òîì, ÷òî
èíôîðìàöèÿ, ïî òåì èëè èíûì ïðè÷èíàì îïóùåííàÿ â äàííîì êîíêðåòíîì îïèñàíèè,
íå òåðÿåòñÿ è â ëþáîé ìîìåíò ìîæåò áûòü âîññòàíîâëåíà íà îñíîâå ýêñïëèöèòíîé (ÿâ-
íûì îáðàçîì ñôîðìóëèðîâàííîé) ñõåìû îðãàíèçàöèè äàííûõ. Òàêèì îáðàçîì, ôèãó-
ðàëüíî âûðàæàÿñü, âíåøíå íåïîëíîå îïèñàíèå â äåéñòâèòåëüíîñòè ÿâëÿåòñÿ ïîëíûì,
õîòÿ è ñîêðàùåííûì ðàäè ëàêîíèçìà.

Ñîãëàñíî ïðåäëàãàåìûì ïðèíöèïàì, ïîâåäåíèå îðãàíèçîâàíî èåðàðõè÷åñêè, òàê ÷òî
ñòðóêòóðíûå åäèíèöû êàæäîãî âûøåëåæàùåãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè âûâîäÿòñÿ ÷åðåç
êîìáèíàòîðèêó åäèíèö íèæåëåæàùåãî óðîâíÿ. Íàïðèìåð, åñëè ãîâîðèòü î êîíôèãóðà-
öèè ïîç, êîòîðûå íàáëþäàþòñÿ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå ó ÷àåê, òî îíè ìîãóò áûòü
îïèñàíû÷ ñ äîñòàòî÷íîé ïîëíîòîé ÷åðåç íàáîð èç ïÿòè ïåðåìåííûõ. Ýòî: 1) ïîëîæåíèå
òóëîâèùà îòíîñèòåëüíî ãîðèçîíòàëè, 2) ïîëîæåíèå øåè îòíîñèòåëüíî òóëîâèùà, 3) ñòå-
ïåíü âûòÿíóòîñòè øåè, 4) ïîëîæåíèå ãîëîâû îòíîñèòåëüíî ãîðèçîíòàëè è 5) ïîëîæåíèå
êðûëüåâ îòíîñèòåëüíî òóëîâèùà (ðèñ. 5). Êàæäîé èç ýòèõ ïåðåìåííûõ ìîæíî ïðèïèñû-
âàòü íåñêîëüêî ñîñòîÿíèé, êîòîðûå íàáëþäàòåëü ñïîñîáåí íàäåæíî ðàñïîçíàâàòü. Â ýòîì
ñìûñëå æåëàòåëüíî, ÷òîáû òàêèõ ñîñòîÿíèé áûëî íå áîëåå 3-5 (ðèñ. 5). Íàïðèìåð, øåÿ
ìîæåò áûòü «íîðìàëüíîé» äëèíû, ñèëüíî âûòÿíóòà, ëèáî âòÿíóòà â ïëå÷è. Êðîìå òîãî,

Ðèñ. 5. Ïðîñòðàíñòâî âîçìîæíîñòåé, îïðåäåëÿþùåå êîíôèãóðàöèþ ïîç ó áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ
÷àåê. Ñâîáîäíîå êîìáèíèðîâàíèå ýëåìåíòîâ, çàøòðèõîâàííûõ íà ñõåìå, äàåò ìíîæåñòâî ïîç, êîí-
òèíóàëüíî ñâÿçàííûõ äðóã ñ äðóãîì. Ñòðåëêè â ñòðîêå II ïîêàçûâàþò ñïåêòð âîçìîæíûõ ïîëîæå-
íèé øåè îòíîñèòåëüíî òóëîâèùà (ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).
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îíà ìîæåò èìåòü âåðòèêàëüíîå ïîëîæåíèå, áûòü îòêèíóòîé íàçàä, íàïðàâëåííîé ïîä
óãëîì âïåðåä èëè âïåðåä è âíèç. Êîìáèíèðóÿ ðàçíûå ñîñòîÿíèÿ íàçâàííûõ ïÿòè ïåðå-
ìåííûõ, ìû â èäåàëå ïîëó÷àåì 216 ðàçíûõ «ïîç». Ðåàëüíî èõ ÷èñëî íåñêîëüêî ìåíüøå,
ïîñêîëüêó íåêîòîðûå êîìáèíàöèè çàïðåùåíû (íàïðèìåð: òóëîâèùå ãðóäüþ âíèç – øåÿ
âûòÿíóòà ïîä óãëîì âïåðåä – ãîëîâà îïóùåíà êëþâîì âíèç).

Òàê èëè èíà÷å, ìû èìååì íèêàê íå ìåíåå 150 «ïîç», ïîëíîå ïåðå÷èñëåíèå êîòîðûõ
áûëî áû ñîâåðøåííî èçëèøíèì. Ðåàëüíî æå ñòðóêòóðíûõ åäèíèö ýòîãî óðîâíÿ îðãàíè-
çàöèè ïîâåäåíèÿ ìíîãî áîëüøå, èáî íàñ äîëæíà èíòåðåñîâàòü íå òîëüêî êîíôèãóðàöèÿ
ïîçû, íî è ïîëîæåíèå äåìîíñòðèðóþùåé îñîáè îòíîñèòåëüíî ñóáñòðàòà (íàïðèìåð, «ïîçà
äîëãîãî êðèêà» ìîæåò èìåòü ìåñòî â ïîëåòå, ó ñòîÿùåé ïòèöû è ó ñèäÿùåé íà ãíåçäå).
Äðóãàÿ âàæíàÿ ïåðåìåííàÿ – ýòî õàðàêòåð ëîêîìîöèè ó îñîáè, ïðèíÿâøåé òó èëè èíóþ
ïîçó. Ñ ó÷åòîì òîëüêî ýòèõ äâóõ äîïîëíèòåëüíûõ ïåðåìåííûõ (ïîëîæåíèå ïòèöû îòíî-
ñèòåëüíî ñóáñòðàòà è õàðàêòåð ëîêîìîöèè) îáùåå èõ ÷èñëî âîçðàñòàåò äî ñåìè, à êîëè-
÷åñòâî âîçìîæíûõ êîìáèíàöèé – íà 2–3 äåñÿòêà. Îïÿòü æå âñå ýòè âàðèàíòû â ðàìêàõ
íàøåé çàäà÷è íå òðåáóþò ïåðå÷èñëåíèÿ. Îäíàêî îá èõ ñóùåñòâîâàíèè è ìíîãîîáðàçèè
íåîáõîäèìî âñå âðåìÿ ïîìíèòü, èáî êîíòèíóàëüíî ìåíÿþùèåñÿ ïîâåäåí÷åñêèå êîíñòðóê-
öèè ñîñòàâëÿþò îñíîâó ïîòîêà ïîâåäåíèÿ, â êîòîðûé ëèøü ýïèçîäè÷åñêè âêðàïëåíû
áðîñàþùèåñÿ â ãëàçà «ãëàâíûå äåìîíñòðàöèè».

Âñå, î ÷åì øëà ðå÷ü äî ñèõ ïîð, îòíîñèòñÿ, ñòðîãî ãîâîðÿ, ê ñôåðå èíäèâèäóàëüíîãî
ïîâåäåíèÿ, êîòîðîå ìû ðàññìàòðèâàåì êàê ãåíåðàòîð ôèçè÷åñêèõ ñèãíàëîâ (îïòè÷åñêèõ
è àêóñòè÷åñêèõ). Îíè ïðèîáðåòàþò çíà÷åíèå êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ ëèøü â ïðè-
ñóòñòâèè äðóãèõ îñîáåé, ò.å. â õîäå âçàèìîäåéñòâèé. Ïðè ðàññìîòðåíèè âçàèìîäåéñòâèé
îêàçûâàåòñÿ íåîáõîäèìûì ïðèâëå÷ü ðÿä íîâûõ ïåðåìåííûõ. Íàçîâåì çäåñü òîëüêî òðè:
1) îðèåíòàöèÿ êîììóíèêàíòîâ äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà; 2) ñòåïåíü åäèíîîáðàçèÿ è ñèí-
õðîííîñòè èõ äåéñòâèé; 3) äëèòåëüíîñòü âçàèìîäåéñòâèÿ. Øèðîêàÿ âàðèàáåëüíîñòü â
ïðåäåëàõ êàæäîé èç íàçâàííûõ ïåðåìåííûõ âêóïå ñ ðàçíîîáðàçèåì èíäèâèäóàëüíîãî
ïîâåäåíèÿ êîììóíèêàíòîâ (èõ «ïîç» è àêóñòè÷åñêèõ ñèãíàëîâ) âûëèâàåòñÿ â ïîèñòèíå
íåîáúÿòíîå êîëè÷åñòâî ðåàëüíûõ ñèòóàöèé.

Â ñîîòâåòñòâèè ñî ñêàçàííûì âûøå êàæäàÿ òàêàÿ ñèòóàöèÿ îïèñûâàåòñÿ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì êàê ìèíèìóì 17 «ïðèçíàêîâ» (ïðè ïàðíîì âçàèìîäåéñòâèè 7 õ 2 äëÿ «èíäèâè-
äóàëüíîãî» ïîâåäåíèÿ êîììóíèêàíòîâ ïëþñ 3 äëÿ õàðàêòåðèñòèêè âçàèìîäåéñòâèÿ). Ïðè
ýòîì ñõîäñòâî ìåæäó äâóìÿ êîíêðåòíûìè ñèòóàöèÿìè-âçàèìîäåéñòâèÿìè ìîæåò âàðüè-
ðîâàòü â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ îáùèì äëÿ íèõ îêàçûâàåòñÿ âñåãî ëèøü
îäèí ïðèçíàê, â äðóãèõ – àáñîëþòíîå èõ áîëüøèíñòâî.

Îñîáåííîñòè êîììóíèêàòèâíûõ ïðîöåññîâ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ
ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà

Â òðàäèöèÿõ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè îïèñàíèå âèäîâîãî ïîâåäåíèÿ ÷àùå âñåãî ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé àííîòèðîâàííûå ïåðå÷íè îòäåëüíûõ äåìîíñòðàöèé (ñì., íàïðèìåð, Beer,
1975; Ëèòâèíåíêî, 1980). Äðóãîé ðàñïðîñòðàíåííûé ñïîñîá îïèñàíèÿ îñíîâàí íà âûäå-
ëåíèè è ïîñëåäîâàòåëüíîì àíàëèçå ðàçíûõ òèïîâ àêòèâíîñòåé (ïîâåäåíèå òåððèòîðè-
àëüíîå, áðà÷íîå, ãíåçäîñòðîèòåëüíîå è ò.ä. – ñì., íàïðèìåð, Òèíáåðãåí, 1974; ïîâåäå-
íèå àíòàãîíèñòè÷åñêîå è ãåòåðîñåêñóàëüíîå – Cramp, Simmons, 1983). Îáà ýòè òèïà
îïèñàíèé íåèçáåæíî îêàçûâàþòñÿ âíåâðåìåííûìè, èáî ôîðìû ïîâåäåíèÿ, ïîìåùàå-
ìûå ïîä îòäåëüíûìè ðóáðèêàìè, â äåéñòâèòåëüíîñòè ñïëîøü è ðÿäîì âîñïðîèçâîäÿòñÿ
æèâîòíûìè â åäèíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ. Íàïðèìåð, ïðîöåññ ôîðìè-
ðîâàíèÿ ïàð çà÷àñòóþ íàñûùåí àíòàãîíèñòè÷åñêèìè àêòàìè, îí ìîæåò áûòü îðãàíèçî-
âàí â ðàìêàõ òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è ó ìíîãèõ âèäîâ íåñåò â ñåáå ýëåìåíòû
ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â òðàäèöèîííûõ îïèñàíèÿõ ýòè îðãàíè÷åñêè âçàèìî-
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ñâÿçàííûå êîìïîíåíòû åäèíîãî ïðîöåññà ñîâåðøåííî èñêóññòâåííî îòðûâàþòñÿ äðóã
îò äðóãà.

Ìû ñî÷ëè áîëåå ïðîäóêòèâíûì ðàññìàòðèâàòü ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå èññëåäóåìîãî
âèäà â êàíâå ðåàëüíîãî âðåìåíè, ò.å. ïî õîäó ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà, âûäåëÿÿ â íåì
åñòåñòâåííî ñëåäóþùèå äðóã çà äðóãîì ñòàäèè ñ ñîáñòâåííîé ñïåöèôèêîé ñèãíàëèçà-
öèè è êîììóíèêàöèè. Öåëü òàêîãî îïèñàíèÿ ñîñòîèò â âûÿâëåíèè âíóòðåííåé ëîãèêè
ðàçâèòèÿ êîììóíèêàòèâíûõ ïðîöåññîâ. Ïðè ýòîì óäàåòñÿ õîòÿ áû ÷àñòè÷íî èçáåæàòü
óïðîùåííûõ ôóíêöèîíàëüíûõ èíòåðïðåòàöèé, èçíà÷àëüíî íàâÿçûâàåìûõ îïèñàíèþ èñ-
êóññòâåííûìè àïðèîðíûìè êëàññèôèêàöèÿìè.

Ïåðèîä ãíåçäîâàíèÿ õîõîòóíèé óäîáíî ðàñ÷ëåíèòü íà ïÿòü ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñòà-
äèé: 1) ôîðìèðîâàíèå âíóòðèïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû, îáåñïå÷èâàþùåé âîçìîæíîñòü
ðàçìíîæåíèÿ; 2) ãíåçäîñòðîåíèå è ÿéöåêëàäêà; 3) íàñèæèâàíèå; 4) ñóùåñòâîâàíèå äåìà
â ôîðìå êîìïëåêñà ìîáèëüíûõ ñåìåéíûõ ãðóïï (âûâîäêîâ); 5) äèññîöèàöèÿ ãíåçäîâîãî
ïîñåëåíèÿ.

Ïðåîáðàçîâàíèÿ êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ïðè ñìåíå ñòàäèé îïðåäåëÿþòñÿ ìíî-
æåñòâîì ôàêòîðîâ ôèçèîëîãè÷åñêîãî, ýòîëîãè÷åñêîãî è ýêîëîãè÷åñêîãî ïîðÿäêà. Ðàäè
óäîáñòâà èõ âñå ìîæíî ñâåñòè ê äâóì ñëåäóþùèì êàòåãîðèÿì: 1) íàïðàâëåííûå èçìåíå-
íèÿ èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ (çà ñ÷åò ãîðìîíàëüíûõ ñäâèãîâ è ñìåíû ìîòèâàöèîí-
íûõ ñîñòîÿíèé), âëåêóùèå çà ñîáîé ìîäèôèêàöèè ðåïåðòóàðîâ ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ; 2)
ïðåîáðàçîâàíèÿ â ñòðóêòóðå ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê èçìåíåíèÿì ïðî-
ñòðàíñòâåííî-âðåìåííîé îðãàíèçàöèè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà.

Íèæå ìû ïîïûòàåìñÿ ïîêàçàòü, ÷òî ñïåöèôèêà êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ õîõî-
òóíèé íà êàæäîé äàííîé ñòàäèè â íàèìåíüøåé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ îñîáåííîñòÿìè
ñèãíàëèçàöèè êàê òàêîâîé (ïîçû, çâóêè, õàðàêòåð èõ èñïîëüçîâàíèÿ â ïàðíûõ âçàèìî-
äåéñòâèÿõ). Â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ýòà ñïåöèôèêà îïðåäåëÿåòñÿ ïðîñòðàíñòâåííî-âðå-
ìåííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà (êîëè÷åñòâî è êà÷åñòâî ñâÿ-
çåé ìåæäó ÷ëåíàìè äåìà, ñòàáèëüíîñòü öåíòðîâ ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè, ñòåïåíü ìî-
áèëüíîñòè îñîáåé è ò.ä.).

Ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ ðàçìíîæàþùèõñÿ äåìîâ. Íà îñòðîâàõ Êàñïèéñêîãî ìîðÿ ýòà
ñòàäèÿ ïðèóðî÷åíà ê êîíöó ìàðòà – ïåðâîé äåêàäå àïðåëÿ. Ïîïóëÿöèÿ ñóùåñòâóåò â âèäå
îòêðûòûõ ãðóïïèðîâîê (ñòàé) íåïîñòîÿííîãî ñîñòàâà, êîòîðûå çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü âðå-
ìåíè ïðîâîäÿò â ìîðå, à â äíåâíûå ÷àñû ïåðåìåùàþòñÿ íà îòêðûòûå ïåñ÷àíûå ïëÿæè.
Çäåñü ôîðìèðóþòñÿ âðåìåííûå êëóáû, â êîòîðûõ ÷èñëî ÷àåê íàðàñòàåò ê ñåðåäèíå äíÿ è
âíîâü óìåíüøàåòñÿ â âå÷åðíèå ÷àñû. Òàê, íà î-âå Îãóð÷èíñêèé 9.IV 1987 ã. ïðè òåìïåðà-
òóðå âîçäóõà 17° íà íàõîäèâøåìñÿ ïîä íàáëþäåíèåì ó÷àñòêå ïëÿæà ïåðâûå íåñêîëüêî
ïòèö ïîÿâèëèñü â 13.30. Â 14.20 çäåñü áûëî 60 îñîáåé, à â 21.10 îñòàëîñü òîëüêî ïÿòü ÷àåê
(òåìïåðàòóðà 11°). Íà ñëåäóþùèé äåíü â 8.30 óòðà (ïðè òåìïåðàòóðå 10°) â êëóáå íàõîäè-
ëîñü ïðèìåðíî 70 îñîáåé, ñ 10.30 äî 14.15 – îêîëî 50 ïòèö. Ê âå÷åðó âñå õîõîòóíüè ïîêè-
íóëè ïëÿæ. Â îáùåì ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî õîòÿ â ýòîò ïåðèîä íåêîòîðûå ó÷àñòêè ïëÿæà
íàèáîëåå ïðåäïî÷èòàåìû ÷àéêàìè, âðåìÿ ïîÿâëåíèÿ çäåñü ïòèö è ôîðìèðîâàíèÿ äíåâíî-
ãî êëóáà òðóäíî ïðåäñêàçóåìî – òàê æå êàê è ÷èñëî îñîáåé, ãîòîâûõ ïîñåòèòü êëóá.

Ïåðåä íà÷àëîì î÷åðåäíîãî ôîðìèðîâàíèÿ êëóáà ñòàÿ çà÷àñòóþ äåðæèòñÿ íà âîäå â
âèäó áåðåãà. Çàòåì ïòèöû íà÷èíàþò ïîñòåïåííî ïåðåëåòàòü íà ïëÿæ, íåêîòîðûå âíîâü
âîçâðàùàþòñÿ â ñèäÿùóþ íà âîäå ñòàþ, äðóãèå âîîáùå ïîêèäàþò îêðåñòíîñòè êëóáà.
Íåðåäêî ñòàÿ ïåðåìåùàåòñÿ íàä îñòðîâîì êîìïàêòíîé ãðóïïîé, â êîòîðîé âñå åå ÷ëåíû
äîâîëüíî ñèíõðîííî îïèñûâàþò øèðîêèå êðóãè ïî ÷àñîâîé ñòðåëêå èëè ïðîòèâ íåå,
ìåäëåííî ñìåùàÿñü â òîì èëè èíîì íàïðàâëåíèè.

Ãäå áû íè íàõîäèëàñü ñòàÿ – â âîçäóõå, íà âîäå èëè íà ïëÿæå, â íåé ÿâíî ïðåîáëàäàþò
àíòàãîíèñòè÷åñêèå òåíäåíöèè. Ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â áîëüøîì êîëè÷åñòâå íåñïðîâîöèðî-
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âàííûõ íàïàäåíèé ïòèö íà ñâîèõ ñîñåäåé. Íàïàäåíèÿ ÷àñòî ñëåäóþò äðóã çà äðóãîì ïî
òèïó öåïíîé ðåàêöèè: îñîáü À êîðîòêî àòàêóåò îñîáü Á, òà, â ñâîþ î÷åðåäü, – îñîáü Â è
ò.ä. Â êëóáå ÷èñëåííîñòüþ îêîëî 50 îñîáåé, â ïåðèîä ìåæäó 10.30 è 11.30 (10.IV 1987)
÷èñëî òàêèõ àòàê âàðüèðîâàëî îò 36 äî 45 çà 5 ìèí (0.14–0.18 ñòû÷åê íà îñîáü/ìèí).
Äðóãîé õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ïîâåäåíèÿ õîõîòóíèé â ñòàÿõ ÿâëÿåòñÿ â ýòî âðåìÿ
îáèëèå äåìîíñòðàöèé «äîëãèé êðèê». Íà ïðîòÿæåíèè 3 ÷ (ñ 11.55 äî 14.50 òîãî æå äíÿ)
ìû íàñ÷èòàëè â ýòîì êëóáå 76 äîëãèõ êðèêîâ, ïðè÷åì ïîäñ÷åò íàâåðíÿêà áûë íåïîë-
íûì. Ýòè íàáëþäåíèÿ ïîäòâåðæäàþò ìûñëü, ÷òî äîëãèé êðèê, áóäó÷è ïðîÿâëåíèåì îá-
ùåãî íåñïåöèôè÷åñêîãî âîçáóæäåíèÿ, ñ ìàêñèìàëüíîé ÷àñòîòîé ïðîÿâëÿåòñÿ â êàíâå
àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981). Ñëåäóåò ñïåöèàëüíî ïîä÷åðêíóòü,
÷òî äîëãèé êðèê íàðÿäó ñ íåñïðîâîöèðîâàííûìè àòàêàìè ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííîé ôîðìîé
ïîâåäåíèÿ îñîáåé, íàõîäÿùèõñÿ íå òîëüêî â êëóáàõ, íî òàêæå â ïåðåìåùàþùèõñÿ êðó-
ãàìè ñòàÿõ è â ãðóïïàõ, ïðåáûâàþùèõ íà âîäå.

Âî âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ â êëóáå ïîâåäåíèå îñîáåé àìáèâàëåíòíî: àíòàãîíèçì, îáåñ-
ïå÷èâàþùèé ñîõðàíåíèå èíäèâèäóàëüíûõ äèñòàíöèé, íàõîäèòñÿ â ÿâíîì ïðîòèâîðå-
÷èè ñî ñòðåìëåíèåì ìíîãèõ îñîáåé âñòóïèòü â ïîçèòèâíûé êîíòàêò ñ äðóãèìè ÷ëåíàìè
êëóáà. Â ðåçóëüòàòå ôîðìèðóþòñÿ âðåìåííûå àëüÿíñû èç äâóõ îñîáåé. Ýòè àëüÿíñû èëè
áûñòðî ðàñïàäàþòñÿ, èëè ñî âðåìåíåì ïåðåðàñòàþò â ïîñòîÿííûå áðà÷íûå ïàðû. Îáè-
ëèå ÷àåê â êëóáå è îáùàÿ îáñòàíîâêà íåóïîðÿäî÷åííîñòè îòíîøåíèé ìåæäó íèìè (ïî-
ñòîÿííûå ïåðåìåùåíèÿ ïòèö, ïðîèñõîäÿùèå ïî èõ ñîáñòâåííîìó ïî÷èíó è â ðåçóëüòàòå
íàïàäåíèé ñî ñòîðîíû ñîñåäåé) íå ïîçâîëÿþò ïðîñëåäèòü ïåðñîíàëüíóþ èñòîðèþ òîãî
èëè èíîãî àëüÿíñà. Îäíàêî åñòü âîçìîæíîñòü íà îñíîâå ìíîãèõ íàáëþäåíèé ñêîíñòðó-
èðîâàòü èäåàëèçèðîâàííóþ ñõåìó ôîðìèðîâàíèÿ áðà÷íûõ ïàð è ðàçâèòèÿ îòíîøåíèé
ìåæäó áóäóùèìè ïîëîâûìè ïàðòíåðàìè (ðèñ. 6).

Âåðîÿòíî, ïåðâûì øàãîì â îáðàçîâàíèè ïàðû (ïîñòîÿííîé èëè âðåìåííîé) ÿâëÿåò-
ñÿ âçàèìîäåéñòâèå «ïàðíûé ïðîõîä». Â ñîêðàùåííîì âèäå îí ïîêàçàí íà ðèñ. 6 â ïîçè-
öèÿõ 1 à, á. Èñõîäíîå ñîñòîÿíèå – èäåíòè÷íîñòü ïîç îáîèõ ïàðòíåðîâ, ïðè÷åì êîíôèãó-
ðàöèÿ ýòèõ ïîç (íàïðÿæåííî-âûòÿíóòàÿ øåÿ – êîìáèíàöèÿ IIâ – IIIà – ñì. ðèñ. 5) îáóñ-

Ðèñ. 6. Èäåàëèçèðîâàííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ õîõîòóíüè íà ñòà-
äèè êëóáà. Ñõåìà èëëþñòðèðóåò íà÷àëüíûå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ïîëîâîãî (II à – â) è ãíåçäîñò-
ðîèòåëüíîãî (III à – ã) ïîâåäåíèÿ èç íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ ôîðì ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè (I a –
e) (ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).
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ëîâëåíà îáùèì ñîñòîÿíèåì ñîöèàëüíîé íàïðÿæåííîñòè â êëóáå. Ýòè ïîçû âîïëîùàþò
â ñåáå íàïðÿæåííîå âíèìàíèå (îðèåíòèðîâî÷íàÿ ðåàêöèÿ) è ãîòîâíîñòü àòàêîâàòü ëèáî
îòðàçèòü àòàêó, êîòîðàÿ ìîæåò ïîñëåäîâàòü îòîâñþäó, â òîì ÷èñëå ñî ñòîðîíû èçáðàííî-
ãî ïàðòíåðà ïî àëüÿíñó. È äåéñòâèòåëüíî, ïðè îïèñûâàåìûõ ïàðíûõ ïðîõîäàõ ïîä÷àñ
èìåþò ìåñòî êîðîòêèå âñïûøêè àíòàãîíèçìà – óãðîæàþùèå âûïàäû îäíîãî èç ó÷àñò-
íèêîâ âçàèìîäåéñòâèÿ â ñòîðîíó äðóãîãî. Çà ñ÷åò ýòîãî îòíîøåíèÿ ìîãóò ïðåðûâàòüñÿ
óæå íà ýòîì íà÷àëüíîì ýòàïå. Åñëè æå ïàðíûé ïðîõîä íå âëå÷åò çà ñîáîé îáîñòðåíèÿ
îòíîøåíèé, âñêîðå ìîãóò ïîÿâèòüñÿ ïåðâûå ïðèçíàêè àñèììåòðèè â ïîâåäåíèè ïàðòíå-
ðîâ, óêàçûâàþùåé íàáëþäàòåëþ íà ïîëîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü âçàèìîäåéñòâóþùèõ îñî-
áåé. Èìååòñÿ â âèäó, ÷òî ó ñàìêè øåÿ ñòàíîâèòñÿ ìåíåå âûòÿíóòîé (ðèñ. 6 Iá, ñàìêà íà
ïåðåäíåì ïëàíå).

Âûøå ìû ïîä÷åðêíóëè, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé Ià – Iá èëëþñòðèðóåò êàê
áû íà÷àëüíûé è êîíå÷íûé ìîìåíòû ýòîãî ïåðâîãî ýòàïà âçàèìîîòíîøåíèé. Ðåàëüíî
ìåæäó íèìè ìîæåò èìåòü ìåñòî ìíîæåñòâî äðóãèõ ñîáûòèé, íàïðèìåð, èçîáðàæåííûõ
â ïîçèöèÿõ Iâ, ã è Iä, e. Áîëåå òîãî, ñîáûòèÿ Iâ, ä, å íåðåäêî ïðåäøåñòâóþò ñîáûòèÿì Ià,
á. Èíûìè ñëîâàìè, âàðèàíòû ïàðíîãî ïðîõîäà ÷ðåçâû÷àéíî ðàçíîîáðàçíû, òàê ÷òî ïå-
ðå÷èñëÿòü èõ âñå íåò íè âîçìîæíîñòè, íè íåîáõîäèìîñòè. Êàê ìû ïîëàãàåì, êîììóíè-
êàòèâíóþ íàãðóçêó â äàííîì ñëó÷àå íåñåò îáùàÿ ñõåìà âçàèìîäåéñòâèÿ (âçàèìíàÿ îðè-
åíòàöèÿ ïàðòíåðîâ, èõ ïàðàëëåëüíîå äâèæåíèå, âîçìîæíî, ñèíõðîííîñòü âûïîëíåíèÿ
òåõ èëè èíûõ àêòîâ). Ñàìè æå ýòè àêòû (òàêèå, êàê äîëãèé êðèê – Iä èëè ìÿóêàþùèé
êðèê – Iå) â ñèëó ñâîåé óíèâåðñàëüíîñòè (ñì. íèæå) íèêàê íå îïðåäåëÿþò ñïåöèôèêó
äàííîãî òèïà âçàèìîäåéñòâèé è, âåðîÿòíî, ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íåêèé èíôîðìà-
öèîííûé øóì â ñèñòåìå êîììóíèêàöèè.

Åñëè çàðîäèâøèéñÿ àëüÿíñ ñîõðàíÿåòñÿ, äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ñîáûòèé âåäåò ê ïî-
ÿâëåíèþ çà÷àòî÷íûõ ôîðì ñîáñòâåííî ïîëîâîãî (êîïóëÿöèÿ) è ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïî-
âåäåíèÿ. Â ðåàëüíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ àêòû, îòíîñèìûå íàìè ê òîìó
èëè èíîìó èç ýòèõ äâóõ ôóíêöèîíàëüíûõ êîìïëåêñîâ, ìîãóò ÷åðåäîâàòüñÿ â ñàìûõ ðàç-
íûõ ñî÷åòàíèÿõ. Îäíàêî â ñõåìàòèçèðîâàííîì âèäå èõ óäîáíî ïðåäñòàâèòü â âèäå äâóõ
ëèíèé ðàçâèòèÿ (IIà – IIâ è IIIà – IIIã). Â ðåàëüíîì âðåìåíè ýëåìåíòû èç êîìïëåêñà IIà –
IIâ ñ áîëüøåé ïëîòíîñòüþ ðàñïðåäåëåíû íà íà÷àëüíîì ýòàïå ñóùåñòâîâàíèÿ êëóáà, à
ýëåìåíòû èç êîìïëåêñà IIIà – IIIã – íàîáîðîò, íà êîíå÷íîì ýòàïå. Ýòî íåòðóäíî îáúÿñ-
íèòü òåì, ÷òî êîïóëÿöèÿ íå òðåáóåò íèêàêèõ äîïîëíèòåëüíûõ óñëîâèé, êðîìå ïðèñóò-
ñòâèÿ ñåêñóàëüíî àêòèâíûõ ñàìöà è ñàìêè, òîãäà êàê ãíåçäîñòðîèòåëüíîå ïîâåäåíèå
ìîæåò áûòü àäåêâàòíî ðåàëèçîâàíî ëèøü â òî÷êå ëîêàëèçàöèè ãíåçäà, êîòîðàÿ ïîêà åùå
íå âûáðàíà ÷ëåíàìè ïàðû.

Ýòî ïîñëåäíåå îáñòîÿòåëüñòâî íà÷èíàåò âîçäåéñòâîâàòü íà ïîâåäåíèå ÷ëåíîâ ôîð-
ìèðóþùåéñÿ ïàðû óæå íà ñàìûõ ïåðâûõ ýòàïàõ èõ ñîâìåñòíîãî ïðåáûâàíèÿ â êëóáå.
Îá ýòîì ëåãêî ñóäèòü ïî òîìó ôàêòó, ÷òî òå «ïàðû», ÷ëåíû êîòîðûõ âåäóò ñåáÿ äîñòàòî÷-
íî ñîãëàñîâàííî, èìåþò òåíäåíöèþ ìåäëåííî ïåðåìåøàòüñÿ ñ ïëÿæà â ñòîðîíó áåðåãî-
âûõ äþí, ãäå â äàëüíåéøåì áóäóò ðàñïîëàãàòüñÿ ãíåçäà õîõîòóíèé. Çà ñ÷åò òàêèõ ïàð
êëóá ñî âðåìåíåì ïðèîáðåòàåò íå÷òî âðîäå íàïðàâëåííîãî àìåáîèäíîãî äâèæåíèÿ: â
ñòîðîíó äþí ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ âûòÿãèâàþùèåñÿ è âíîâü ñîêðàùàþùèåñÿ «ïñåâäîïî-
äèè», ñîñòîÿùèå èç ïàð, òÿãîòåþùèõ ê äþíàì, íî âíîâü âîâëåêàåìûå â «òåëî àìåáû»,
ãäå ïëîòíîñòü ÷àåê âñå âðåìÿ îñòàåòñÿ ìàêñèìàëüíî âûñîêîé.

Ïðèñóòñòâèå ìíîæåñòâà âîçáóæäåííûõ, êîíôëèêòóþùèõ äðóã ñ äðóãîì îñîáåé âíå
âñÿêîãî ñîìíåíèÿ çàòðóäíÿåò ðàçâèòèå îòíîøåíèé ìåæäó ÷ëåíàìè íåäàâíî ñôîðìèðî-
âàâøåéñÿ ïàðû. È ñàìåö è ñàìêà âðåìÿ îò âðåìåíè ïîêèäàþò ñâîåãî ïàðòíåðà, âñòóïàÿ
â êîðîòêèå êîíôëèêòû ñ ñîñåäÿìè. Ýòî, âåðîÿòíî, ñòèìóëèðóåò òàêæå êîðîòêèå âñïûø-
êè àíòàãîíèçìà âíóòðè ïàðû: ýëåìåíòû îòêðûòîé àãðåññèè (îáû÷íî ñî ñòîðîíû ñàìöà)
ìîæíî íàáëþäàòü äàæå â òåõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå íåïîñðåäñòâåí-
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íî âåäóò ê êîïóëÿöèè (íàïðèìåð, â ñèòóàöèÿõ, èçîáðàæåííûõ íà ðèñ. 6, IIà, á), è äàæå
íåïîñðåäñòâåííî âî âðåìÿ ñàäîê, êîãäà ñàìåö êëþåò íàõîäÿùóþñÿ ïîä íèì ñàìêó. È
òåì íå ìåíåå, ïàðà äî ïîðû äî âðåìåíè íå â ñîñòîÿíèè ïðåîäîëåòü «ïðèòÿæåíèå òîëïû»
è ïðèñòóïèòü ê âûáîðó ãíåçäîâîãî ó÷àñòêà â ñòîðîíå îò êëóáà.

Ëèøü â òîò ìîìåíò, êîãäà îáà ÷ëåíà ïàðû ãîòîâû ê òîìó, ÷òîáû îäíîâðåìåííî
ïåðåëåòàòü íà äþíû (à íå òîëüêî èäòè òóäà ïåøêîì), äëÿ íèõ îòêðûâàåòñÿ ïåðñïåêòèâà
âûáîðà ãíåçäîâîãî ó÷àñòêà, åãî îñâîåíèÿ, ñîîðóæåíèÿ ãíåçäà. Òàêèå ïåðåëåòû èç êëóáà
â äþíû ñíà÷àëà íåìíîãèõ ïàð ñòèìóëèðóþò àíàëîãè÷íîå ïîâåäåíèå ó ïîçæå ñôîðìèðî-
âàâøèõñÿ ïàð. Ñ íà÷àëîì ëàâèíîîáðàçíîãî óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ýòèõ ïåðåëåòîâ êëóá íà-
÷èíàåò äåãðàäèðîâàòü, îí êàê áû ïåðåìåùàåòñÿ ñ ïëÿæà íà äþíû, íî ïðè ýòîì ñòàíîâèò-
ñÿ ãîðàçäî áîëåå ðàçðåæåííûì. Ýòîò ìîìåíò çíàìåíóåò ñîáîé ïåðåõîä îò «ñòàäèè êëó-
áà» êî âòîðîé ñòàäèè – ãíåçäîñòðîåíèÿ è ÿéöåêëàäêè.

Íî ïðåæäå ÷åì ïåðåéòè ê ðàññìîòðåíèþ ýòîé âòîðîé ñòàäèè ðåïðîäóêòèâíîãî öèê-
ëà, íåîáõîäèìî äàòü íåêîòîðûå äîïîëíèòåëüíûå êîììåíòàðèè ê ðèñ. 6. Ïðåæäå âñåãî
ñëåäóåò óêàçàòü íà ïðèñóòñòâèå öåëîãî ðÿäà ïîâåäåí÷åñêèõ ýëåìåíòîâ, îáùèõ äëÿ èçîá-
ðàæåííûõ çäåñü òðåõ ôóíêöèîíàëüíûõ êîìïëåêñîâ: «öåðåìîíèÿ çíàêîìñòâà» (Ià – å),
ïðåêîïóëÿòîðíîãî ïîâåäåíèÿ (IIà, á) è «ïðåäãíåçäîñòðîèòåëüíîãî» ïîâåäåíèÿ (IIIà – ã).
Ýòî âçäåðãèâàíèÿ ãîëîâû, ãëóáîêèå ïîêëîíû (ïðàâèëüíîå ÷åðåäîâàíèå òåõ è äðóãèõ îï-
ðåäåëÿåò ïîâåäåíèå ñàìêè â ñèòóàöèÿõ IIà, á è îáîèõ ïàðòíåðîâ â ñèòóàöèè IIIà, á), è
ïðèêîñíîâåíèÿ êëþâîì ê ñóáñòðàòó. Âñå ýòè ïîâåäåí÷åñêèå àêòû, êàê ìû óâèäèì íèæå,
âõîäÿò âî ìíîãèå äðóãèå ôóíêöèîíàëüíûå êîìïëåêñû, ðåàëèçóåìûå íà áîëåå ïîçäíèõ
ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà.

Âòîðîé âàæíûé ìîìåíò êàñàåòñÿ ïðîèñõîæäåíèÿ è ïðèðîäû «ïîçû êàøëÿíèÿ» (IIIâ,
â’), êîòîðàÿ, êàê âûÿñíÿåòñÿ, åñòü íå ÷òî èíîå, êàê ïåðåõîäíàÿ ñòàäèÿ ìåæäó çà÷àòî÷íûì
(IIIà, á) è ñîáñòâåííî ãíåçäîñòðîèòåëüíûì ïîâåäåíèåì. Îò ïåðâîãî â ýòîé ïîçå ñîõðàíÿ-
þòñÿ íàïðàâëåííûå ê çåìëå äâèæåíèÿ êëþâà (ñóäîðîæíîå ñìåùåííîå êëåâàíèå, îáîçíà-
÷åííîå íà ðèñóíêå òðåìÿ ïàðàëëåëüíûìè ñòðåëêàìè), îò âòîðîãî â íåå ïðèâíåñåíû êîïà-
òåëüíûå äâèæåíèÿ ëàï (IIIã), ïîÿâëÿþùèåñÿ íà ñàìûõ ïîçäíèõ ýòàïàõ «ñòàäèè êëóáà».

Â èòîãå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî óæå íà ñàìîé ïåðâîé ñòàäèè ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà â
ïîâåäåíèè õîõîòóíèé ïðèñóòñòâóåò ïî÷òè ïîëíûé ðåïåðòóàð «êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíà-
ëîâ», ïðè÷åì âñå îíè âûïîëíÿþò îäíó åäèíñòâåííóþ ôóíêöèþ êîíñîëèäàöèè ïàðû.
Äåéñòâèòåëüíî, âñå ïðî÷èå ôóíêöèè, êîòîðûå â ïðèíöèïå ìîãóò îáñóæäàòüñÿ ïðèìåíè-
òåëüíî ê áîëåå ïîçäíèì ñòàäèÿì ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà, íà «ñòàäèè êëóáà» ïîïðîñòó
îòñóòñòâóþò (íàïðèìåð, òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå, âûáîð ìåñòà äëÿ ãíåçäà, êîììó-
íèêàòèâíàÿ ñâÿçü ìåæäó ðîäèòåëÿìè è ïòåíöàìè). Âñå ñêàçàííîå ìîæåò ñëóæèòü âàæ-
íûì àðãóìåíòîì â ïîëüçó ïðåäñòàâëåíèé î âûñîêîé ñòåïåíè èíôîðìàöèîííîé âûðîæ-
äåííîñòè òàê íàçûâàåìûõ «êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ» ó ïòèö.

Ñòàäèÿ ãíåçäîñòðîåíèÿ è ÿéöåêëàäêè ñîâïàäàåò âî âðåìåíè ñ ôîðìèðîâàíèåì ãíåç-
äîâîãî ïîñåëåíèÿ. Ïåðåõîä îò ñóùåñòâîâàíèÿ ÷àåê â ñòàÿõ è êëóáàõ ê îñâîåíèþ ãíåçäî-
âûõ áèîòîïîâ ñâÿçàí, âîïðåêè îæèäàíèÿì, ñ ðåçêèì ñíèæåíèåì ÷èñëà è èíòåíñèâíîñòè
àãîíèñòè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé. Ñóäÿ ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, âûðàæåííîå òåððèòî-
ðèàëüíîå ïîâåäåíèå ó õîõîòóíèé ïî÷òè ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò êàê íà ýòîé ñòàäèè, òàê
è íà âñåõ ïîñëåäóþùèõ (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Èíûìè ñëîâàìè, â äàííîì ñëó÷àå îáðà-
çîâàíèå áðà÷íûõ ïàð è ðàñïðåäåëåíèå ãíåçäîâûõ ó÷àñòêîâ ïðîèñõîäèò ôàêòè÷åñêè âíå
âîçäåéñòâèÿ êàêèõ-ëèáî ôîðì òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Ýòîò âûâîä íàõîäèòñÿ â
ïðîòèâîðå÷èè ñ èìåþùèìèñÿ äàííûìè ïî ñîöèàëüíîìó ïîâåäåíèþ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè
L. argentatus.

Â õîäå ðàññìàòðèâàåìîé ñòàäèè ïðîèñõîäèò äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ôóíêöèîíàëü-
íûõ êîìïëåêñîâ ïîëîâîãî (ðèñ. 6, IIà – ã) è ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ (ðèñ. 6, IIIà
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– ã), êîòîðûå òåïåðü â ïîëíîé ìåðå îáåñïå÷èâàþò ñâîè öåëåâûå ôóíêöèè. Õîòÿ ñòðóê-
òóðíî ýòè äâà êîìïëåêñà èìåþò ìíîãî îáùèõ ýëåìåíòîâ, ðàçâèâàþòñÿ îíè îòíîñèòåëü-
íî íåçàâèñèìî. Êîìïëåêñ ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ ðàçâèâàåòñÿ îïåðåæàþùèìè òåìïàìè:
íà÷àëî ïåðåõîäà îò «ïóñòûõ» ñàäîê ê ñàäêàì ñ èñòèííûì êîèòóñîì èìååò ìåñòî óæå íà
êîíå÷íûõ ýòàïàõ «êëóáíîé ñòàäèè». Ãíåçäîñòðîèòåëüíîå ïîâåäåíèå ïðèîáðåòàåò ñâîè
çàêîí÷åííûå ôîðìû ëèøü ïîñëå ñìåùåíèÿ öåíòðîâ àêòèâíîñòè èç êëóáà â ãíåçäîâûå
óãîäüÿ, à çàòåì ïðîäîëæàåò àêòèâíî îñóùåñòâëÿòüñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà íà-
ñèæèâàíèÿ – âïëîòü äî âðåìåíè âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ (ñì. íèæå).

Â ðåçóëüòàòå ó õîõîòóíèé ãíåçäîñòðîåíèå è ÿéöåêëàäêà îñóùåñòâëÿþòñÿ â îáùåì
íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà. Ó òåõ ïàð, ó êîòîðûõ ðàçâèòèå êîìïëåêñà ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ
(êîïóëÿöèè) ñèëüíî îïåðåæàåò ðàçâèòèå ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ, ÿéöà îòêëà-
äûâàþòñÿ â ÿìêó, âûðûòóþ â ãðóíòå, à ãíåçäî ñîîðóæàåòñÿ ïîçæå – ñíà÷àëà â âèäå êîëü-
öåâîãî âàëèêà èç ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà. Ñî âðåìåíåì, óæå â õîäå íàñèæèâàíèÿ, êî-
ëè÷åñòâî ïðèíîñèìîãî ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà óâåëè÷èâàåòñÿ (ñì. íèæå), è, ìàíèïó-
ëèðóÿ èì, íàñèæèâàþùèå ïòèöû ïåðåìåùàþò åãî ñ êðàÿ ãíåçäà â ëîòîê, òàê ÷òî ÿéöà
îêàçûâàþòñÿ ëåæàùèìè óæå íå íà ïåñêå, à íà ãíåçäîâîé ïîäñòèëêå.

Êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå íà ñòàäèè ãíåçäîñòðîåíèÿ è ÿéöåêëàäêè ñîõðàíÿåò
î÷åíü ìíîãî îáùåãî ñ òåì, ÷òî ìû íàáëþäàëè íà «ñòàäèè êëóáà». Ïðè âûáîðå ïàðîé
ìåñòà äëÿ ãíåçäà òèïè÷íû ïàðíûå ïðîõîäû â ðàçíûõ ïîçàõ (ñì., íàïðèìåð, ðèñ. 6, Iâ, å,
IIIà – ã). Îáîãàùåíèå íîâûìè ýëåìåíòàìè â îáùåì íå ñòîëü óæ âåëèêî. Êîìïëåêñ ïîëî-
âîãî ïîâåäåíèÿ äèâåðãèðóåò òàêèì îáðàçîì, ÷òî ñèòóàöèÿ, èçîáðàæåííàÿ íà ðèñ. 6 â
ïîçèöèÿõ IIà, ìîæåò ðàçâèâàòüñÿ â äâóõ íàïðàâëåíèÿõ, ïðèâîäÿ ëèáî ê êîïóëÿöèè, ëèáî
ê êîðìëåíèþ ñàìöîì ñàìêè. Â ïåðâîì ñëó÷àå çà ñàäêîé (ðèñ. 6, IIâ) ñëåäóåò êîèòóñ,
ñîïðîâîæäàþùèéñÿ ñïåöèôè÷åñêîé âîêàëèçàöèåé (êîòîðàÿ íå òèïè÷íà äëÿ ñòàäèè êëó-
áà). Âî âòîðîì ñëó÷àå ñàìåö âìåñòî òîãî, ÷òîáû ñäåëàòü ñàäêó, îòðûãèâàåò ðûáó, ïîåäà-
åìóþ çàòåì ñàìêîé.

Êîìïëåêñ ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ îáîãàùàåòñÿ ðåàêöèåé âûêàïûâàíèÿ ãíåç-
äîâîé ÿìêè. Ýòà ðåàêöèÿ ðàçâèâàåòñÿ èç çà÷àòî÷íûõ äâèæåíèé êîïàíèÿ â «ïîçå êàøëÿ-
íèÿ». Âçàèìîäåéñòâèÿ ïàðòíåðîâ â ïåðâûé ìîìåíò ñîîðóæåíèÿ ãíåçäà ñâîäÿòñÿ ê ïàð-
íîìó ïðîõîäó, êîòîðûé çàêàí÷èâàåòñÿ òåì, ÷òî îäíà èç ïòèö ëîæèòñÿ íà ãðóäü è íà÷èíà-
åò îòãðåáàòü èç-ïîä ñåáÿ ïåñîê ëàïàìè. Ïîìèìî òåõ âàðèàíòîâ ïàðíûõ ïðîõîäîâ, êîòî-
ðûå èçîáðàæåíû íà ðèñ. 6, íà èíòåðåñóþùåé íàñ ñòàäèè î÷åíü õàðàêòåðíûìè ñòàíîâÿò-
ñÿ ïðîõîäû ñ îïóùåííûì êíèçó êëþâîì (ñì. ðèñ. 7á). Ïðè ýòîì èìååò ìåñòî ðàçíîîá-
ðàçíàÿ âîêàëèçàöèÿ (òèïà «êâîõòàíèÿ», «ñòîíóùåãî êðèêà» è ò.ä. – ñì. íèæå è ðàçäåë
«Âèäîñïåöèôè÷íîñòü êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ»).

Ñòàäèÿ íàñèæèâàíèÿ. Êàê è ó ïðî÷èõ ÷àéêîâûõ, ó õîõîòóíüè íàñèæèâàþò êëàäêó
îáà ÷ëåíà ïàðû. Âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ íà ãíåçäå îáû÷íî ñîñòàâëÿåò íåñêîëüêî ÷àñîâ, ïîñ-
ëå ÷åãî ïðîèñõîäèò î÷åðåäíàÿ ñìåíà ïàðòíåðîâ. Îñîáü, ñâîáîäíàÿ îò íàñèæèâàíèÿ, ìî-
æåò çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü âðåìåíè ïðîâîäèòü â ãíåçäîâîì ïîñåëåíèè. Ïðè ýòîì îíà ñðàâ-
íèòåëüíî ðåäêî íàõîäèòñÿ íåïîñðåäñòâåííî îêîëî ñâîåãî ãíåçäà è, òàêèì îáðàçîì, â
ïðèíöèïå èìååò ìàëî âîçìîæíîñòåé äëÿ îõðàíû ãíåçäîâîãî ó÷àñòêà. Îòñþäà ðåäêîñòü
òåððèòîðèàëüíûõ êîíôëèêòîâ ó õîõîòóíüè (Çûêîâà, Ïàíîâ, 1983). Íåìíîãî÷èñëåííûå
ñëó÷àè àíòàãîíèçìà èìåþò ìåñòî â îñíîâíîì ëèøü òîãäà, êîãäà ÷óæàê ïðèáëèæàåòñÿ ê
íàñèæèâàþùåé ÷àéêå (ðèñ. 7æ). Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïîñëåäíÿÿ, êàê ïðàâèëî, íå ïîêèäàÿ
ãíåçäà, äåëàåò âûïàäû îòêðûòûì êëþâîì (jabbing – ðèñ. 7ç) â ñòîðîíó ÷óæàêà, íî èíîã-
äà ñõîäèò ñ ãíåçäà è ïðîãîíÿåò ïðèøåëüöà.

×àùå äðóãèõ ïðèñóòñòâóþò â ãíåçäîâîì ïîñåëåíèè ñâîáîäíûå îò íàñèæèâàíèÿ ïàðò-
íåðû òåõ ïàð, ó êîòîðûõ íà ñòàäèè èíêóáàöèè èäåò èíòåíñèâíîå äîñòðàèâàíèå ãíåçäà. Íå
çàíÿòàÿ íàñèæèâàíèåì îñîáü êóðñèðóåò ìåæäó ïðèáîéíîé ïîëîñîé, ãäå ñîáèðàåò âîäî-
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ðîñëè, è ãíåçäîì. Îíà ïðèíîñèò ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë è êëàäåò åãî ðÿäîì ñ ãíåçäîì,
ïîñëå ÷åãî íàñåäêà ïîäòÿãèâàåò âîäîðîñëè ê ñåáå è ïîìåùàåò èõ íà êðàé ãíåçäà. Ýïèçîäû
äîñòàâêè ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà îáû÷íî îáúåäèíåíû â áîëåå èëè ìåíåå ïëîòíûå ñåðèè
(ñ èíòåðâàëàìè ìåæäó îòäåëüíûìè ýïèçîäàìè îò 1 äî 10 ìèí). Ïîñëå íåñêîëüêèõ òàêèõ
ýïèçîäîâ ñëåäóåò ïàóçà äëèòåëüíîñòüþ ïîðÿäêà 20–30 ìèí. Åñëè ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë
äîñòàâëÿåòñÿ ñ ðàññòîÿíèÿ â íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ, îí òðàíñïîðòèðóåòñÿ â ïîëåòå.
Ïåðåä ïîñàäêîé è â ìîìåíò ïðèçåìëåíèÿ ÷àéêà, íåñóùàÿ ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë, ïî÷òè
íåèçìåííî èçäàåò ìÿóêàþùèé êðèê. Îíà ñàäèòñÿ ìåòðàõ â 10 îò ãíåçäà è äàëüøå äâèæåò-
ñÿ ïåøêîì, îïóñòèâ êëþâ ê çåìëå (ðèñ. 7 á–ã). Ïðè ýòîì ìÿóêàþùèé êðèê ñòàíîâèòñÿ
áîëåå êîðîòêèì, à çàòåì ïåðåõîäèò â ñåêâåíöèè äðóãèõ âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ («êâîõòà-
íèå», «êîðîòêîå çàâûâàíèå», «ñòîíóùèé êðèê» – ñì. ðàçäåë 3 «Âèäîñïåöèôè÷íîñòü êîì-
ìóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ»). Ïòèöà, äîñòàâëÿþùàÿ ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë, ìîæåò ñìå-
íèòü íàñåäêó íà ãíåçäå, íî ýòî áûâàåò êðàéíå ðåäêî. Èíîãäà ñàìåö è ñàìêà, ïðèíîñÿùèå
ñòðîèòåëüíûé ìàòåðèàë, â òå÷åíèå êîðîòêîãî âðåìåíè ñìåíÿþò äðóã äðóãà íà ãíåçäå.

Ó íàñèæèâàþùåé ïòèöû, ïîìèìî òåõ ôîðì ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò ïðî-
öåññ èíêóáàöèè (íàïðèìåð, ïåðåìåùåíèÿ íàñåäêè, âëåêóùèå çà ñîáîé èçìåíåíèÿ ïîëî-
æåíèÿ ÿèö; ïåðåêëàäûâàíèå ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà è ò.ä.), íàáëþäàþòñÿ ìíîãèå äðó-
ãèå. Íàèáîëåå òèïè÷íà ñïîíòàííàÿ âîêàëèçàöèÿ. ×àùå âñåãî ýòî ñåðèè êîðîòêèõ õðèï-
ëûõ çâóêîâ (íå÷òî âðîäå «êåê… êåê… êåê…» è «êîõ… êîõ… êîõ» â ðàçëè÷íûõ âàðèàöè-
ÿõ – ñì. ðàçäåë 3), êîòîðûå, êàê ïðàâèëî, ïðèóðî÷åíû ê ïåðèîäàì ïîâûøåíèÿ äâèãà-

Ðèñ. 7. Íåêîòîðûå çâåíüÿ ïîâåäåí÷åñêîãî êîíòèíóóìà, õàðàêòåðíûå äëÿ õîõîòóíèé íà ñòàäèÿõ ãíåç-
äîñòðîåíèÿ è íàñèæèâàíèÿ: à, á – ñîâìåñòíûé ïðèëåò ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ íà èçáðàííûé äëÿ ãíåç-
äîñòðîåíèÿ ó÷àñòîê è ïàðíûé ïðîõîä ïðè âûáîðå ìåñòà äëÿ ãíåçäà; â, ã – ïëàâíî ïåðåõîäÿùèå îäíà
â äðóãóþ ïîçà ìÿóêàþùåãî êðèêà è «ïëîñêàÿ» ïîçà (ïðè ïîäõîäå ñâîáîäíîãî îò íàñèæèâàíèÿ ïàðò-
íåðà ê ãíåçäó); ä, å – ïîçû ïòèöû, ãîòîâîé ñìåíèòü íàñèæèâàþùåãî ïàðòíåðà, âîñïðîèçâîäèìûå â
ñîïðîâîæäåíèè çâîíêèõ (ä) è ãëóõèõ (å) «êîíòàêòíûõ» ïîçûâîê; æ, ç – ïîçà ÷àéêè, ïîäõîäÿùåé ê
÷óæîìó ãíåçäó, è àãðåññèâíàÿ ðåàêöèÿ íà íåå (âûïàäû ðàñêðûòûì êëþâîì) íàñèæèâàþùåé ïòèöû.
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òåëüíîé àêòèâíîñòè íàñåäêè (êîðîòêèå ïðèâñòàâàíèÿ; ìàíèïóëÿöèè ñî ñòðîèòåëüíûì
ìàòåðèàëîì; ñóäîðîæíûå äâèæåíèÿ ëàï, êàê ïðè êîïàíèè). Èçðåäêà îíà âîñïðîèçâîäèò
äåìîíñòðàöèþ äîëãèé êðèê – ñïîíòàííî ëèáî â îòâåò íà äîëãèé êðèê ïðîëåòàþùèõ
÷àåê èëè ñâîåãî ïàðòíåðà.

Ïàðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöà è ñàìêè íåïîñðåäñòâåííî îêîëî ãíåçäà ÷ðåçâû÷àéíî
âàðèàáåëüíû, ïðè÷åì â ýòè ìîìåíòû ìîæíî íàáëþäàòü ôðàãìåíòû ïðàêòè÷åñêè âñåõ
ôîðì ïîâåäåíèÿ, õàðàêòåðíûõ äëÿ áîëåå ðàííèõ ñòàäèé ãíåçäîâîãî öèêëà (òàêèõ, êàê
ïàðíûå ïðîõîäû, îáõîäû ïàðòíåðà, ïðåäêîïóëÿöèîííûå äåìîíñòðàöèè, êîðìëåíèå ñàì-
öîì ñàìêè, êàøëÿíèå è ò.ä.; ñì. òàêæå ðèñ. 7ã – å). Âîêàëèçàöèÿ ïòèö, âçàèìîäåéñòâóþ-
ùèõ ó ãíåçäà, òàêæå äîñòàòî÷íî ðàçíîîáðàçíà. Ýòî ãåòåðîòèïè÷åñêèå ñåðèè çâóêîâûõ
ñèãíàëîâ, îáû÷íî ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé âñå ïåðåõîäû (÷åðåç ïðîìåæóòî÷íûå âàðèàí-
òû) ìåæäó ìÿóêàþùèì êðèêîì, ñèãíàëîì, ñîïðîâîæäàþùèì âûïðàøèâàíèå ñàìêîé êîð-
ìà, «êâîõòàíèåì» è ðàçíûìè âàðèàíòàìè ñòîíóùåãî êðèêà (ñì. ðàçäåë 3). Âîêàëèçàöèÿ
ïàðòíåðîâ â ýòè ìîìåíòû íîñèò õàðàêòåð ñâîåîáðàçíûõ íåîðãàíèçîâàííûõ äóýòîâ.

Ñõåìà è èñõîä âçàèìîäåéñòâèé â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íåïðåäñêàçóåìû. Ìû ïðî-
àíàëèçèðîâàëè 75 âçàèìîäåéñòâèé ïàðòíåðîâ îêîëî ãíåçäà â ìîìåíò ïðèáëèæåíèÿ ê
íåìó îñîáè, äîòîëå ñâîáîäíîé îò íàñèæèâàíèÿ. Â 9 ñëó÷àÿõ íàñåäêà ñîøëà ñ ãíåçäà äî
òîãî, êàê ïàðòíåð ïîäîøåë ê íåé, â 27 ñëó÷àÿõ óñòóïèëà ìåñòî ïîäîøåäøåìó ïàðòíåðó
(äâàæäû îí áûë ñî ñòðîèòåëüíûì ìàòåðèàëîì) è â 29 ñëó÷àÿõ ñìåíû íå ïðîèçîøëî (èç
íèõ â 12 ýïèçîäàõ ïàðòíåð ïîäõîäèë ñî ñòðîèòåëüíûì ìàòåðèàëîì).

Îäíè è òå æå ñèãíàëüíûå ñðåäñòâà èñïîëüçóþòñÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ ó ãíåçäà êàê
«ñìåíÿþùåé», òàê è «ñìåíÿåìîé» ïòèöåé (íåçàâèñèìî îò òîãî, ïðîèçîéäåò ñìåíà èëè
íåò), õîòÿ è ñ ðàçíîé ÷àñòîòîé. ×àùå äðóãèõ íàáëþäàþòñÿ âçäåðãèâàíèÿ ãîëîâû (â 14
ýïèçîäàõ ó ñìåíÿþùåé, â 6 – ó ñìåíÿåìîé, â òîì ÷èñëå â äâóõ ýïèçîäàõ – è ó òîé è ó
äðóãîé) è ìÿóêàþùèé êðèê (12 è 2 ýïèçîäà ñîîòâåòñòâåííî). Äîëãèé êðèê íàáëþäàåòñÿ
ñðàâíèòåëüíî ðåäêî (4 è 4 ýïèçîäà). Êàøëÿíèå îòìå÷åíî òîëüêî ó ñìåíÿþùåé ïòèöû (9
ýïèçîäîâ, èç íèõ â 5 íàñåäêà íå óñòóïèëà ñâîåãî ìåñòà). Çà 33 ÷ íàáëþäåíèé îòìå÷åíî
ëèøü îäíî êîðìëåíèå, ïðè÷åì êîðìèëà ïàðòíåðà íå ñìåíÿþùàÿ, à ñìåíÿåìàÿ îñîáü (ñà-
ìåö, óñòóïèâøèé ïîñëå ýòîãî ìåñòî ïðèëåòåâøåé ñàìêå).

Âñå ñêàçàííîå ïðèâîäèò ê âûâîäó, ÷òî êàêîé-ëèáî ñòåðåîòèïíûé «ðèòóàë» ñìåíû íà
ãíåçäå ó õîõîòóíèé îòñóòñòâóåò. Êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå íà ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ
âûãëÿäèò êàê êîíãëîìåðàò ôðàãìåíòîâ, «çàèìñòâîâàííûõ» èç àíñàìáëåé ïîëîâîãî, ãíåç-
äîñòðîèòåëüíîãî è þâåíèëüíîãî ïîâåäåíèÿ.

Ñòàäèÿ âûâîäêîâ. Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ ãíåçäîâîãî ïîñåëåíèÿ õîõîòóíèé íà ýòîé
ñòàäèè îïèñàíà â ñîîáùåíèè 1. Ðå÷ü øëà î ïîñåëåíèÿõ, ëîêàëèçîâàííûõ â êóñòàðíèêî-
âûõ áèîòîïàõ ñ èçáûòî÷íûì êîëè÷åñòâîì óáåæèù. Â òàêèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïòåíöû
ïåðâûå 3-4 äíÿ ïîñëå âûëóïëåíèÿ äåðæàòñÿ êîìïàêòíîé ãðóïïîé â ãíåçäå èëè íåïîñ-
ðåäñòâåííî ðÿäîì ñ íèì, à çàòåì îáðåòàþò èíäèâèäóàëüíûå óáåæèùà, îñòàâàÿñü íà ãíåç-
äîâîì ó÷àñòêå åùå îêîëî 10 äíåé. Îáà ðîäèòåëÿ â ýòî âðåìÿ êîðìÿò ïòåíöîâ è â êàêîé-
òî ìåðå ðåãóëèðóþò èõ ïåðåìåùåíèÿ ïî ãíåçäîâîìó ó÷àñòêó. Ïîçæå íà÷èíàåòñÿ ýìèãðà-
öèÿ ñåìåé èç ãíåçäîâîãî ïîñåëåíèÿ íà áåðåã ìîðÿ.

Â ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèÿõ, ðàñïîëîæåííûõ íà ïåñ÷àíûõ äþíàõ è ïëÿæàõ, à òàêæå â
äðóãèõ ìåñòàõ, ëèøåííûõ êóñòàðíèêîâîé ðàñòèòåëüíîñòè, èç-çà äåôèöèòà óêðûòèé ïòåí-
öû ìåíåå ïðèâÿçàíû ê ãíåçäîâîìó ó÷àñòêó. Çäåñü ñåìüè ïåðåõîäÿò ê ìîáèëüíîìó ñóùå-
ñòâîâàíèþ â áîëåå ðàííèå ñðîêè. Ïðè áåñïîêîéñòâå ïòåíöû èç ðàçíûõ âûâîäêîâ ìîãóò
îáúåäèíÿòüñÿ â ãðóïïû íåïîñòîÿííîãî ñîñòàâà, ÷òî ïðèâîäèò ê äåçîðãàíèçàöèè ñåìåé-
íûõ îòíîøåíèé (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981). Èíûìè ñëîâàìè, â òàêîãî ðîäà ìåñòîîáèòàíèÿõ
ñòàäèÿ âûâîäêîâ äîâîëüíî áûñòðî ïåðåõîäèò â ñëåäóþùóþ ñòàäèþ ðàñïàäà ãíåçäîâîãî
ïîñåëåíèÿ.



53931. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíîìèÿ õîõîòóíüè

Ñïåöèôèêà êîììóíèêàöèè íà ñòàäèè âûâîäêîâ îïðåäåëÿåòñÿ òåì îáñòîÿòåëüñòâîì,
÷òî ÷ëåíû ïàðû òåïåðü îðèåíòèðîâàíû íå íà ôèêñèðîâàííîå â ïðîñòðàíñòâå ãíåçäî, à
íà ïîäâèæíûõ ïòåíöîâ, êîòîðûå ìîãóò ïåðåìåùàòüñÿ êàê ïî ñîáñòâåííîìó ïî÷èíó, òàê
è ïî èíèöèàòèâå ðîäèòåëåé (íàïðèìåð, ïðè èõ ïîïûòêàõ îáúåäèíèòü ïòåíöîâ, ïðåáûâà-
þùèõ â ñâîèõ èíäèâèäóàëüíûõ óêðûòèÿõ). Ïîäâèæíîñòü ïòåíöîâ âî ìíîãîì ñïîñîá-
ñòâóåò ñíèæåíèþ îáùåé ïðåäñêàçóåìîñòè îáñòàíîâêè, ÷òî âåäåò ê ðîñòó íåðâîçíîñòè
ðîäèòåëåé è ê ó÷àùåíèþ àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ íà ýòîé ñòàäèè. Ïòåíöû, íàõîäÿùè-
åñÿ âíå óêðûòèé, ïðèâëåêàþò ê ñåáå âíèìàíèå ïîñòîðîííèõ âçðîñëûõ ïòèö. ×àñòü èç
íèõ, ïîòåðÿâøèõ ñîáñòâåííûå êëàäêè èëè âûâîäêè, ñòðåìÿòñÿ ðåàëèçîâàòü ñâîè ðîäè-
òåëüñêèå ìîòèâàöèè; äðóãèå ñêëîííû ê õèùíè÷åñòâó è êàííèáàëèçìó (Ïàíîâ, Çûêîâà,
1981). Ðîäèòåëè ñòðåìÿòñÿ äåðæàòü òàêèõ ïîñòîðîííèõ îñîáåé íà ðàññòîÿíèè îò ñâîèõ
ïòåíöîâ, ÷òî â óñëîâèÿõ îòêðûòîãî ëàíäøàôòà âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ ïîäâèæíûõ òåð-
ðèòîðèé âîêðóã ïåðåìåùàþùèõñÿ âûâîäêîâ. Òàêèì îáðàçîì, íà ýòîé ñòàäèè òåððèòîðè-
àëüíîå ïîâåäåíèå è àãîíèñòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ âûðàæåíû â ìàêñèìàëüíîé ñòåïåíè.
Ðîñòîì àãðåññèâíîñòè îáúÿñíÿþòñÿ, âîçìîæíî, è òèïè÷íûå äëÿ ýòîãî ïåðèîäà ïèêèðîâà-
íèÿ ÷àåê íà íàáëþäàòåëÿ.

Ïîâûøåíèå îáùåé ñîöèàëüíîé íàïðÿæåííîñòè ïðîÿâëÿåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, â óâåëè-
÷åíèè ÷àñòîòû èñïîëüçîâàíèÿ äåìîíñòðàöèè äîëãèé êðèê. Îí ñëóæèò òåïåðü îáû÷íûì
ýëåìåíòîì ïîâåäåíèÿ, ñîïðîâîæäàþùåãî âñòðå÷ó ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ ïîñëå èõ âðåìåí-
íîãî ðàçúåäèíåíèÿ (íàïðèìåð, ïðè âîçâðàùåíèè îäíîé èç ïòèö ñ îõîòû). Âûñîêàÿ ÷àñ-
òîòà àãîíèñòè÷åñêèõ êîíòàêòîâ è äåìîíñòðàöèé äîëãîãî êðèêà (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981)
ðîäíèò îáùóþ êàðòèíó ïîâåäåíèÿ ñ òåì, ÷òî ìû íàáëþäàëè íà ñòàäèè êëóáà.

Ðåïåðòóàð ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ, èñïîëüçóåìûõ âî âçàèìîîòíîøåíèÿõ ìåæäó ÷ëåíà-
ìè ïàðû, òàê æå êàê è õàðàêòåð ïàðíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó íèìè, ìàëî ÷åì îòëè÷à-
þòñÿ îò ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîêàçàòåëåé ïðåäûäóùèõ ñòàäèé. Ýòî îñîáåííî âèäíî â ñè-
òóàöèÿõ ñìåíû íà ãíåçäå ïðè íåäàâíî âûëóïèâøèõñÿ ïòåíöàõ, ïîñêîëüêó ñîáûòèÿ çäåñü
âïîëíå óêëàäûâàþòñÿ â îïèñàíèå, ïðåäëîæåííîå âûøå äëÿ ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ.

Îñíîâíûì ñðåäñòâîì óïðàâëåíèÿ äâèæåíèåì ïòåíöîâ ñëóæèò äëÿ ðîäèòåëåé äå-
ìîíñòðàöèÿ ìÿóêàþùèé êðèê. Âçðîñëàÿ ïòèöà äâèæåòñÿ ñ îïóùåííûì êíèçó êëþâîì,
âðåìÿ îò âðåìåíè èçäàâàÿ ñîîòâåòñòâóþùèé âîêàëüíûé ñèãíàë è ïîâîðà÷èâàÿ ãîëîâó
íàçàä, ÷òîáû îíà íàõîäèëàñü íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä èäóùèìè ñçàäè ïòåíöàìè. Ïîçà
÷àéêè â ýòîò ìîìåíò ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìà îò ïîçû â ìîìåíò îòðûãèâàíèÿ ïèùåâîãî
êîìêà, ïðåäíàçíà÷åííîãî äëÿ ïîëîâîãî ïàðòíåðà èëè äëÿ ïòåíöîâ. Êîãäà ïòåíöîâ âåäóò
îáà ðîäèòåëÿ, îíè äâèæóòñÿ ïàðàëëåëüíî, âîñïðîèçâîäÿ áîëåå èëè ìåíåå ñèíõðîííî
äåìîíñòðàöèè ìÿóêàþùåãî êðèêà, à ïòåíöû â ýòî âðåìÿ íàõîäÿòñÿ ìåæäó âçðîñëûìè
ïòèöàìè è ÷óòü ïîçàäè íèõ (íàëèöî áëèçêàÿ àíàëîãèÿ ñ ïàðíûì ïðîõîäîì â ïîçàõ ìÿóêà-
þùåãî êðèêà íà ñòàäèÿõ êëóáà è ãíåçäîñòðîåíèÿ). Ïîçà ìÿóêàþùåãî êðèêà ñâÿçàíà ãàì-
ìîé íåïðåðûâíûõ ïåðåõîäîâ ñ äðóãîé, ïðè êîòîðîé ïòèöû äåðæàò çàêðûòûé êëþâ ïåð-
ïåíäèêóëÿðíî ê çåìëå, çà÷àñòóþ êàñàÿñü èì ãðóíòà. Òàêîãî ðîäà ïîçû, ñ êîòîðûìè ìû
ïîñòîÿííî âñòðå÷àëèñü â ñèòóàöèÿõ ñìåíû ïàðòíåðîâ íà ãíåçäå, ëèøü òåïåðü ñòàíîâÿòñÿ
âïîëíå îáúÿñíèìûìè: ïòåíöû ïîñòîÿííî èìåþò âîçìîæíîñòü äîòðàãèâàòüñÿ êëþâàìè äî
êëþâà ðîäèòåëåé, ñèãíàëèçèðóÿ èì îá óðîâíå ñâîåé ïèùåâîé ìîòèâàöèè. Ïî ñóùåñòâó,
ýòî þâåíèëüíûé âàðèàíò «ïîâåäåíèÿ âûïðàøèâàíèÿ» âçðîñëîé ñàìêè (ñì. ðèñ. 6, IIá).

Ñðåäè âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ íà ñòàäèè âûâîäêîâ îäíî èç ãëàâíûõ ìåñò çàíèìàåò ñèã-
íàë «ñòàêêàòî», îòðàæàþùèé ñîñòîÿíèå íåóâåðåííîñòè è áåñïîêîéñòâà. Ýòîò ñèãíàë ðå-
äîê íà ñòàäèè êëóáà, à çàòåì èñïîëüçóåòñÿ âñå ÷àùå, ñòàíîâÿñü âïîëíå îáû÷íûì ê êîíöó
ñòàäèè íàñèæèâàíèÿ (ñì. ðàçäåë «Âèäîñïåöèôè÷íîñòü êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ»).

Ñòàäèÿ ðàñïàäà ãíåçäîâîãî ïîñåëåíèÿ. Ýòà ñòàäèÿ ïîäðîáíî îïèñàíà â äðóãîé ðà-
áîòå (Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981), òàê ÷òî çäåñü ìû ëèøü êðàòêî ðåçþìèðóåì ñêàçàííîå òàì.



540 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ñòàäèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèñóòñòâèåì â ðàñïàäàþùåìñÿ ãíåçäîâîì ïîñåëåíèè, íàðÿäó
ñ óõîäÿùèìè èç íåãî ñåìüÿìè, áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ïòèö, ïî òåì èëè èíûì ïðè÷èíàì
íå èìåþùèõ ñîáñòâåííûõ ãíåçä è ïòåíöîâ. Ýòè îñîáè ñòðåìÿòñÿ ê ñáëèæåíèþ ñ ÷óæè-
ìè ïòåíöàìè, äàáû ðåàëèçîâàòü ñâîè ðîäèòåëüñêèå ìîòèâàöèè, ïî÷åìó òàêèå ïòèöû è
íàçâàíû íàìè «ïðåòåíäåíòàìè». Ïðåòåíäåíòû ïîñòîÿííî êîíôëèêòóþò ñ «îïåêóíàìè»,
íàõîäÿùèìèñÿ ïðè ñâîèõ ñîáñòâåííûõ èëè âðåìåííî óñûíîâëåííûõ èìè ïòåíöàõ.

Ïîâåäåíèå îïåêóíîâ îáëàäàåò âñåìè îñíîâíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè èñòèííî ðîäè-
òåëüñêîãî ïîâåäåíèÿ, îïèñàííîãî âûøå. Ïîâåäåíèå ïðåòåíäåíòîâ âî ìíîãèõ ñëó÷àõ ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ñâîåîáðàçíóþ ñìåñü ðîäèòåëüñêîãî ïîâåäåíèÿ è àãðåññèè, íàïðàâëåí-
íîé íà ïòåíöîâ. Îáùóþ ñîöèàëüíóþ îáñòàíîâêó â òàêîãî ðîäà ñêîïëåíèÿõ ó ÷àåê âî
ìíîãîì îïðåäåëÿþò âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó îïåêóíàìè è ïðåòåíäåíòàìè. Ýòè îòíî-
øåíèÿ èìåþò â öåëîì àíòàãîíèñòè÷åñêóþ îêðàñêó, à ñ òî÷êè çðåíèÿ èõ ñòðóêòóðû ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ñâîåîáðàçíûå êîíãëîìåðàòû äåéñòâèé èç àíñàìáëåé àãðåññèâíîãî, ïî-
ëîâîãî, ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî è ðîäèòåëüñêîãî ïîâåäåíèÿ.

Â ïàðíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó îïåêóíàìè è ïðåòåíäåíòàìè, íàðàâíå ñ îòêðû-
òîé àãðåññèåé, ìîæíî íàáëþäàòü îïèñàííûå ðàíåå ïàðíûå ïðîõîäû, îáìåí äåìîíñòðà-
öèÿìè äîëãèé êðèê, ñèíõðîííîå êàøëÿíèå è ò.ä. Êîðî÷å ãîâîðÿ, çäåñü èìååò ìåñòî êàê
áû ðåâåðñèÿ ê íà÷àëüíîé ñòàäèè êëóáà, ÷òî âïîëíå ïîíÿòíî, ïîñêîëüêó â îáîèõ ñëó÷àÿõ
ìû èìååì äåëî ñ âçàèìîîòíîøåíèÿìè ìíîæåñòâà ïòèö, íå îáëàäàþùèõ ïðîñòðàíñòâåí-
íî ôèêñèðîâàííûìè öåíòðàìè ñîöèàëüíîé àêòèâíîñòè. Ýòî âåäåò ê ïîñòîÿííîé ïåðåòà-
ñîâêå îñîáåé, ê íåâîçìîæíîñòè óñòàíîâëåíèÿ äëèòåëüíûõ ìåæïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé è,
êàê ñëåäñòâèå, – ê äåçîðãàíèçàöèè ñõåì èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â ðåçóëüòàòå âñå-
ãî ýòîãî ïàðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ êðàòêîâðåìåííû, íåïåðñîíàëèçèðîâàíû, íàõîäÿòñÿ âíå
êàíâû ïðååìñòâåííûõ âçàèìîîòíîøåíèé è âûñòóïàþò ïåðåä íàáëþäàòåëåì â âèäå óñå-
÷åííûõ ôðàãìåíòîâ öåðåìîíèé çíàêîìñòâà, ïðåäêîïóëÿöèîííîãî è ïðåäãíåçäîñòðîè-
òåëüíîãî ïîâåäåíèÿ – êàê ìû âèäåëè ýòî íà ñàìûõ ðàííèõ ýòàïàõ æèçíè êëóáà.

Âàæíî òî, ÷òî è íà ýòîé ñòàäèè äåçîðãàíèçàöèè ïîñåëåíèÿ ó íàáëþäàòåëÿ åñòü ïîëíàÿ
âîçìîæíîñòü îçíàêîìèòüñÿ ïðàêòè÷åñêè ñî âñåì âèäîâûì ðåïåðòóàðîì «ãëàâíûõ äåìîí-
ñòðàöèé». Îäíàêî òàêîå îçíàêîìëåíèå íå äàåò âîçìîæíîñòè îïèñàòü ïîâåäåíèå âèäà êàê
ñèñòåìíîå îáðàçîâàíèå, çàêîíîìåðíî ðàçâèâàþùååñÿ âî âðåìåíè è ïðîñòðàíñòâå.

Èçëîæåííûå ìàòåðèàëû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñàìûé ãðóáûé íàáðîñîê äèíàìèêè êîì-
ìóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà â. ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèÿõ õîõîòóíüè. Îïèñàíèå íîñèò ñóãóáî
êà÷åñòâåííûé õàðàêòåð, ñ êîíöåíòðàöèåé âíèìàíèÿ íà íàèáîëåå ïðèíöèïèàëüíûõ, ñóù-
íîñòíûõ õàðàêòåðèñòèêàõ èçó÷åííîãî ïðîöåññà. Ïðèâåäåííîå îïèñàíèå äîëæíî äàòü
îñíîâó äëÿ ïîñòàíîâêè áîëåå ÷àñòíûõ âîïðîñîâ, òðåáóþùèõ äåòàëèçèðîâàííûõ êîëè-
÷åñòâåííûõ èññëåäîâàíèé. ×òî êàñàåòñÿ ïîäðîáíûõ îïèñàíèé ñòðóêòóðû îòäåëüíûõ ñèã-
íàëîâ è ñèãíàëüíûõ êîìïëåêñîâ, òî îíè áóäóò ïðèâåäåíû â ðàçäåëå 3.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ñòðåìèëèñü ïîä÷åðêíóòü èíâàðèàíòíîñòü áîëüøèíñòâà ñèã-
íàëüíûõ ñðåäñòâ, ò.å. çàêîíîìåðíûé õàðàêòåð èñïîëüçîâàíèÿ òîãî èëè èíîãî ñèãíàëà
(èëè êîìïëåêñà ñèãíàëîâ) â ñàìûõ ðàçëè÷íûõ êîììóíèêàòèâíûõ êîíòåêñòàõ. Ýòî ÿâëå-
íèå óæå íåîäíîêðàòíî îïèñûâàëîñü êàê «ïîëèôóíêöèîíàëüíîñòü» (ñì., íàïðèìåð, Âååã,
1975) èëè «âûðîæäåííîñòü» (Ïàíîâ, 1978) ñèãíàëîâ. Îäíàêî â ýòèõ è â ðÿäå äðóãèõ
ðàáîò òàêàÿ ïîëèôóíêöèîíàëüíîñòü ðàññìàòðèâàëàñü ïðåèìóùåñòâåííî âî âíåâðåìåí-
íîì àñïåêòå – ïðîñòî êàê âîçìîæíîñòü øèðîêîé âçàèìîçàìåíÿåìîñòè êîììóíèêàòèâ-
íûõ ñèãíàëîâ. Â äàííîé ðàáîòå ìû ïîïûòàëèñü ïîéòè äàëüøå, ÷òîáû ïðîäåìîíñòðèðî-
âàòü ÿâëåíèå ñìåíû ôóíêöèé ñèãíàëà ïî õîäó ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Â êà÷åñòâå ïðè-
ìåðà óêàæåì íà ðàçëè÷èÿ â èñïîëüçîâàíèè äåìîíñòðàöèè ìÿóêàþùèé êðèê íà ñòàäèÿõ
íàñèæèâàíèÿ è âûâîäêîâ: â ïåðâîì ñëó÷àå ýòî ïî÷òè íåèçìåííûé êîìïîíåíò ïîâåäåíèÿ
â ìîìåíò äîñòàâêè ê ãíåçäó ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà, âî âòîðîì – ñðåäñòâî óïðàâëåíèÿ
ïåðåäâèæåíèåì ïòåíöîâ.
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Âòîðàÿ âàæíàÿ ìûñëü, êîòîðóþ ìû ïîïûòàëèñü ïîä÷åðêíóòü, ñâîäèòñÿ ê ñëåäóþ-
ùåìó: êîììóíèêàòèâíûé ïðîöåññ – ýòî ñàìîðàçâèòèå öåëîñòíîé ñèñòåìû ïîâåäåíèÿ, à
íå ïðîñòîå âðåìåííîå ñëåäîâàíèå íåêèõ íåçàâèñèìûõ â ñâîåì ãåíåçèñå, ðÿäîïîëàãàå-
ìûõ ñîáûòèé. Ðàñøèôðîâêà ëîãèêè ðàçâèòèÿ êîììóíèêàòèâíîé ñèñòåìû âî âðåìåíè
ñîñòîèò â ïîèñêàõ ïðååìñòâåííîñòè ìåæäó îòäåëüíûìè êàòåãîðèÿìè ñîáûòèé. Ïðè òà-
êîì ïîäõîäå ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî òå èëè èíûå ñîáûòèÿ, êîòîðûå ñ òðàäèöèîííûõ
ôðàãìåíòàðèñòñêèõ ïîçèöèé (êîíöåïöèÿ «ãëàâíûõ äåìîíñòðàöèé») âûãëÿäÿò êàê ñàìî-
ñòîÿòåëüíûå ñóùíîñòè, â äåéñòâèòåëüíîñòè çà÷àñòóþ îêàçûâàþòñÿ çà÷àòî÷íûìè ïðåä-
øåñòâåííèêàìè íå ïîëíîñòüþ ñîçðåâøèõ ôóíêöèîíàëüíûõ ïîäñèñòåì. Òàêîâà, íàïðè-
ìåð, ðåàêöèÿ êàøëÿíèÿ íà ñòàäèè êëóáà, êîòîðàÿ âïîñëåäñòâèè ïðåîáðàçóåòñÿ â îäèí èç
öåíòðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ãíåçäîñòðîíòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ (âûêàïûâàíèå ãíåçäîâîé ÿìêè).

Â ñîçðåâàþùåì ïîâåäåíèè òå èëè èíûå åãî ôóíêöèîíàëüíûå ïîäñèñòåìû íå îáÿçà-
òåëüíî ðàçâèâàþòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî, óñòóïàÿ ìåñòî îäíà äðóãîé. Îíè ìîãóò ðàçâè-
âàòüñÿ ïàðàëëåëüíî, õîòÿ è ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ, è ëèøü â äàëüíåéøåì èíòåãðèðóþòñÿ â
ñîñòàâå öåëåñîîáðàçíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ êîíñòðóêöèé. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ïàðàë-
ëåëüíîå, íî àñèíõðîííîå (â ðàçíîé ñòåïåíè ó ðàçíûõ ïàð) ðàçâèòèå êîìïëåêñîâ ïîëîâî-
ãî è ãíåçäîñòðîèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ.

×òî êàñàåòñÿ áîëåå ÷àñòíûõ ìîìåíòîâ, îïðåäåëÿþùèõ âèäîâóþ ñïåöèôèêó êîììó-
íèêàòèâíîãî è ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ õîõîòóíüè, îòìåòèì ëèøü îäèí. Ðå÷ü èäåò î ðå-
äóêöèè òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ íà ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé,
ãíåçäîñòðîåíèÿ è íàñèæèâàíèÿ. Âïðî÷åì, âîïðîñ î ðåàëüíîñòè èìåþùèõñÿ çäåñü îòëè-
÷èé õîõîòóíüè îò äðóãèõ âèäîâ êîìïëåêñà (â ÷àñòíîñòè, îò ñåðåáðèñòîé ÷àéêè L.
argentatus) âî ìíîãîì ñâÿçàí ñ òåì, íàñêîëüêî àäåêâàòíî îïèñàíî òåððèòîðèàëüíîå ïî-
âåäåíèå ýòèõ ïîñëåäíèõ âèäîâ (ñì. ïðåàìáóëó ê íàñòîÿùåé ðàáîòå).

3. Âèäîñïåöèôè÷íîñòü êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ7

Ïî ìíåíèþ Ý. Ìàéðà (1947, 1968) è ìíîãèõ åãî ïîñëåäîâàòåëåé, òàê íàçûâàåìûå
«êîëüöåâûå ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ» ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îäíî èç íàèáîëåå óáåäè-
òåëüíûõ ñâèäåòåëüñòâ ãåîãðàôè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ è êàê íåîïðîâåðæèìîå ïîä-
òâåðæäåíèå ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé î ìèêðîýâîëþöèè. Â êà÷åñòâå êëàññè÷åñêîãî
ïðèìåðà êîëüöåâûõ ïåðåêðûâàíèé ïî÷òè íåèçìåííî ïðèâîäèòñÿ ñèòóàöèÿ, êîòîðàÿ, êàê
ïîëàãàþò, èìååò ìåñòî â ãîëàðêòè÷åñêîé ãðóïïå «áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê». Ñîãëàñ-
íî ïðåäëàãàåìîé ñõåìå, «…äâà âèäà åâðîïåéñêèõ ÷àåê, Larus argentatus (ñåðåáðèñòàÿ
÷àéêà) è L. fusñus (êëóøà) ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê êîíöåâûå çâåíüÿ öåïè ïîäâèäîâ, èìåþ-
ùèõ öèðêóìïîëÿðíîå ðàñïðîñòðàíåíèå íà ñåâåðå óìåðåííîé çîíû» (Ìàéð, 1968: 405).
Â ýòîé ñõåìå èíòåðåñóþùåé íàñ õîõîòóíüå îòâîäèòñÿ ìåñòî «ãðóïïû ïîäâèäîâ», âõîäÿ-
ùèõ â ñðåäèííûå çâåíüÿ êîëüöà. Îòñþäà óñòîé÷èâîå (ëèøü íåäàâíî ïîêîëåáëåííîå)
ìíåíèå î ïðèíàäëåæíîñòè õîõîòóíüè ê áîëüøîìó ïîëèòèïè÷åñêîìó âèäó Larus
argentatus.

Âàæíî, îäíàêî, ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â ýòîì «õðåñòîìàòèéíîì ïðèìåðå» êîëüöåâîãî àðå-
àëà ãîðàçäî áîëüøå óìîçðèòåëüíî-ãèïîòåòè÷åñêîãî, ÷åì äîñòîâåðíî äîêàçàííîãî. Äëÿ
òîãî ÷òîáû äàííûé ñëó÷àé ìîæíî áûëî ïîëíîöåííî èñïîëüçîâàòü ïðè ðåêîíñòðóêöèè
ìèêðîýâîëþöèîííûõ ïðîöåññîâ, â íåì íåîáõîäèìî óñòðàíèòü ðÿä ÿâíûõ ïðîòèâîðå÷èé
è çàïîëíèòü ìíîæåñòâî áåëûõ ïÿòåí8.

Â ÷àñòíîñòè, ïîêà ÷òî âåñüìà ïðîòèâîðå÷èâûì îñòàåòñÿ âîïðîñ î ãåíåàëîãè÷åñêèõ
è ãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ ñðåäèçåìíîìîðñêî è öåíòðàëüíîàçèàòñêèõ ôîðì, îáúåäèíÿåìûõ

7 Å.Í. Ïàíîâ, Â.È. Ãðàáîâñêèé, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æóðí. 1991þ 70(3): 73-89.
8 Ñì. ñíîñêó 2.
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ïîä íàçâàíèåì «ãðóïïû cachinnans» (õîõîòóíüÿ). Ñ îäíîé ñòîðîíû, èõ ðàññìàòðèâàþò â
êà÷åñòâå íåïîñðåäñòâåííîãî ïðåäêà êëóøè L. fusñus (Ìàéð, 1968), à ñ äðóãîé, ïî÷òè
åäèíîäóøíî îáúåäèíÿþò â ñîñòàâå åäèíîãî âèäà ñ ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé L. argentatus. È
åñëè íåïðàâîìåðíîñòü òàêîãî îáúåäèíåíèÿ óæå äîêàçàíà ôàêòîì íåçàâèñèìîãî ñóùå-
ñòâîâàíèÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è õîõîòóíüè â Çàïàäíîé Åâðîïå (Marion et al., 1985)9, òî
õàðàêòåð îòíîøåíèé ìåæäó õîõîòóíüåé è êëóøåé îñòàåòñÿ íåÿñíûì.

Ïîðàçèòåëüíàÿ ðàçíîðå÷èâîñòü â ñóæäåíèÿõ ñèñòåìàòèêîâ î ïðèíàäëåæíîñòè òîé
èëè èíîé ãåîãðàôè÷åñêîé ðàñû ê òîìó èëè èíîìó âèäó «áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê»
(ñì. Ïàíîâ, 1989) ëåãêî îáúÿñíÿåòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé êîìïàêòíîñòüþ ýòîé îáøèðíîé
ãðóïïû. Â ñèëó ýòîãî îáñòîÿòåëüñòâà òðàäèöèîííûå ñïîñîáû âèäîâîé äèàãíîñòèêè (ïî
ïðèçíàêàì îêðàñêè è ìîðôîìåòðèè) îêàçûâàþòñÿ ïîëíîñòüþ íåðàáîòîñïîñîáíûìè (ñì.
ïåðâûé ðàçäåë ñòàòüè). Â ýòîé ñèòóàöèè îñîáîå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàåò ñðàâíèòåëüíî-
ýòîëîãè÷åñêèé ïîäõîä, èñïîëüçîâàíèå êîòîðîãî äàåò íàäåæäó ðàçîáðàòüñÿ, íàêîíåö ñ
ýâîëþöèîííîé èñòîðèåé è òàêñîíîìèåé êîìïëåêñà áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê.

Â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè áóäóò ðàññìîòðåíû îñîáåííîñòè ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà
ñðåäíåàçèàòñêîé ôîðìû õîõîòóíüè (íîìèíàòèâíàÿ cachinnans), êîòîðûå ïîñëóæàò ìà-
òåðèàëîì äëÿ ñðàâíåíèÿ ýòèõ ÷àåê ñ äðóãèìè ïðåäñòàâèòåëÿìè êîìïëåêñà. Ìû ïðèâå-
äåì òàêæå êðàòêîå ñîïîñòàâëåíèå ýòîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê õîõîòóíüè ñ èìåþùè-
ìèñÿ äàííûìè ïî ïîâåäåíèþ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è êëóøè è âûäâèíåì äîïîëíèòåëüíûå
àðãóìåíòû â ïîëüçó ìíåíèÿ î âèäîâîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè âñåé «ãðóïïû cachinnans».

Îñíîâíûå ìàòåðèàëû ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè ïîïóëÿöèé, îáèòàþùèõ íà ïîáåðå-
æüå è îñòðîâàõ þãî-âîñòî÷íîãî Êàñïèÿ (çàëèâû Òóðêìåíñêèé è Êàðà-Áîãàç-Ãîë), à òàê-
æå íà îç. Òåíãèç â ñåâåðî-âîñòî÷íîì Êàçàõñòàíå. Â ïîñëåäíåé òî÷êå íå èñêëþ÷åí ïðè-
òîê ãåíîâ èç çàïàäíîñèáèðñêèõ ïîïóëÿöèé, îòíîñèìûõ ê ôîðìå taimyrensis (ïî îäíèì
àâòîðàì – L. argentatus taimyrensis, ïî äðóãèì – L. fuscus taimyrensis)10. Îïèñàíèå îáúåì
äàííûõ è ìåòîäîâ èõ ñáîðà ïðèâåäåíî â ñîîáùåíèè 2. Îáðàáîòêó ôîíîãðàìì ïðîèçâî-
äèëè íà àíàëèçàòîðå «Sona-Graph 7029 À» ôèðìû Kay-electric.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ðàññìàòðèâàåì ëèøü íåêîòîðûå êàòåãîðèè êîììóíèêàòèâ-
íûõ ñèãíàëîâ èç ÷èñëà òåõ, î êîòîðûõ óïîìèíàëîñü â ðàçäåëå 2. Îòáîð ìàòåðèàëà äëÿ
àíàëèçà ïðîâîäèëè â ñîîòâåòñòâèè ñî ñëåäóþùèìè ñîîáðàæåíèÿìè. Âî-ïåðâûõ, îñíîâ-
íîå âíèìàíèå áûëî óäåëåíî àêóñòè÷åñêèì êîìïîíåíòàì êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ.
Ïðè ýòîì ìû èñõîäèëè èç òîãî, ÷òî ñóùåñòâóþùèå ìåòîäû ýëåêòðîàêóñòè÷åñêîãî àíà-
ëèçà ïîçâîëÿþò âûÿâëÿòü íå òîëüêî êà÷åñòâåííûå, íî è êîëè÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â âî-
êàëèçàöèè áëèçêîðîäñòâåííûõ ôîðì. Ýòîãî íåëüçÿ ñêàçàòü î ìîòîðíûõ êîìïîíåíòàõ
ñèãíàëèçàöèè. Ìîòîðèêà ïîâåäåíèÿ áëèçêèõ âèäîâ, êàê ïðàâèëî, âåñüìà îäíîòèïíà, òàê
÷òî ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ýòîé ñôåðå íîñÿò îáû÷íî ÷èñòî êîëè÷åñòâåííûé õàðàêòåð è
ëåãêî ìîãóò áûòü ïðåóìåíüøåíû èëè ïðåóâåëè÷åíû ïðè ñáîðå äàííûõ ïóòåì âèçóàëü-
íûõ íàáëþäåíèé. ×òîáû èçáåæàòü îøèáî÷íûõ ñóæäåíèé, ìû ðàññìàòðèâàåì çäåñü ëèøü
òå ìîòîðíûå êîìïîíåíòû êîììóíèêàöèè õîõîòóíüè, êîòîðûå êà÷åñòâåííî îòëè÷àþòñÿ
îò ãîìîëîãè÷íûõ èì ñèãíàëîâ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è êëóøè.

Èç òîãî êîíòèíóóìà ñîáûòèé, êàêîâûì ÿâëÿåòñÿ êîììóíèêàòèâíûé ïðîöåññ (ðàçäåë
2), ìû èñêóññòâåííî âû÷ëåíèëè äëÿ àíàëèçà äâå êàòåãîðèè ïîâåäåí÷åñêèõ êîíñòðóê-
öèé. Ýòî, âî-ïåðâûõ è ãëàâíûì îáðàçîì òàêèå êîíñòðóêöèè, êîòîðûå çàâåäîìî èìåþò
ãîìîëîãîâ â ïîâåäåí÷åñêèõ ðåïåðòóàðàõ âñåõ ôîðì è âèäîâ, ðîäñòâåííûõ õîõîòóíüå.
Ðå÷ü èäåò î òðàäèöèîííî âûäåëÿåìûõ «ãëàâíûõ äåìîíñòðàöèÿõ» (äîëãèé êðèê, ìÿóêà-
þùèé êðèê è ò.ä.), íà ðàññìîòðåíèè êîòîðûõ áàçèðóþòñÿ âñå îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ ÷àåê.
Èíûìè ñëîâàìè, ýòà êàòåãîðèÿ «ñèãíàëîâ» äàåò ìèíèìàëüíóþ ãàðàíòèðîâàííóþ áàçó

9 Ñì. ñíîñêó 2.
10 Â äåéñòâèòåëüíîñòè, ãåíîâ ôîðìû barabensis – äåðèâàòà L. heuglini, îáèòàþùåé íà ñåâåðå Åâðîïåéñêîé

Ðîññèè (ñì. ñòàòüþ â äàííîì ñáîðíèêå: Ïàíîâ, Ìîíçèêîâ, 1999, à òàêæå Panov, Monzikov, 2000).
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äëÿ äàëüíåéøèõ ýòîëîãè÷åñêèõ ñîïîñòàâëåíèé õîõîòóíüè ñ äðóãèìè ÷ëåíàìè êîìïëåê-
ñà «áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê».

Âòîðàÿ êàòåãîðèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ àêòîâ, ðàññìàòðèâàåìûõ â äàííîé ðàáîòå, âêëþ÷à-
åò â ñåáÿ òàêèå «ñèãíàëû», äëÿ êîòîðûõ íå óäàëîñü îáíàðóæèòü äîñòàòî÷íî î÷åâèäíûõ
àíàëîãîâ â îïèñàíèÿõ ïîâåäåíèÿ ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è êëóøè (òàêîâû, â ÷àñòíîñòè, íå-
êîòîðûå âàðèàíòû ðàññìàòðèâàåìûõ íèæå «êîíòàêòíûõ» ïîçûâîê). Ýòî íå çíà÷èò, îäíà-
êî, ÷òî ñîîòâåòñòâóþùèå ôîðìû ïîâåäåíèÿ õàðàêòåðíû ëèøü äëÿ õîõîòóíüè è îòñóò-
ñòâóþò ó äðóãèõ ðîäñòâåííûõ åé ôîðì. Ïðè òåõ ãîñïîäñòâóþùèõ ñåãîäíÿ ñïîñîáàõ îïè-
ñàíèÿ, êîòîðûå îðèåíòèðîâàíû íà àíàëèç «ãëàâíûõ äåìîíñòðàöèé», â èìåþùèõñÿ êàòà-
ëîãàõ âèäîñïåöèôè÷åñêèõ ðåïåðòóàðîâ ÷àåê âîçìîæíû ïðîïóñêè, íåòî÷íîñòè è íåÿñ-
íîñòè. Ê ïîñëåäíèì ìû îòíîñèì ñëîâåñíûå îïèñàíèÿ ñèãíàëîâ, íå ïîÿñíåííûå ðèñóí-
êàìè èëè ñîíîãðàììàìè.

Ðèñ. 8. Çâóêè (àêóñòè÷åñêèå ýëåìåíòû íóëåâîãî óðîâíÿ èíòåãðàöèè) èç âîêàëüíîãî ðåïåðòóàðà L. c.
cachinnans, ïðåäñòàâëåííûå â âèäå êîíòèíóóìà. Çàøòðèõîâàííûå ó÷àñòêè è ÷åðíûå ñòðåëêè îáî-
çíà÷àþò îáëàñòè êîíòèíóóìà, ñîîòâåòñòâóþùèå òðàäèöèîííî âûäåëÿåìûì ñèãíàëàì: à – ïîâñåä-
íåâíûå ïîçûâêè («îñíîâíîé êðèê»), á – êîðîòêèå (3 ñëåâà) è óäëèíåííàÿ êîìïîíåíòà (ñïðàâà) äîë-
ãîãî êðèêà, â – ìÿóêàþùèé êðèê, ã – «êðèê âûïðàøèâàíèÿ», ä – «ñòàêêàòî». Îáðàòèòå âíèìàíèå íà
çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî çâóêîâ, íå íàõîäÿùèõ ñâîåãî ìåñòà â òðàäèöèîííûõ êëàññèôèêàöèÿõ.
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Ðèñ. 9À.
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Ðèñ. 9À, 9Á. Àêóñòè÷åñêèå êîíñòðóêöèè, àâòîíîìíûå îò ñòåðåîòèïíûõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè ó
L. c. cachinnans: à, á – ïîâñåäíåâíûå ïîçûâêè; â – òî æå, íåïîëîâîçðåëîé îñîáè (ïî ñòðóêòóðå è
çâó÷àíèþ ñõîäíû ñ ïîçûâêîé âçðîñëûõ L. argentatus); ã – ç – ðàçíîîáðàçíûå âàðèàíòû «êîíòàêò-
íûõ» ïîçûâîê; è – «ñòàêêàòî» (âñå çàïèñè – ñ î-âà Îãóð÷èíñêèé).

Ðèñ. 9Á.
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Îñíîâó êîììóíèêàòèâíîãî ðåïåðòóàðà õîõîòóíüè ñîñòàâëÿþò ïîëèìîäàëüíûå ñèã-
íàëû, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ îïòè÷åñêèå è àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû. Â îäíèõ ñëó÷àÿõ
íàáëþäàåòñÿ äîñòàòî÷íî æåñòêàÿ ñâÿçü ìåæäó ñòåðåîòèïíûìè ïîçàìè è çâóêàìè, â äðó-
ãèõ äâèãàòåëüíûå ñèãíàëû è âûñîêî èçìåí÷èâûå çâóêè áîëåå èëè ìåíåå ñâîáîäíî êîì-
áèíèðóþòñÿ äðóã ñ äðóãîì. Òàê èëè èíà÷å, ïîñêîëüêó àêóñòè÷åñêàÿ êîìïîíåíòà ÿâëÿåò-
ñÿ ïîñòîÿííîé ñîñòàâëÿþùåé êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà, îïèñàíèå ñèãíàëüíîãî ðå-
ïåðòóàðà ïîëåçíî íà÷àòü ñ àíàëèçà çâóêîâîé ñèãíàëèçàöèè.

Ìíîãîîáðàçèå çâóêîâ, èñïîëüçóåìûõ õîõîòóíüÿìè, óäîáíî ïðåäñòàâèòü â âèäå ìíî-
ãîìåðíîãî êîíòèíóóìà, îñíîâàííîãî íà äîñòàòî÷íî ïëàâíûõ èçìåíåíèé ñëåäóþùèõ òðåõ
îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ: 1) äëèòåëüíîñòè çâóêîâîé ïîñûëêè; 2) ôîðìû îãèáàþùåé 3) õà-
ðàêòåðèñòèê äîìèíàíòíûõ ÷àñòîò (ò.å. ÷àñòîò ñ ìàêñèìàëüíîé àìïëèòóäîé). Êðîìå òîãî,
çâóêè ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ïðèñóòñòâèåì èëè îòñóòñòâèåì àìïëèòóäíîé ìîäóëÿöèè ëèáî
÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè òèïà âèáðàòî. Íà ðèñ. 8 äàíà îãðóáëåííàÿ ñõåìà ìíîãîìåðíîãî
êîíòèíóóìà çâóêîâ, êîòîðûé ìû ïî íåîáõîäèìîñòè âûíóæäåíû ïðåäñòàâèòü â äâóìåð-
íîì ïðîñòðàíñòâå. Ìû ïîïûòàëèñü ïîä÷åðêíóòü ïðèíöèïèàëüíîå ôèçè÷åñêîå ñõîäñòâî
âñåõ çâóêîâ, èñïîëüçîâàííûõ ïðè ñîñòàâëåíèè ñõåìû (íî íå èñ÷åðïûâàþùèõ âñåãî èõ
ðàçíîîáðàçèÿ ó õîõîòóíüè) è âîçìîæíîñòü âûâåäåíèÿ êàæäîãî çâóêà èç êàæäîãî çà ñ÷åò
íåáîëüøèõ ïðåîáðàçîâàíèé ïÿòè âûøåíàçâàííûõ ïàðàìåòðîâ.

Êîíòèíóàëüíûé õàðàêòåð èñõîäíûõ çâóêîâ, èç êîòîðûõ ñëàãàþòñÿ ðàçíîîáðàçíûå âî-
êàëüíûå êîíñòðóêöèè, äåëàåò äîñòàòî÷íî ñëîæíîé çàäà÷ó êëàññèôèêàöèè ýòèõ êîíñòðóê-
öèé. Î âîçíèêàþùèõ çäåñü ñëîæíîñòÿõ ãîâîðèò è îòñóòñòâèå ñîãëàñèÿ ìåæäó ðàçíûìè
èññëåäîâàòåëÿìè, âûäåëÿþùèìè â âîêàëèçàöèè áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê îò 8 äî 18
«ñèãíàëîâ» èëè «òèïîâ ñèãíàëîâ» (Òèíáåðãåí, 1974; Cramp, Simmons, 1983; Ìåðàóñêàñ,
1987). Íåäîñòàòêîì áîëüøèíñòâà èìåþùèõñÿ êëàññèôèêàöèé ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ðàçíûå
«òèïû ñèãíàëîâ» âûäåëÿþòñÿ ïî ðàçíûì êðèòåðèÿì: îäíè – ïî õàðàêòåðó çâó÷àíèÿ («ìÿ-
óêàþùèé êðèê», «ñòàêêàòî»), äðóãèå – ïî ñîïóòñòâóþùåé ñèòóàöèè («àòàêóþùèé êðèê»,
«êðèê ïðè êîïóëÿöèè»), òðåòüè – ïî ñêîîðäèíèðîâàííûì ñ äàííûì çâóêîì ìîòîðíûì ðå-
àêöèÿì («êðèê ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû») (Cramp, Simmons, 1983). Òàêîãî ðîäà êëàññè-
ôèêàöèè ïðîòèâîðå÷àò ëîãèêå è ïîòîìó òðóäíî ïðèìåíèìû â ïðàêòè÷åñêîé ðàáîòå.

Â ÷àñòíîñòè, ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòèõ êëàññèôèêàöèé, êàê ïðàâèëî, îñòàþòñÿ çà ðàì-
êàìè ðàññìîòðåíèÿ èëè æå áåãëî óïîìèíàþòñÿ â ÷èñëå «ïðî÷èõ» çâóêè, ÷àñòî èñïîëüçó-
åìûå â øèðîêîì ñïåêòðå ñèòóàöèé è (èëè) â ñî÷åòàíèÿõ ñ ìàëî ñòåðåîòèïíûìè äâèãà-
òåëüíûìè ðåàêöèÿìè, íî ñ òðóäîì ïîääàþùèåñÿ îïèñàíèþ íà îñíîâå çâóêîïîäðàæàíèÿ.
Ó õîõîòóíüè ê ýòîé êàòåãîðèè îòíîñèòñÿ òà ÷àñòü çâóêîâîãî êîíòèíóóìà, êîòîðàÿ íà ðèñ.
8 îêàçàëàñü âíå çàøòðèõîâàííûõ ïîëåé, ïîêàçûâàþùèõ ñïåêòð èçìåí÷èâîñòè òðàäèöè-
îííî âûäåëÿåìûõ «òèïîâ ñèãíàëîâ» – ïîâñåäíåâíîãî (èìåíóåìîãî ðàçíûìè àâòîðàìè
«îñíîâíûì», «ïðèçûâíûì», «òðåâîæíûì» è ò.ä.), äîëãîãî êðèêà è ìÿóêàþùåãî êðèêà.

Èçîáðàæåííûå íà ðèñ. 8 çâóêè, à òàêæå ìíîãèå äðóãèå, íå âîøåäøèå â ýòó ñõåìó
(÷àñòü èç íèõ ìîæíî íàéòè íà ðèñ. 9–12), ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé åäèíèöû íóëåâîãî óðîâíÿ
èíòåãðàöèè. Ýòî çíà÷èò, ÷òî â ðåàëüíûõ ñèòóàöèÿõ îíè íåèçìåííî âûñòóïàþò êàê ñî-
ñòàâíûå ÷àñòè êîíñòðóêöèé áîëåå âûñîêèõ óðîâíåé èíòåãðàöèè – â ñîñòàâå ãîìî- èëè
ãåòåðîòèïè÷åñêèõ ñåðèé (åäèíèöû ïåðâîãî óðîâíÿ èíòåãðàöèè). Ïîñëåäíèå ñêëàäûâà-
þòñÿ â ïðîòÿæåííûå âî âðåìåíè çâóêîâûå ðÿäû (Íèêîëüñêèé, 1984), êîòîðûå ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå êîíñòðóêöèé âòîðîãî óðîâíÿ èíòåãðàöèè.

Â âîêàëèçàöèè õîõîòóíüè áîëüøèíñòâî èñõîäíûõ (ýëåìåíòàðíûõ) àêóñòè÷åñêèõ åäè-
íèö íóëåâîãî óðîâíÿ èñïîëüçóåòñÿ â ñîñòàâå ñåðèé, íå èìåþùèõ äîñòàòî÷íî ôèêñè-
ðîâàííîé îðãàíèçàöèè. Íàðÿäó ñ ãîìîòîïè÷åñêèìè ñåðèÿìè ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ òàêèå, â
ïðåäåëàõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèò áûñòðîå èçìåíåíèå äëèòåëüíîñòè ñëåäóþùèõ äðóã çà äðó-
ãîì çâóêîâ, à çà÷àñòóþ è íåêîòîðûõ èõ ÷àñòîòíûõ è àìïëèòóäíûõ õàðàêòåðèñòèê. Ïðè
ýòîì ìîæíî â ðåàëüíîì âðåìåíè íàáëþäàòü ïëàâíûé ïåðåõîä îò êàêîãî-ëèáî îäíîãî èç
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òðàäèöèîííî âûäåëÿåìûõ «òèïîâ ñèãíàëîâ» ê äðóãîìó. Íàïðèìåð, îò ìÿóêàþùåãî êðè-
êà ê «ïîçûâêå ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû» (ñðàâíè äâà ïðàâûõ èçîáðàæåíèÿ â âåðõíåì
ðÿäó ðèñ. 8; ñì. òàêæå ðèñ. 10).

Èñêëþ÷åíèåì èç ýòîãî îáùåãî ïðàâèëà (ôîðìèðîâàíèå ãîìîòîïè÷åñêèõ ñåðèé, ïëàâ-
íî èëè ñêà÷êîîáðàçíî ïåðåðàñòàþùèõ â ãåòåðîòèïè÷åñêèå ñåðèè è â ãåòåðîòèïè÷åñêèå
ðÿäû) ñëóæàò ëèøü äâà òèïà çâóêîâûõ êîíñòðóêöèé, êîòîðûå èìåþò äîñòàòî÷íî óñòîé-
÷èâóþ âíóòðåííþþ îðãàíèçàöèþ. Ýòî, âî-ïåðâûõ, ñèãíàë ñòàêêàòî, ïðåäñòàâëÿþùèé
ñîáîé ïëîòíóþ ïà÷êó èç òðåõ-øåñòè êîðîòêèõ îäíîòèïíûõ çâóêîâ (ðèñ. 1, ã), è, âî-âòî-
ðûõ, äîëãèé êðèê – ãåòåðîòèïè÷åñêàÿ ñåðèÿ, ñëàãàþùàÿñÿ èç äâóõ ðàçíûõ òèïîâ èñõîä-
íûõ çâóêîâ, ðåçêî îòëè÷àþùèõñÿ äðóã îò äðóãà – ïðåæäå âñåãî ïî äëèòåëüíîñòè.

Ðóêîâîäñòâóÿñü âñåì ñêàçàííûì, ìû â äàëüíåéøåì áóäåì ðàññìàòðèâàòü êîììóíè-
êàòèâíî çíà÷èìûå êîìïîíåíòû âîêàëèçàöèè íå êàê íåêèå ñòåðåîòèïíûå ïî ôîðìå è óñ-
òîé÷èâûå ïî ôóíêöèè «òèïû ñèãíàëîâ», à êàê çâåíüÿ êîíòèíóóìà, áîëåå èëè ìåíåå èñ-
êóññòâåííî âû÷ëåíåííûå èç íåãî. Òðàäèöèîííûå îáîçíà÷åíèÿ òåõ èëè èíûõ êîíñòðóê-
öèé ìû ñîõðàíèì ðàäè óäîáñòâà ìåæâèäîâûõ ñîïîñòàâëåíèé.

Íèæå ìû ðàññìîòðèì øåñòü êàòåãîðèé âîêàëèçàöèè õîõîòóíüè: 1) ïîâñåäíåâíûå
ïîçûâêè (ïî ðàçíûì àâòîðàì: ïðèçûâíîé, îñíîâíîé, áîåâîé, òðåâîæíûé ñèãíàë); 2) êîì-
ïëåêñ êîðîòêèõ «êîíòàêòíûõ» ïîçûâîê (òèïà «groak-», «krau-» è «mop-call» ó L. argentatus
– ñì. Cramp, Simmons, 1983); 3) ñòàêêàòî; 4) ìÿóêàþùèé êðèê; 5) äîëãèé êðèê; 6) ïîçûâ-
êà ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû. Ïî õàðàêòåðó èõ èñïîëüçîâàíèÿ ýòè êàòåãîðèè âîêàëèçà-
öèè ìîãóò áûòü êëàññèôèöèðîâàíû ñ ïðèìåíåíèåì äâóõ êðèòåðèåâ. Âî-ïåðâûõ, ÷àñòü
èç íèõ ñêîîðäèíèðîâàíà ñ îïðåäåëåííûìè äâèãàòåëüíûìè ðåàêöèÿìè (ÿâëÿÿñü, òàêèì
îáðàçîì, àêóñòè÷åñêîé êîìïîíåíòîé åäèíîé âîêàëüíî-îïòè÷åñêîé äåìîíñòðàöèè), òîã-
äà êàê äðóãèå àâòîíîìíû îò îïðåäåëåííûõ ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè. Âî-âòîðûõ, ñðåäè
øåñòè íàçâàííûõ êàòåãîðèé âîêàëèçàöèè íåêîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ â î÷åíü øèðîêîì
äèàïàçîíå ñèòóàöèé, äðóãèå æå èìåþò áîëåå óçêóþ ôóíêöèîíàëüíóþ ñïåöèôèêó. Ñêà-
çàííîå îòîáðàæåíî â òàáë. 2, â êëåòêàõ êîòîðîé óêàçàíû íîìåðà øåñòè âûøåíàçâàííûõ
âîêàëüíûõ êîíñòðóêöèé.

Òàê êàê âîçìîæåí ëþáîé ïîðÿäîê ðàññìîòðåíèÿ èíòåðåñóþùèõ íàñ êàòåãîðèé âîêà-
ëèçàöèè (÷òî ñëåäóåò èç èõ ïðèíàäëåæíîñòè ê åäèíîìó ìíîãîìåðíîìó êîíòèíóóìó), ìû
îñòàíîâèëèñü íà òîì ïîðÿäêå, êîòîðûé äèêòóåòñÿ ïðèâåäåííîé ìàòðèöåé: ñëåâà íàïðà-
âî è ñâåðõó âíèç.

Âîêàëüíûå êîíñòðóêöèè, àâòîíîìíûå îò ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèé
1. Ïîâñåäíåâíàÿ âîêàëèçàöèÿ, èìåþùàÿ ìåñòî â ñàìîì øèðîêîì ñïåêòðå ñèòóàöèé

– êàê â ãíåçäîâîé, òàê è âî âíåãíåçäîâîé ñåçîíû. Åå èñõîäíûìè ýëåìåíòàìè ñëóæàò
îòíîñèòåëüíî êîðîòêèå (230-400 ìñê) çâóêè ãàðìîíè÷åñêîé ïðèðîäû ñ îãèáàþùåé â
ôîðìå àñèììåòðè÷íîé ïàðàáîëû. Ñêîðîñòü íàðàñòàíèÿ ÷àñòîòû â ïðåäåëàõ êàæäîé äàí-
íîé ïîñûëêè âûøå, ÷åì ñêîðîñòü åå çàòóõàíèÿ (ðèñ. 2à, á). Äîìèíàíòíûìè ÿâëÿþòñÿ
ëèáî îñíîâíàÿ ÷àñòîòà è íåêîòîðûå èç ïåðâûõ ïÿòè ãàðìîíèê (êàê ÷åòíûå, òàê è íå÷åò-
íûå), ëèáî âòîðàÿ ãàðìîíèêà (èíîãäà âìåñòå ñ òðåòüåé è ÷åòâåðòîé). Â ìàêñèìàëüíûõ ïî

Òàáëèöà 2. Êëàññèôèêàöèÿ êàòåãîðèé âîêàëèçàöèè ó õîõîòóíüè

Ñòåïåíü ñâÿçè âîêàëüíûõ êîíñòðóêöèé                         Ñèòóàöèîííàÿ ñïåöèôè÷íîñòü ñèãíàëà
 ñ ìîòîðíûì ïîâåäåíèåì

îòíîñèòåëüíî îòíîñèòåëüíî
íèçêàÿ âûñîêàÿ

Àâòîíîìíû îò ìîòîðíûõ êîîðäèíàöèè 1.2 3
Êîìïîíåíòû ïîëèìîäàëüíûõ äåìîíñòðàöèé 4.5 6
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äëèòåëüíîñòè çâóêàõ âîçìîæíû àìïëèòóäíàÿ ìîäóëÿöèÿ è ïåðåáðîñ ýíåðãèè ñ îäíîé
ãàðìîíèêè íà äðóãóþ. Îñíîâíàÿ ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â äèàïàçîíå 2-2,5 êÃö. Èñõîä-
íûå çâóêè âîñïðîèçâîäÿòñÿ îáû÷íî äëèòåëüíûìè ñåðèÿìè ñ ñàìîé ðàçëè÷íîé ÷àñòîòîé
ñëåäîâàíèÿ ïîñûëîê. ×àñòîòà ñëåäîâàíèÿ óâåëè÷èâàåòñÿ â ñèòóàöèè òðåâîãè (ðåàêöèÿ
îêðèêèâàíèÿ õèùíèêà èëè íàáëþäàòåëÿ), êîãäà ïàóçû ìåæäó ïîñûëêàìè ñòàíîâÿòñÿ ñî-
ïîñòàâèìûìè ñ äëèíîé ñàìèõ ïîñûëîê. Â îòñóòñòâèå áåñïîêîéñòâà âïîëíå îáû÷íî èñ-
ïîëüçîâàíèå ýòîé êàòåãîðèè çâóêîâ â ôîðìå îäèíî÷íûõ ïîñûëîê.

2. Ê êàòåãîðèè «êîíòàêòíûõ» ïîçûâîê (ðèñ. 9 ã – ç) ìû îòíîñèì îáøèðíûé êëàññ
çâóêîâ, øèðîêî èñïîëüçóåìûõ ïðè âñåâîçìîæíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó ÷ëåíàìè áðà÷-
íîé ïàðû â íåïîñðåäñòâåííûõ îêðåñòíîñòÿõ ñòðîÿùåãîñÿ ëèáî ôóíêöèîíèðóþùåãî ãíåç-
äà. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå òàêîãî ðîäà çâóêè ñîïðîâîæäàþò ìíîãèå ýïèçîäû ïîÿâëåíèÿ ñâî-
áîäíîãî îò íàñèæèâàíèÿ ïàðòíåðà îêîëî ãíåçäà ñ íàñåäêîé, â ÷àñòíîñòè, â ìîìåíò äîñòàâ-
êè èì ñòðîèòåëüíîãî ìàòåðèàëà, ïðè îñóùåñòâëåííûõ ëèáî íåîñóùåñòâëåííûõ ïîïûòêàõ
ñìåíû ïàðòíåðîâ íà ãíåçäå è ò.ä. Â ýòèõ ýïèçîäàõ àêóñòè÷åñêè àêòèâíûìè ìîãóò áûòü
ðàíåå îòñóòñòâîâàâøèé ïàðòíåð, íàñèæèâàþùàÿ ïòèöà, ëèáî îíè îáà. Â ïîñëåäíåì ñëó-
÷àå âîêàëèçàöèÿ ïðèîáðåòàåò õàðàêòåð íåîðãàíèçîâàííûõ äóýòîâ, â õîäå êîòîðûõ îáå ïòèöû
âîñïðîèçâîäÿò ñóùåñòâåííî ðàçëè÷íûå èëè î÷åíü ñõîäíûå çâóêè. Ñõîäñòâî ìîæåò óñèëè-
âàòüñÿ ïî õîäó äóýòà, íàïðèìåð, çà ñ÷åò òîãî, ÷òî îäèí èç ïàðòíåðîâ ïîñòåïåííî ïîäñòðà-
èâàåò ñâîþ âîêàëèçàöèþ ê çâóêàì, èçäàâàåìûì ñ ñàìîãî íà÷àëà äðóãèì ïàðòíåðîì.

Åñëè ñìåíà ïðîèçîøëà, ñåâøàÿ íà ãíåçäî ÷àéêà çà÷àñòóþ ïðîäîëæàåò èçäàâàòü ñå-
ðèè çâóêîâ – ñíà÷àëà òî÷íî òàêîãî æå õàðàêòåðà, êàê ïðè ïîäõîäå ê ãíåçäó, à çàòåì ñ
èçìåíåíèåì ÷àñòîòû ñëåäîâàíèÿ è (èëè) ôèçè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ñàìèõ çâóêîâ (èõ
äëèòåëüíîñòè, âûñîòû è ò.ä.). Ñõîäíûé òèï âîêàëèçàöèè õàðàêòåðåí è äëÿ ÷àåê, íàñè-
æèâàþùèõ êëàäêó â îòñóòñòâèå ïîáëèçîñòè ñâîåãî ïàðòíåðà. Ñåðèè çâóêîâ âîñïðîèçâî-
äÿòñÿ ýïèçîäè÷åñêè. Èíîãäà îíè îòäåëåíû äðóã îò äðóãà âåñüìà äëèòåëüíûìè ïàóçàìè,
íî ìîãóò ñëåäîâàòü ñ âûñîêèì ïîñòîÿíñòâîì, â âèäå äîñòàòî÷íî ïðîòÿæåííûõ âî âðåìå-
íè çâóêîâûõ ðÿäîâ. Âñïûøêè èíòåíñèâíîé âîêàëèçàöèè íåðåäêî ñîâïàäàþò ñ ïîâûøå-
íèåì äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè íàñåäêè, êîãäà îíà ïðèâñòàåò è âíîâü óñàæèâàåòñÿ íà
ÿéöàõ, ïðîèçâîäèò çà÷àòî÷íûå «êîïàòåëüíûå» äâèæåíèÿ ëàïàìè, ïåðåêëàäûâàåò ñòðîè-
òåëüíûé ìàòåðèàë íà êðàþ ãíåçäà è ò.ä.

Âñå èíòåðåñóþùèå íàñ çâóêè íåèçìåííî îáúåäèíåíû â ñåðèè ñ äîñòàòî÷íî ðàâíî-
ìåðíûì òåìïîì ñëåäîâàíèÿ âíóòðè ñåðèè, ëèáî (ðåæå) – ñ íåðåãóëÿðíî ìåíÿþùåéñÿ
÷àñòîòîé ñëåäîâàíèÿ. Ðåãóëÿðíîñòü îðãàíèçàöèè (ïîñòîÿíñòâî äëèíû ïîñûïîê è ïðîòÿ-
æåííîñòè ïàóç ìåæäó íèìè) áîëåå õàðàêòåðíà äëÿ ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç îòíîñèòåëüíî
êîðîòêèõ çâóêîâ. Çâó÷àíèå îïèñûâàåìûõ ñèãíàëîâ ìåíÿåòñÿ îò ñëó÷àÿ ê ñëó÷àþ, à òî è
â ïðåäåëàõ êîíêðåòíîãî çâóêîâîãî ðÿäà, â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ – îò ðåçêîãî, õðèï-
ëîãî «êå-êå-êå-êå-êå…» (ðèñ. 9 ã, å) äî ãëóõîãî, «ñòîíóùåãî» «óï…óï…óï…» (îòäàëåí-
íîå ñõîäñòâî ñ êðèêîì óäîäà Upupa epops) èëè óòðîáíîãî «îóó…îóó…îóó» (íàïîìèíà-
þùåãî âîðêîâàíèå ãîëóáÿ). Ïðè ýòîì, îäíàêî, íå âîçíèêàåò ñîìíåíèé, ÷òî ïåðåä íàìè
åäèíûé, íå ïîääàþùèéñÿ åñòåñòâåííîìó äðîáëåíèþ çâóêîâîé êîíòèíóóì, à íå íàáîð èç
íåñêîëüêèõ äèñêðåòíûõ «òèïîâ» âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ.

Ïîèñêè ñèòóàöèîííûõ êîððåëÿòîâ äëÿ òåõ èëè èíûõ çâåíüåâ äàííîãî êîíòèíóóìà
ïîçâîëÿþò êîíñòàòèðîâàòü ëèøü ñëåäóþùèå äâà ìîìåíòà: 1) ñ óñèëåíèåì ýìîöèîíàëü-
íîãî âîçáóæäåíèÿ (íàïðèìåð, ïðè äóýòíîé âîêàëèçàöèè ñ âûñîêîé ÷àñòîòîé ñëåäîâàíèÿ
ïîñûëîê â ïàðòèÿõ îáîèõ ïàðòíåðîâ) íàáëþäàåòñÿ ïåðåõîä îò øèðîêîïîëîñíûõ ê íèç-
êî÷àñòîòíûì ñèãíàëàì; 2) íèçêî÷àñòîòíûå ñèãíàëû íå îòìå÷àþòñÿ â âîêàëèçàöèè íà-
ñåäêè â îòñóòñòâèå åå ïàðòíåðà.

Äëèòåëüíîñòü çâóêîâ ðàññìàòðèâàåìîé êàòåãîðèè âàðüèðóåò â äîâîëüíî øèðîêèõ ïðå-
äåëàõ (40–200 ìñê). Çâóêè äëèòåëüíîñòüþ ñâûøå 200 ìñê îêàçûâàþòñÿ ïðîìåæóòî÷íûìè
ìåæäó êàòåãîðèåé «êîíòàêòíûõ» ñèãíàëîâ è äðóãèìè êàòåãîðèÿìè, êîòîðûå ìû ðàññìîò-
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ðèì íèæå (ìÿóêàþùèé êðèê, ïîçûâêà ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû). Íåêîòîðûå ñåðèè, ñî-
ñòîÿùèå èç ïîñûëîê äëèòåëüíîñòüþ ïîðÿäêà 60–150 ìñê, ïî ñòðóêòóðå è ïî çâó÷àíèþ
ñõîäíû èíîãäà ñ êîðîòêèìè ñîñòàâëÿþùèìè äîëãîãî êðèêà (ñì. íèæå è ðèñ. 9 â).

Ðàññìàòðèâàåìûå «êîíòàêòíûå» çâóêè èìåþò â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ãàðìîíè÷åñ-
êóþ ñòðóêòóðó (ðèñ. 9). Íà ñîíîãðàììàõ ïðîñìàòðèâàåòñÿ ìàêñèìàëüíî äî 10 ãàðìîíèê.
Äîìèíàíòíûìè ÿâëÿþòñÿ îáû÷íî îñíîâíàÿ ÷àñòîòà è ÷àñòîòû, ñîîòâåòñòâóþùèå ïåð-
âûì òðåì-÷åòûðåì ãàðìîíèêàì (íàïðèìåð, II, III è IV, ëèáî III è IV, ëèáî III, IV è V). Â
òàêîãî ðîäà ñèãíàëàõ îñíîâíàÿ ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â äèàïàçîíå îò 0.5 äî 2–3 êÃö. Ïî
ìåðå óìåíüøåíèÿ äèñòàíöèè ìåæäó âçàèìîäåéñòâóþùèìè ïàðòíåðàìè (íàïðèìåð, â
ìîìåíò ïðèáëèæåíèÿ îäíîãî èç íèõ ê äðóãîìó ó ãíåçäà) èçäàâàåìûå èìè çâóêè ñòàíî-
âÿòñÿ âñå áîëåå íèçêèìè: ìàêñèìóì ýíåðãèè îêàçûâàåòñÿ ñîñðåäîòî÷åííûì ñíà÷àëà íà
îñíîâíîé ÷àñòîòå è ïåðâîé ãàðìîíèêå (ðèñ. 9 ç), à çàòåì – òîëüêî íà îñíîâíîé ÷àñòîòå.
Èìåííî ýòè çâóêè ñ äèàïàçîíîì ÷àñòîò îò 0,5 äî (ìàêñèìàëüíî) 1.5 êÃö íàïîìèíàþò
êðèêè óäîäà (êîðîòêèå ïîñûëêè äëèòåëüíîñòüþ 50–100 ìñê) èëè ãîëóáÿ (áîëåå äëèòåëü-
íûå ïîñûëêè ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ 300 ìñê è áîëåå, êîòîðûå óæå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü
êàê íàèáîëåå ýìîöèîíàëüíûé âàðèàíò ìÿóêàþùåãî êðèêà – ñì. ðèñ.10 ã). Òàêîãî ðîäà
ãëóõèå çâóêè ïðîèçíîñèò îáû÷íî ïòèöà, èäóùàÿ â ãîðèçîíòàëüíîé ïîçå ñ îïóùåííîé
ãîëîâîé. Êëþâ ïðè ýòîì íåðåäêî ïî÷òè êàñàåòñÿ çåìëè.

Âåðîÿòíî, ê ðàññìàòðèâàåìîé êàòåãîðèè âîêàëèçàöèè îòíîñÿòñÿ çâóêè, ñîïðîâîæ-
äàþùèå äåìîíñòðàöèþ êàøëÿíèÿ. Ê ñîæàëåíèþ, ìû íå ðàñïîëàãàåì ôîíîãðàììàìè
ýòîãî ñèãíàëà.

3. Ñòàêêàòî (ðèñ. 9 è). Ýòà êàòåãîðèÿ âîêàëèçàöèè íàèáîëåå õàðàêòåðíà äëÿ ñîñòîÿ-
íèÿ êðàéíåé òðåâîãè – â ïåðâóþ î÷åðåäü êàê ðåàêöèÿ íà ïîñåùåíèå íàáëþäàòåëåì êîëî-
íèè íà ñòàäèÿõ îêîí÷àíèÿ íàñèæèâàíèÿ è çàáîòû î âûâîäêå. Ðåæå îòäåëüíûå ñèãíàëû
äàííîãî òèïà ìîæíî ñëûøàòü íà äðóãèõ ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà, íà÷èíàÿ ñ ìî-
ìåíòà ïîÿâëåíèÿ ÷àåê íà ìåñòàõ ãíåçäîâàíèÿ.

Ñòàêêàòî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïëîòíóþ ïà÷êó êîðîòêèõ çâóêîâûõ ïîñûëîê äëèòåëü-
íîñòüþ 50–60 ìñê ñ ïàóçàìè ìåæäó íèìè ïîðÿäêà 35–70 ìñê. ×èñëî ïîñûëîê â ïà÷êå
êîëåáëåòñÿ îò 3 äî 6 ñ ìîäîé 5. Ïà÷êè îáúåäèíåíû â ïðîòÿæåííûå ñåðèè. Çâóêîâûå
ñîñòàâëÿþùèå ñòàêêàòî èìåþò ãàðìîíè÷åñêóþ ñòðóêòóðó. Ôîðìà îãèáàþùåé – ïàðàáî-
ëà ñ òàêèì æå òèïîì àñèììåòðèè, êàê ó ïîâñåäíåâíûõ ïîçûâîê (ñì. ïóíêò 1). Îñíîâíàÿ
ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â îáëàñòè III è IV ãàðìîíèê (èíîãäà òàêæå II è V), â äèàïàçîíå
÷àñòîò îò 1 äî 2 êÃö.

Ñòàêêàòî ïðîèçíîñèòñÿ â ïîçå íàïðÿæåííîãî âíèìàíèÿ, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíà âåð-
òèêàëüíàÿ, ìàêñèìàëüíî âûòÿíóòàÿ øåÿ. Â ìîìåíò ïðîèçíåñåíèÿ çâóêà êëþâ ñëåãêà ïðè-
îòêðûâàåòñÿ â ðèòìå ñëåäîâàíèÿ âîêàëüíûõ ïîñûëîê.

Âîêàëüíûå êîíñòðóêöèè, ñêîððåëèðîâàííûå ñî ñòåðåîòèïíîé ìîòîðèêîé
4. Ìÿóêàþùèé (ìîíîòîííûé) êðèê. Ñèãíàë ñ øèðîêèì äèàïàçîíîì èñïîëüçîâàíèÿ,

íàáëþäàåìûé â ñàìûõ ðàçíûõ ñèòóàöèÿõ íà âñåõ ñòàäèÿõ ãíåçäîâîãî öèêëà. Õîòÿ èç
èìåþùèõñÿ â ëèòåðàòóðå îïèñàíèé ýòîãî ñèãíàëà ó ÷àåê ìîæåò ñîçäàòüñÿ âïå÷àòëåíèå î
åãî âûñîêîé ñòåðåîòèïíîñòè, â äåéñòâèòåëüíîñòè ýòî íå òàê. Â ìîìåíò âîñïðîèçâåäå-
íèÿ ìÿóêàþùåãî êðèêà ïîçà îñîáè-îòïðàâèòåëÿ ñóùåñòâåííî âàðüèðóåò ïî ñâîåé êîí-
ôèãóðàöèè (ñì. ðàçäåë 2), ñîõðàíÿÿ â êà÷åñòâå èíâàðèàíòà ëèøü øèðîêî ðàñêðûòûé è â
áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè îïóùåííûé êëþâ.

Âûñîêî âàðèàáåëüíà è âîêàëèçàöèÿ, ñîïðîâîæäàþùàÿ îïèñàííûå ïîçû (ðèñ. 10 à–
ä). Äëèòåëüíîñòü çâóêîâîé ïîñûëêè, âîñïðèíèìàåìîé íàáëþäàòåëåì êàê «òèïè÷íûé»
ìÿóêàþùèé êðèê, âàðüèðóåò â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ – îò 700 äî 1250 ìñê. Â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà òàêèå ñèãíàëû âîñïðîèçâîäÿòñÿ â âèäå ñåðèè èç íåñêîëüêèõ ïîñûëîê
(îáû÷íî èç 3–5), íåêîòîðûå èç íèõ ìîãóò áûòü ìíîãî êîðî÷å (ïîðÿäêà 300 ìñê).



550 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðèñ. 10. Ðàçëè÷íûå âàðèàíòû ìÿóêàþùåãî êðèêà:  à–ã  –  ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çâóêîâ â ðåàëüíîì
âðåìåíè, â–ä – îòäåëüíûå îäèíî÷íûå ñèãíàëû;   å, æ – ïîçûâêè ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû.

Âîñïðîèçâåäåíèå ìÿóêàþùåãî êðèêà ñåðèÿìè íåðåäêî íàáëþäàåòñÿ ó ñâîáîäíîãî
îò íàñèæèâàíèÿ ïàðòíåðà, äîñòàâëÿþùåãî ãíåçäîâîé ìàòåðèàë íàñèæèâàþùåé ïòèöå
èëè ñìåíÿþùåãî åå íà ãíåçäå. ×àéêà íà÷èíàåò èçäàâàòü ýòè ñèãíàëû åùå â âîçäóõå, à
çàòåì âîñïðîèçâîäèò èõ â ìîìåíò ïîñàäêè è ïî ïóòè ê ãíåçäó, ðàññòîÿíèå äî êîòîðîãî
ïðîòÿæåííîñòüþ ïîðÿäêà 10–20 ì îíà ïðåîäîëåâàåò ïåøêîì. Ïåðâûå íåñêîëüêî çâóêîâ,
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ïðîèçíîñèìûõ ïòèöåé, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé «òèïè÷íûå» ìÿóêàþùèå êðèêè, ðàçäåëåí-
íûå ïàóçàìè ðàçíîé äëèòåëüíîñòè (îò 80 äî 600 ìñê). Çàòåì çâóêè íà÷èíàþò óêîðà÷è-
âàòüñÿ è ïåðåõîäÿò, êàê ïðàâèëî, â óäëèíåííûé âàðèàíò «êîíòàêòíûõ» ñèãíàëîâ ñ äëè-
òåëüíîñòüþ ïîñûëîê îò 400 äî 200 ìñê è ñ ïàóçàìè ìåæäó íèìè ïîðÿäêà 150–300 ìñê. Â
äðóãèõ ñëó÷àÿõ â òàêîãî ðîäà ñèòóàöèÿõ «òèïè÷íûé» ìÿóêàþùèé êðèê ñòàíîâèòñÿ âñå
áîëåå íèçêî÷àñòîòíûì (êàê ýòî áûëî óæå îïèñàíî äëÿ «êîíòàêòíûõ» ñèãíàëîâ) è ïåðå-
õîäèò â óòðîáíî çâó÷àùåå «óóóó– óóóó – óóóó».

Äëÿ «òèïè÷íûõ» ìÿóêàþùèõ êðèêîâ õàðàêòåðíà íåãëóáîêàÿ ÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ.
Àñèììåòðèÿ îãèáàþùåé èìååò èíîé õàðàêòåð, íåæåëè ó ïîâñåäíåâíîé ïîçûâêè è ïîñû-
ëîê â ñèãíàëå «ñòàêêàòî». Èìåííî, ÷àñòîòà î÷åíü ìåäëåííî íàðàñòàåò è î÷åíü áûñòðî
ïàäàåò (â ÷åì ñîñòîèò ñõîäñòâî ìÿóêàþùåãî êðèêà ñ íà÷àëüíûìè ïîñûëêàìè äîëãîãî
êðèêà – ñì. íèæå). Èç äðóãèõ îñîáåííîñòåé ñèãíàëà ñëåäóåò îòìåòèòü àìïëèòóäíóþ
ìîäóëÿöèþ è âîçìîæíîñòü ïåðåáðîñà ýíåðãèè ñ îäíèõ ãàðìîíè÷åñêèõ ñîñòàâëÿþùèõ
íà äðóãèå. Ýòî ñâÿçàíî, âåðîÿòíî, ñ èçìåíåíèÿìè îáúåìà è ôîðìû ðåçîíèðóþùåé ïî-
ëîñòè ðòà ïðè ðàçíûõ ñòåïåíÿõ ðàñêðûòèÿ êëþâà. Èíîãäà ìîæíî ïðåäïîëîæèòü âîç-
ìîæíîñòü îäíîâðåìåííîé ðàáîòû äâóõ ãåíåðàòîðîâ çâóêà.

×àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè «òèïè÷íîãîå» ìÿóêàþùåãî êðèêà ñèëüíî âàðüèðóþò. Ïðè
ïîñëåäîâàòåëüíîì äîìèíèðîâàíèè òåõ èëè èíûõ ãàðìîíè÷åñêèõ ñîñòàâëÿþùèõ â ïðå-
äåëàõ êàæäîãî äàííîãî çâóêà ïîðÿäîê èõ äîìèíèðîâàíèÿ ìîæåò áûòü ñàìûì ðàçëè÷-
íûì, íàïðèìåð III–IV–V, V–IV–II– III, IV–V–II, IV–V–III è ò.ä. Ïðè âîçðàñòàíèè ìîòè-
âàöèè äîìèíèðóþùåé íåðåäêî ñòàíîâèòñÿ îñíîâíàÿ ÷àñòîòà (ñì. âûøå). Â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â äèàïàçîíå ÷àñòîò îò 1 äî 2.5 êÃö, êðàéíèå ïðåäåëû
âàðüèðîâàíèÿ 0.3–2.9 êÃö.

5. Äîëãèé êðèê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå ñòåðåîòèïíóþ ðåàêöèþ â ñèãíàëüíîì
ðåïåðòóàðå ÷àåê. Ãåòåðîòèïè÷åñêàÿ ñåêâåíöèÿ çâóêîâûõ ïîñûëîê, èìåþùàÿ äîñòàòî÷íî
óñòîé÷èâóþ âíóòðåííþþ îðãàíèçàöèþ (ðèñ. 10 à–ã, æ), âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ (õîòÿ è íå
âñåãäà) ñêîððåëèðîâàíà ñ îïðåäåëåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ äâèæåíèé. Â òèïè÷íîì
ñëó÷àå õîõîòóíüÿ, ïðîèçíîñÿ ïåðâûå äâà-òðè óäëèíåííûõ çâóêà, ðåçêî íàêëîíÿåò ãîëîâó
ê çåìëå è îäíîâðåìåííî ïðèïîäíèìàåò êâåðõó ñëîæåííûå ëèáî øèðîêî ðàçâåðíóòûå
êðûëüÿ. Çàòåì ÷àéêà ðåçêî âûáðàñûâàåò âûòÿíóòóþ øåþ ââåðõ (ïîä òóïûì, ðåæå – îñò-
ðûì óãëîì ê ëèíèè òóëîâèùà) è ïðîèçíîñèò ñåðèþ èç íåñêîëüêèõ (6–25) êîðîòêèõ çâó-
êîâûõ ïîñûëîê. Â ìîìåíò èçìåíåíèÿ ïîëîæåíèÿ øåè – îò îïóùåííîé ê âûòÿíóòîé ââåðõ
– êðûëüÿ áûñòðî ñêëàäûâàþòñÿ è ïðèíèìàþò ñâîå îáû÷íîå ïîëîæåíèå (ðèñ. 4 à–â, ðèñ.
13).

Äåìîíñòðàöèÿ äîëãèé êðèê âîñïðîèçâîäèòñÿ îñîáÿìè îáîèõ ïîëîâ. Ñèòóàöèîí-
íûå ñâÿçè ýòîé äåìîíñòðàöèè ñòîëü æå ðàçìûòû, êàê è â ñëó÷àå ñ ìÿóêàþùèì êðèêîì
(Ïàíîâ, Çûêîâà, 1981 è ðàçäåë 2). Áîëåå òîãî, åñëè ïîñëåäíèé â èçâåñòíîì ñìûñëå
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïåðñîíàëüíî àäðåñîâàííûé ñèãíàë, äîëãèé êðèê çà÷àñòóþ
ëèøåí è ýòîãî ñâîéñòâà. Äîëãèé êðèê â íîðìå âîñïðîèçâîäèòñÿ íå òîëüêî â ïîëîæå-
íèè ñòîÿ, íî òàêæå ëåòàþùèìè ëèáî ñèäÿùèìè íà ãíåçäàõ ïòèöàìè. Â ýòèõ äâóõ ïîñëåä-
íèõ ñëó÷àÿõ èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü ïîëíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìîòîðíûõ àêòîâ,
õàðàêòåðíûõ äëÿ îïèñàííîãî âûøå «òèïè÷íîãî» äîëãîãî êðèêà. Íè ëåòÿùàÿ, íè ëåæà-
ùàÿ íà ãíåçäå ÷àéêà íå âûïîëíÿåò äâèæåíèÿ ðåçêîãî îïóñêàíèÿ ãîëîâû â ïåðâîé ôàçå
äîëãîãî êðèêà. Êðîìå òîãî, ëåòÿùàÿ ïòèöà (â îòëè÷èå îò ñòîÿùåé íà ãðóíòå èëè ñèäÿ-
ùåé íà ãíåçäå) ëèøü ñëåãêà ïðèïîäíèìàåò âûòÿíóòóþ øåþ íàä óðîâíåì òóëîâèùà â
çàêëþ÷èòåëüíîé ôàçå äîëãîãî êðèêà. Íè ëåòÿùàÿ, íè ñèäÿùàÿ ÷àéêà ïðè âîñïðîèç-
âåäåíèè äîëãîãî êðèêà íå ïîäíèìàþò êâåðõó ðàçâåðíóòûå èëè ïîëóñëîæåííûå êðû-
ëüÿ (ðèñ. 13, íèæíÿÿ ïðàâàÿ ïîçèöèÿ). Âûïàäåíèå ýòîãî ýëåìåíòà íåðåäêî íàáëþäàåò-
ñÿ è ó õîõîòóíèé, äåìîíñòðèðóþùèõ ðåàêöèþ äîëãîãî êðèêà â ïîëîæåíèè ñòîÿ (ñì.
íèæå ìàòåðèàë îá îáñóæäåíèè äàííûõ).



552 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðèñ. 11. Ðàçëè÷íûå âàðèàíòû äîëãîãî êðèêà L. c. cachinnans: à – ã – òèïè÷íûé äîëãèé êðèê ïîëîâî-
çðåëûõ îñîáåé (ïîëíûé äîëãèé êðèê ñ ìàëûì ÷èñëîì êîðîòêèõ ýëåìåíòîâ óìåñòèëñÿ òîëüêî íà
ñîíîãðàììå á); â – äîëãèé êðèê íåïîëîâîçðåëîé îñîáè (îò÷àñòè ñõîäåí ñ äåôèíèòèâíûì äîëãèì
êðèêîì L. argentatus); å – âàðèàíò «äîëãîãî êðèêà» ñ íåòèïè÷íîé îðãàíèçàöèåé ïðè êîïóëÿöèè
(ñì. òåêñò); æ – ñõåìà òèïè÷íîé âðåìåííîé îðãàíèçàöèè äîëãîãî êðèêà.
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Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû äîëãîãî êðèêà ó õîõîòóíüè âûñîêî èçìåí÷èâû. Ôèçè-
÷åñêàÿ ñòðóêòóðà çâóêîâ ìåíÿåòñÿ ñ âîçðàñòîì (ðèñ. 11 â) è, âåðîÿòíî, èíäèâèäóàëüíî
ñïåöèôè÷íà, êàê ýòî ïîêàçàíî äëÿ äðóãèõ âèäîâ ÷àåê (ñì., íàïðèìåð, Beer, 1975). Èí-
äèâèäóàëèçèðîâàííûé õàðàêòåð äîëãîãî êðèêà âî ìíîãîì ñïîñîáñòâóåò, ïî-âèäèìîìó,
ïåðñîíàëüíîìó îïîçíàâàíèþ ïòèö äðóã äðóãîì. Â ðåïåðòóàðå êàæäîé äàííîé îñîáè èç-
äàâàåìûå åþ äîëãèå êðèêè ìîãóò â ðàçíîå âðåìÿ ðàçëè÷àòüñÿ êîëè÷åñòâîì êîðîòêèõ íîò
â çàêëþ÷èòåëüíîé ÷àñòè ñèãíàëà. Íåðåäêî ìîæíî ñëûøàòü «äîëãèé êðèê» áåç íà÷àëü-
íûõ óäëèíåííûõ çâóêîâ, ñîïðîâîæäàþùèé êîïóëÿöèþ. Ýòî äëèííàÿ (äî 20 ïîñûëîê è
áîëåå) ãîìîòèïè÷åñêàÿ ñåêâåíöèÿ, âî ìíîãîì ñõîäíàÿ ïî çâó÷àíèþ ñ óïîìèíàâøèìèñÿ
óæå  ñåêâåíöèÿìè êîðîòêèõ «êîíòàêòíûõ» çâóêîâ, ïåðåäàâàåìûõ êàê õðèïëîå «êåê-êåê-
êåê-êåê…» (ñðàâíè. ðèñ. 9 å è 11 å).

Â òèïè÷íîì äîëãîì êðèêå ïåðâûå äâå ñèëüíî óäëèíåííûå ïîñûëêè îáû÷íî ðàçäå-
ëåíû ïàóçîé, íî èíîãäà (ó ÷àåê èç ñåâåðî-âîñòî÷íîãî Êàçàõñòàíà) ôàêòè÷åñêè ñëèâàþò-
ñÿ â îäèí äâóñëîæíûé çâóê. Ýòèì ïîñûëêàì ÷àñòî ïðåäøåñòâóåò òðåòüÿ, áîëåå êîðîò-
êàÿ, íàïîìèíàþùàÿ ïî ñòðóêòóðå îñíîâíóþ ïîçûâêó (ðèñ. 9á) ëèáî ìÿóêàþùèé êðèê
(ðèñ. 10á). Çà ïåðâûìè äâóìÿ (èëè òðåìÿ) çâóêàìè ñëåäóþò êîðîòêèå ïîñûëêè, ÷èñëî
êîòîðûõ âàðüèðóåò îò 6 äî 25 (÷àùå 10–15). Ñîîòâåòñòâåííî îáùàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü
ÄÎËÃÎÃÎ êðèêà ó õîõîòóíüè ñîñòàâëÿåò â ðàçíûõ ñëó÷àÿõ 2.6–3.4 ñ, ïðîäîëæèòåëüíîñòü
åãî íà÷àëüíîé ÷àñòè (äâå óäëèíåííûå ïîçûâêè ñ ïàóçîé ìåæäó íèìè èëè áåç íåå) 0.6–
1.3 ñ. Â ãîìîòèïè÷åñêîé ñåêâåíöèè çâóêîâ âî âòîðîé ÷àñòè äîëãîãî êðèêà îíè ñíà÷àëà
óêîðà÷èâàþòñÿ, à ê êîíöó ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñíîâà óäëèíÿþòñÿ (ðèñ. 10æ). Ñîîòâåò-
ñòâåííî ïîñûëêè, ñëåäóþùèå íåïîñðåäñòâåííî çà äâóìÿ ïåðâûìè, óäëèíåííûìè çâóêà-
ìè äîëãîãî êðèêà, èìåþò äëèòåëüíîñòü 60–220 ìñê (ìîäà 80–100 ìñê); â ñðåäíåé ÷àñòè
ãîìîòèïè÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 70–140 ìñê (ìîäà 100-110 ìñê); â êîíå÷íîé åå ÷à-
ñòè 120–190 ìñê (ìîäà 130 ìñê). Ïàóçû ìåæäó ïîñûëêàìè â íà÷àëüíîé ÷àñòè ãîìîòèïè-
÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èìåþò äëèíó 40–70 ìñê, â åå ñðåäíåé ÷àñòè – 80–110 ìñê, â
êîíå÷íîé ÷àñòè – 120–130 ìñê.

Ïðè àíàëèçå ñîíîãðàìì õîðîøî âèäíî, ÷òî âîñïðîèçâåäåíèå äîëãîãî êðèêà îáÿçàíî
ðàáîòå äâóõ ãåíåðàòîðîâ. Îáà îíè ãåíåðèðóþò çâóêè ãàðìîíè÷åñêîé ñòðóêòóðû. Ïåðâûå
äâå óäëèíåííûå ïîñûëêè èìåþò îãèáàþùóþ òîãî æå õàðàêòåðà, ÷òî è â ìÿóêàþùåì êðè-
êå: ÷àñòîòà ìåäëåííî íàðàñòàåò è áûñòðî ïàäàåò. Çâóêè, ïðîäóöèðóåìûå äâóìÿ îäíîâðå-
ìåííî ðàáîòàþùèìè ãåíåðàòîðàìè, ìîãóò èìåòü ðàçíûå õàðàêòåðèñòèêè íàðàñòàíèÿ è
ïàäåíèÿ ÷àñòîòû è ñîîòâåòñòâåííî ðàçíûé õàðàêòåð îãèáàþùèõ (ðèñ. 11). Ñïåêòðàëüíûå
ñîñòàâëÿþùèå îäíîãî èç äâóõ ñèíõðîííî ïðîäóöèðóåìûõ çâóêîâ îáû÷íî çàíèìàþò çîíû
ìåæäó ñïåêòðàëüíûìè ñîñòàâëÿþùèìè äðóãîãî çâóêà. Äîìèíàíòíûå ÷àñòîòû îòâå÷àþò
îáû÷íî ïåðâûì òðåì ãàðìîíè÷åñêèì ñîñòàâëÿþùèì, õîòÿ è â ðàçíûõ èõ ñî÷åòàíèÿõ. Èíîã-
äà ê ÷èñëó äîìèíàíòíûõ îòíîñèòñÿ è îñíîâíàÿ ÷àñòîòà. Ìàêñèìóìû ýíåðãèè äâóõ íà-
÷àëüíûõ çâóêîâ äîëãîãî êðèêà ìîãóò íàõîäèòüñÿ â ðàçíûõ ÷àñòîòíûõ äèàïàçîíàõ (1–2.5;
1.5–2; 2–4 êÃö) ïðè îáùèõ ãðàíèöàõ èçìåí÷èâîñòè 1–4 êÃö. Â êîðîòêèõ ïîñûëêàõ äîëãî-
ãî êðèêà äîìèíàíòíûå ÷àñòîòû ïðèóðî÷åíû îáû÷íî ê ïåðâûì òðåì ãàðìîíèêàì (äîìè-
íàíòíîé â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ìîæåò áûòü è îñíîâíàÿ ÷àñòîòà). Ìàêñèìóìû ýíåðãèè ïðè-
õîäÿòñÿ â ðàçíûõ ñèãíàëàõ íà ðàçíûå äèàïàçîíû ÷àñòîò â îáùèõ èõ ãðàíèöàõ îò 0.5 äî 2.8
êÃö.

Áóäó÷è îðãàíèçîâàí â äîñòàòî÷íî óñòîé÷èâóþ (õîòÿ è ïîäâåðæåííóþ èçìåí÷èâîñ-
òè) âîêàëüíóþ êîíñòðóêöèþ, äîëãèé êðèê, òåì íå ìåíåå, îáíàðóæèâàåò ìíîãî÷èñëåí-
íûå ñòðóêòóðíûå ñâÿçè ñ äðóãèìè êàòåãîðèÿìè âîêàëèçàöèè. Â ÷àñòíîñòè, íà÷àëüíûå
óäëèíåííûå íîòû äîëãîãî êðèêà â ðÿäå ñëó÷àåâ âåñüìà ñõîäíû ñ ìÿóêàþùèì êðèêîì –
ïî ôîðìå îãèáàþùåé è ïî õàðàêòåðó ãàðìîíè÷åñêîé ñòðóêòóðû (ñðàâíè ðèñ. 10 è 11).
Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü óêîðî÷åííûõ ïîñûëîê âî âòîðîé ÷àñòè äîëãîãî êðèêà, êàê óæå óïî-
ìèíàëîñü, ñèëüíî íàïîìèíàåò ñåðèþ êîðîòêèõ «êîíòàêòíûõ» çâóêîâ. Ñïëîøü è ðÿäîì
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óäëèíÿþùèåñÿ êîíöåâûå ýëåìåíòû äîëãîãî êðèêà ïëàâíî ïåðåõîäÿò â òèïè÷íóþ ïî-
âñåäíåâíóþ ïîçûâêó, çà êîòîðîé íåðåäêî ñëåäóåò ìÿóêàþùèé êðèê. Òàêèì îáðàçîì, êîì-
ïîíåíòû àêóñòè÷åñêîé ñîñòàâëÿþùåé äîëãîãî êðèêà âïîëíå ñïðàâåäëèâî ðàññìàòðè-
âàòü â êà÷åñòâå íåêèõ çâåíüåâ åäèíîãî çâóêîâîãî êîíòèíóóìà.

6. Ïîçûâêà ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû, óæå ñóäÿ ïî åå íàçâàíèþ, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
âîêàëüíóþ êîìïîíåíòó êîìïëåêñíîãî âèçóàëüíî-àêóñòè÷åñêîãî ñèãíàëà. Ýòîò ñèãíàë â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îêàçûâàåòñÿ ïåðñîíàëüíî àäðåñîâàííûì è ïîòîìó (â îòëè÷èå, ñêà-
æåì, îò äîëãîãî êðèêà) èñïîëüçóåòñÿ â ñðàâíèòåëüíî îãðàíè÷åííîì ñïåêòðå ñèòóàöèé.
Ýòî â îñíîâíîì ïîçèòèâíî îêðàøåííûå (ò.å. ëèøåííûå ÿâíûõ ïðèçíàêîâ àíòàãîíèçìà)
âçàèìîäåéñòâèÿ êîíòàêòíîãî õàðàêòåðà, ïðåäøåñòâóþùèå ïåðåäà÷å êîðìà îò îäíîãî èç
ó÷àñòíèêîâ êîíòàêòà äðóãîìó, ëèáî êîïóëÿöèè. Ñþäà îòíîñÿòñÿ òàêæå íåçàêîí÷åííûå
âçàèìîäåéñòâèÿ, â êîòîðûõ äåìîíñòðèðóþùèé èíäèâèä íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè ïèùå-
âîé ëèáî ñåêñóàëüíîé ìîòèâàöèè. Ïîíÿòíî ïîýòîìó, ÷òî ðàññìàòðèâàåìûé ñèãíàë ÷àñòî
îáîçíà÷àåòñÿ êàê «ñèãíàë âûïðàøèâàíèÿ êîðìà» èëè ïîîùðåíèÿ ïîëîâîãî êîíòàêòà. Îí
èñïîëüçóåòñÿ îñîáÿìè îáîèõ ïîëîâ è ïîäðàñòàþùèìè ïòåíöàìè (â ïîñëåäíåì ñëó÷àå â
îñíîâíîì ïðè ïîïûòêàõ ïîëó÷èòü êîðì îò äðóãèõ îñîáåé). Ðåàêöèÿ âçäåðãèâàíèÿ ãîëî-
âû â èçâåñòíîì ñìûñëå àâòîíîìíà îò ïðî÷èõ ñîñòàâëÿþùèõ ïîçû è ìîæåò âîñïðîèçâî-
äèòüñÿ ïðè ãîðèçîíòàëüíîì è âåðòèêàëüíîì ïîëîæåíèÿõ òóëîâèùà, ïðè âûòÿíóòîé è
âòÿíóòîé øåå è ò.ä. Áîëåå ïîäðîáíî îá èñïîëüçîâàíèè ýòîé ðåàêöèè ñì. ðàçäåë 2.

Àêóñòè÷åñêàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ îïèñàííîãî êîìïëåêñíîãî ñèãíàëà îòíîñèòåëüíî ïî-
ñòîÿííà ïî ôîðìå (ðèñ. 10 å, æ). Äëèòåëüíîñòü çâóêîâûõ ïîñûëîê, êàæäàÿ èç êîòîðûõ
ñêîîðäèíèðîâàíà ñ îäíîêðàòíûì âçäåðãèâàíèåì ãîëîâû, êîëåáëåòñÿ â î÷åíü íåáîëüøèõ
ïðåäåëàõ – îò 350 äî 420 ìñê. ×àñòîòà ñëåäîâàíèÿ çâóêîâûõ ïîñûëîê, ñîîòâåòñòâóþùàÿ
ðèòìó âçäåðãèâàíèÿ ãîëîâû, òàêæå îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿííà, ñ ïàóçàìè ïîðÿäêà 920–
1150 ìñê. Ôîðìà îãèáàþùåé – êàê â ïîâñåäíåâíîé ïîçûâêå è â ýëåìåíòàõ ñèãíàëà «ñòàê-
êàòî». Îñíîâíàÿ ýíåðãèÿ ñîñðåäîòî÷åíà â íèçêî÷àñòîòíîé çîíå. Äîìèíèðóþùåé ïî÷òè
âñåãäà îêàçûâàåòñÿ îñíîâíàÿ ÷àñòîòà, âìåñòå ñ íåé îáû÷íî I (â ìåíüøåé ñòåïåíè II)
ãàðìîíèêà. Ïðè íåçíà÷èòåëüíûõ âàðèàöèÿõ äèàïàçîí äîìèíèðóþùèõ ÷àñòîò íàõîäèòñÿ
â îáùèõ ãðàíèöàõ 0.2–1.,2 êÃö.

Íåáîëüøàÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü çâóêîâûõ ïîñûëîê è èõ íèçêî÷àñòîòíûé õàðàêòåð
ñáëèæàþò äàííûé òèï âîêàëèçàöèè ñ êàòåãîðèåé «êîíòàêòíûõ» ïîçûâîê, ïðîèçíîñè-
ìûõ â íàèáîëåå ýìîöèîíàëüíî îêðàøåííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ. Êðîìå òîãî, ñðåäè ñîíîã-
ðàìì íåòðóäíî íàéòè ìíîãî÷èñëåííûå ïåðåõîäíûå âàðèàíòû çâóêîâ, ñáëèæàþùèå îïè-
ñûâàåìûé ñèãíàë ñ óäëèíåííûìè âàðèàíòàìè ïîâñåäíåâíîé ïîçûâêè, ñ îäíîé ñòîðîíû,

Ðèñ. 12. Âàðèàíòû ïåðåõîäà îò òèïè÷íîé ïîçûâêè ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû («êðèê âûïðàøèâà-
íèÿ» – à, á) ê ìÿóêàþùåìó êðèêó ÷åðåç ïðîìåæóòî÷íûå âàðèàíòû çâóêîâ (â, ã) ó L.c. cachinnans è
2 ïîçûâêè (ä, å), ãîìîëîãè÷íûå «à» è «á» ó êëóøè L. fuscus («â» è «ã» – èç Cramp, Simmons, 1983).
Ïî îñè îðäèíàò – ÷àñòîòà (êÃö).
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è ñ êîðîòêèìè âàðèàíòàìè ìÿóêàþùåãî êðèêà, ñ äðóãîé (ðèñ. 12). Ñ ïîñëåäíèì ïîçûâêó
ïðè âñêèäûâàíèè ãîëîâû ðîäíÿò, ïîìèìî âñåãî ïðî÷åãî, àìïëèòóäíàÿ ìîäóëÿöèÿ (ïðî-
ñëåæèâàåìàÿ â ãàðìîíè÷åñêèõ ñîñòàâëÿþùèõ) è âîçìîæíîñòü ïåðåáðîñà ýíåðãèè ñ îä-
íîé ãàðìîíèêè íà äðóãóþ.

Ñîïîñòàâëåíèå ïîëó÷åííûõ íàìè äàííûõ ïî ôîðìå cachinnans ñ èìåþùèìèñÿ â
ëèòåðàòóðå ñâåäåíèÿìè (Cramp, Simmons, 1983; Teyssedre, 1984) ïî âîêàëèçàöèè æåëòî-
íîãèõ ÷àåê èç Çàïàäíîé Åâðîïû (ôîðìà michahellis), à òàêæå ñåðåáðèñòîé ÷àéêè (ôîðìû
L. argentatus è L. a. argenteus) è êëóøè (L. f. fuscus, L. f. graellsii) ïîçâîëÿåò ñäåëàòü
ñëåäóþùèå âûâîäû.

1. Ïî ôèçè÷åñêîé ñòðóêòóðå ïîâñåäíåâíûõ ïîçûâîê, ìÿóêàþùåãî êðèêà è êîðîòêèõ
ïîñûëîê äîëãîãî êðèêà èçó÷åííàÿ íàìè ôîðìà cachinnans ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò îáåèõ
(âïîëíå ñõîäíûõ ìåæäó ñîáîé) ðàñ L. argentatus. 2. Îáå èçó÷åííûå ôîðìû æåëòîíîãèõ
÷àåê (michahellis è cachinnans) ñõîäíû äðóã ñ äðóãîì íàñòîëüêî, ÷òî ìîãóò áûòü îòíåñå-
íû ê åäèíîìó òàêñîíó, ò.å. âîïðîñ î ïðèíàäëåæíîñòè ôîðìû michahellis ê «ãðóïïå
cachinnans»11  (Teyssedre, 1984) äîëæåí áûòü ðåøåí ïîëîæèòåëüíî. 3. Ïî ñòðóêòóðå òðåõ
íàçâàííûõ âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ èçó÷åííàÿ íàìè ôîðìà cachinnans ñóùåñòâåííî ñõîäíà
ñ êëóøåé L. fuscus. È òà è äðóãàÿ âîñïðîèçâîäÿò çâóêè ñ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ãàðìî-
íèê è ñ «áîãàòûì» çâó÷àíèåì – â îòëè÷èå îò L. argentatus ñ åå «çâîíêèìè» êðèêàìè,
èìåþùèìè ìàëîå ÷èñëî ãàðìîíèê. Ýòè äâà òàêñîíà çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ îñîáåííîñòÿìè
«ïîçûâêè ïðè âçäåðãèâàíèè ãîëîâû» (ðèñ. 12ä, å). Òàêèì îáðàçîì, ïî õàðàêòåðó âîêàëè-
çàöèè ÷àéêè «ãðóïïû cachinnans» îòëè÷àþòñÿ êàê îò êëóøè, òàê è (â ãîðàçäî áîëüøåé
ñòåïåíè) – îò ñåðåáðèñòîé ÷àéêè.

Ôîðìà cachinnans ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò îáîèõ ýòèõ âèäîâ è íåêîòîðûìè ÷åðòàìè
ìîòîðèêè ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Ðå÷ü èäåò î ðåàêöèè ïîäíèìàíèÿ êðûëüåâ âî âðåìÿ
äîëãîãî êðèêà. Ýòîò ýëåìåíò ïîâåäåíèÿ îêàçûâàåòñÿ âïîëíå îáû÷íûì ó ñðåäíåàçèàòñ-
êîé õîõîòóíüè, íî íå îïèñàí äî ñèõ ïîð íè ó ñåðåáðèñòîé ÷àéêè, íè ó êëóøè. Ðåàêöèÿ
ïîäíèìàíèÿ êðûëüåâ íå ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííûì êîìïîíåíòîì äåìîíñòðàöèè «äîëãèé êðèê»
ó õîõîòóíüè. ×àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ýòîé ðåàêöèè çàìåòíî âàðüèðóåò â ðàçíûõ ïðîòîêî-
ëàõ íàáëþäåíèé, ÷òî, ïî âñåé âèäèìîñòè, ñâÿçàíî ñ êîëåáàíèÿìè óðîâíÿ íåñïåöèôè÷åñ-
êîé «ñîöèàëüíîé» àêòèâàöèè íà ðàçíûõ îòðåçêàõ èíäèâèäóàëüíûõ ýíäîãåííûõ ðèòìîâ
è íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Íà ïðîòÿæåíèè 3 ÷ íàáëþäåíèé íà ñòàäèè
êëóáà (î-â Îãóð÷èíñêèé â Êàñïèéñêîì ìîðå, 10.IV 1987) ñðåäè 77 äåìîíñòðàöèé äîëãî-
ãî êðèêà 61 (79.3%) áûëà âîñïðîèçâåäåíà ñ ïîäíèìàíèåì êðûëüåâ. Ïî äàííûì íàáëþ-
äåíèé â çàëèâå Êàðà-Áîãàç-Ãîë â ïåðèîä íàñèæèâàíèÿ, ñ 9 ïî 18.V 1980 ã., òîëüêî 11
(39.3%) èç 28 çàðåãèñòðèðîâàííûõ äîëãèõ êðèêîâ ñîïðîâîæäàëèñü ïîäíÿòèåì êðûëüåâ.
Âìåñòå ñ òåì 23 ìàÿ â òîé æå êîëîíèè ñ íà÷àëîì âûëóïëåíèÿ ïòåíöîâ âñåãî çà 30 ìèí
ìû îòìåòèëè 23 äîëãèõ êðèêà, èç êîòîðûõ 19 (82.1%) õàðàêòåðèçîâàëèñü ïîäíÿòûìè
êðûëüÿìè (èç íèõ 18 âîñïðîèçâåäåíû ÷ëåíàìè âñåãî ëèøü äâóõ ïàð, èíòåíñèâíî êîíô-
ëèêòîâàâøèõ äðóã ñ äðóãîì).

Ïîäíèìàíèå êðûëüåâ âî âðåìÿ äîëãîãî êðèêà íàáëþäàåòñÿ òàêæå ó ÷àåê èç ñåâåðî-âîñ-
òî÷íîãî Êàçàõñòàíà (îç. Òåíãèç), êîòîðûõ èíîãäà îòíîñÿò ê ôîðìå barabensis èëè ðàññìàò-
ðèâàþò â êà÷åñòâå ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè (cachinnans x barabensis)12 . Íà ñòàäèè ðàñïàäà
ãíåçäîâîãî ïîñåëåíèÿ â ïåðèîä ñ 21.V ïî 10.VI 1978 ã. â ïîïóëÿöèè ýòèõ ÷àåê áûëî çàôèêñè-
ðîâàíî 134 äîëãèõ êðèêà. Èç íèõ 28 (20.9%) áûëè âîñïðîèçâåäåíû ñ ïîäíÿòûìè, øèðîêî
ðàçâåðíóòûìè êðûëüÿìè è 17 (12.7%) – ñ ïðèïîäíèìàíèåì ïîëóñëîæåííûõ êðûëüåâ.

Ñòîëü ðåçêèå ðàçëè÷èÿ â ìîòîðèêå ãîìîëîãè÷íûõ ðåàêöèé ó õîõîòóíüè, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, è ó áëèçêîðîäñòâåííûõ åé ñåðåáðèñòîé ÷àéêè è êëóøè – ñ äðóãîé, íå äîëæíû

11 Ñåé÷àñ ýòîò âîïðîñ ðåøåí îäíîçíà÷íî îòðèöàòåëüíî (Liebers-Helbig et al., 2010). Ñì. ñíîñêó 2.
12 Panov, Monzikov, 2000.
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âûçûâàòü óäèâëåíèÿ. Ðàçëè÷èÿ òàêîãî æå ïîðÿäêà è ïî òîìó æå ïðèçíàêó íàáëþäàþòñÿ
è ó äðóãèõ ÷àéêîâûõ. Â ÷àñòíîñòè, ó ïîìîðíèêîâ ïîäíèìàíèå êðûëüåâ ïðè äîëãîì êðè-
êå õàðàêòåðíî äëÿ áîëüøîãî ïîìîðíèêà Stercorarius (Catharacta) squa è ñðåäíåãî ïî-
ìîðíèêà S. pomarinus, íî íå îïèñàíî ó êîðîòêîõâîñòîãî ïîìîðíèêà S. parasiticus. Ó
äëèííîõâîñòîãî ïîìîðíèêà S. longicaudatus äîëãèé êðèê ñîïðîâîæäàåòñÿ (õîòÿ íå âñå-
ãäà) ïðèïîäíèìàíèåì êàðïàëüíûõ ñóñòàâîâ êðûëà (Cramp, Simmons, 1983).

Ñóììèðóÿ âñå ñêàçàííîå, ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî õîõîòóíüÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñà-
ìîñòîÿòåëüíûé âèä, ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå óäàëåííûé îò ñåðåáðèñòîé ÷àéêè, íåæåëè
îò êëóøè. Íå óäèâèòåëüíî ïîýòîìó ñîñóùåñòâîâàíèå õîõîòóíüè è ñåðåáðèñòîé ÷àéêè â
ñìåøàííûõ êîëîíèÿõ ïðè ïî÷òè ïîëíîì îòñóòñòâèè ãèáðèäèçàöèè ìåæäó íèìè (Marion
et al., 1985; Eigenhuis, 1985)13. O áîëüøåé áëèçîñòè õîõîòóíüè ê êëóøå, ÷åì ê ñåðåáðèñ-
òîé ÷àéêå, ñâèäåòåëüñòâóþò, íå òîëüêî ñõîäñòâî â âîêàëèçàöèè ïåðâûõ äâóõ âèäîâ, íî è
íåêîòîðûå ÷åðòû ìîòîðèêè èõ äåìîíñòðàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ. Â ÷àñòíîñòè, è ó õîõîòó-
íüè è ó êëóøè ïðè âîñïðîèçâåäåíèè äîëãîãî êðèêà â çàêëþ÷èòåëüíîé åãî ôàçå âûòÿíó-

13 Ñì. áîëåå ðàííèå ñíîñêè.

Ðèñ. 13. Íàáðîñêè ïîç õîõîòóíüè L. c. cachinnans â ìîìåíò âîñïðîèçâåäåíèÿ äîëãîãî êðèêà (ïî
ôîòîêàäðàì).
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òàÿ øåÿ íåðåäêî «çàáðàñûâàåòñÿ» íàçàä ê ñïèíå, ïîä îñòðûì óãëîì ê íåé (ñì. ðèñ. 4 è
ðèñ. 13). Ýòîò âàðèàíò ìîòîðíûõ ðåàêöèé ñîâåðøåííî íå õàðàêòåðåí äëÿ ñåðåáðèñòîé
÷àéêè L. argentatus.
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32. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ
Equus asinus íà îñòðîâå Îãóð÷èíñêèé1

1. Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ
Ïðåäîê äîìàøíåãî îñëà – äèêèé àôðèêàíñêèé îñåë Equus africanus â íàñòîÿùåå

âðåìÿ íàõîäèòñÿ ïîä óãðîçîé âûìèðàíèÿ è âêëþ÷åí â Ìåæäóíàðîäíóþ Êðàñíóþ Êíèãó.
Íåêîòîðûå ñàìûå îáùèå ñâåäåíèÿ ïî áèîëîãèè ýòîãî âèäà ïîëó÷åíû Êëèíãåëåì (Klingel,
1977) â õîäå åãî ìíîãîëåòíèõ èññëåäîâàíèé äèâåðãåíöèè è ýâîëþöèè ñîöèàëüíîãî ïî-
âåäåíèÿ Equidae. Ýòè äàííûå ïðèîáðåòàþò áîëüøîé îáùåáèîëîãè÷åñêèé èíòåðåñ â ñî-
ïîñòàâëåíèè ñ ìàòåðèàëàìè ïî îäè÷àâøèì ïîïóëÿöèÿì äîìàøíèõ îñëîâ â ÑØÀ, êóäà
îíè íåêîãäà áûëè çàâåçåíû èç Ñðåäèçåìíîìîðüÿ (McCort, 1979). Ïîïóëÿöèÿ î-âà Îãóð-
÷èíñêèé óíèêàëüíà, ïîñêîëüêó â ñèëó îñòðîâíîãî õàðàêòåðà îíà ãåíåòè÷åñêè èçîëèðî-
âàíà, è íàì òî÷íî èçâåñòíà ïðîäîëæèòåëüíîñòü åå èçîëÿöèè.

Íàøåé ïåðâîé çàäà÷åé áûëî âûÿñíèòü, íàñêîëüêî òûñÿ÷åëåòèÿ îäîìàøíèâàíèÿ ìîãëè
ïîâëèÿòü íà ñîöèàëüíîå ïîâåäåíèå äîìàøíåãî îñëà, è ìîæåò ëè åãî ïîïóëÿöèÿ, ïðåäî-
ñòàâëåííàÿ ñàìîé ñåáå âîçâðàòèòüñÿ ê ñîñòîÿíèþ, õàðàêòåðíîìó äëÿ äèêèõ ïîïóëÿöèé
ïðåäêîâîé ôîðìû.

Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè ñ 6 ìàÿ ïî 1 èþíÿ è 3–4 îêòÿáðÿ 1983 ã. íà ïëîùàäè îêîëî 2
êì2 â þæíîé ÷àñòè î-âà Îãóð÷èíñêèé. Ñ çàïàäà è ñ âîñòîêà ðàéîí íàáëþäåíèé îãðàíè-
÷åí, ñîîòâåòñòâåííî, ïîáåðåæüåì Êàñïèéñêîãî ìîðÿ è Òóðêìåíñêîãî çàëèâà, à þæíàÿ è
ñåâåðíàÿ ãðàíèöû ïðîâåäåíû óñëîâíî, ïåðïåíäèêóëÿðíî äëèííîé îñè îñòðîâà. Áîëü-
øóþ ÷àñòü æèâîòíûõ îïîçíàâàëè èíäèâèäóàëüíî – ïî äåòàëÿì îêðàñêè, ðîäèìûì ïÿò-
íàì è òðàâìàì, ïîëó÷åííûì â õîäå ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé. Íàáëþäåíèÿ âåëè ñ
ðàññòîÿíèÿ îêîëî 50 ì ñ ïîìîùüþ 12-êðàòíûõ áèíîêëåé è ôèêñèðîâàëè íà äèêòîôîí.
Ôîòîñúåìêó îñóùåñòâëÿëè òåëåîáúåêòèâîì ÌÒÎ-500. Îáùåå âðåìÿ íåïîñðåäñòâåííûõ
íàáëþäåíèé ñîñòàâèëî îêîëî 45 ÷.

Íîìåðà âçðîñëûõ æèâîòíûõ äàíû ðèìñêèìè öèôðàìè, ãîäîâàëûõ – àðàáñêèìè. Ñàì-
êà è åå ãîäîâàëûé äåòåíûø èìåþò îäèíàêîâûå ïîðÿäêîâûå íîìåðà, îáîçíà÷àåìûå ñî-
îòâåòñòâåííî ðèìñêèìè è àðàáñêèìè öèôðàìè: I–1, II–2 è ò.ä. Ãîäîâàëûå ñàìöû èìåþò
ñëåäóþùèå íîìåðà: 1À, 1Á (ñòàðøèé è ìëàäøèé ñûíîâüÿ ñàìêè I), 2, 3, 4À, 4Á (ãîäîâà-
ëûé è íîâîðîæäåííûé ñàìöû ïðè ñàìêå IV), 5, 6; à ãîäîâàëûå ñàìêè, íàõîäÿùèåñÿ ïðè
ìàòåðÿõ, – 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14. Äâå ãîäîâàëûå ñàìêè, ïîòåðÿâøèå ìàòåðåé, îáîçíà-
÷åíû íîìåðàìè 15 è 16. Äëÿ ñàìöîâ äàíà ñïëîøíàÿ íóìåðàöèÿ: I-IV – îäèíî÷íûå ñàì-
öû, V è äàëåå – èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìûå õîëîñòÿêè.

Ïîëüçóåìñÿ ñëó÷àåì ïðèíåñòè áëàãîäàðíîñòü Â.È. Êóçíåöîâó, Â.Â. Êëèìîâó è Â.È.
Ãðàáîâñêîìó, ïðåäîñòàâèâøèì â íàøå ðàñïîðÿæåíèå ðÿä öåííûõ ñâåäåíèé, à òàêæå êîë-
ëåêòèâó Êðàñíîâîäñêîãî çàïîâåäíèêà è åãî äèðåêòîðó Â.È. Âàñèëüåâó çà áîëüøóþ ïî-
ìîùü â îðãàíèçàöèè íàøèõ ïîëåâûõ èññëåäîâàíèé.

 Îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà èññëåäîâàííîé ïîïóëÿöèè
Ðîäîíà÷àëüíèêè îäè÷àâøåé ïîïóëÿöèè äîìàøíèõ îñëîâ íà î-âå Îãóð÷èíñêèé – íå-

ñêîëüêî æèâîòíûõ, îñòàâëåííûõ çäåñü â êîíöå 1950-õ ãã. æèòåëÿìè òóðêìåíñêîãî ïî-
ñåëêà, ïåðåñåëèâøèìèñÿ íà ìàòåðèê. Â äåêàáðå 1982 ã. ïðè ó÷åòå ñ âåðòîëåòà íà îñòðîâå
çàðåãèñòðèðîâàíî 62 îñîáè (Êóçíåöîâ, ëè÷íîå ñîîáùåíèå; ðèñ. 1).

Â ìàå 1983 ã. íà ó÷àñòêå íàøèõ íàáëþäåíèé îòìå÷åíî 14 âçðîñëûõ ñàìîê, íå ìåíåå
23 ñàìîñòîÿòåëüíûõ ñàìöîâ (ñðåäè êîòîðûõ ìîãëè áûòü è æèâîòíûå â âîçðàñòå íåìíî-
ãèì ñòàðøå ãîäà, íåäàâíî ïîêèíóâøèå ìàòåðåé), 10 ãîäîâàëûõ ñàìîê, ñåìü ãîäîâàëûõ

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æóðí. 1985 64(5): 750-762; 64(6): 906-913; 64(7): 1071-1083.



560 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

ñàìöîâ è îäèí íîâîðîæäåííûé ñàìåö. Òàêèì îáðàçîì, îáùåå ÷èñëî æèâîòíûõ ðàâíî, ïî
ïðåäâàðèòåëüíûì ïîäñ÷åòàì, 55, ïðè ñîîòíîøåíèè ïîëîâ 1.3 : 1..0 â ïîëüçó ñàìöîâ.

Äàííûå àâèàó÷åòà è íàøè íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî áîëüøèíñòâî îñîáåé ïðè-
äåðæèâàþòñÿ ñåðåäèíû îñòðîâà, íî íå ïðèâÿçàíû ïîñòîÿííî ê îïðåäåëåííûì ó÷àñòêàì
îáèòàíèÿ. Çèìîé 1982 ã. è â îêòÿáðå 1983 ã. îñëû äåðæàëèñü íåìíîãî ñåâåðíåå òîé çîíû,
â êîòîðîé ìû íàáëþäàëè èõ â ìàå 1983 ã. (ðèñ. 1). Â ïðåäåëàõ ýòîé çîíû 3 îêòÿáðÿ ìû
îáíàðóæèëè òîëüêî ñòàäî èç 18 ñàìöîâ, à ïðèìåðíî â 2 êì ê ñåâåðó – ÷åòûðå íåáîëüøèå
ãðóïïû (ïÿòü ñàìöîâ-õîëîñòÿêîâ; ñàìêà ñ ãîäîâàëîé äî÷åðüþ; ñàìåö, ñàìêà ñ ãîäîâàëîé
äî÷åðüþ è ñàìöîì-ñåãîëåòêîì; ñàìåö, ñàìêà ñ ãîäîâàëûì ñûíîì). Ñðåäè ïîñëåäíèõ äâå
ñàìêè ñ äî÷åðüìè è ïî êðàéíåé ìåðå äâà âçðîñëûõ ñàìöà ìîãëè ïðèíàäëåæàòü ê ÷èñëó
îñîáåé, íàáëþäàâøèõñÿ íàìè â ìàå. Ïðèñóòñòâèå îñîáè äàííîãî ãîäà ðîæäåíèÿ ëèøü
ïðè îäíîé èç òðåõ ñàìîê óêàçûâàåò èëè íà âîçìîæíîñòü ïðîõîëîñòîâàíèÿ ñàìîê (ñì.
McCort, 1979) èëè íà âûñîêóþ ãèáåëü íîâîðîæäåííûõ.

Ïî ôåíîòèïè÷åñêîìó îáëèêó èçó÷åííàÿ ïîïóëÿöèÿ çàìåòíî îòëè÷àåòñÿ îò ìàòåðè-
êîâîé ïîïóëÿöèè äîìàøíèõ îñëîâ î÷åíü âûñîêèì ïðîöåíòîì ñâåòëûõ (÷èñòî-áåëûõ è
ñâåòëî-æåëòûõ) îñîáåé. Ñðåäè ñàìöîâ, äîñòèãøèõ ñàìîñòîÿòåëüíîñòè, îíè ñîñòàâëÿþò
íå ìåíåå 52%, ñðåäè âçðîñëûõ ñàìîê – 57%, ñ ó÷åòîì âñåõ ïîëîâîçðàñòíûõ ãðóïï – íå
ìåíåå 44%. Äîëÿ áåëûõ æèâîòíûõ â ðàéîíå ïîñ. Êàðà-Êàëà (þæíàÿ Òóðêìåíèÿ) íå ïðå-
âûøàåò 26.3%. Çàìåòèì, îäíàêî, ÷òî íà îñòðîâå ñðåäè 15 ãîäîâàëûõ æèâîòíûõ, åùå íå
ïîòåðÿâøèõ ñâÿçåé ñ ìàòåðÿìè, áåëûìè áûëè òîëüêî îäèí ñàìåö è òðè ñàìêè (26.6%). Ñ
äðóãîé ñòîðîíû, èç äâóõ ñàìöîâ, ðîäèâøèõñÿ â 1S83 ã., îäèí áûë ÷èñòî áåëûì.

Íàðÿäó ñî ñâåòëûìè æèâîòíûìè íà îñòðîâå âñòðå÷àþòñÿ è î÷åíü òåìíûå (ñ ïî÷òè
÷åðíûì ÷åïðàêîì èëè ñïëîøü ÷åðíî-áóðûå ñ áåëîé ìîðäîé). Íåðåäîê êîíòðàñòíûé ðè-

ñóíîê â âèäå ÷åðíî-áóðûõ ðåìíåé âäîëü
ñïèíû è íà ïëå÷àõ. Îäíàêî ñâîéñòâåííàÿ
äèêèì Å. africanus ïîëîñàòîñòü íà íîãàõ,
èçðåäêà âñòðå÷àþùàÿñÿ è ó äîìàøíèõ
îñëîâ â ìàòåðèêîâîé ÷àñòè Òóðêìåíèè
(îäèí ñëó÷àé ïîëîñàòîñòè íà çàäíèõ íî-
ãàõ), íà îñòðîâå íå çàðåãèñòðèðîâàíà.

Âíóòðèïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà
õàðàêòåðèçóåòñÿ íåïîñòîÿíñòâîì ãðóï-
ïèðîâîê. Ñðåäè ñàìöîâ ëèøü íåìíîãèå
ñêëîííû ê èçîëÿöèè îò ïðî÷èõ îñîáåé
òîãî æå ïîëà. Ýòèõ ñàìöîâ ìû óñëîâíî
íàçûâàåì «îäèíî÷íûìè». Îáû÷íî îíè
îïåêàþò ñàìêó ñ äåòåíûøåì-ãîäîâèêîì
èëè ãðóïïó òàêèõ ñàìîê, íî ÷àñòü âðå-
ìåíè äåðæàòñÿ â ïîëíîì îäèíî÷åñòâå.
Ëèøü èçðåäêà îäèíî÷íûé ñàìåö ìîæåò
íà êîðîòêîå âðåìÿ ïðèñîåäèíèòüñÿ ê
ñàìöîâûì ãðóïïèðîâêàì, êîòîðûå ìû ïî
òðàäèöèè áóäåì íàçûâàòü «õîëîñòÿöêèì
ñòàäîì» (à ñëàãàþùèõ åãî ñàìöîâ – «õî-
ëîñòÿêàìè»). Ñàìêà ñî ñâîèì îòïðûñêîì
(èíîãäà ñ äâóìÿ îòïðûñêàìè ðàçíîãî
âîçðàñòà) – ýòî àâòîíîìíàÿ ÿ÷åéêà, õîòÿ
ñïëîøü è ðÿäîì òàêèå ÿ÷åéêè îáúå-
äèíÿþòñÿ â íåïîñòîÿííûå ïî ñîñòàâó
ñàìî÷üè ãðóïïû.

Ðèñ. 1. Ðàçìåùåíèå ãðóïïèðîâîê îñëîâ íà î-âå
Îãóð÷èíñêèé 15.XII 1982 ã. (ïî äàííûì Â.È.
Êóçíåöîâà). Öèôðû – ÷èñëî îñîáåé â ãðóïïàõ;
êâàäðàò – ðàéîí ïîñòîÿííûõ íàáëþäåíèé âåñíîé
1983 ã.
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Ó÷èòûâàÿ, ÷òî áåðåìåííîñòü ó îñëîâ ïðîäîëæàåòñÿ îêîëî ãîäà è ÷òî ïî êðàéíåé
ìåðå îäèí ñëó÷àé ðîäîâ èìåë ìåñòî â ïîñëåäíèõ ÷èñëàõ ìàÿ, ìîæíî ïðåäïîëîæèòåëüíî
îòíåñòè âðåìÿ íàøèõ âåñåííèõ íàáëþäåíèé ê ôàçå íà÷àëà ãîíà.

Â ïîñëåäóþùèõ ðàçäåëàõ ñòàòüè ìû ïîñëåäîâàòåëüíî ðàññìîòðèì ñîöèàëüíîå ïî-
âåäåíèå îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, ñàìöîâ-õîëîñòÿêîâ, âçðîñëûõ ñàìîê è ãîäîâàëûõ æèâîò-
íûõ – êàê ïðåáûâàþùèõ ïðè ñâîèõ ìàòåðÿõ, òàê è ïîòåðÿâøèõ ñâÿçè ñ íèìè.

Îäèíî÷íûå ñàìöû
Ìû ðàñïîëàãàåì äåòàëüíûìè ñâåäåíèÿìè ïî äâóì òàêèì ñàìöàì (¹ I è II), ó÷àñòêè

îáèòàíèÿ êîòîðûõ áûëè ïðèóðî÷åíû ê ðàéîíó íàáëþäåíèé, è îòðûâî÷íûìè äàííûìè
ïî äâóì äðóãèì (¹ III è IV), êîòîðûå çàõîäèëè ñþäà ëèøü ýïèçîäè÷åñêè (ðèñ. 2). Èç
ýòèõ ÷åòûðåõ ñàìöîâ òðè íàõîäèëèñü â õîðîøåì ôèçè÷åñêîì ñîñòîÿíèè è ïðàêòè÷åñêè
íå èìåëè ñåðüåçíûõ òðàâì, òîãäà êàê ñàìåö II (ïî âñåé âèäèìîñòè, î÷åíü .ñòàðûé) îòëè-
÷àëñÿ îò âñåõ ïðî÷èõ ñàìöîâ (êàê îäèíî÷íûõ, òàê è õîëîñòÿêîâ) îáèëèåì ñåðüåçíûõ
òðàâì íà ãîëîâå, øåå è çàäíèõ íîãàõ (ñëîìàííûå è ïîãðûçåííûå óøè, êðîâîòî÷àùèå
ðàíû ïî îáåèì ñòîðîíàì øåè è íà áåäðàõ). Îáùèé õàðàêòåð ïîâåäåíèÿ èìåë ìíîãî
îáùåãî ó ñàìöîâ I è III è ñóùåñòâåííî îòëè÷àëñÿ ó ñàìöà II.

Ê ÷èñëó îáùèõ îñîáåííîñòåé ïîâåäåíèÿ ñàìöîâ I è III îòíîñÿòñÿ ñëåäóþùèå.
1. Ñòðåìëåíèå îïåêàòü âçðîñëûõ ñàìîê, ïðè êîòîðûõ íàõîäÿòñÿ èõ äî÷åðè. Ïðè ýòîì
ñàìåö íå ïðåïÿòñòâóåò ïðèñîåäèíåíèþ ê îïåêàåìîé èì ÿ÷åéêå äðóãèõ ñàìîê è ìîëîäûõ
ñàìöîâ, äàæå åñëè ýòè ñàìöû ñåêñóàëüíî àêòèâíû ïî îòíîøåíèþ ê ìîëîäûì ñàìêàì, íå

Ðèñ. 2. Ìåñòà âñòðå÷ îäèíî÷íûõ ñàìöîâ íà ýêñïåðèìåíòàëüíîì ó÷àñòêå: 1 – ñàìåö I â îäèíî÷å-
ñòâå; 2 – òî æå, ñàìåö II; 3 – òî æå, ñàìåö III; 4 – òî æå, ñàìåö IV; 5 – òå æå ñàìöû â êîìïàíèè ñ
îïåêàåìûìè èìè ñàìêàìè; 6 – òå æå ñàìöû â õîëîñòÿöêîì ñòàäå; 7 – ïûëåâûå êóïàëüíè; 8 –
îðèåíòèðû äëÿ ñîïîñòàâëåíèÿ ðèñ. 2 ñ ðèñ. 3–5; 9 – ó÷àñòîê îáèòàíèÿ ñàìöà II ñ 7 ïî 15.V; 10 –
ìàðøðóò ñàìöà II 17.V; 11 –ìàðøðóòû ñàìöà II ñ 28.V ïî 1.VI.
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íàõîäÿùèìñÿ ïîä íåïîñðåäñòâåííîé îïåêîé äàííîãî îäèíî÷íîãî ñàìöà. 2. Âûñîêèé ïî-
ðîã ïîëîâûõ ðåàêöèé è ïî÷òè ïîëíîå îòñóòñòâèå íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê (îòìå÷åíà ëèøü
îäíà ïîïûòêà ñàäêè ñàìöà I íà îäíó èç ñèñòåìàòè÷åñêè îïåêàåìûõ èì ãîäîâàëûõ ñàìîê
ïîä ¹ 8). 3. Ñïîñîáíîñòü îäèíî÷íîãî ñàìöà êîíòðîëèðîâàòü ïîëîâóþ àêòèâíîñòü õîëî-
ñòÿêîâ, äàæå åñëè ïîñëåäíèå îñàæäàþò ñàìêó, íå íàõîäÿùóþñÿ ïîä ñèñòåìàòè÷åñêîé
îïåêîé äàííîãî îäèíî÷íîãî ñàìöà. 4. Ýëåìåíòû òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, íàïðè-
ìåð, èçãíàíèå õîëîñòÿöêîãî ñòàäà èç òîé ÷àñòè ó÷àñòêà îáèòàíèÿ ñàìöà, ãäå â äàííûé
ìîìåíò îòñóòñòâóþò îïåêàåìûå èì èëè êàêèå-ëèáî äðóãèå ñàìêè.

Íà ó÷àñòêå îáèòàíèÿ ñàìöà I â ðàçíîå âðåìÿ íàõîäèëèñü 10 ñàìîê ñ äåòåíûøàìè (èç
íèõ ïÿòü – ñ äî÷åðüìè) è òðè ãîäîâàëûå ñàìêè, ïîòåðÿâøèå êîíòàêò ñ ìàòåðÿìè. Èç íèõ
òîëüêî ÷åòûðå ñàìêè (VII–7 è VIII–8) ïîïåðåìåííî íàõîäèëèñü ïîä îïåêîé ñàìöà I, ïðè-
÷åì â îñíîâíîì åãî èíòåðåñîâàëè ìîëîäûå ñàìêè 7 è 8. Äðóãèå äåâÿòü ñàìîê (IV, XI, 9,
10, 11, 13, 15 è 16), â ðàçíîå âðåìÿ âûçûâàâøèå ñåêñóàëüíûé èíòåðåñ õîëîñòÿêîâ è ãîäîâà-
ëûõ ñàìöîâ èëè æå îïåêàåìûå îäèíî÷íûìè ñàìöàìè II è III, ïðàêòè÷åñêè íå ïðèâëåêàëè
âíèìàíèÿ ñàìöà I. Èñêëþ÷åíèÿ èç ýòîãî îáùåãî ïðàâèëà íàáëþäàëèñü òîëüêî äâàæäû.

Â îäíîì ñëó÷àå (22.V) ñàìåö I êðàòêîâðåìåííî îïåêàë ñàìêó 15 ïîñëå òîãî, êàê îí
îòîãíàë îò íåå ãðóïïó õîëîñòÿêîâ, ìíîãîêðàòíî äåëàâøèõ íà íåå íàñèëüñòâåííûå ñàäêè
(àíàëîãè÷íûé ñëó÷àé íàáëþäàëñÿ 25.V, êîãäà îäèíî÷íûé ñàìåö III îñâîáîäèë îò ïîñÿ-
ãàòåëüñòâ õîëîñòÿêîâ ñàìêó 9). Èíòåðåñíî, ÷òî, èçîëèðîâàâ òàêóþ ñåêñóàëüíî ïðèâëå-
êàòåëüíóþ ñàìêó, îäèíî÷íûé ñàìåö íå ïûòàåòñÿ êîïóëèðîâàòü ñ íåé; îí ëèøü óâîäèò åå
íà íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ìåòðîâ îò õîëîñòÿêîâ è âñêîðå îñòàâëÿåò, íåðåäêî óõîäÿ ïðî÷ü â
ïîëíîì îäèíî÷åñòâå.

Âòîðîé ñëó÷àé ïîïûòêè ñàìöà I óäåðæèâàòü êîíòàêò ñ ñàìêîé, îáû÷íî íå îïåêàå-
ìîé èì, ïðîèçîøåë 25.V. Â ýòîò äåíü ìû âïåðâûå çàðåãèñòðèðîâàëè ó ñàìêè IV, äî ýòîãî
õîäèâøåé ñ ñàìöîì-ãîäîâèêîì 4À, íîâîðîæäåííîãî æåðåáåíêà 4Á, è íàáëþäàëè ïîïûò-
êè ñïàðèâàíèÿ ñ íåé íåñêîëüêèõ õîëîñòÿêîâ è îäèíî÷íîãî ñàìöà II. Â ýòîò æå äåíü ñ
ýòîé ñàìêîé î÷åíü êðàòêîâðåìåííî ïûòàëñÿ êîíòàêòèðîâàòü è ñàìåö I, íî åãî èíòåðåñ ê
íåé áûñòðî óãàñ è îñòàâàëñÿ íåçíà÷èòåëüíûì âñå ïîñëåäóþùèå äíè.

Ïîäîáíî òîìó, êàê ñàìåö I ïîñòîÿííî îïåêàë ñàìîê VII–7 è VIII–8, èãíîðèðóÿ âñåõ
ïðî÷èõ, ñàìåö III, êîãäà îí íå áûë â îäèíî÷åñòâå, äåðæàëñÿ ñ ñàìêàìè X–10. Ýòè ñàìêè
íèêîãäà íå âûçûâàëè íèêàêîé ðåàêöèè ó ñàìöà I. Âñå ñêàçàííîå ìîæåò ñâèäåòåëüñòâî-
âàòü î òîì, ÷òî ñâÿçè îäèíî÷íûõ ñàìöîâ ñ ñåìåéíûìè ãðóïïàìè ñàìîê èìåþò ïåðñî-
íàëüíóþ îñíîâó è íå ìîãóò áûòü ïîëíîñòüþ îáúÿñíåíû ÷èñòî ñåêñóàëüíûìè ïîòðåáíî-
ñòÿìè ñàìöà.

Òåððèòîðèàëüíîå ïîâåäåíèå (â ñòðîãîì ñìûñëå ñëîâà) îäèíî÷íûì ñàìöàì îáû÷íî
íå ñâîéñòâåííî. Ñëó÷àè àêòèâíîé îõðàíû îäèíî÷íûì ñàìöîì îïåêàåìûõ èì ñàìîê, íà-
áëþäàâøèåñÿ íàìè 5 ðàç (èç íèõ 3 ðàçà – ñàìöîì I), ìû íå îòíîñèì ê ïðîÿâëåíèÿì
òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, êîòîðîå ÿâëÿåòñÿ ñêîðåå îõðàíîé ìåñòíîñòè, ÷åì ïîòåí-
öèàëüíîãî ïîëîâîãî ïàðòíåðà. Âìåñòå ñ òåì èíîãäà îäèíî÷íûå ñàìöû âåäóò ñåáÿ êàê
òåððèòîðèàëüíûå æèâîòíûå, èçãîíÿÿ õîëîñòÿêîâ èç òîé òî÷êè ñâîåãî ó÷àñòêà îáèòàíèÿ,
ãäå îïåêàåìûå ñàìêè â äàííûé ìîìåíò îòñóòñòâóþò. Ìû íàáëþäàëè îäèí ñëó÷àé èçãíà-
íèÿ ñàìöîì I îäèíî÷íîãî ñàìöà (âîçìîæíî, ¹ III) è äâà ñëó÷àÿ èçãíàíèÿ õîëîñòÿòñêîãî
ñòàäà èç 17 ãîëîâ (19.V: 18.30, 20.30). Ñàìåö III òàêæå èçãíàë 25.V ñ îêðàèíû ñâîåãî
ó÷àñòêà ñòàäî èç 19 õîëîñòÿêîâ. Â ýòèõ ýïèçîäàõ ãðóïïû õîëîñòÿêîâ óáåãàþò, íå îêàçû-
âàÿ îäèíî÷íûì ñàìöàì àêòèâíîãî ñîïðîòèâëåíèÿ. Èíòåðåñíî, ÷òî âñëåä çà ýòèì îäè-
íî÷íûé ñàìåö ìîæåò ñàì ïðèñîåäèíèòüñÿ ê õîëîñòÿêàì, íå ïðîÿâëÿÿ óæå íèêàêèõ ïðè-
çíàêîâ àãðåññèâíîñòè. Êàê âèäíî èç ðèñ. 3, âñå ÷åòûðå îäèíî÷íûõ ñàìöà âðåìÿ îò âðå-
ìåíè íåíàäîëãî ïðèñîåäèíÿëèñü ê õîëîñòÿöêîìó ñòàäó.

Îäèíî÷íûå ñàìöû, äàæå íàõîäÿñü â ñôåðå âçàèìíîé âèäèìîñòè, îáû÷íî íå ïðîÿâ-
ëÿþò êàêèõ-ëèáî ïðèçíàêîâ âçàèìíîãî èíòåðåñà èëè àãðåññèâíîñòè (èñêëþ÷åíèå ñî-
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ñòàâëÿë òîëüêî ñàìåö II, ñì. íèæå). Â îäíîì ñëó÷àå, êîãäà äâà îäèíî÷íûõ ñàìöà ìîãëè
ðåàëüíî êîíêóðèðîâàòü çà ïðàâî îïåêè íàä ãðóïïîé ñàìîê (XI–11+16), ñàìåö III, íà ïî-
ñòîÿííîì ó÷àñòêå êîòîðîãî ïðîèñõîäèëè ñîáûòèÿ, ïðîñòî ïîäîøåë ê ãðóïïå, îïåêàåìîé
ñàìöîì IV, è, íå âñòðå÷àÿ ñîïðîòèâëåíèÿ ïîñëåäíåãî, óâåë ñàìîê. Õîòÿ ìû íè ðàçó íå
íàáëþäàëè ñåðüåçíîãî êîíôëèêòà ìåæäó îäèíî÷íûìè ñàìöàìè è ìåæäó íèìè è õîëîñ-
òÿêàìè, èíîãäà îíè, âåðîÿòíî, èìåþò ìåñòî. Òàê èëè èíà÷å, íî 29.V ó ñàìöà I ñèëüíî
êðîâîòî÷èë ëîá, a 20.V ìû îòìåòèëè ñëåäû êðîâè (âîçìîæíî, ÷óæîé) ó íåãî íà áîêó.

Îò òèïè÷íîé ñõåìû ïîâåäåíèÿ îäèíî÷íîãî ñàìöà ñèëüíî îòëè÷àëîñü ïîâåäåíèå ñòà-
ðîãî ñàìöà II. Äëÿ íåãî áûë õàðàêòåðåí íèçêèé ïîðîã àãðåññèâíûõ è ñåêñóàëüíûõ ðåàê-
öèé. Ýòîò ñàìåö íå èìåë ïîñòîÿííîãî êîíòèíãåíòà îïåêàåìûõ èì ñàìîê. Îí â ðàçíîå
âðåìÿ êîíòàêòèðîâàë ñ âîñåìüþ ñåìåéíûìè ãðóïïàìè, èç êîòîðûõ ëèøü â ÷åòûðåõ ïðè-
ñóòñòâîâàëè ãîäîâàëûå ñàìêè-äî÷åðè (äðóãèå îäèíî÷íûå ñàìöû îïåêàþò òîëüêî òàêèå
ãðóïïû). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, â ðÿäå ñëó÷àåâ ñàìåö II ïûòàëñÿ îñïàðèâàòü ïðàâî îïåêè
íàä ñàìêàìè ó äðóãèõ ñàìöîâ. Òàê, 17.V îí íåîäíîêðàòíî ïðîáîâàë ïðèáëèçèòüñÿ ê ñàì-
êàì XIV–14, íàõîäèâøèìñÿ ïîä îïåêîé îäèíî÷íîãî ñàìöà III, íî êàæäûé ðàç óáåãàë ïîä
óãðîçîé íàïàäåíèÿ íà íåãî ñî ñòîðîíû ýòîãî ñàìöà. 28.V ñàìåö II, èãíîðèðóÿ ïðèñóò-
ñòâèå õîëîñòÿêà VII, âðåìåííî îïåêàâøåãî ñàìêó IV ñ åå äâóìÿ ñûíîâüÿìè, ñäåëàë
íàñèëüñòâåííóþ ñàäêó íà ýòó ñàìêó, ïîñëå ÷åãî ïîñëåäîâàëà åãî äëèòåëüíàÿ äðàêà ñ
ñàìöîì VII (ñì. ðàçäåë 3). 1.VI ñàìåö II êîíôëèêòîâàë ñ òåì æå õîëîñòÿêîì èç-çà ñàìîê
IX–9. Â îáîèõ êîíôëèêòàõ ñ ñàìöîì VII ñàìåö II â êîíöå êîíöîâ îäåðæàë âåðõ.

Ïîìèìî ýòèõ ñëó÷àåâ, ñàìåö II â ðàçíîå âðåìÿ ïûòàëñÿ ñïðîâîöèðîâàòü êîíôëèêòû
ñ äðóãèìè ñàìöàìè – êàê îäèíî÷íûì (ñàìåö I), òàê è õîëîñòÿêàìè (íàïðèìåð, ñ ñàìöàìè

Ðèñ. 3. Ìåñòà âñòðå÷ õîëîñòÿöêîãî ñòàäà è ñàìöîâ-õîëîñòÿêîâ: ñèìâîëàìè îáîçíà÷åíû íåêî-
òîðûå èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìûå ñàìöû, öèôðàìè – ÷èñëî õîëîñòÿêîâ â ñòàäå; 1–5 – ñàì-
öû ¹ V–IX ñîîòâåòñòâåííî; 6 – òå æå ñàìöû, âðåìåííî îïåêàþùèå ñàìîê (ñì. òåêñò); ïðî÷èå
îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 2.
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V, VII; XI: 1.VI) è ñàì îõîòíî ïîääàâàëñÿ íà ìíîãèå òàêèå ïðîâîêàöèè. Ïðè ýòîì âñïëåñêè
àãðåññèâíîé è ñåêñóàëüíîé ìîòèâàöèè íåïðåäñêàçóåìî ïåðåìåæàëèñü ó ñàìöà II ñ áî-
ëåå èëè ìåíåå äëèòåëüíûìè ïåðèîäàìè ïîëíîé ñîöèàëüíîé àïàòèè (7-16.V, 30-31.V). Â
öåëîì îòñóòñòâèå ïîñòîÿííîãî ó÷àñòêà îáèòàíèÿ (ñì. ðèñ. 1), ýìîöèîíàëüíàÿ íåñòàáèëü-
íîñòü è îáèëèå òðàâì – âñå ýòî, âåðîÿòíî, ìîæåò ñëóæèòü ïîêàçàòåëåì îïðåäåëåííîãî
ýòàïà â æèçíè îäèíî÷íîãî ñàìöà, óòðà÷èâàþùåãî â ïðåêëîííîì âîçðàñòå ñòàáèëüíûé
ñòàòóñ ïîëíîöåííîãî ïðîèçâîäèòåëÿ.

Ñàìöû-«õîëîñòÿêè»
Ìàêñèìàëüíîå ïî âåëè÷èíå ñòàäî, âêëþ÷àâøåå 19 ñàìöîâ, íàáëþäàëîñü òîëüêî òðèæ-

äû (â îäíîì ñëó÷àå äâàäöàòûì ÷ëåíîì ñòàäà áûë îäèíî÷íûé ñàìåö I). Ïîñêîëüêó íå âñå
ñàìöû îïîçíàâàëèñü íàìè èíäèâèäóàëüíî, îáùåå ÷èñëî õîëîñòÿêîâ, ïîñåùàâøèõ ðàé-
îí íàøèõ íàáëþäåíèé, ìîæåò ñëåãêà ïðåâûøàòü ýòó öèôðó. Êðóïíîå ñòàäî ìîæåò ðàñ-
ùåïëÿòüñÿ íà áîëåå ìåëêèå ãðóïïû (îò äâóõ äî 17 îñîáåé – ðèñ. 3) áåç âèäèìûõ ïðè÷èí
èëè â ìîìåíò òåððèòîðèàëüíîé âûëàçêè îäèíî÷íîãî ñàìöà (ñì. âûøå).

Íåêîòîðûå ñàìöû-õîëîñòÿêè ÷àñòü âðåìåíè õîäÿò ïîîäèíî÷êå (ñàìöû V, VII, IX –
ðèñ. 3). Ñðåäè íèõ åñòü îñîáè, îáû÷íî ñåêñóàëüíî èíàêòèâíûå (VIII, IX), òîãäà êàê äðó-
ãèå ïîñòîÿííî ïûòàþòñÿ êîíòàêòèðîâàòü ñ ñàìêàìè (V). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ñàìöû
äåðæàòñÿ ïîïàðíî â ñòîðîíå îò îñíîâíîé ìàññû õîëîñòÿêîâ, ñîõðàíÿÿ ïðîñòðàíñòâåí-
íûé êîíòàêò è ïîñëå ïðèõîäà â õîëîñòÿöêîå ñòàäî (ñàìöû VI è VII: 1.VI: 11.00-19.00).
Îäíàêî äîëãîâðåìåííûõ ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó õîëîñòÿêàìè âûÿâèòü íå óäàëîñü.
Íåò â ñòàäå, âåðîÿòíî, è óñòîé÷èâîé ñèñòåìû èåðàðõèè, èáî êàêàÿ-ëèáî ïî÷âà äëÿ êîí-
êóðåíöèè îáû÷íî îòñóòñòâóåò. Èíäèâèäóàëüíûå äèñòàíöèè, êàê ïðàâèëî, íåçíà÷èòåëü-
íû, æèâîòíûå ïîñòîÿííî âñòóïàþò â òåëåñíûå êîíòàêòû âî âðåìÿ âçàèìíîãî îáíþõèâà-
íèÿ, àëëîãðóìèíãà è ãîìîñåêñóàëüíûõ ñàäîê. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ðîëè àêòèâíîãî è
ïàññèâíîãî ïàðòíåðà áûñòðî ìåíÿþòñÿ, è ñàäêà êàê òàêîâàÿ åäâà ëè ñëóæèò ìåõàíèçìîì
äîìèíèðîâàíèÿ, êàê ýòî èìååò ìåñòî ó äðóãèõ ìëåêîïèòàþùèõ (íàïðèìåð, ó ïðèìàòîâ).
Ïðîÿâëåíèÿ îòêðûòîé àãðåññèâíîñòè ÷ðåçâû÷àéíî ðåäêè – çà èñêëþ÷åíèåì òåõ ìîìåí-
òîâ, êîãäà âîçíèêàåò êîíêóðåíöèÿ èç-çà ñåêñóàëüíî ïðèâëåêàòåëüíîé ñàìêè, ïîÿâèâøåéñÿ
â ñôåðå äîñÿãàåìîñòè õîëîñòÿêîâ (ñì. íèæå).

Â òî æå âðåìÿ íåêîòîðûå ñåêñóàëüíî àêòèâíûå ñàìöû (òàêèå, êàê V è VII), áîëåå
äðóãèõ ñêëîííûå äåéñòâîâàòü â îäèíî÷êó, ïðîÿâëÿþò è áîëüøå ïðèçíàêîâ àãðåññèâíîñ-
òè – èíîãäà äàæå â îòíîøåíèè íàáëþäàòåëÿ. Íåêîòîðûå èç íèõ ñâîåé ñàìîóâåðåííîé
ìàíåðîé ïîâåäåíèÿ ñïîñîáíû ïîäàâëÿòü äðóãèõ îñîáåé, ñòèìóëèðóÿ èõ íåðåøèòåëü-
íîñòü è äàæå ñòðàõ (òàê, ñàìåö V ìåæäó 17.20 è 18.20 1.VI óãðîæàë â ñòîðîíå îò õîëî-
ñòÿöêîãî ñòàäà ñàìöàì VIII è IX; èíòåðåñíî, ÷òî äî ýòîãî, 19.V, îí â ñòàäå äåëàë ñàäêè
íà òîãî æå ñàìöà IX è åùå íà îäíîãî õîëîñòÿêà). Õîòÿ ñàìöû V è VII ÿâëÿþòñÿ, âîçìîæ-
íî, ïåðâûìè ïðåòåíäåíòàìè íà ðîëü îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, âî âðåìÿ íàøèõ íàáëþäåíèé
îíè ÿâíî óñòóïàëè ïîñëåäíèì â ñïîñîáíîñòè ê ñàìîóòâåðæäåíèþ. Íàïðèìåð, 1.VI ñà-
ìåö V ñðàçó æå óñòóïèë ïîäîøåäøåìó ê íåìó îäèíî÷íîìó ñàìöó IV ãðóïïó ñàìîê, ê
êîòîðîé îí äî ýòîãî íå ïîäïóñêàë õîëîñòÿêîâ VII, VIII è äðóãèõ. Â ñîïåðíè÷åñòâå èç-çà
ñàìîê õîëîñòÿêè, äàæå íàèáîëåå àêòèâíûå è àãðåññèâíûå, óñòóïàëè äàæå âñòóïàþùåìó
â ïîðó äðÿõëîñòè îäèíî÷íîìó ñàìöó II. Íàïðèìåð, 28.V ñàìåö VII ïîäàâèë ñàìöà II â
æåñòîêîé äðàêå (ñì. âûøå), íî âñëåä çà òåì âñå æå óñòóïèë åìó ïðàâî îïåêè íàä ñåìåé-
íîé ãðóïïîé, ñ êîòîðîé ñàì äåðæàëñÿ äî ýòîãî. 1.VI òîò æå ñàìåö VII ïîñëå êîðîòêèõ
âçàèìíûõ óãðîç áûë îòòåñíåí ñàìöîì II îò ñàìîê IX–9.

Ìîæíî âûäåëèòü äâà îñíîâíûõ òèïà âçàèìîîòíîøåíèé õîëîñòÿêîâ ñ ñàìêàìè: 1)
ñàìêó ïðåñëåäóåò îäèí ñàìåö, íå ïîäïóñêàþùèé ê íåé äðóãèõ ñàìöîâ-ïðåòåíäåíòîâ; 2)
ñàìêó ïðåñëåäóþò íåñêîëüêî ñàìöîâ, êîòîðûå îäíîâðåìåííî ïûòàþòñÿ ñïàðèâàòüñÿ ñ
íåé.
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Âçàèìîäåéñòâèÿ ïåðâîãî òèïà ìû íàáëþäàëè äâàæäû. 28.V ñàìåö V äîëãî ïðåñëå-
äîâàë íåäàâíî ðîäèâøóþ ñàìêó IV ñ åå ãîäîâàëûì äåòåíûøåì-ñàìöîì 4À è ñ íîâîðîæ-
äåííûì îñëåíêîì 4Á. Âñêîðå ñàìöà V îòòåñíèë è ñìåíèë ñàìåö VII, êîòîðîãî ÷åðåç 1.5
÷ âûòåñíèë îäèíî÷íûé ñàìåö IV, à òîãî âñêîðå – îäèíî÷íûé ñàìåö III. Âî âçàèìîäåé-
ñòâèÿõ ýòîãî òèïà õîëîñòÿêè ïîëó÷àþò ñåðüåçíûå òðàâìû. Ñàìöà, ïûòàþùåãîñÿ äåëàòü
ñàäêó, ñàìêà ñèëüíî ëÿãàåò â îáëàñòü øåè è ïîäáîðîäêà, è â ýòî æå âðåìÿ äðóãîé ñàìåö-
ïðåòåíäåíò ìîæåò íàíåñòè åìó óêóñ â áåäðî çàäíåé íîãè. Òàêèå òðàâìû íå õàðàêòåðíû
äëÿ îäèíî÷íûõ ñàìöîâ.

Ïðè âòîðîì òèïå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìêó ïðåñëåäóþò ñðàçó íåñêîëüêî ñàìöîâ, êîòî-
ðûå ïðè ýòîì îáû÷íî íå êîíôëèêòóþò äðóã ñ äðóãîì. Âî âðåìÿ íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê
îíè ñèëüíî ìåøàþò äðóã äðóãó. Ìû íàáëþäàëè òðè òàêèõ ñëó÷àÿ, ïðè÷åì â äâóõ èç íèõ
ïðåñëåäóåìûå ñàìêè óæå äî ýòîãî ïîòåðÿëè ñâîèõ ìàòåðåé, à â îäíîì – ñàìöû âðåìåííî
îòáèâàëè ìîëîäóþ ñàìêó ó åå ìàòåðè (ñì. ñîîáùåíèå III). Ñàìåö V, âîîáùå ñêëîííûé ê
îäèíî÷íîìó ïðåñëåäîâàíèþ ñàìîê, ïðèíèìàë ó÷àñòèå ïî êðàéíåé ìåðå è â îäíîì èç
òàêèõ êîëëåêòèâíûõ íàñèëèé.

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî, â îòëè÷èå îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ó îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, âñå
âçàèìîäåéñòâèÿ õîëîñòÿêîâ ñ ñàìêàìè ïðîèñõîäèëè íà ïåðèôåðèè ó÷àñòêà îáèòàíèÿ
îäèíî÷íûõ ñàìöîâ – íà ìîðñêîì áåðåãó, êóäà âî âòîðóþ ïîëîâèíó äíÿ è ñàìöû è ñàìêè
ñ äåòåíûøàìè âûõîäÿò (âåðîÿòíî, ñïàñàÿñü îò ãíóñà) èç öåíòðàëüíûõ ÷àñòåé îñòðîâà è
ãäå â ýòî âðåìÿ ôîðìèðóåòñÿ íå÷òî âðîäå «êëóáà».

Ñàìêè
Èç 14 ñàìîê 13 ê íà÷àëó íàáëþäåíèé èìåëè ïðè ñåáå ïî îäíîìó äåòåíûøó â âîçðà-

ñòå, âåðîÿòíî, îêîëî ãîäà, è îäíà (ñàìêà I) –äâóõ äåòåíûøåé-ñàìöîâ, èç êîòîðûõ îäèí
áûë çàìåòíî ñòàðøå äðóãîãî è â ïåðèîä íàøèõ íàáëþäåíèé óøåë â õîëîñòÿöêîå ñòàäî.
Áîëüøèíñòâî ñàìîê, ïî-âèäèìîìó, áûëè áåðåìåííû. Òðè ñàìêè åùå ïðîäîëæàëè êîð-
ìèòü äåòåíûøåé (â äâóõ ñëó÷àÿõ – ñàìîê, â îäíîì – ñàìöà) ìîëîêîì, ïîïûòêè ÷åòûðåõ
äðóãèõ äåòåíûøåé (äâóõ ñàìöîâ è äâóõ ñàìîê) ñîñàòü ìàòåðåé ïîñëåäíèå îòâåðãàëè.
Ñàìêà IV âïåðâûå áûëà îòìå÷åíà ñ íîâîðîæäåííûì äåòåíûøåì 25.V, êîãäà åå ñòàðøèé
äåòåíûø, ãîäîâàëûé ñàìåö, åùå äåðæàëñÿ ñ íåé. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ñàìêà VII ìîãëà
ðîäèòü â ýòî æå âðåìÿ (â ýòîò äåíü ó íåå áûëî ñèëüíî óâåëè÷åííîå âûìÿ), íî åå äåòåíû-
øà ìû ïîçæå òàê è íå âèäåëè – âîçìîæíî, îí ïîãèá ïðè ðîäàõ. Â äàëüíåéøåì îêîëî ýòîé
ñàìêè ïðîäîëæàëà äåðæàòüñÿ åå äî÷ü 7, ïîêèäàâøàÿ ìàòü ëèøü íà êîðîòêîå âðåìÿ â
äåíü åå ïðåäïîëàãàåìûõ ðîäîâ.

Ó÷àñòêè îáèòàíèÿ 11 ñàìîê øèðîêî ïåðåêðûâàëèñü. Òðè ñàìêè áûëè îòìå÷åíû â
ðàéîíå íàøèõ íàáëþäåíèé ëèøü ïî îäíîìó ðàçó è áûëè, òàêèì îáðàçîì, ïðèøëûìè èç
ñîñåäíåé, áîëåå ñåâåðíîé ÷àñòè îñòðîâà. Ó÷àñòêè îáèòàíèÿ ñàìî÷üèõ ÿ÷ååê VII–7 è VIII–
8, êîòîðûå îïåêàë îäèíî÷íûé ñàìåö I, íàõîäèëèñü öåëèêîì â ïðåäåëàõ åãî ó÷àñòêà îáè-
òàíèÿ. Òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü â îòíîøåíèè ñàìêè IV, êîòîðóþ ýòîò ñàìåö îïåêàë
ýïèçîäè÷åñêè (ðèñ. 4). Ó÷àñòêè îáèòàíèÿ äðóãèõ âîñüìè ñàìîê, ïîñòîÿííî âñòðå÷àâ-
øèõñÿ â ðàéîíå íàáëþäåíèé, ÷àñòè÷íî íàõîäèëèñü â ïðåäåëàõ ó÷àñòêà îáèòàíèÿ ñàìöà
I, à ÷àñòè÷íî – îäèíî÷íîãî ñàìöà III (è, âîçìîæíî, ñàìöà IV; ðèñ. 5). Îäíè è òå æå ñàìêè
ìîãëè áûòü âñòðå÷åíû â ñîñòàâå ðûõëûõ ãðóïï êàê â êîìïàíèè ñ ñàìöîì I, òàê è ñ ñàì-
öîì III, íî íå áûëî íè îäíîé ñàìêè, êîòîðóþ îïåêàëè áû îáà ýòè ñàìöà ïîî÷åðåäíî.

Î ñóùåñòâîâàíèè ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé ìåæäó ñàìêîé è îäèíî÷íûì ñàìöîì, íà ó÷à-
ñòêå îáèòàíèÿ êîòîðîãî îíà äåðæèòñÿ áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè, ñâèäåòåëüñòâóåò ðÿä ôàê-
òîâ. Íàïðèìåð, ñàìêà XI, ñâÿçàííàÿ, ïî-âèäèìîìó, â îñíîâíîì ñ ó÷àñòêîì îáèòàíèÿ îäè-
íî÷íîãî ñàìöà III, íå ïîäïóñêàëà ê ñåáå õîëîñòîãî ñàìöà V, ïðîÿâëÿëà ëèøü îòíîñè-
òåëüíóþ ëîÿëüíîñòü ïðè ïîïûòêàõ åå îïåêè ñàìöîì IV è íå ïîêàçûâàëà íèêàêèõ ïðè-
çíàêîâ àãðåññèâíîñòè ïî îòíîøåíèþ ê ñàìöó III.
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Ðèñ. 5. Ìåñòà âñòðå÷ ñàìîê I (1), II (2), V (3) è IX (4). Ïðî÷èå îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 2 – 4 (ñì.
òåêñò).

Ðèñ. 4. Ìåñòà âñòðå÷ ñàìîê, îïåêàåìûõ îäèíî÷íûì ñàìöîì I: 1– ñàìêà IV äî ðîäîâ; 2 – ñàìêà IV
ñ íîâîðîæäåííûì îñëåíêîì; 3 – ñàìêè VII è VIII ñîîòâåòñòâåííî; 5 – îñíîâíîé ó÷àñòîê îáèòàíèÿ
ñàìöà I.



56732. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ

Ñàìêè îáðàçóþò ãðóïïèðîâêè âåñüìà íåïîñòîÿííîãî ñîñòàâà. Ñàìêà I, ïî-âèäèìî-
ìó, âîîáùå ïðåäïî÷èòàëà äåðæàòüñÿ â îáùåñòâå äâóõ ñâîèõ äåòåíûøåé-ñàìöîâ: â äåâÿ-
òè ñëó÷àÿõ èç 14 îêîëî íåå íå áûëî äðóãèõ âçðîñëûõ ñàìîê. Òîëüêî â ñîïðîâîæäåíèè
ñâîèõ îòïðûñêîâ íåðåäêî âñòðå÷àëèñü òàêæå ñàìêè IV, V è VII, èç êîòîðûõ ïåðâàÿ ðîäè-
ëà â ïîñëåäíèõ ÷èñëàõ ìàÿ. Ñàìêè II è III ñî ñâîèìè ñûíîâüÿìè íåðåäêî äåðæàëèñü
åäèíîé ãðóïïîé èëè â ñîñòàâå îäíîé è òîé æå áîëåå êðóïíîé ãðóïïèðîâêè. Ìàêñèìàëü-
íîå ÷èñëî âçðîñëûõ ñàìîê â ãðóïïå ñåìü, îäíàêî òàêàÿ ãðóïïà íåóñòîé÷èâà è âñêîðå
ðàñïàäàåòñÿ íà áîëåå ìåëêèå, ïðè÷åì íåêîòîðûå ñàìêè ìîãóò ïîêèíóòü ãðóïïèðîâêó
ñàìîñòîÿòåëüíî, ñîïðîâîæäàåìûå òîëüêî ñâîèì äåòåíûøåì.

Îäèíî÷íûé ñàìåö, äåðæàùèéñÿ îêîëî ãðóïïû ñàìîê, äîïóñêàåò â íåå ìîëîäûõ ñàì-
öîâ õîëîñòÿêîâ (âåðîÿòíî, ëèøü íåäàâíî óøåäøèõ îò ñâîèõ ìàòåðåé) è íèêàê íå ïûòà-
åòñÿ ïîääåðæèâàòü öåëîñòíîñòü ãðóïïû, â ëó÷øåì ñëó÷àå îïåêàÿ ëèøü îäíó-äâå ñàìî-
÷üè ÿ÷åéêè. ×àñòî ñàìåö ïîêèäàåò òàêóþ ãðóïïó, óõîäÿ îò íåå â îäèíî÷åñòâå (äàæå åñëè
çäåñü åñòü ïîñòîÿííî îïåêàåìûå èì ñàìêè).

Ñâÿçü ìåæäó ìàòåðüþ è åå äåòåíûøåì-ãîäîâèêîì îñòàåòñÿ âåñüìà òåñíîé. Âî âðå-
ìÿ ïðåáûâàíèÿ â îïèñàííûõ âûøå ãðóïïàõ äåòåíûøè-ñàìöû ÷àñòî îáðàçóþò èãðîâûå
ãðóïïû (îáû÷íî èç äâóõ îñîáåé), íî ïðè ëþáîé îïàñíîñòè ñðàçó æå ïîäáåãàþò ê ñâîèì
ìàòåðÿì. Äî÷åðè âîîáùå ñòàðàþòñÿ íå îòõîäèòü îò ìàòåðåé. Âìåñòå ñ òåì ñàìêè íå
ïðåïÿòñòâóþò ïðèñîåäèíåíèþ ê òàêîé ñåìåéíîé ÿ÷åéêå äðóãèõ ìîëîäûõ æèâîòíûõ –
áóäü òî ñàìöû èëè ñàìêè (ñì. ðàçäåë «Ìîëîäíÿê»). Íå òîëüêî äåòåíûøè àêòèâíî ïðè-
äåðæèâàþòñÿ ñâîèõ ìàòåðåé, íî è ìàòåðè – äåòåíûøåé.

Ìàòü íå îòñòàåò îò äî÷åðè âî âðåìÿ ïðåñëåäîâàíèÿ åå õîëîñòûìè ñàìöàìè (ñàìêà
IX – 25.V) è íå îòïóñêàåò îò ñåáÿ äåòåíûøà-ñàìöà, åñëè òîò ïîäîëãó ïðåñëåäóåò ñåêñó-
àëüíî àêòèâíóþ ñàìêó (ñåìåéíûå ãðóïïû IV–4, V–5 è VI–6, ñîîòâåòñòâåííî, 20.V, 20.V
è 22.V).

Â ïàðå ìàòü–îòïðûñê ÷àñòî ìîæíî íàáëþäàòü àëëîãðóìèíã, íî èíîãäà ñàìêà-ìàòü
ïðîÿâëÿåò ïðèçíàêè àãðåññèâíîñòè ïî îòíîøåíèþ ê ñûíó èëè äî÷åðè. Ïîñëå ðîäîâ íå
îòìå÷àåòñÿ ñêîëüêî-íèáóäü ñóùåñòâåííîãî èçìåíåíèÿ â îòíîøåíèÿõ ìàòåðè ê ñûíó. Ñàì-
êà íèêîãäà íå ïûòàåòñÿ ïðîãíàòü îò ñåáÿ ñâîåãî ïðîøëîãîäíåãî äåòåíûøà. Óõîä ìîëî-
äûõ ñàìöîâ â õîëîñòÿöêîå ñòàäî ïðîèñõîäèò ïî èõ ñîáñòâåííîé èíèöèàòèâå, à íå ïîä
âëèÿíèåì óñèëåíèÿ àãðåññèâíîñòè ìàòåðè.

Ìîëîäíÿê
Ïîìèìî ïîñòîÿííûõ âçàèìîäåéñòâèé ñ ìàòåðüþ, ãîäîâàëûå îñîáè ÷àñòî âñòóïàþò

âî âçàèìîäåéñòâèÿ äðóã ñ äðóãîì (íà ïî÷âå èãð è ñåêñóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ) è íåðåäêî – ñ
ñàìöàìè èç õîëîñòÿöêîãî ñòàäà.

Ìîëîäûå ñàìöû, åùå íàõîäÿùèåñÿ ïðè ìàòåðÿõ, îêàçûâàÿñü â îäíîé ãðóïïå, ÷àñòî
ïîäîëãó èãðàþò äðóã ñ äðóãîì. Èãðà âêëþ÷àåò â ñåáÿ áîðüáó (÷àñòî ñ ïîïûòêàìè êóñà-
íèÿ), âçàèìíûå ñàäêè è ïîãîíè. Õîòÿ óñòîé÷èâûõ ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé íà ïî÷âå èãð
îáíàðóæåíî íå áûëî, íå èñêëþ÷åíî, ÷òî èãðû ìåæäó ìîëîäûìè ñàìöàìè ìîãóò ñïîñîá-
ñòâîâàòü âðåìåííîìó óâåëè÷åíèþ ñåìåéíîé ÿ÷åéêè «ìàòü – ñûí». Â äâóõ ñëó÷àÿõ ìû
íàáëþäàëè, ÷òî ìîëîäûå ñàìöû, óæå ðàññòàâøèåñÿ ñ ìàòåðüþ, ïðèñîåäèíÿþòñÿ ïî îä-
íîìó íà 2-3 äíÿ ê òàêîé ÿ÷åéêå.

Äåòåíûø-ñàìåö, âðåìåííî îòõîäÿ îò ìàòåðè, ÷àñòî âñòóïàåò âî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ
ñàìöàìè-õîëîñòÿêàìè. Èãðàÿ ñ ïîëóâçðîñëûìè ñàìöàìè, îí íà 2-é ãîä æèçíè âñå ÷àùå
ïîêèäàåò ìàòü, è ýòè îòëó÷êè ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå äëèòåëüíûìè. Óõîä ìîëîäîãî ñàìöà
îò ìàòåðè â õîëîñòÿöêîå ñòàäî ïðîèñõîäèò íå åäèíîâðåìåííî, íî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
äëèòåëüíûé è ïîñòåïåííî ðàçâèâàþùèéñÿ ïðîöåññ (íàáëþäåíèÿ çà ñàìöîì 1À ñ 15.V
ïî 1.VI). Ñàìöû, íåäàâíî ïîêèíóâøèå ìàòåðåé, ìîãóò, ïî-âèäèìîìó, îáðàçîâûâàòü íå-
áîëüøèå âðåìåííûå ãðóïïû â ñòîðîíå îò îñíîâíîãî õîëîñòÿöêîãî ñòàäà.
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Äåòåíûøè-ñàìöû íåðåäêî âçàèìîäåéñòâóþò è ñî âçðîñëûìè õîëîñòÿêàìè. Îáû÷íî
ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ âêëþ÷àþò â ñåáÿ âçàèìíûå îáíþõèâàíèÿ (ñì. ñîîáùåíèÿ II è III) è
òàêèå äåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû âçðîñëûõ ñàìöîâ, êîòîðûå î÷åíü íàïîìèíàþò èãðîâîå ïîâå-
äåíèå. Îäíàêî, ïîñêîëüêó ïðè ýòîé ðèòóàëüíîé áîðüáå ñèëû ïàðòíåðîâ ÿâíî íå ðàâíû,
ãîäîâèê îáû÷íî âñêîðå óõîäèò îò âçàèìîäåéñòâèÿ, âîçâðàùàÿñü ê ñâîåé ìàòåðè. Âçðîñ-
ëûå õîëîñòÿêè ÷àñòî äåëàþò íàñèëüñòâåííûå ñàäêè íà ãîäîâèêîâ, ÷òî òàêæå çàñòàâëÿåò
ïîñëåäíèõ îïàñàòüñÿ èõ îáùåñòâà. Íåêîòîðûå ãîäîâèêè îñîáåííî ÷àñòî ÿâëÿþòñÿ îáúåê-
òàìè íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê – êàê ñî ñòîðîíû äðóãèõ ãîäîâèêîâ, òàê è âçðîñëûõ õîëîñ-
òÿêîâ.

Ê ÷èñëó òàêèõ ñåêñóàëüíî ïðèâëåêàòåëüíûõ îñîáåé îòíîñèëñÿ ñàìåö 5, êîòîðûé
áûë, â ñâîþ î÷åðåäü, âåñüìà ñåêñóàëüíî àêòèâåí ïî îòíîøåíèþ ê ìîëîäûì ñàìêàì (ñì.
íèæå). Âçðîñëûå ñàìêè îáû÷íî îïàñàþòñÿ áîëüøèõ ñêîïëåíèé õîëîñòÿêîâ è ñòàðàþòñÿ
îòîéòè ïîäàëüøå, óâîäÿ çà ñîáîé ñâîåãî äåòåíûøà – íå òîëüêî äî÷ü, íî è ñûíà. Â ýòèõ è
â ïîäîáíûõ èì ñëó÷àÿõ ïðè ïîäõîäå âçðîñëîãî ñàìöà ê ñåìåéíîé ÿ÷åéêå ñàìåö-äåòå-
íûø âûãëÿäèò íàñòîðîæåííûì, èíîãäà ñëåãêà ëÿãàåò ñàìöà, ïûòàþùåãîñÿ îáíþõàòü
åãî èëè ïîäîéòè ê åãî ìàòåðè. Â îäíîì ñëó÷àå òàêîé äåòåíûø ïðè âñåõ ïîïûòêàõ âçðîñ-
ëîãî ñàìöà ïîäîéòè ê ñàìêå-ìàòåðè îêàçûâàëñÿ (âîçìîæíî, íåïðåäíàìåðåííî) ìåæäó
íåé è ñàìöîì. Â äðóãîé ðàç âî âðåìÿ äëèòåëüíûõ ïîãîíü õîëîñòÿêîâ çà íåäàâíî ðîäèâ-
øåé ñàìêîé IV åå ñûí íå îòñòàâàë îò ìàòåðè è íà áåãó ìíîãîêðàòíî ñèëüíî ëÿãàë ïðå-
ñëåäîâàòåëåé. Ïðè ïåðåäâèæåíèÿõ ñåìåéíîé ÿ÷åéêè ëèäèðóþùàÿ ðîëü â îãðîìíîì áîëü-
øèíñòâå ñëó÷àåâ ïðèíàäëåæèò ìàòåðè.

Îäíàêî â íåêîòîðûõ ñïåöèôè÷åñêèõ ñèòóàöèÿõ íå äåòåíûø ñëåäóåò çà ìàòåðüþ, à
îíà çà íèì. Òàêàÿ ñèòóàöèÿ ñêëàäûâàåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ïðè äëèòåëüíûõ ïîãîíÿõ äåòå-
íûøà-ñàìöà çà ðåöåïòèâíîé ìîëîäîé ñàìêîé. Ïîäîáíóþ êàðòèíó ìû íàáëþäàëè äâàæ-
äû (â ïîãîíå ó÷àñòâîâàëè òðè ìîëîäûõ ñàìöà ñ èõ ìàòåðÿìè). Â îáîèõ ñëó÷àÿõ îáúåêòà-
ìè ïðåñëåäîâàíèÿ áûëè ãîäîâàëûå ñàìêè áåç ìàòåðåé (ñì. íèæå). 20.V ñàìåö 5 ïðè
ïîÿâëåíèè íåïîäàëåêó ñàìêè 15, ïðåñëåäóåìîé âçðîñëûì (âîçìîæíî, îäèíî÷íûì) ñàì-
öîì, îòîãíàë ïîñëåäíåãî îò ñàìêè è ïîñëå äëèòåëüíûõ ïîãîíü ñ ïîïûòêàìè íàñèëüñòâåí-
íûõ ñàäîê ñòàë «îïåêóíîì» ñàìêè 15. Íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäóþùèõ 1.5 ÷ îí ìíîãîêðàò-
íî äåëàë ñàäêè íà ýòó ñàìêó, îäíà èç êîòîðûõ çàêîí÷èëàñü èíòðîìèññèåé, õîòÿ è áåç
ôðèêöèé. Ñàìêà 15 îõîòíî ïðèíèìàëà óõàæèâàíèÿ ñàìöà è îñòàâàëàñü ñ ïàðîé V–5 âå-
÷åðîì òîãî æå äíÿ, êîãäà ñàìåö 5 ñíîâà äåëàë íà íåå ñàäêè â ïðèñóòñòâèè îäèíî÷íîãî
ñàìöà I. Òîò íå ðåàãèðîâàë íè íà ïîâåäåíèå ñàìöà 5, íè íà ðåöåïòèâíóþ, ïî âñåé âè-
äèìîñòè, ñàìêó 15. Ýòà ñàìêà îñòàâàëàñü ñ îñîáÿìè V–5 â òå÷åíèå åùå 2 äíåé, îäíàêî
ñåêñóàëüíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó íåé è ñàìöîì 5 ìû áîëüøå íå íàáëþäàëè. Îòìåòèì, ÷òî
ñàìåö 5 ïîñòîÿííî ñîñàë ìàòü âïëîòü äî 1.VI, êîãäà íàøè íàáëþäåíèÿ çàêîí÷èëèñü. Çà
ýòî âðåìÿ îòìå÷åíà ïîïûòêà åãî ñåêñóàëüíûõ êîíòàêòîâ ñ ãîäîâàëîé ñàìêîé 11, òàêæå
ñîñàâøåé ìàòü.

Èòàê, âðåìåííîå ðàñøèðåíèå ñåìåéíîé ãðóïïû, ñîñòîÿùåé èç ìàòåðè è äåòåíûøà-
ñàìöà, ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê çà ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ ê íåé ìîëîäûõ ñàìîê, òàê è ìîëî-
äûõ ñàìöîâ. Ïîìèìî îïèñàííîãî âûøå, íàì èçâåñòíû åùå äâà ñëó÷àÿ: ïðèñîåäèíåíèå
ïîòåðÿâøåé ìàòü ñàìêè 16 ê òîé æå ÿ÷åéêå V–5 (22–24.V) è òàêîé æå ñàìêè 13 ê âçðîñ-
ëîé ñàìêå I ñ åå äâóìÿ äåòåíûøàìè-ñàìöàìè (28–29.V). Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå èíèöèàòèâà
êîíòàêòîâ ìåæäó ñàìêîé è ñòàðøèì äåòåíûøåì-ñàìöîì 1À îáû÷íî ïðèíàäëåæàëà ìî-
ëîäîé ñàìêå, íî ïðè ïîïûòêå ñàìöà âîéòè â êîíòàêò ñ íåé ñàìêà ñëåãêà ëÿãàëà åãî.
Îïåêàâøèé ãðóïïó îäèíî÷íûé ñàìåö II íå ïðîÿâëÿë îòêðûòîé àãðåññèâíîñòè ê ìîëîäî-
ìó ñàìöó 1À, õîòÿ òîò ôàêòè÷åñêè áûë åãî êîíêóðåíòîì: ñàìöà II èíòåðåñîâàëà èìåííî
ñàìêà 13, à íå âçðîñëàÿ ñàìêà I.

Âðåìåííîå ðàñøèðåíèå ñåìåéíîé ãðóïïû âîçìîæíî òàêæå çà ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ ê
ïàðå ìàòü–äî÷ü åùå îäíîé ãîäîâàëîé ñàìêè. Ýòîò âàðèàíò, ïîæàëóé, íàèáîëåå îáû÷åí.
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Òàê, ãîäîâàëàÿ ñàìêà 15 â ðàçíîå âðåìÿ ïî 2–3 äíÿ õîäèëà ñ ïàðàìè VII–7 è VIII–8, à
ñàìêà 16 – ñ ïàðàìè X–10 è XI–11. Òàêèì îáðàçîì, ïîòåðÿâøèå ìàòåðåé ñàìêè ëåãêî
âõîäÿò â äðóãèå ñåìåéíûå ãðóïïû è ñòîëü æå ëåãêî ïåðåõîäÿò èç îäíîé òàêîé ÿ÷åéêè â
äðóãóþ, íå âñòðå÷àÿ ñîïðîòèâëåíèÿ åå ÷ëåíîâ.

Ìû âèäèì, ÷òî ãîäîâàëàÿ ñàìêà ïåðèîäè÷åñêè ñòàíîâèòñÿ ñåêñóàëüíî ïðèâëåêà-
òåëüíîé äëÿ ñàìöîâ è äàæå ðåöåïòèâíîé. 17.V ñàìêà 13, â òî âðåìÿ åùå íàõîäèâøàÿñÿ ñ
ìàòåðüþ, îõîòíî ïîçâîëÿëà äåëàòü íà ñåáÿ ñàäêè îäèíî÷íîìó ñàìöó II. Îíà æå âûçûâàëà
èíòåðåñ ñàìöîâ 28.V (â ìî÷å ñàìêè áûëà êðîâü), íî íå ïîäïóñêàëà èõ ê ñåáå. 20.V íà
ñàìêó 15 äåëàëè ñàäêè âçðîñëûé (âîçìîæíî, îäèíî÷íûé) è ãîäîâàëûé ñàìåö 5. Â ýòîò
äåíü ñàìêà áûëà ðåöåïòèâíîé. 22.V åå óñòîé÷èâî ïðåñëåäîâàëè ìíîãèå ñàìöû èç õîëî-
ñòÿöêîãî ñòàäà, êîòîðûå ìíîãîêðàòíî äåëàëè íà íåå íàñèëüñòâåííûå ñàäêè. Îäíàêî íè
20.V, íè 22.V ñ íåé íå ïûòàëñÿ êîïóëèðîâàòü îäèíî÷íûé ñàìåö I, äîñòàòî÷íî òåñíî êîí-
òàêòèðîâàâøèé ñ íåé â ýòè äíè. 22.V è 25.V õîëîñòÿêè êîëëåêòèâíî ïðåñëåäîâàëè ïîòå-
ðÿâøóþ ìàòü ñàìêó 16, a 25.V – åùå ïðåáûâàâøóþ ñ ìàòåðüþ ñàìêó 9. Ïîñëåäíÿÿ áûëà
óìåðåííî ïðèâëåêàòåëüíà äëÿ ñàìöîâ òàêæå 1.VI, êîãäà îíà îäèí ðàç äåìîíñòðèðîâàëà
ýëåìåíòû ïðåäñîâîêóïèòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ.

Âìåñòå ñ òåì ìû íè ðàçó íå íàáëþäàëè àêòèâíîãî ñåêñóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ïî îòíî-
øåíèþ ê ìîëîäûì ñàìêàì, íàõîäÿùèìñÿ â îïåêàåìûõ îäèíî÷íûìè ñàìöàìè ñåìåéíûõ
ÿ÷åéêàõ (ñàìêè 7, 8 è 10). Ïðè ïîïûòêàõ îäèíî÷íîãî ñàìöà ñáëèçèòüñÿ ñ òàêîé ñàìêîé
îíà îáû÷íî èëè ñëåãêà îòõîäèò â ñòîðîíó èëè ïðîÿâëÿåò óìåðåííóþ àãðåññèâíîñòü ïî
îòíîøåíèþ ê ñàìöó (îá ýòîì ïîäðîáíåå – â ðàäåëå 3). Íåêîòîðûå èç ýòèõ ñàìîê åùå
ïðîäîëæàëè ñîñàòü ìàòåðåé (ñàìêà 10). Âîïðîñ î ïîëîâûõ öèêëàõ ñàìîê è î ñòèìóëàõ,
âûçûâàþùèõ âñïûøêó ñåêñóàëüíîñòè ñî ñòîðîíû õîëîñòÿêîâ, îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Ýòè
ñòèìóëû íå âûçûâàþò òàêîé æå áóðíîé ðåàêöèè ñî ñòîðîíû îäèíî÷íûõ ñàìöîâ. Íå èñ-
êëþ÷åíî, ÷òî ãèïåðòðîôèðîâàííîå ñåêñóàëüíîå ïîâåäåíèå õîëîñòÿêîâ ïî îòíîøåíèþ ê
ãîäîâàëûì ñàìêàì îáÿçàíî èíòåíñèâíîé âçàèìíîé ñòèìóëÿöèè õîëîñòÿêîâ, îáû÷íî ëè-
øåííûõ îáùåñòâà ñàìîê è øèðîêî ïðàêòèêóþùèõ ãîìîñåêñóàëüíîå ïîâåäåíèå (ñì.
McCort, 1979).

Íàøè ïðåäâàðèòåëüíûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçà-
öèÿ îäè÷àâøèõ îñëîâ î-âà Îãóð÷èíñêèé âî ìíîãèõ àñïåêòàõ ñõîäíà ñ òàêîâîé äèêîãî
àôðèêàíñêîãî îñëà Å. africanus. Ñóäÿ ïî äàííûì Êëèíãåëÿ (Kligel, 1972, 1977), ýòî ñõîä-
ñòâî âûðàæàåòñÿ â íåñòàáèëüíîñòè ñîñòàâà ãðóïï (óñòîé÷èâûå ñâÿçè ñóùåñòâóþò òîëü-
êî ìåæäó ìàòåðüþ è åå îòïðûñêîì), â îòñóòñòâèè ñòàáèëüíîé èåðàðõèè â õîëîñòÿöêîì
ñòàäå è ëèäåðñòâà â êàêèõ áû òî íè áûëî ãðóïïèðîâêàõ, à òàêæå â òîì, ÷òî ó÷àñòêè
îáèòàíèÿ ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ íå âçàèìîèñêëþ÷àþò äðóã äðóãà. Âñå íàçâàííûå ÷åðòû
ýòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû ñâîéñòâåííû òàêæå äâóì ïîïóëÿöèÿì îäè÷àâøèõ îñëîâ â ÑØÀ
(Moelhman, 1979; Woodward, 1979). Âìåñòå ñ òåì Êëèíãåëü, à âñëåä çà íèì è àìåðèêàí-
ñêèå èññëåäîâàòåëè ñ÷èòàþò, ÷òî îñëó ñâîéñòâåííà òåððèòîðèàëüíîñòü (õîòÿ è â ñïåöè-
ôè÷åñêîé ôîðìå, ïðè êîòîðîé òåððèòîðèàëüíûé ñàìåö òåðïèò íà ñâîåì ó÷àñòêå äðóãèõ
ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ). Íàøè äàííûå íå ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü î òåððèòîðèàëüíîñòè îñ-
ëîâ â êàêîé áû òî íè áûëî ôîðìå, à ëèøü î òåíäåíöèè íåêîòîðûõ ñàìöîâ ê ýïèçîäè÷åñ-
êîé ñàìîèçîëÿöèè îò ïðî÷èõ ñàìöîâ, ÷òî íå ìåøàåò èì, îäíàêî, ïðîâîäèòü ÷àñòü âðåìå-
íè â õîëîñòÿöêîì ñòàäå.

Ñ äàííûìè óïîìÿíóòûõ èññëåäîâàòåëåé (ñì. òàêæå McCort, 1979) ñîãëàñóåòñÿ ôàêò
ñåçîííîé ñìåíû ó÷àñòêîâ îáèòàíèÿ êàê ó îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, òàê è ó ÷àñòè ñàìîê. Î
òàêîé æå ñìåíå ó õîëîñòÿêîâ ãîâîðèòü òðóäíî, ïîñêîëüêó ó÷àñòîê îáèòàíèÿ õîëîñòÿöêî-
ãî ñòàäà íà î-âå Îãóð÷èíñêèé, âåðîÿòíî, âî âñå ñåçîíû ãîäà îáøèðíåå, ÷åì ó÷àñòêè
äðóãèõ âçðîñëûõ îñîáåé (êàê ýòî îïèñàíî â ñòàòüå Ìàêêîðòà – McCort, 1979).

Äàííûå ïî ïîïóëÿöèè îäè÷àâøèõ îñëîâ íà î-âå Îññàáàó (ÑØÀ, Äæîðäæèÿ), ïðèâå-
äåííûå â ïîñëåäíåé ðàáîòå, ðèñóþò êàðòèíó ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè, ðåçêî îòëè÷íóþ
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îò îïèñàííîé íàìè è âñåìè äðóãèìè àâòîðàìè. Íà ýòîì îñòðîâå, íåìíîãèì ïðåâîñõîäÿ-
ùåì ïî ïëîùàäè î-â Îãóð÷èíñêèé, îäè÷àâøèå îñëû Å. asinus îáúåäèíåíû â íåñêîëüêî
âåñüìà ñòàáèëüíûõ ãðóïï ÷èñëåííîñòüþ îò ÷åòûðåõ äî 22 îñîáåé. Íåêîòîðûå ãðóïïû
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãàðåìû ïîñòîÿííîãî ñîñòàâà ñ îäíèì âçðîñëûì ñàìöîì, â äðóãèõ,
ïîìèìî îäíîãî äîìèíèðóþùåãî ñàìöà, ïðèñóòñòâóåò ïî íåñêîëüêî âçðîñëûõ ïîä÷èíåí-
íûõ ñàìöîâ. ×àñòü ãðóïï ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñòàäà õîëîñòÿêîâ. Ãàðåìû è ãðóïïû ñ èåðàð-
õèåé ñðåäè ñàìöîâ çàíèìàþò âçàèìîèñêëþ÷àþùèå îõðàíÿåìûå òåððèòîðèè ïëîùàäüþ
îò 0.7 äî 5.0 êì2, â ñðåäíåì – 2.0 êì2 (McCort, 1979). Ñðàâíåíèå íàøèõ ðåçóëüòàòîâ ñ
äàííûìè ýòîé ðàáîòû çàòðóäíåíî òåì, ÷òî åå àâòîð íå îïèñûâàåò äèíàìèêè ãðóïïîâîé
ñòðóêòóðû íà êîðîòêèõ îòðåçêàõ âðåìåíè, â ñâÿçè ñ ÷åì íåÿñíî, ÷òî èìåííî îí íàçûâàåò
«ãðóïïîé».

Òàê èëè èíà÷å ñõîäñòâî íàøèõ äàííûõ ñ êàðòèíîé, îïèñàííîé äëÿ äèêîãî àôðèêàí-
ñêîãî îñëà, äîñòàòî÷íî î÷åâèäíî. Ìîæíî äóìàòü, ÷òî âîçâðàò ïîïóëÿöèè îäè÷àâøèõ
îñëîâ î-âà Îãóð÷èíñêèé ê ïðåäêîâîé ýòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðå ìîæíî â ïåðâîì ïðèáëè-
æåíèè îáúÿñíèòü èìåííî àìîðôíîñòüþ ýòîé ñòðóêòóðû, õàðàêòåðèçóþùåéñÿ ìèíèìó-
ìîì ñîöèàëüíûõ çàïðåòîâ.

2. Ðåïåðòóàð êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ è òèïîëîãèçàöèÿ
âçàèìîäåéñòâèé

Ïëîäîòâîðíîìó àíàëèòè÷åñêîìó èçó÷åíèþ ëþáîãî îáúåêòà äîëæíî ïðåäøåñòâîâàòü
åãî îïèñàíèå, àäåêâàòíîå çàäà÷àì äàííîãî èññëåäîâàíèÿ. Îïèñàíèå ñòîëü ñëîæíîé äè-
íàìè÷íîé ñèñòåìû, êàê ïîâåäåíèå, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñàìîñòîÿòåëüíóþ ìåòîäîëîãè-
÷åñêóþ ïðîáëåìó (Ïàíîâ, 1983). Ýòî ñïðàâåäëèâî äàæå â òîì îòíîñèòåëüíî ïðîñòîì
ñëó÷àå, êîãäà èçó÷åíèþ ïîäëåæèò ïîâåäåíèå îäèíî÷íîé îñîáè, èçîëèðîâàííîé îò åñòå-
ñòâåííîãî (â òîì ÷èñëå è ñîöèàëüíîãî) îêðóæåíèÿ è ïîìåùåííîé â ìàêñèìàëüíî îáåä-
íåííóþ ñðåäó. Îäíà èç ãëàâíûõ òðóäíîñòåé ñîñòîèò â òîì, ÷òî «ñèñòåìà êîîðäèíàò», â
êîòîðîé ìû ñîáèðàåìñÿ îïèñûâàòü ïîâåäåíèå, àïðèîðíî çàäàíà ïåðå÷íåì îñíîâíûõ òè-
ïîâ àêòèâíîñòè, êîòîðûå ìûñëÿòñÿ îòíîñèòåëüíî íåçàâèñèìûìè äðóã îò äðóãà. Â äåé-
ñòâèòåëüíîñòè ýòè ðàçíûå òèïû àêòèâíîñòè íå òîëüêî âçàèìîîáóñëîâëåíû ìíîæåñòâîì
ôóíêöèîíàëüíûõ ñâÿçåé, íî íåðåäêî äàæå ñîâïàäàþò âî âðåìåíè (Õàéíä, 1975: 11-12).

Çàäà÷à àäåêâàòíîãî îïèñàíèÿ óñëîæíÿåòñÿ âî ìíîãî ðàç ïðè ïîïûòêå ïåðâè÷íîãî
îïèñàíèÿ êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ, â ðàìêàõ êîòîðîãî ñëîæíûå è âíóòðåííå ïðî-
òèâîðå÷èâûå «ñèñòåìû ïîâåäåíèÿ» îòäåëüíûõ îñîáåé ñêëàäûâàþòñÿ â «ñóïåðñèñòåìó»
áîëåå âûñîêîãî ïîðÿäêà. Â ýòîì ñëó÷àå ïðîöåäóðû àáñòðàãèðîâàíèÿ îò ÷àñòíûõ è âòî-
ðîñòåïåííûõ ìîìåíòîâ (íåîáõîäèìûå â ëþáîé èññëåäîâàòåëüñêîé ïðàêòèêå) ëåãêî ìî-
ãóò îáåðíóòüñÿ ÷ðåçìåðíûì óïðîùåí÷åñòâîì. Èìåííî ýòî è ïðîèçîøëî, âåðîÿòíî, íà
òîì ýòàïå ðàçâèòèÿ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè, êîãäà ñòàëî êàçàòüñÿ, ÷òî êîììóíèêàòèâíûé
ïðîöåññ ìîæíî îïèñàòü êàê äèàëîãîâûé îáìåí ñòåðåîòèïíûìè «äåìîíñòðàöèÿìè», ÷èñëî
êîòîðûõ êîíå÷íî äëÿ êàæäîãî äàííîãî âèäà.

Â ïîñëåäíèå ãîäû íàáëþäàåòñÿ íåñîìíåííûé îòõîä îò ýòèõ ïðåäñòàâëåíèé, ñòàíî-
âÿùèõñÿ àðõàè÷íûìè (ñì., íàïðèìåð, Ïàíîâ, 1978; Íèêîëüñêèé, 1983; Rowell, Ollson,
1983). Âîçíèêàåò ïîòðåáíîñòü â âûðàáîòêå êàêèõ-òî íîâûõ «ìîäåëåé îïèñàíèÿ» êîììó-
íèêàöèè, ìåíåå ïðîòèâîðå÷èâûõ ëîãè÷åñêè (ñì. Ïàíîâ, 1983) è áîëåå ãèáêèõ è óäîáíûõ
â ïðàêòè÷åñêîé ðàáîòå. Òàêóþ ìîäåëü îïèñàíèÿ ìû ïðåäñòàâëÿåì ñåáå êàê íåèçáåæíî
îãðóáëåííóþ ñõåìó ðåàëüíîñòè, ïðåäïîëàãàþùóþ îòáîð ñóùåñòâåííûõ ýëåìåíòîâ èç
èõ íåîáîçðèìîãî ÷èñëà è ðàññòàíîâêó ýòèõ ýëåìåíòîâ îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà (Ïýíòî,
Ãðàâèòö, 1972: 291). Îäíà èç òàêèõ ìîäåëåé (âåðîÿòíî, íå åäèíñòâåííî âîçìîæíàÿ),
ïðåäëîæåíà íàìè ðàíåå äëÿ îïèñàíèÿ êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö (Ïàíîâ, 1978).
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Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ñäåëàíà ïîïûòêà îöåíèòü ïðèìåíèìîñòü äàííîé ìîäåëè ïðè ðàáî-
òå ñ ìëåêîïèòàþùèìè. Îñíîâíûå ïðèíöèïû, â ñîîòâåòñòâèè ñ êîòîðûìè áûëà ïîñòðî-
åíà íàøà ìîäåëü, ñâîäÿòñÿ ê ñëåäóþùåìó.

1. Êëàññèôèêàöèÿ ýëåìåíòîâ, èç êîòîðûõ ñêëàäûâàåòñÿ êîììóíèêàòèâíûé ïðîöåññ,
ïîñòðîåíà ïî èåðàðõè÷åñêîìó ïðèíöèïó. Ýòî äàåò ìîäåëè ÷èñòî ëîãè÷åñêèå ïðåèìóùå-
ñòâà ïåðåä òðàäèöèîííî-ýòîëîãè÷åñêîé ñõåìîé êîììóíèêàöèè (óñòðàíÿåòñÿ øèðîêîå
ïåðåêðûâàíèå îòäåëüíûõ ýëåìåíòîâ ìîäåëè äðóã ñ äðóãîì – ñì. Ïàíîâ, 1983: 19) è,
êðîìå òîãî, ñèëüíî óâåëè÷èâàåò âîçìîæíîñòè ñâåðòûâàíèÿ èíôîðìàöèè (ýëåìåíòû áî-
ëåå âûñîêîãî ðàíãà îïèñûâàþòñÿ ÷åðåç íàáîð ýëåìåíòîâ áîëåå íèçêèõ ðàíãîâ).

2. Êëàññèôèêàöèÿ ýëåìåíòîâ ïðîâîäèòñÿ ñêîðåå ïî ñòðóêòóðíûì, ÷åì ïî ôóíêöèî-
íàëüíûì ïðèçíàêàì. Ôóíêöèîíàëüíûé àíàëèç äåÿòåëüíîñòè ñèñòåìû ïðîâîäèòñÿ ïîñ-
ëå ïîñòðîåíèÿ ñòðóêòóðíîé ìîäåëè (ñì. Purton,1978; Ïàíîâ, 1983: 17).

3. Íà ñòàäèè ôóíêöèîíàëüíîãî àíàëèçà íå ïðåäïîëàãàåòñÿ àïðèîðíî, ÷òî òå èëè
èíûå ýëåìåíòû ñèñòåìû ìîíîôóíêöèîíàëüíû. Èñõîäíàÿ ïîçèöèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òî
ìíîãèå êîììóíèêàòèâíûå ñèãíàëû è èõ êîìëëåêñû íå òîëüêî âûñîêî ïîëèôóíêöèîíàëü-
íû (ò.å. ìîãóò ïåðåäàâàòü ñàìóþ ðàçëè÷íóþ èíôîðìàöèþ), íî çà÷àñòóþ ñåìàíòè÷åñêè
âûðîæäåííû, ò.å. â ïðèíöèïå íå ìîãóò áûòü äåøèôðîâàíû ïðèåìíèêîì ñêîëüêî-íèáóäü
îäíîçíà÷íî. Îòñþäà ñëåäóåò âîçìîæíîñòü, ÷òî òå èëè èíûå çâåíüÿ òàê íàçûâàåìîãî êîì-
ìóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà íå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïîâåäåíèå öåëåíàïðàâëåííîå, à åñòü
ñâîåãî ðîäà èíôîðìàöèîííûé øóì äëÿ èññëåäîâàòåëÿ. Ñêàçàííîå, îäíàêî, íå âëå÷åò çà
ñîáîé îòêàçà îò äàëüíåéøèõ ïîèñêîâ ôóíêöèîíàëüíûõ îáúÿñíåíèé.

Â ýòîì ðàçäåëå ìû ïðèâîäèì ïåðå÷åíü ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ, êîòîðûå ìîãóò áûòü
ñóùåñòâåííûìè â êîììóíèêàöèè îäè÷àâøèõ îñëîâ Å. asinus. Íåäîñòàòîê ìåñòà ïîçâî-
ëÿåò äàòü çäåñü ëèøü ñàìûå êðàòêèå êîììåíòàðèè ê îòäåëüíûì ïóíêòàì äàííîãî ïåðå÷-
íÿ. Áîëåå ðàçâåðíóòîå îïèñàíèå è àíàëèç êîìïîíåíòîâ êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà íà
ðàçíûõ óðîâíÿõ åãî îðãàíèçàöèè áóäóò äàíû â ðàçäåëå 3.

Â îñíîâó íàñòîÿùåé ðàáîòû ïîëîæåíû ìàòåðèàëû 45-÷àñîâûõ íàáëþäåíèé (6 ìàÿ –
1 èþíÿ, 3–4 îêòÿáðÿ 1983 ã.) çà èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìûìè æèâîòíûìè. Ìàòåðèàë è
ìåòîäèêà îïèñàíû âûøå. Èëëþñòðàöèè âûïîëíåíû ïî ôîòîãðàôèÿì.

Ïðèíöèï èåðàðõè÷åñêîãî îïèñàíèÿ ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà
Ïðè ðàññìîòðåíèè îáøèðíîãî ñïåêòðà ñîáûòèé, ñëàãàþùèõ êîììóíèêàòèâíûé ïðî-

öåññ, ìû âûäåëÿåì íåñêîëüêî ñîïîä÷èíåííûõ óðîâíåé îðãàíèçàöèè òàêèõ ñîáûòèé. Â
äàííîì ñëó÷àå ïðè àíàëèçå ìîòîðíûõ êîìïîíåíò ïîâåäåíèÿ óäîáíî ïîñòóëèðîâàòü ÷å-
òûðå òàêèõ óðîâíÿ (àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíò ñèãíàëèçàöèè ìû êîñíåìñÿ íèæå): 1) óðî-
âåíü ýëåìåíòàðíûõ äâèãàòåëüíûõ àêòîâ (ÝÄÀ); 2) óðîâåíü ñèãíàëüíûõ ïîç; 3) óðîâåíü
ìèìîëåòíûõ êîíòàêòîâ (èëè âçàèìîäåéñòâèé) ìåæäó äâóìÿ îñîáÿìè (íàïðèìåð, íàçî-
íàçàëüíûé êîíòàêò); 4) óðîâåíü äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó äâóìÿ îñîáÿìè (íà-
ïðèìåð, âçàèìîäåéñòâèå ïîëîâûõ ïàðòíåðîâ, âåäóùåå ê êîïóëÿöèè).

Ïðè ýòîì ëþáîå ñîáûòèå áîëåå âûñîêîãî óðîâíÿ âêëþ÷àåò â ñåáÿ íåêîòîðûå ñîáû-
òèÿ èëè çíà÷èòåëüíîå èõ ÷èñëî, îòíåñåííûå íàìè ê êàòåãîðèè âñåõ áîëåå íèçêèõ óðîâ-
íåé. Âìåñòå ñ òåì îäíî è òî æå ñîáûòèå ñàìîãî íèçêîãî óðîâíÿ (êàòåãîðèÿ I) ìîæåò
âõîäèòü â êà÷åñòâå ñîñòàâíîãî ýëåìåíòà â ðàçíûå ñîáûòèÿ áîëåå âûñîêèõ óðîâíåé.

Íàïðèìåð, òàêîé ÝÄÀ, êàê ïðèæèìàíèå óøåé, ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðà ýëåìåíòîì ïðåä-
ñîâîêóïèòåëüíîé ïîçû ñàìêè (ñîáûòèå 2-ãî óðîâíÿ), íåêîòîðûõ âàðèàíòîâ íàçî-íà-
çàëüíîãî êîíòàêòà ìåæäó ñàìöàìè (ñîáûòèå 3-ãî óðîâíÿ) è äðàêè ñàìöîâ (ñîáûòèå 4-
ãî óðîâíÿ). Õàðàêòåðíîå ðèòìè÷íîå îòêðûâàíèå è çàêðûâàíèå ðòà (ÝÄÀ) íàáëþäàåòñÿ
êàê ó ñàìîê, òàê è ó ñàìöîâ â ðàçíûõ òèïàõ ìåæèíäèâèäóàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé (íàçî-
ãåíèòàëüíûé êîíòàêò, ñîâìåñòíîå îáíþõèâàíèå ìî÷åâûõ ìåòîê, ãåòåðî- è ãîìîñåêñó-
àëüíûå ñàäêè è ò.ä.).
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×òî êàñàåòñÿ àêóñòè÷åñêîé ñèãíàëèçàöèè, òî çäåñü âûäåëÿþòñÿ âñåãî ëèøü òðè ñèã-
íàëà, â ñèëó ÷åãî íåîáõîäèìîñòü â èåðàðõè÷åñêîé cxeìå îïèñàíèÿ îòïàäàåò (ïîäðîáíåå
îá àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíòàõ ñì. íèæå).

Ýëåìåíòû ñèãíàëüíîãî ðåïåðòóàðà
è îñíîâíûå òèïû âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó îñîáÿìè

Ïðèâîäèìûå íèæå ÷åòûðå ïåðå÷íÿ ðàñïàäàþòñÿ íà äâå íå âïîëíå paâíîöåííûå ãðóï-
ïû. Ïåðâûå äâà èç íèõ (ÝÄÀ è ïîçû) îïèñûâàþò êîìïîíåíòû èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäå-
íèÿ îñîáè, êîòîðûå ìîãóò èìåòü ìåñòî íå òîëüêî â êîììóíèêàòèâíûõ êîíòåêñòàõ, íî è
âíå èõ. Ïîñëåäóþùèå äâà ïåðå÷íÿ èìåþò äåëî èëè ñ ýëåìåíòàðíûìè (êîðîòêèå âçàèìî-
äåéñòâèÿ, êîíòàêòû) èëè ñ áîëåå èíòåãðèðîâàííûìè (äëèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ) ñòðóê-
òóðíûìè åäèíèöàìè êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà, ò.å. çäåñü ðå÷ü èäåò óæå î ñîöèàëü-
íîì ïîâåäåíèè â ñòðîãîì ñìûñëå ýòîãî ñëîâà.

Óðîâíè ýëåìåíòàðíûõ äâèãàòåëüíûõ àêòîâ (ÝÄÀ) è ïîç
1À2 . Óøè ïðèæàòû ê îáëàñòè çàòûëêà.
2À. Óøè â âåðòèêàëüíîì ïîëîæåíèè ñ ëåãêèì íàêëîíîì âïåðåä.
ÇÀ. Ãîëîâà îïóùåíà ê çåìëå.
4À. Âûòÿãèâàíèå øåè âïåðåä ñ îäíîâðåìåííûì ðàçäóâàíèåì íîçäðåé.
5À. Âûòÿãèâàíèå øåè âïåðåä ñ îäíîâðåìåííûì îñêàëîì çóáîâ.
 6À. Ãîëîâà ïðèïîäíÿòà ïîä óãëîì îêîëî 45–60° íà âûòÿíóòîé øåå, ãóáû ñëåãêà

ðàçäâèíóòû.

2 Áóêâû ïîñëå öèôð çäåñü è äàëåå îáîçíà÷àþò: À – àêò, Ï – ïîçà, K – êîíòàêò, Â – âçàèìîäåéñòâèå.

Ðèñ. 6. Ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå ðòà (À ó ãîäîâàëîé ñàìêè â ïðåäñîâîêóïèòåëüíîé ïîçå ïðè êîí-
òàêòå ñ ãîäîâàëûì ñàìöîì, ïîëîæèâøèì ãîëîâó íà åå êðóï; Á – ó ãîäîâàëîãî ñàìöà ïðè íàñèëü-
ñòâåííîé ñàäêå íà íåãî äðóãîãî ñàìöà), ïîçà ôëåìîâàíèÿ (Â) è åå ìèìè÷åñêèå ýëåìåíòû (Ã, Ä).
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Ðèñ. 7. Íåêîòîðûå õàðàêòåðíûå ïîçû Å. asinus: À – ïîçà ðåâà, âèä ñáîêó; Á – òî æå, âèä ñïåðåäè;
Â – «ãîðäåëèâàÿ» ïîçà îäèíî÷íîãî ñàìöà; Ã – ïîçà çåâàíèÿ ó ãîäîâàëîãî ñàìöà.

7À. Ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå è çàêðûâàíèå ðòà (ðèñ. 6 À, Á).
8À. Ïîêà÷èâàíèå ãîëîâîé èç ñòîðîíû â ñòîðîíó.
9À. Ñêðåáêè è êîïàíèå ãðóíòà ïåðåäíåé (ðåæå – çàäíåé) íîãîé.
Ó âçðîñëûõ îäèíî÷íûõ ñàìöîâ – ýëåìåíò òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Ó ñàìöîâ

âñåõ âîçðàñòîâ – ïðè îáíþõèâàíèè ìåñòà óðèíàöèè ñàìîê.
10À. Ýðåêöèÿ è ìàÿòíèêîîáðàçíîå ïîêà÷èâàíèå ýðåãèðîâàííîãî ïåíèñà ñ àìïëèòó-

äîé äî 75°. Â âåðõíåì ïîëîæåíèè ïåíèñ ïðèæèìàåòñÿ ê æèâîòó.
11À. Îòâåäåíèå õâîñòà îò òåëà, èíîãäà ñ ïîìàõèâàíèåì èì.
12À. Ïîäæèìàíèå õâîñòà.

Ýòè è ðÿä äðóãèõ, áîëåå óíèâåðñàëüíûõ (íàïðèìåð, ëîêîìîòîðíûõ ÝÄÀ) ÿâëÿþòñÿ
õàðàêòåðíûìè ýëåìåíòàìè ñëåäóþùèõ ïîç:

1Ï. Ïîçà ðåâóùåãî ñàìöà: ÝÄÀ 1, 5, èíîãäà 10 (áåç ìàÿòíèêîîáðàçíûõ äâèæåíèé) è
11, îáû÷íî ïðè ïåðåäâèæåíèè ðûñüþ (ðèñ. 7 À, Á).

2Ï. «Ãîðäåëèâàÿ» ïîçà ñàìöà: õàðàêòåðíûé ýëåìåíò – ÝÄÀ 2, èíîãäà – 9; ïåðåäâè-
æåíèå øàãîì (ðèñ. 2, Â) èëè íåòîðîïëèâîé ðûñüþ.

3Ï. Ïîçà ôëåìîâàíèÿ: ÝÄÀ 6, èíîãäà (÷àñòè÷íî) 10 è 11 (ðèñ. 6 Â–Ä).
4Ï. Ïîçà «çåâàíèÿ»: ÝÄÀ 4 è 8, â ïîëîæåíèè ñòîÿ (ðèñ. 7 Ã).
5Ï. Èíåðòíàÿ ïîçà (ñîí ñòîÿ). Ó ñàìöîâ ÷àñòî ñ ïåðèîäè÷åñêîé
ýðåêöèåé (ÝÄÀ 10).
6Ï. Ïðåäñîâîêóïèòåëüíàÿ ïîçà ñàìêè: ÝÄÀ 1, 3, 7, 11 (ðèñ. 6 À).
×àñòè÷íî ñîîòâåòñòâóåò ïîçå ïðè óðèíàöèè ó îñîáåé îáîèõ ïîëîâ.
7Ï. Ïîçà âàëÿíèÿ. Íàáëþäàåòñÿ êàê ó æèâîòíûõ, ïðåáûâàþùèõ â îäèíî÷åñòâå, òàê

è â ãðóïïàõ, êîãäà íåñêîëüêî îñîáåé âàëÿþòñÿ îäíîâðåìåííî èëè ïîî÷åðåäíî íà îäíîì
è òîì æå ìåñòå. Ñóùåñòâóþò òðàäèöèîííûå ïûëåâûå êóïàëüíè, ïåðèîäè÷åñêè ïîñåùà-
åìûå ãðóïïèðîâêàìè îñëîâ.
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Àêóñòè÷åñêàÿ ñèãíàëèçàöèÿ
Ðåïåðòóàð âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ âêëþ÷àåò âñåãî ëèøü òðè êîìïîíåíòà: 1) ðåâ, êîòî-

ðûé îêàçûâàåòñÿ íåîòäåëèìîé ÷àñòüþ ìîòîðíî-àêóñòè÷åñêîãî êîìïëåêñà, íàçâàííîãî
íàìè «ïîçîé ðåâà» (ñì. âûøå); 2) âîé, íàïîìèíàþùèé ìû÷àíèå àãðåññèâíî íàñòðîåí-
íîãî áûêà; 3) ôûðêàíüå, èñïîëüçóåìîå â òðåâîæíûõ ñèòóàöèÿõ.

Ïåðâûå äâà ñèãíàëà èñïîëüçóþòñÿ òîëüêî ñàìöàìè, òðåòèé – æèâîòíûìè âñåõ ïîëî-
âîçðàñòíûõ ãðóïï. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îòìå÷àþòñÿ ïðîìåæóòî÷íûå âàðèàíòû ìåæäó
ñèãíàëàìè 1 è 2, òàê ÷òî ïîñëåäíèå ñ íåêîòîðûìè îãîâîðêàìè ìîæíî ñ÷èòàòü êðàéíèìè
âàðèàíòàìè åäèíîãî êîíòèíóóìà.

Óðîâíè ìèìîëåòíûõ êîíòàêòîâ è äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé
Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ Å. asinus ÿâëÿåòñÿ îáèëèå ïðÿìûõ òàêòèëüíûõ êîíòàêòîâ

ìåæäó îñîáÿìè âíå çàâèñèìîñòè îò èõ ïîëà è âîçðàñòà. Â ÷àñòíîñòè, âåñüìà ìíîãî÷èñ-
ëåííûå êîíòàêòû òàêîãî ðîäà ñðåäè âçðîñëûõ ñàìöîâ. Èíäèâèäóàëüíûå äèñòàíöèè îáû÷-
íî î÷åíü ìàëû, áóäó÷è âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ñîïîñòàâèìûìè ñ äëèíîé êîðïóñà æèâîòíûõ, à
÷àñòî è òîãî ìåíüøå. Âìåñòå ñ òåì ïðÿìîé òåëåñíûé êîíòàêò íåðåäêî âåäåò ê ïîïûòêàì ñî
ñòîðîíû îäíîãî èç ó÷àñòíèêîâ èçáåæàòü åãî è, ñîîòâåòñòâåííî, ê ðàçëè÷íûì äåéñòâèÿì,
íàïðàâëåííûì íà ñîõðàíåíèå ìèíèìàëüíîé èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè.

Â ñîîòâåòñòâèè ñî ñêàçàííûì ìîæíî óñëîâíî âûäåëèòü òðè êëàññà êîíòàêòîâ è/èëè
âçàèìîäåéñòâèé ðàçíîãî çíàêà: íåéòðàëüíûå, ïîçèòèâíûå è íåãàòèâíûå. Ê ÷èñëó ïåð-
âûõ îòíîñÿòñÿ ñèòóàöèè, â êîòîðûõ äâå èëè áîëåå îñîáè íàõîäÿòñÿ äðóã ïîäëå äðóãà íà
ìèíèìàëüíûõ ðàññòîÿíèÿõ, íå ïðåäïðèíèìàÿ ïîïûòîê ñîêðàòèòü èëè óâåëè÷èòü èíäè-
âèäóàëüíóþ äèñòàíöèþ. Ê ïîçèòèâíûì âçàèìîäåéñòâèÿì îòíîñÿòñÿ ñëó÷àè ïðåáûâà-
íèÿ äâóõ îñîáåé â ïðÿìîì òåëåñíîì êîíòàêòå, áåç ïîïûòîê ñî ñòîðîíû õîòÿ áû îäíîé èç
íèõ óéòè èëè îòîãíàòü ïàðòíåðà. Íàêîíåö, íåãàòèâíûå âçàèìîäåéñòâèÿ â êîíå÷íîì èòî-
ãå ïðèâîäÿò ê óâåëè÷åíèþ äèñòàíöèè ìåæäó èõ ó÷àñòíèêàìè. Ýòè êàòåãîðèè âûäåëÿþò-
ñÿ óñëîâíî, ïîñêîëüêó âñå òðè òèïà âçàèìîäåéñòâèé ìîãóò ñìåíÿòü äðóã äðóãà íà êîðîò-
êèõ îòðåçêàõ âðåìåíè (íàïðèìåð, ïîçèòèâíîå – íåãàòèâíîå – íåéòðàëüíîå âçàèìîäåé-
ñòâèÿ). Ñ ó÷åòîì ýòèõ çàìå÷àíèé ìîæíî âûäåëèòü ñëåäóþùèå âàðèàíòû ìèìîëåòíûõ
èëè îòíîñèòåëüíî êðàòêîâðåìåííûõ êîíòàêòîâ.

Íåéòðàëüíûå:
1Ê. Ñèíõðîííàÿ óðèíàöèÿ (ñ ó÷àñòèåì äâóõ èëè òðåõ, ðåäêî áîëüøåãî ÷èñëà îñî-

áåé).
2Ê. Ñîâìåñòíîå îáíþõèâàíèå ýêñêðåìåíòîâ (ìî÷è, ðåæå – êàëà), îñòàâëåííûõ äðó-

ãèìè îñîáÿìè.
Ïîçèòèâíûå:
3Ê. Íàçî-íàçàëüíûé êîíòàêò.
4Ê. Íàçî-ãåíèòàëüíûé êîíòàêò, íåðåäêî ðåöèïðîêíûé (æèâîòíûå ñòîÿò ãîëîâàìè â

ïðîòèâîïîëîæíûå ñòîðîíû è êàæäîå îáíþõèâàåò àíî-ãåíèòàëüíóþ îáëàñòü ïàðòíåðà).
5Ê. Ïåðåáðàñûâàíèå øåè ÷åðåç õîëêó äðóãîé îñîáè (ðèñ. 8 Á).
6Ê. Êðàòêîâðåìåííûé ãðóìèíã èëè àëëîãðóìèíã (ðèñ. 8 À).
Íåãàòèâíûå:
7Ê. Ïîìåùåíèå ãîëîâû íà êðóï (ðåæå – íà ñïèíó) äðóãîé îñîáè (ðèñ. 1 À; 9 À).

Âíå ñèòóàöèé, ïðåäøåñòâóþùèõ èñòèííîé êîïóëÿöèè, ãäå äàííàÿ àêöèÿ ñëóæèò ñòàí-
äàðòíûì ïðåäêîïóëÿöèîííûì àêòîì ñî ñòîðîíû ñàìöà.

8Ê. Ðåçêîå ïîäáðàñûâàíèå ãîëîâû, íàõîäÿùåéñÿ â ñîïðèêîñíîâåíèè ñ ãîëîâîé ïàðò-
íåðà.

9Ê. Ïîäáðàñûâàíèå êðóïà (íàïðèìåð, â îòâåò íà èíñïåêòèðîâàíèå ïàðòíåðîì àíî-
ãåíèòàëüíîé îáëàñòè äàííîé îñîáè èëè â îòâåò íà àêöèþ 7 K).
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10Ê. Ëÿãàíèå ïàðòíåðà îäíîé èëè îáåèìè çàäíèìè íîãàìè (ðèñ. 9, Ã), ðåæå – ïåðå-
äíåé íîãîé.

11Ê. Ïîïûòêà óêóñèòü ïàðòíåðà (çà ìîðäó – ïîñëå íàçî-íàçàëüíîãî êîíòàêòà, â øåþ,
ïëå÷î èëè áåäðî – ïîñëå äðóãèõ êðàòêîâðåìåííûõ êîíòàêòîâ òèïîâ 4 K – 6 K).

12 Ê. Íàñèëüñòâåííàÿ ñàäêà (îáû÷íî ãîìîñåêñóàëüíàÿ, ó ñàìöîâ)
(ðèñ. 1 Á; 8 Å).
Ïåðåõîäÿ òåïåðü ê ðàññìîòðåíèþ äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé (Â), âûäåëèì ñðåäè

íèõ ñëåäóþùèå.
Íåéòðàëüíûå:
1Â. Äëèòåëüíîå ïðåáûâàíèå ïî ñîñåäñòâó äðóã ñ äðóãîì (÷àñòî – â èíåðòíûõ ïîçàõ).

      Ïîçèòèâíûå:
2Â. Äëèòåëüíûé àëëîãðóìèíã.
3Â. Èãðà ñ ýëåìåíòàìè áîðüáû (ðèñ. 8 Â – Å).
4Â. Ïðåäêîïóëÿòèâíûå âçàèìîäåéñòâèÿ è êîïóëÿöèÿ.
Íåãàòèâíûå:
5Â. Ïðèíóäèòåëüíûå ãåòåðîñåêñóàëüíûå ñàäêè – ñ ó÷àñòèåì òîëüêî îäíîãî ñàìöà

èëè êîëëåêòèâíûå (ðèñ. 9 Á, Â).
6Â. Àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöîâ â ñëó÷àå êîíêóðåíöèè èç-çà ñàìêè.

Ðèñ. 8. Ðàçíûå âàðèàíòû ïðÿìîãî òåëåñíîãî êîíòàêòà ìåæäó ìàòåðüþ è ãîäîâàëûì îòïðûñêîì (À,
Á) è ìåæäó ãîäîâàëûìè ñàìöàìè (Â – Å): À – àëëîãðóìèíã, Á – ïåðåêèäûâàíèå ãîëîâû ÷åðåç õîëêó
ïàðòíåðà, Â – Ä – èãðîâàÿ áîðüáà, Å – íàñèëüñòâåííàÿ ñàäêà ñáîêó âî âðåìÿ èãðû.
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Ðèñ. 9. Ðàçëè÷íûå òèïû âçàèìîäåéñòâèé: À – îäèíî÷íûé ñàìåö êëàäåò ãîëîâó íà êðóï õîëîñòÿêà,
ïðåæäå ÷åì ñìåíèòü ïîñëåäíåãî â ðîëè îïåêóíà ãðóïïû ñàìîê; Á – êîëëåêòèâíàÿ ïîãîíÿ ñàìöîâ-
õîëîñòÿêîâ çà ãîäîâàëîé ñàìêîé; Â – íàñèëüñòâåííàÿ ñàäêà ñàìöà-õîëîñòÿêà íà ãîäîâàëóþ ñàìêó
âî âðåìÿ åå ïðåñëåäîâàíèÿ; Ã – ãîäîâàëàÿ ñàìêà ëÿãàåò ñàìöà-õîëîñòÿêà, ïûòàþùåãîñÿ ñäåëàòü
íà íåå íàñèëüñòâåííóþ ñàäêó.

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî êðàòêîãî îïèñàíèÿ êîììóíèêàòèâíûõ ñðåäñòâ Å. asinus ìû õî-
òèì åùå ðàç ïîä÷åðêíóòü íåèçáåæíûé ñõåìàòèçì â ëþáîé ïðîöåäóðå ðàñ÷ëåíåíèÿ êîí-
òèíóàëüíîãî «ïîòîêà ïîâåäåíèÿ» (Õàéíä, 1975) íà äèñêðåòíûå ýëåìåíòû. Êàêîé áû ñïî-
ñîá êëàññèôèêàöèè ýëåìåíòîâ ìû íè âûáðàëè, ïðîöåäóðà ðàçáèåíèÿ âñåãäà áóäåò óñ-
ëîâíîé, î ÷åì èññëåäîâàòåëü íå äîëæåí çàáûâàòü íà ïîñëåäóþùåé ñòàäèè ðàáîòû ñ ïî-
ëó÷åííûìè èì ïåðå÷íÿìè.

Îòñóòñòâèå ñêîëüêî-íèáóäü ðåçêèõ è îäíîçíà÷íûõ ãðàíèö ìåæäó ìîòîðíûìè êîìï-
ëåêñàìè, òåñíî ñâÿçàííûìè, íà ïåðâûé âçãëÿä, ñ ðàçíûìè è, êàçàëîñü áû, äîñòàòî÷íî
ñïåöèôè÷åñêèìè àêòèâíîñòÿìè, ëó÷øå âñåãî ìîæíî ïðîèëëþñòðèðîâàòü íà ïðèìåðå
ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ìîëîäûõ ñàìöîâ Å. asinus. Çäåñü îáíàðóæèâàþòñÿ âñå âàðèàíòû
ïåðåõîäîâ ìåæäó êîìôîðòíîé (àëëîãðóìèíã), èãðîâîé è ñåêñóàëüíîé àêòèâíîñòÿìè, ïðè-
÷åì èãðà âî ìíîãèõ ñâîèõ çâåíüÿõ èìèòèðóåò òàêæå êîìïëåêñû àãîíèñòè÷åñêîãî ïîâå-
äåíèÿ è âðåìåíàìè ïåðåõîäèò â áîëåå æåñòêèå ôîðìû áîðüáû (ðèñ. 3). Ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü äåéñòâèé ïðè âñòðå÷å äâóõ ñàìöîâ-ãîäîâèêîâ îáû÷íî âûãëÿäèò â ñõåìå ñëåäóþ-
ùèì îáðàçîì: êðàòêîâðåìåííûé òåëåñíûé êîíòàêò (âàðèàíòû 5 K – 6 K) – èãðîâàÿ áîðü-
áà – ãîìîñåêñóàëüíàÿ ñàäêà, ÷àñòî (õîòÿ è íå âñåãäà) ñîïðîâîæäàåìàÿ ýðåêöèåé ó îäíîãî
èëè îáîèõ ïàðòíåðîâ – ðåöèïðîêíàÿ ñàäêà – ïîïûòêà îäíîãî èç ïàðòíåðîâ óéòè îò âçà-
èìîäåéñòâèÿ è ïðåñëåäîâàíèå åãî äðóãèì ïàðòíåðîì – áîðüáà ñ èãðîâûìè óêóñàìè,
êîòîðûå çà÷àñòóþ ñòàíîâÿòñÿ ãîðàçäî áîëåå ñåðüåçíûìè. Îòñþäà – çíà÷èòåëüíûå òðóä-
íîñòè íå òîëüêî â ðàçãðàíè÷åíèè ðàçíûõ òèïîâ àêòèâíîñòè, íî è â îöåíêå ïðåîáëàäàþ-
ùèõ â äàííûé ìîìåíò ìîòèâàöèé, à òàêæå çíàêà âçàèìîäåéñòâèÿ (íåéòðàëüíîå, ïîçè-
òèâíîå èëè íåãàòèâíîå). Èìåííî â ïîñëåäíåì ïóíêòå îñîáåííî âåëèêà îïàñíîñòü ñóáúåê-
òèâíûõ, íàèâíî-àíòðîïîìîðôè÷åñêèõ îöåíîê.

Îòìåòèì òàêæå íåäîñòàòî÷íóþ ðàáîòîñïîñîáíîñòü ïðèíöèïà «êîíôëèêòà ìîòèâà-
öèé», âûäâèíóòîãî â êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè ïðè èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ ïòèö, íî ÿâíî íå
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îïåðàöèîíàëüíîãî ïðè ðàáîòå ñ ñîöèàëüíûìè ìëåêîïèòàþùèìè – òàêèìè, íàïðèìåð,
êàê ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà Equidae. Èç âñåãî ñêàçàííîãî ñëåäóåò, ÷òî ïðîáëåìà àäåê-
âàòíîãî îïèñàíèÿ ñîöèàëüíîãî è êîììóíèêàòèâíîãî ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ ïðîäîëæàåò
îñòàâàòüñÿ îòêðûòîé, è çäåñü íåîáõîäèìà äàëüíåéøàÿ íàïðÿæåííàÿ ðàáîòà.

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ðàçóìíîé ñòðàòåãèåé îïèñàíèÿ ñîáûòèé, ïðîèñõîäÿùèõ â ñîöèó-
ìå, ÿâëÿåòñÿ ìåòîä «öèêëè÷åñêîãî îïèñàíèÿ». Ñíà÷àëà äàåòñÿ îáùàÿ êàðòèíà ñîáûòèé â
æèçíè ñîöèóìà íà äëèòåëüíûõ ïðîìåæóòêàõ âðåìåíè. Íà ýòîì ýòàïå âûäåëÿþòñÿ íîñè-
òåëè ñïåöèôè÷åñêèõ ñîöèàëüíûõ ðîëåé è ðàññìàòðèâàþòñÿ ñîáûòèÿ ñàìîãî âûñîêîãî
óðîâíÿ èíòåãðàöèè, êîòîðûå ìîæíî íàçâàòü «äëèòåëüíûìè âçàèìîäåéñòâèÿìè» (â êà÷å-
ñòâå ïðèìåðà ñì. Ïàíîâ, Çûêîâà, 1985). Çàòåì ìû ñðàçó ïåðåõîäèì ê âûäåëåíèþ ñîáû-
òèé ñàìîãî íèçêîãî ðàíãà. Ýòî òàê íàçûâàåìûå «ýëåìåíòàðíûå äâèãàòåëüíûå àêòû» (ÝÄÀ
– ñì. Ïàíîâ, 1978). Îíè âûÿâëÿþòñÿ ïðè àíàëèçå èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ îñîáè
êàê â ÿâíî êîììóíèêàòèâíûõ êîíòåêñòàõ, òàê è âíå èõ, íàïðèìåð, ó æèâîòíûõ, íàõîäÿ-
ùèõñÿ â îäèíî÷åñòâå. Ñàìè ýòè ÝÄÀ ñîâñåì íå îáÿçàòåëüíî ñëóæàò ïîëíîöåííûìè êîì-
ìóíèêàòèâíûìè ñèãíàëàìè, îäíàêî â ðàçëè÷íûõ êîìáèíàöèÿõ äðóã ñ äðóãîì îíè ñêëà-
äûâàþòñÿ â èíòåãðèðîâàííûå êîìïëåêñû, íàçâàííûå íàìè «åäèíèöàìè êîììóíèêàöèè»
(ñòðóêòóðíûå ýëåìåíòû âòîðîãî è áîëåå âûñîêèõ óðîâíåé èíòåãðàöèè).

Èìåÿ ïåðå÷åíü òàêèõ ýëåìåíòîâ, ìû ìîæåì òåïåðü ïåðåéòè ê îïèñàíèþ êîðîòêèõ
âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó äâóìÿ è áîëåå îñîáÿìè, ñîõðàíÿÿ ïðè ýòîì ëàêîíèçì, íåîáõîäè-
ìûé äëÿ äàëüíåéøåé ðàáîòû ñ ïîëó÷åííûìè îïèñàíèÿìè. Äàëåå ìîæíî ïîêàçàòü, êàê
èìåííî êîðîòêèå ìåæèíäèâèäóàëüíûå êîíòàêòû ñêëàäûâàþòñÿ â äëèòåëüíûå âçàèìî-
äåéñòâèÿ, õàðàêòåðèçóþùèå äîëãîâðåìåííóþ êàðòèíó æèçíè ñîöèóìà. Çäåñü êðóã çà-
ìûêàåòñÿ, è ìû âîçâðàùàåìñÿ ê èñõîäíîé, ñèíòåòè÷åñêîé ôàçå îïèñàíèÿ íàøåãî îáúåê-
òà (ñîöèóìà).

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïðåäëàãàåìûé ïîäõîä ïîçâîëèò èçáåæàòü êàê ÷ðåçìåðíî îáùèõ,
ïîâåðõíîñòíûõ îïèñàíèé âèäîîïåöèôè÷åñêîé ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè, òàê è ýëåìåí-
òàðèñòñêèõ ñõåì, â êîòîðûõ àíàëèç ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ñâîäèòñÿ ê ïåðå÷íÿì ýëå-
ìåíòàðíûõ êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ-äåìîíñòðàöèé.

3. Èñïîëüçîâàíèå ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ â êîììóíèêàòèâíîì
ïðîöåññå

Â ýòîì ðàçäåëå ìû ïîäðîáíî ðàññìîòðèì âñòðå÷àåìîñòü íåêîòîðûõ íàèáîëåå õà-
ðàêòåðíûõ ñèãíàëîâ, ïåðå÷èñëåííûõ â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå, ñ àíàëèçîì èõ èñïîëüçîâà-
íèÿ îñîáÿìè ðàçíûõ âîçðàñòíûõ è ïîëîâûõ ãðóïï (ïÿòü êàòåãîðèé èíäèâèäîâ, óêàçàí-
íûõ â ïåðâîì ðàçäåëå ñòàòüè). Ìû ïðîàíàëèçèðóåì ìåñòî ýòèõ ñèãíàëîâ â ñòðóêòóðå
êðàòêîâðåìåííûõ êîíòàêòîâ è äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé. Áóäóò ðàññìîòðåíû ôóíê-
öèîíàëüíûå àñïåêòû ñèãíàëèçàöèè è êîììóíèêàöèè è ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà ñâÿçàòü
èíäèâèäóàëüíîå ïîâåäåíèå êàê ãåíåðàòîð êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ (ÝÄÀ, ïîçû) ñ
ñîöèàëüíûì ïîâåäåíèåì, îðãàíèçóþùèì ïîïóëÿöèþ â åäèíîå ôóíêöèîíàëüíîå öåëîå
ñðåäñòâàìè âñåâîçìîæíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó èíäèâèäàìè (ñì. Ïàíîâ, 1983).

Ìû çàòðîíåì íå âñå, à ëèøü íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþùèåñÿ âàðèàíòû ñîáûòèé (ÝÄÀ,
ïîçû, êîðîòêèå êîíòàêòû è äëèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ) èç ÷èñëà óïîìÿíóòûõ â ïðåäû-
äóùåì ðàçäåëå, ñîõðàíèâ èñïîëüçîâàííûå òàì îáîçíà÷åíèÿ ðàçíûõ êëàññîâ ñîáûòèé
öèôðàìè è áóêâàìè.

Ýëåìåíòàðíûå äâèãàòåëüíûå àêòû êàê èñòî÷íèê
êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ

1. Ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå ðòà (ÝÄÀ 7À) – îáÿçàòåëüíûé ýëåìåíò ïðåäñîâàêóïè-
òåëüíîé ïîçû ñàìêè â ìîìåíò åå ãîòîâíîñòè ïðèíÿòü ñàìöà è âî âðåìÿ ñàäêè. Ýòà ïîçà
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íàáëþäàëàñü 11 ðàç ó äâóõ ãîäîâàëûõ ñàìîê ïðè èõ ïîëîâûõ êîíòàêòàõ ñ òðåìÿ ñàìöàìè
(äâà îäèíî÷íûõ, îäèí – ãîäîâàëûé). Âìåñòå ñ òåì òîò æå ÝÄÀ íàáëþäàåòñÿ âíå öåëîñò-
íîãî êîìïëåêñà ýëåìåíòîâ, ôîðìèðóþùèõ ïðåäñîâîêóïèòåëüíóþ ïîçó ñàìêè, è íå òîëüêî
ó ñàìîê, íî è ó ñàìöîâ âñåõ òðåõ äåìîãðàôè÷åñêèõ êàòåãîðèé. Â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëü-
íîãî ñèãíàëà ÝÄÀ 7 ìû íàáëþäàëè 8 ðàç ó ÷åòûðåõ ãîäîâàëûõ ñàìîê: â ïÿòè ñëó÷àÿõ â
ìîìåíò îáñëåäîâàíèÿ ñàìöîì àíî-ãåíèòàëüíîé îáëàñòè ñàìîê, â äâóõ ñëó÷àÿõ – â îòâåò
íà ïðèáëèæåíèå ñàìöà (ïðè ðàçíûõ äèñòàíöèÿõ ìåæäó íèì è ñàìêîé), â îäíîì ñëó÷àå –
ïîñëå íåóäà÷íîé ïîïûòêè ãîäîâàëîé ñàìêè äîñòè÷ü âûìåíè ìàòåðè. Ó ñàìöîâ (îäèí
îäèíî÷íûé, îäèí õîëîñòîé, äâà ãîäîâàëûõ) ýòîò ÝÄÀ îòìå÷åí 7 ðàç: ïðè îäíîâðåìåí-
íîì îáíþõèâàíèè äâóìÿ èëè áîëåå îñîáÿìè ýêñêðåìåíòîâ (ñì. íèæå) – 2 ðàçà; ïðè íàçî-
íàçàëüíîì êîíòàêòå – 1 ðàç; ïðè ãîìîñåêñóàëüíîé ñàäêå ó ïàññèâíîãî ïàðòíåðà – 1 ðàç;
ïðè ïîìåùåíèè ãîëîâû îäíîãî ñàìöà íà êðóï äðóãîãî – 2 ðàçà (ó ïàññèâíîãî ïàðòíåðà,
êàêîâûì â îáîèõ ñëó÷àÿõ áûëè ðàçíûå ñàìöû). Èç ýòèõ ñåìè íàáëþäåíèé ÷åòûðå îòíî-
ñÿòñÿ ê îäíîìó è òîìó æå ãîäîâèêó.

2. Ýðåêöèÿ ïåíèñà ó ñàìöîâ (ÝÄÀ 10À) íàáëþäàåòñÿ êàê â ãåòåðîñåêñóàëüíûõ, òàê è
â ãîìîñåêñóàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ, à òàêæå (è î÷åíü ÷àñòî) – âíå êàêèõ-ëèáî íåïîñ-
ðåäñòâåííûõ âçàèìîäåéñòâèé (íàïðèìåð, â èíåðòíîé ïîçå, êîãäà ïîÿâëåíèå ýòîãî ÝÄÀ
íîñèò ÿâíî öèêëè÷åñêèé õàðàêòåð). Ýðåêöèÿ âîçíèêàåò èíîãäà ó ñàìöà, îáíþõèâàþùå-
ãî ìåñòî óðèíàöèè ñàìêè è î÷åíü ðåäêî – ó ãîäîâàëûõ ñàìöîâ ïðè àíî-ãåíèòàëüíûõ
êîíòàêòàõ ñ èõ ìàòåðÿìè. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ýòîò ÝÄÀ çà÷àñòóþ îòñóòñòâóåò âî âçàè-
ìîäåéñòâèÿõ, ïðè êîòîðûõ ïîëîâàÿ ìîòèâàöèÿ äîëæíà áûòü, êàçàëîñü áû, ìàêñèìàëü-
íîé. Ðå÷ü èäåò î ñîâìåñòíûõ ïîãîíÿõ íåñêîëüêèõ ñàìöîâ (îáû÷íî – õîëîñòÿêîâ) çà ñàì-
êîé, íà êîòîðóþ îíè ìíîãîêðàòíî äåëàþò íàñèëüñòâåííûå ñàäêè. Ïðè ýòîì ó îäíèõ ñàì-
öîâ íàáëþäàåòñÿ î÷åíü ñèëüíàÿ ýðåêöèÿ, à ó äðóãèõ îíà ìîæåò ïîëíîñòüþ îòñóòñòâî-
âàòü äàæå â ìîìåíò ñàäêè. Ó îäíîãî è òîãî æå ñàìöà â õîäå îäíîãî äàííîãî ýïèçîäà
ýðåêöèÿ òî ïîÿâëÿåòñÿ, òî èñ÷åçàåò.

Ñêàçàííîå îòíîñèòñÿ è ê ãîìîñåêñóàëüíûì âçàèìîäåéñòâèÿì, âåñüìà îáû÷íûì â
õîëîñòÿöêîì ñòàäå è ïðè èãðàõ ìåæäó ãîäîâàëûìè ñàìöàìè. Çäåñü îáû÷íû ñàäêè áåç
ýðåêöèé, õîòÿ â îäíîì ñëó÷àå ìû íàáëþäàëè äàæå äëèòåëüíûå ïîïûòêè èíòðîìèññèè
ïðè ñàäêå îäíîãî ãîäîâàëîãî ñàìöà íà äðóãîãî. Èíòåðåñíûì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ ñèíõ-
ðîííàÿ ýðåêöèÿ ó õîëîñòÿêîâ, ïîäîëãó ïðåáûâàþùèõ â èíåðòíûõ ïîçàõ íåïîäàëåêó äðóã
îò äðóãà (äèñòàíöèÿ ìåæäó ñàìöàìè ïðè ýòîì ÷àñòî ñîïîñòàâèìà ñ äëèíîé êîðïóñà æè-
âîòíûõ). Â òàêèõ ñèòóàöèÿõ ñèíõðîííàÿ ýðåêöèÿ ìîæåò âîçíèêàòü îäíîâðåìåííî ó ïÿòè
ñàìöîâ è áîëåå. Èíîãäà âñëåä çà ýðåêöèåé ó îäíîãî èç ñîñåäåé ñëåäóåò åãî âíåçàïíîå
íàïàäåíèå íà äðóãîãî, ÷òî ñðàçó æå âûçûâàåò ñèëüíóþ ýðåêöèþ ó ïîñëåäíåãî (2 ñëó-
÷àÿ). Ýðåêöèÿ ìîæåò âîçíèêàòü òàêæå ó îäèíî÷íîãî ñàìöà â ìîìåíò åãî áëèçêîãî ïîäõî-
äà ê íàáëþäàòåëþ. Âî âñåõ ýòèõ ñëó÷àÿõ íå èñêëþ÷åíà ñâÿçü äàííîãî ÝÄÀ ñ àãðåññèâ-
íûìè ìîòèâàöèÿìè.

Ñèãíàëüíûå ïîçû
Ïåðåõîäÿ ê îïèñàíèþ ñèãíàëüíûõ êîìïëåêñîâ âòîðîãî óðîâíÿ (ïîç), ðàññìîòðèì

÷åòûðå èç íèõ: ïîçó ðåâóùåãî ñàìöà (1Ï), ãîðäåëèâóþ ïîçó (2Ï), ïîçó ôëåìîâàíèÿ (ÇÏ)
è ïîçó çåâàíèÿ (4Ï).

1. Ïîçà ðåâà (1Ï) ÷àùå âñåãî íàáëþäàåòñÿ ó îäèíî÷íûõ ñàìöîâ (55 íàáëþäåíèé, 4
îñîáè) è îáû÷íî àäðåñîâàíà ñàìêàì, îïåêàåìûì èìè.

Òàêîé ñàìåö âðåìÿ îò âðåìåíè ñîâåðøåííî íåïðåäñêàçóåìî íà÷èíàåò ðåâåòü, âûòÿ-
íóâ âïåðåä øåþ è ïðèæàâ óøè ê ãîëîâå, è îäíîâðåìåííî áåæèò â ñòîðîíó ïàñóùèõñÿ
íåïîäàëåêó ñàìîê, êîòîðûå ïðè ýòîì ñáèâàþòñÿ â òåñíóþ ãðóïïó è ïðîáåãàþò äî 10 ì è
áîëåå ïî íàïðàâëåíèþ áåãà ñàìöà, êàê áû óáåãàÿ îò íåãî. Ó ñàìöà â ýòîò ìîìåíò èíîãäà
íàáëþäàåòñÿ íåïîëíàÿ ýðåêöèÿ, è â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ åãî ïðîáåæêà çàêàí÷èâàåòñÿ
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ïîïûòêîé ïîëîæèòü ãîëîâó íà êðóï òîé èëè èíîé èç îïåêàåìûõ èì ñàìîê. Èíîãäà òî÷íî
òàêàÿ æå ïðîáåæêà ñàìöà íàïðàâëåíà íå â ñòîðîíó ñàìîê, à ê ïàñóùèìñÿ íåïîäàëåêó
äðóãèì ñàìöàì, êîòîðûå èëè îòáåãàþò â ñòîðîíó èëè íå ðåàãèðóþò íà ïðèáëèæåíèå
ðåâóùåãî ñàìöà. Â äðóãèõ ñëó÷àÿõ îïèñàííûå äåéñòâèÿ îäèíî÷íîãî ñàìöà âûñòóïàþò â
êà÷åñòâå òåððèòîðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, ïåðåõîäÿ â ãîðäåëèâóþ ïîçó è â ïðåñëåäîâàíèå
õîëîñòÿêîâ (ñì. íèæå). Ïðè ñáëèæåíèè ñ òðåòèðóåìûì ñàìöîì ðåâóùèé ñàìåö òàêæå
ïûòàåòñÿ ïîëîæèòü ãîëîâó íà åãî êðóï.

Àíàëîãè÷íîå ïîâåäåíèå îòìå÷àåòñÿ ïðè ãåòåðî- è ãîìîñåêñóàëüíûõ (àãîíèñòè÷åñêèõ)
âçàèìîäåéñòâèÿõ ó õîëîñòÿêîâ è ó ãîäîâàëûõ ñàìöîâ, íî çíà÷èòåëüíî ðåæå, ÷åì ó îäèíî÷-
íûõ ñàìöîâ. Âñåãî ó õîëîñòÿêîâ ìû íàáëþäàëè åãî 29 ðàç, â òîì ÷èñëå 16 ðàç ó ÷åòûðåõ
èíäèâèäóàëüíî îïîçíàâàåìûõ îñîáåé, ò.å. áîëåå ÷åì âòðîå ðåæå, ÷åì ó îäèíî÷íûõ ñàì-
öîâ. Çäåñü ïîçà ðåâà ïðåäøåñòâóåò êîëëåêòèâíûì ïîãîíÿì çà ñàìêîé, ñîïóòñòâóåò âðå-
ìåííîé èõ îïåêå (êàê ó îäèíî÷íûõ ñàìöîâ) èëè âåäåò ê îòêðûòûì êîíôëèêòàì â êîíêó-
ðåíöèè èç-çà ñàìîê, ò.å. èìååò îäíîâðåìåííî è ñåêñóàëüíóþ è àãðåññèâíóþ îêðàñêó. Ó
òðåõ ãîäîâàëûõ ñàìöîâ òàêîå ïîâåäåíèå íàáëþäàëîñü âñåãî ÷åòûðå ðàçà. Èíòåðåñíî îòìå-
òèòü, ÷òî ó äîìàøíèõ îñëîâ ïîçà ðåâà, êàê ïðàâèëî, íå ñîïðîâîæäàåòñÿ ïðîáåæêîé.

Àêóñòè÷åñêèé ñèãíàë, ñîïðîâîæäàþùèé îïèñàííîå ïîâåäåíèå, ìîæåò èìåòü ÷åò-
êèå èíäèâèäóàëüíûå îñîáåííîñòè (êàê ýòî äîêóìåíòèðîâàíî íàìè äëÿ äîìàøíèõ îñ-
ëîâ). Èìåííî ýòî ìîæåò ñëóæèòü îáúÿñíåíèåì òîãî ñëó÷àÿ, êîãäà ñòàäî õîëîñòÿêîâ èç
12 îñîáåé óáåæàëî ñðàçó æå â îòâåò íà ðåâ îäèíî÷íîãî ñàìöà III. Çà ñ÷åò âîçìîæíîñòè
èíäèâèäóàëüíîãî îïîçíàâàíèÿ õîëîñòÿêàìè îäèíî÷íîãî ñàìöà ïî åãî âíåøíåìó îáëèêó
ìîæíî îòíåñòè, âåðîÿòíî, è äðóãèå ñëó÷àè áåãñòâà èëè ÿâíîãî ïîä÷èíåíèÿ ïîñëåäíèõ
îäèíî÷íîìó ñàìöó (íàïðèìåð, â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà òîò â ïîçå ðåâà ïðèáëèæàåòñÿ ê ìåñ-
òó êîëëåêòèâíîãî íàñèëèÿ íàä ñàìêîé, ñðàçó æå èçîëèðóÿ åå îò ãðóïïû îñàæäàþùèõ åå
õîëîñòÿêîâ – äâà íàáëþäåíèÿ ïî äâóì ðàçíûì îäèíî÷íûì ñàìöàì).

2. Ìû òðèæäû íàáëþäàëè áåãñòâî õîëîñòÿöêîãî ñòàäà â îòâåò íà ïîÿâëåíèå íà ðàñ-
ñòîÿíèè äî 50 ì îò íåãî îäèíî÷íûõ ñàìöîâ I è III â ãîðåëèâîé ïîçå (2Ï). Ýòà ïîçà ñëåäó-
åò (õîòÿ è íå âñåãäà) çà ïðîáåæêîé â ïîçå ðåâà. Îäíàêî ãîðäåëèâàÿ ïîçà, âîîáùå ñâîé-
ñòâåííàÿ îäèíî÷íûì ñàìöàì, ñîâåðøåííî íå îáÿçàòåëüíî äåéñòâóåò íà äðóãèõ ñàìöîâ
îòïóãèâàþùèì îáðàçîì. Èíîãäà îäèíî÷íûé ñàìåö ïðèáëèæàåòñÿ â ýòîé ïîçå ê õîëîñ-
òÿöêîìó ñòàäó, íå âûçûâàÿ áåãñòâà òàìîøíèõ ñàìöîâ, à çàòåì ïîäîëãó ïàñåòñÿ ñ õîëîñ-
òÿêàìè è âçàèìîäåéñòâóåò ñ íèìè, âñòóïàÿ â êðàòêîâðåìåííûå êîíòàêòû íåéòðàëüíîãî
è ïîçèòèâíîãî õàðàêòåðà (ñì. íèæå). Èçðåäêà ãîðäåëèâàÿ ïîçà íàáëþäàåòñÿ ó ãîäîâàëûõ
ñàìöîâ âî âðåìÿ èãð, íàïðèìåð, ó òîãî èç ïàðòíåðîâ, êîòîðûé âûèãðàë î÷åðåäíîé òóð
èãðîâîé áîðüáû è ïîñëå ýòîãî íàïðàâëÿåòñÿ â ñòîðîíó óõîäÿùåãî îò íåãî ïàðòíåðà.

3. Ïîçà ôëåìîâàíèÿ (ÇÏ) íàáëþäàëàñü òîëüêî ó ñàìöîâ. Â 57 ñëó÷àÿõ îïèñàíû ñèòó-
àöèè, êîòîðûì ñîïóòñòâóåò ýòà ïîçà èëè ñåðèÿ òàêèõ ïîç. Ó ÷åòûðåõ îäèíî÷íûõ ñàìöîâ
îíà îòìå÷åíà 14 ðàç: 9 – íåïîäàëåêó îò ñàìîê (äâóõ âçðîñëûõ, ÷åòûðåõ ãîäîâàëûõ), 2 –
ïîñëå ñàäîê íà ãîäîâàëóþ ñàìêó, 3 – â îòâåò íà çàïàõ ìî÷è ñàìîê. Ó õîëîñòÿêîâ ïîçà
ôëåìîâàíèÿ çàðåãèñòðèðîâàíà 32 ðàçà, â òîì ÷èñëå 9 ðàç – ó ÷åòûðåõ èíäèâèäóàëüíî
îïîçíàâàåìûõ îñîáåé. Â îòëè÷èå îò îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, çäåñü ôëåìèíã êàê ðåàêöèÿ íà
íåïîñðåäñòâåííîå ïðèñóòñòâèå ñàìîê íå îòìå÷àëñÿ âîîáùå, à íà çàïàõ èõ ìî÷è – òîëüêî
òðèæäû. Âìåñòå ñ òåì ôëåìîâàíèå îáû÷íî ïðè ãîìîñåêñóàëüíûõ êîíòàêòàõ â õîëîñòÿö-
êîì ñòàäå – ïîñëå ïîìåùåíèÿ ãîëîâû îäíîãî èç ñàìöîâ íà êðóï äðóãîãî (òðèæäû), ïîñ-
ëå ãîìîñåêñóàëüíîé ñàäêè (äâàæäû), ïîñëå êîíôëèêòà (îäèí ðàç). Â ýòèõ ñèòóàöèÿõ ôëå-
ìèíã íàáëþäàåòñÿ èëè òîëüêî ó ïàññèâíîãî ïàðòíåðà èëè æå ó îáîèõ. Âî ìíîãèõ ñëó÷à-
ÿõ ôëåìèíã âîçíèêàåò êàê íåñïåöèôè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ â ìîìåíò âñòðå÷è ðàíåå ðàçîáùåí-
íûõ ãðóïï õîëîñòÿêîâ èëè áåç âñÿêîé âèäèìîé ïðè÷èíû. Èíîãäà â ýòèõ ñèòóàöèÿõ îäíî-
âðåìåííî èëè â áûñòðîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ôëåìóþò íåñêîëüêî ñàìöîâ. Òàê, âñåãî
ëèøü çà 4 ìèí â ãðóïïå ïðèìåðíî èç 15 îñîáåé ôëåìèíã îòìå÷åí 8 ðàç.
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Ó ãîäîâàëûõ ñàìöîâ ìû íàáëþäàëè ôëåìèèã 11 ðàç (ó òðåõ îñîáåé, ïðè÷åì 8 ðàç –
òîëüêî ó îäíîãî èç íèõ). Â 8 ñëó÷àÿõ ýòî áûëà ðåàêöèÿ íà çàïàõ ìî÷è ñàìêè, â îäíîì
ñëó÷àå – íà çàïàõ ìî÷è ñòàðøåãî áðàòà è â äâóõ ñëó÷àÿõ – íà íåïîñðåäñòâåííîå ïðèñóò-
ñòâèå ñàìêè. Íàèáîëåå âûðàçèòåëüíóþ ðåàêöèþ ôëåìèíãà (äëèòåëüíîñòüþ 25 è 15 ñ)
ìû íàáëþäàëè ó îäèíî÷íîãî ñàìöà II ïîñëå íåóäà÷íîé ñàäêè íà ãîäîâàëóþ ñàìêó. Ó
ãîäîâàëîãî ñàìöà 5 ïðè åãî äåâÿòè òåñíûõ êîíòàêòàõ ñ ðåöåïòèâíîé ãîäîâàëîé ñàìêîé
(òðè ïîïûòêè ñàäîê è øåñòü ñàäîê, îäíà èç êîòîðûõ ñ èíòðîìèññèåé) ôëåìèíã îòìå÷åí
òîëüêî îäèí ðàç.

4. Â îòëè÷èå îò òðåõ ðàíåå îïèñàííûõ ïîç, ïîçà çåâàíèÿ (4Ï) âõîäèò â ðåïåðòóàð
ïîâåäåíèÿ è ñàìöîâ (ïÿòü íàáëþäåíèé äëÿ âçðîñëûõ ñàìöîâ, äâà – äëÿ ãîäîâèêîâ) è
ñàìîê (ïî äâà íàáëþäåíèÿ äëÿ âçðîñëûõ è äëÿ ãîäîâàëûõ îñîáåé). Îáû÷íî ýòà àêöèÿ
ñëåäóåò ñåðèÿìè èç ÷åòûðåõ-ïÿòè äåéñòâèé, ñ ïðîìåæóòêàìè ìåæäó íèìè ïîðÿäêà ìè-
íóòû è ìåíåå. Ïîçà çåâàíèÿ íàáëþäàåòñÿ ÷àùå â ïåðèîä èíàêòèâíîñòè è ÿâíûì îáðàçîì
íå ñâÿçàíà ñ êàêèì-ëèáî îïðåäåëåííûì êîììóíèêàòèâíûì êîíòåê ñòîì.

Êîðîòêèå âçàèìîäåéñòâèÿ («êîíòàêòû»)
Ïðè êðàòêîì îïèñàíèè ðåïåðòóàðà ñèãíàëüíûõ ñðåäñòâ è ñòðóêòóðû êîììóíèêàòèâ-

íîãî ïðîöåññà ìû óñëîâíî âûäåëèëè êëàññû ìèìîëåòíûõ è äëèòåëüíûõ âçàèìîäåé-
ñòâèé. Ðàññìîòðèì ñíà÷àëà ïåðâûé èç íèõ.

1. Ñèíõðîííàÿ óðèíàöèÿ (1K) ÷àùå íàáëþäàåòñÿ â ïàðàõ ìàòü – ãîäîâèê (â ÷åòûðåõ
îïèñàííûõ ñëó÷àÿõ ãîäîâèêîì áûë ñûí, â îäíîì – äî÷ü). Äâàæäû òàêîå ïîâåäåíèå îïèñà-
íî â ïàðàõ ñàìöîâ (õîëîñòÿê – õîëîñòÿê; õîëîñòÿê – ãîäîâàëûé ñàìåö). Âîçìîæíû, âåðîÿò-
íî, è ñëó÷àè ñèíõðîííîé äåôåêàöèè. Ñèíõðîííîñòü ïîäîáíîãî ðîäà àêöèé óêàçûâàåò íà
òî, ÷òî ïîâåäåíèå â ìîìåíò ýêñêðåöèè èãðàåò ðîëü âèçóàëüíîãî (è, âîçìîæíî, îëüôàêòîð-
íîãî) ñèãíàëà è ìîæåò íåñòè îïðåäåëåííóþ êîììóíèêàòèâíóþ è ñèãíàëüíóþ ôóíêöèè.

2. Çäåñü óìåñòíî óïîìÿíóòü î òàêîì òèïå ïîâåäåíèÿ, êàê îäíîâðåìåííîå îáíþõèâà-
íèå ÷óæèõ ýêñêðåìåíòîâ (2K) äâóìÿ îñîáÿìè è áîëåå. Ïðè ýòîì æèâîòíûå íåðåäêî ïî-
÷òè ñîïðèêàñàþòñÿ ìîðäàìè (êàê è ïðè îïèñàííûõ íèæå íàçî-íàçàëüíûõ êîíòàêòàõ). Èç
âîñüìè çàðåãèñòðèðîâàííûõ ñëó÷àåâ â ïÿòè ïðèíèìàëè ó÷àñòèå ïî äâà-òðè õîëîñòÿêà (â
òðåõ èç íèõ – òàêæå ïî îäíîìó ñàìöó-ãîäîâèêó). Äðóãèå êîìáèíàöèè: îäèíî÷íûé ñàìåö
– ñàìåö-ãîäîâèê, äâà ñàìöà-ãîäîâèêà, ñàìåö-ãîäîâèê è ãîäîâàëàÿ ñàìêà, ïîòåðÿâøàÿ
ìàòü. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå æèâîòíûå îáíþõèâàëè ìåñòî óðèíàöèè äðóãîé ãîäîâàëîé
ñàìêè.

3. Ðàñïðåäåëåíèå ÷àñòîòû íàçî-íàçàëüíûõ êîíòàêòîâ (ÇÊ) ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ îñî-
áåé ðàçíîãî ïîëà è âîçðàñòà ïîêàçàíî â òàáë. 1. Ìû âèäèì, ÷òî òèïè÷íûé íàçî-íàçàëü-
íûé êîíòàêò – âçàèìîäåéñòâèå ñðàâíèòåëüíî ðåäêîå è ñîâåðøåííî íå ñâîéñòâåííîå âçðîñ-
ëûì ñàìêàì. Îñíîâíàÿ ÷àñòü òàêèõ êîíòàêòîâ èìååò ìåñòî ìåæäó ñàìöàìè. Â çàâèñè-
ìîñòè îò îáùåãî êîíòåêñòà íàçî-íàçàëüíûé êîíòàêò ïðè ïåðâîé âñòðå÷å ìîæåò âåñòè
èëè ê äàëüíåéøèì òåëåñíûì êîíòàêòàì (íàïðèìåð, íàçî-ãåíèòàëüíûì) è ê ñîõðàíåíèþ
íåéòðàëèòåòà èëè æå ê îòêðûòîìó àíòàãîíèçìó. Ïîñëåäíåå íàáëþäàëîñü äâàæäû ïîñëå
íàçî-íàçàëüíîãî êîíòàêòà îäèíî÷íîãî ñàìöà II ñ äâóìÿ ðàçíûìè õîëîñòÿêàìè, ïðè÷åì â
îäíîì ñëó÷àå ñàìåö II â ìîìåíò òàêîãî êîíòàêòà óêóñèë ñâîåãî ïàðòíåðà çà âåðõíþþ
ãóáó (ýòî ïðîèçîøëî ïîñëå ïîëîâûõ êîíòàêòîâ ñàìöà II ñ ãîäîâàëîé ñàìêîé, òàê ÷òî
õîëîñòîé ñàìåö âûñòóïàë â ðîëè ñåêñóàëüíîãî êîíêóðåíòà).

Íàçî-íàçàëüíûé êîíòàêò ìåæäó îäèíî÷íûìè ñàìöàìè è ãîäîâàëûìè ñàìêàìè ìîæåò
ïðåäøåñòâîâàòü ïîñëåäóþùèì ïðåäêîïóëÿöèîííûì âçàèìîäåéñòâèÿì. Â îäíîì ñëó÷àå â
ìîìåíò íàçî-íàçàëüíîãî êîíòàêòà ñ ñàìöîì ó ñàìêè îòìå÷åíî ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå
ðòà, çà êîòîðûì ïîñëåäîâàëà ïðåäñîâîêóïèòåëüíàÿ ïîçà ñàìêè è (âñêîðå) ñàäêà.

4. Äðóãîé ôîðìîé ïîâåäåíèÿ ïðè ñáëèæåíèè îñîáåé ÿâëÿåòñÿ íàçî-ãåíèòàëüíûé
êîíòàêò (4K, òàáë. 2), êîòîðûé ìîæåò áûòü è ðåöèïðîêíûì: ñòîÿ ãîëîâàìè â ðàçíûå



58132. Структура популяции и поведение одичавших ослов

Таблица 1. Назо-назальные контакты с участием особей разных половозрастных групп
(18 контактов)

* В скобках – повторение цифры, уже приведенной в другой клетке.

Таблица 2. Назо-генитальные контакты с участием особей разных половозрастных групп

* В одном случае контакт между сыном и матерью.
** Взрослая самка кратковременно обнюхивала ано-генитальную область дочери после садок на
нее  одиночного самца II

Таблица 3. Реакция «голова на круп» с участием особей разных половозрастных групп

* Холостые самцы пытаются класть голову на круп временно опекаемых ими самок (обычно –
после пробежки в их сторону в позе рева), однако самки не подпускают временных опекунов
вплотную, в отличие от систематически опекающих их одиночных самцов (см. сообщению 1).
** Во всех случаях активным партнером был годовалый самец, а пассивным – его мать.
*** Активный партнер – годовалая самка, пассивный – ее мать.

стороны, животные инспектируют друг у друга ано-генитальные области. Из табл. 2
следует, что активными партнерами при назо-генитальных контактах чаще всего яв-
ляются одиночные самцы (в 9 из 12 случаев это был один и тот же самец II), а пассивны-
ми – годовалые самки (четыре разные особи). Самки практически (за редкими исклю-
чениями) не выступают в роли активных партнеров, а одиночные самцы – в качестве
пассивных.

5. Назо-генитальный контакт, предполагающий приближение активного партнера к
пассивному сзади, имеет в этом смысле много общего с другим типом мимолетного
взаимодействия, когда одна особь помещает (или пытается поместить) голову на круп

Пассивные партнеры Активные 
партнеры Одиночные 

самцы 
Холостые 
самцы 

Годовалые 
самцы 

Взрослые 
самки 

Годовалые 
самки 

Всего 

Одиночные самцы  – 1 2 1 8 12 
Холостые самцы – 1 2 – – 3 
Годовалые самцы – 1 – 2 2* 5 
Взрослые самки 1 – – – 1** 2 
Годовалые самки – – – – – – 
Всего 1 3 6 11 1 22 

Особи Одиночные 
самцы 

Холостые 
самцы 

Годовалые 
самцы 

Взрослые 
самки 

Годовалые 
самки 

Всего 

Одиночные самцы  – 3 1 – 3 7 
Холостые самцы (3)* 4 2 1 – 11 
Годовалые самцы (1) (3) 3 – – 6 
Взрослые самки – (1) – – 1 2 
Годовалые самки (3) – – (1) – 4 
Всего 7 11 6 2 4  

Пассивные партнеры Активные 
партнеры Одиночные  

самцы 
Холостые 
самцы 

Годовалые 
самцы 

Взрослые 
самки 

Годовалые 
самки 

Всего 

Одиночные самцы  – 8 2 5 7 22 
Холостые самцы 2 11 2 – – 15 
Годовалые самцы – 1 2 4 3 10 
Взрослые самки – – – – – – 
Годовалые самки – – – 1 – 1 
Всего 2 20 6 10 10 48 



582 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

äðóãîé (7Ê, òàáë. 3). Â ýòèõ ñëó÷àÿõ, êàê è ïðè íàçî-ãåíèòàëüíîì êîíòàêòå, ïàññèâíûé
ïàðòíåð íåðåäêî ïðîÿâëÿåò áåñïîêîéñòâî è óìåðåííóþ àãðåññèâíîñòü â îòíîøåíèè âòî-
ðîãî ó÷àñòíèêà âçàèìîäåéñòâèÿ (ïîäáðàñûâàíèå êðóïà, ëÿãàíèå è ò.ä.– ñì. íèæå).

Èç òàáë. 3 ñëåäóåò, ÷òî â îïèñàííûõ êîðîòêèõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ðîëü àêòèâíûõ ïàðò-
íåðîâ ÷àùå âñåãî èãðàþò îäèíî÷íûå ñàìöû, òîãäà êàê â êà÷åñòâå ïàññèâíûõ îäèíàêîâî
÷àñòî âûñòóïàþò õîëîñòûå ñàìöû è ñàìêè. Òàêèì îáðàçîì, ðåàêöèÿ «ãîëîâà íà êðóï»
ÿâëÿåòñÿ â îäíèõ ñèòóàöèÿõ ýëåìåíòîì ïîääåðæàíèÿ êîíòàêòà ìåæäó ñàìöîì è îïåêàå-

Òàáëèöà 4. Ýëåìåíòû àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ïðè êðàòêîâðåìåííûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ìåæäó
îñîáÿìè ðàçíûõ ïîëîâîçðàñòíûõ ãðóïï

* Èç íèõ òðè ñëó÷àÿ àãðåññèè ìàòåðè ïî îòíîøåíèþ ê ñâîåé äî÷åðè â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó ïî-
ïûòêàìè êîïóëÿöèè ñ íåé îäèíî÷íîãî ñàìöà II.
** Íå ó÷èòûâàþòñÿ äëèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ïðè ïîãîíÿõ õîëîñòûõ ñàìöîâ çà ñàìêàìè, ïðè
êîòîðûõ ïîñëåäíèå ñèñòåìàòè÷åñêè ëÿãàþò ñâîèõ ïðåñëåäîâàòåëåé.
*** Â îòëè÷èå îò ëåãêèõ óêóñîâ, íàíîñèìûõ ñàìêàìè â îáëàñòü øåè è íîã, ñàìöû ÷àñòî æåñòîêî
êóñàþò ñîïåðíèêîâ çà óøè, áåäðà è ïëå÷è.

Äåéñòâèÿ, íàïðàâëåííûå íà 
óâåëè÷åíèå èíäèâèäóàëüíîé 
äèñòàíöèè 

 
Îñîáü, 
ñòðåìÿùàÿñÿ 
óâåëè÷èòü 
èíäèâèäóàëüíóþ 
äèñòàíöèþ 

 
Îñîáü, 
âûíóæäàåìàÿ 
óâåëè÷èòü 
èíäèâèäóàëüíóþ 
äèñòàíöèþ 

 
Êîëè÷åñòâî 
ïðîàíà-
ëèçèðîâàí-
íûõ âçàèìî-
äåéñòâèé 

ëÿãàíèå  
(â ñêîáêàõ  
ïîäáðàñûâàíèå 
êðóïà) 

óêóñ óãðîæàþùåå 
äâèæåíèå 
êîðïóñîì è 
(èëè) ãîëîâîé

Âçðîñëûå ñàìêè  
(6) 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (4) 

7 3(1) 1 3 

Âçðîñëûå ñàìêè  
(3) 

Ìîëîäûå  
ñàìöû,  èõ 
ñûíîâüÿ (4) 

9 5 – 3 

Âçðîñëûå ñàìêè  
(4) 

Ìîëîäûå ñàìêè, 
èõ äî÷åðè (4)  

9* 1(1) 4 – 

Ãîäîâàëûå 
ñàìêè  (4) 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (3) 

5 4(1) – – 

Ãîäîâàëûå 
ñàìêè  (2) 

Ãîäîâàëûå 
ñàìöû (3) 

11 11 – – 

Ãîäîâàëûå 
ñàìêè (1) 

Âçðîñëûå ñàìêè, 
èõ ìàòåðè (1) 

1  1 – 

Âñåãî  42** 24(3) 6 6 
Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (1) 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (1) 

1 1 – – 

Îäèíî÷íûå  
ñàìöû (3) 

Õîëîñòûå ñàìöû 
(5) 

5 (1) 2 1 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (1) 

Ãîäîâàëûå ñàìêè 
(1) 

1 1 – – 

Õîëîñòûå    
ñàìöû (7) 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (4) 

9 7 1 –2 

Õîëîñòûå    
ñàìöû (7) 

Õîëîñòûå ñàìöû 
(6) 

13 4(1) 3 5 

Ãîäîâàëûå   
ñàìöû (3) 

Îäèíî÷íûå 
ñàìöû (3) 

4 3 – – 

Ãîäîâàëûå   
ñàìöû (4)  

Õîëîñòûå ñàìöû 
(4) 

11 5 – 4 

Ãîäîâàëûå   
ñàìöû (1) 

Âçðîñëûå  ñàìêè,  
èõ  ìàòåðè (1) 

1 1 – – 

Âñåãî  45 22(2) 6*** 12 



58332. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ

ìîé èì ñàìêîé (èëè ñàìêàìè), à â äðóãèõ – èíñòðóìåíòîì îòíîñèòåëüíîãî äîìèíèðîâà-
íèÿ (peck dominance; íàïîìíèì, ÷òî ñèñòåìà óñòîé÷èâîé èåðàðõèè òèïà peck order â
èçó÷åííîé íàìè ïîïóëÿöèè îòñóòñòâóåò – ñì. ðàçäåë 1).

Ó àêòèâíîãî ïàðòíåðà èíîãäà âñëåä çà ïîìåùåíèåì èì ãîëîâû íà êðóï äðóãîé îñîáè
(íåçàâèñèìî îò åå ïîëà) âîçíèêàåò ýðåêöèÿ, ÷òî ìîæåò ãîâîðèòü î âñïëåñêå ñåêñóàëüíîé
ìîòèâàöèè çà ñ÷åò òàêòèëüíîé ñòèìóëÿöèè îáëàñòè ïîäáîðîäêà. Îòâåòîì ñî ñòîðîíû
ïàññèâíîãî ïàðòíåðà íà àäðåñîâàííîå åìó äåéñòâèå «ãîëîâà íà êðóï» ÷àùå âñåãî ÿâëÿ-
åòñÿ óõîä îò âçàèìîäåéñòâèÿ, íåðåäêî – óìåðåííàÿ óãðîçà (ïîäáðàñûâàíèå êðóïà è ëÿãà-
íèå çàäíåé, ðåæå – ïåðåäíåé íîãîé), à ó ãîäîâàëûõ ñàìöîâ – ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå
ðòà.

Íàçî-íàçàëüíûå, íàçî-ãåíèòàëüíûå êîíòàêòû è ïîìåùåíèå ãîëîâû íà êðóï äðóãîé
îñîáè â îáùåé ñëîæíîñòè îòìå÷åíû 95 ðàç, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîé ÷àñòîòå ïðÿ-
ìûõ òåëåñíûõ êîíòàêòîâ ñ ó÷àñòèåì îñîáåé âñåõ âîçðàñòíûõ è ïîëîâûõ ãðóïï. Ïîìèìî
îïèñàííûõ, âïîëíå îáû÷íû è äðóãèå, ìåíåå ñòåðåîòèïíûå âàðèàíòû òåëåñíîãî êîíòàê-
òà: ïðèêîñíîâåíèÿ ìîðäîé ê ðàçëè÷íûì ó÷àñòêàì òåëà äðóãîé îñîáè (îáû÷íî – ê øåå),
ïåðåõîäÿùèå èëè â àëëîãðóìèíã, èëè â ñõâàòûâàíèå ãðèâû ïàðòíåðà çóáàìè. Â ïîñëå-
äíåì ñëó÷àå âîçìîæåí ïåðåõîä ê èãðîâîé áîðüáå, ê èìèòàöèè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ è ò.ä.

6. Â ïàðàõ ìàòü – ãîäîâàëàÿ îñîáü (áóäü òî ñàìåö èëè ñàìêà) âåñüìà îáû÷íû âçàèì-
íûå òåëåñíûå ñîïðèêîñíîâåíèÿ, ïåðåêèäûâàíèå ãîëîâû ÷åðåç øåþ, õîëêó èëè ñïèíó
(èçðåäêà – ÷åðåç êðóï) ïàðòíåðà, ñ ïåðåõîäîì ýòèõ àêöèé â ìèìîëåòíûé èëè äîñòàòî÷íî
äëèòåëüíûé àëëîãðóìèíã. Èíòåðåñíî, ÷òî ïàðíûé àëëîãðóìèíã ðàçíîé äëèòåëüíîñòè
íàáëþäàåòñÿ òàêæå ìåæäó ñàìöàìè-ãîäîâèêàìè, ìåæäó íèìè è ñàìûìè ìîëîäûìè ÷ëå-
íàìè õîëîñòÿöêîãî ñòàäà, à òàêæå ìåæäó âçðîñëûìè õîëîñòÿêàìè.

7. Â îòëè÷èå îò ñàìöîâ, ñàìêè (êàê âçðîñëûå, òàê è ãîäîâàëûå) îáû÷íî èçáåãàþò
ïðÿìûõ òåëåñíûõ êîíòàêòîâ ñ íåðîäñòâåííûìè îñîáÿìè. Îäíàêî â îäíîì ñëó÷àå ìû íà
ïðîòÿæåíèè íåñêîëüêèõ ÷àñîâ íàáëþäàëè â ãðóïïå èç ïÿòè îñîáåé (îäèíî÷íûé ñàìåö II,
ñàìêà I ñ äâóìÿ ðàçíîâîçðàñòíûìè ñûíîâüÿìè, ãîäîâàëàÿ ñàìêà áåç ìàòåðè) âîñåìü ñëó-
÷àåâ ìèìîëåòíûõ òåëåñíûõ êîíòàêòîâ ìåæäó ïîëóòîðàãîäîâàëûì ñàìöîì è ñàìêîé ïî
èíèöèàòèâå ïîñëåäíåé. Ñàìêà ïîäõîäèëà ê ñàìöó, ïðèêàñàÿñü ìîðäîé ê åãî øåå èëè
áîêó (ýëåìåíòû àëëîãðóìèíãà), íî âñÿêèé ðàç íàìåðåâàëàñü ëÿãíóòü åãî ïðè ìàëåéøåé
ïîïûòêå ê îòâåòíûì äåéñòâèÿì.

8. Â ïàðàõ ìàòü – ñûí è ìàòü – äî÷ü íàðÿäó ñî âñåâîçìîæíûìè ïðÿìûìè òåëåñíûìè
êîíòàêòàìè, èíîãäà íàáëþäàþòñÿ è óãðîæàþùèå äåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû ìàòåðè, âåäóùèå
ê ïîääåðæàíèþ ìèíèìàëüíîé èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè ìåæäó íåé è åå îòïðûñêîì.
Ìû íàáëþäàëè äåâÿòü òàêèõ àêöèé â ãðóïïàõ ìàòü – ñûí è ñòîëüêî æå – â ãðóïïàõ ìàòü
– äî÷ü. Àíòàãîíèçì ñî ñòîðîíû âçðîñëîé ñàìêè áûâàåò âûçâàí ïîïûòêîé îòïðûñêà äî-
òÿíóòüñÿ äî âûìåíè, ïðèáëèæåíèåì ñûíà ê åå êðóïó ñçàäè èëè æå íå ñïðîâîöèðîâàí
êàêîé-ëèáî âèäèìîé ïðè÷èíîé. Àãðåññèâíî íàñòðîåííàÿ ñàìêà ïðèæèìàåò óøè ê ãîëî-
âå è ïðè ýòîì ìîæåò ëÿãíóòü ñâîåãî îòïðûñêà (ëèáî óêóñèòü åãî çà ïëå÷î, ïðåäïëå÷üå
èëè ëÿæêó – 9Ê, 10Ê, 11 K, òàáë. 4). Çàìåòèì, ÷òî ëÿãàíèå – ýòî íàèáîëåå ñòàíäàðòíîå
ñðåäñòâî ïîääåðæàíèÿ èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè ó îñîáåé âñåõ âîçðàñòíûõ è ïîëî-
âûõ ãðóïï (ñì. òàáë. 4).

9. Ãîìîñåêñóàëüíûå ñàäêè (12Ê) îáû÷íû íå òîëüêî ïðè èãðàõ ìåæäó ìîëîäûìè ñàì-
öàìè, íî è ìåæäó ÷ëåíàìè õîëîñòÿöêîãî ñòàäà, à òàêæå ïðè èõ êîíòàêòàõ ñ ñàìöàìè-
ãîäîâèêàìè. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî ÷åì âçðîñëåå ñàìöû, òåì ìåíüøå ýëåìåíòîâ
èãðû ïðè èõ âçàèìîäåéñòâèÿõ äðóã ñ äðóãîì è òåì ñêîðåå ìîæíî îæèäàòü ñàäêè ïîñëå
òîãî, êàê ïàðòíåðû âîøëè â ïðÿìîé òåëåñíûé êîíòàêò (íàïðèìåð, ïîñëå íàçî-íàçàëüíî-
ãî è íàçî-ãåíèòàëüíîãî êîíòàêòà). Â õîëîñòÿöêîì ñòàäå ñàäêè â íåêîòîðûå ìîìåíòû
ñëåäóþò ñåðèÿìè, íàïîäîáèå öåïíîé ðåàêöèè. Âîçìîæíû ðåöèïðîêíûå ñàäêè. Â îòëè-
÷èå îò òîãî, ÷òî ìû âèäèì ïðè ïîäîáíîãî ðîäà âçàèìîäåéñòâèÿõ ñðåäè ìîëîäûõ ñàìöîâ,
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ó õîëîñòÿêîâ ãîìîñåêñóàëüíûå ñàäêè ÷àñòî ñîâïàäàþò âî âðåìåíè ñ ïîâûøåííîé ÷àñòî-
òîé ôëåìèíãà. Ñàäêà âûçûâàåò (ïðèòîì äàëåêî íå âñåãäà) ëèøü ñëàáóþ àãðåññèâíóþ
ðåàêöèþ ó ïàññèâíîãî ïàðòíåðà, êîòîðàÿ âûðàæàåòñÿ â åãî ïîïûòêå ëÿãíóòü àêòèâíîãî
ïàðòíåðà. Ó ñàìîê ãîìîñåêñóàëüíûõ ñàäîê ìû íå íàáëþäàëè.

Äëèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ
Ñþäà ìîæíî îòíåñòè ïðàêòè÷åñêè âñå ñèòóàöèè, êîãäà äâå îñîáè èëè áîëåå íàõî-

äÿòñÿ â ñôåðå âçàèìíîé âèäèìîñòè, è â ñèëó ýòîãî êàæäàÿ èç íèõ ñàìèì ñâîèì ïðèñóò-
ñòâèåì èëè çà ñ÷åò âûïîëíÿåìûõ åþ äåéñòâèé âîçäåéñòâóåò (àêòèâíî èëè ïàññèâíî) íà
ïîâåäåíèå âñåõ ïðî÷èõ. Ïîíÿòíî, ÷òî ÷åì ïðîòÿæåííåå ñèòóàöèÿ âî âðåìåíè, òåì áîëü-
øå îíà âêëþ÷àåò â ñåáÿ ñîáûòèé áîëåå íèçêèõ óðîâíåé (ÝÄÀ, ïîç è êðàòêîâðåìåííûõ
âçàèìîäåéñòâèé). Â ñèëó ýòîãî äëèòåëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ (â íàøåì èõ ïîíèìàíèè)
îêàçûâàþòñÿ íàèìåíåå ñòåðåîòèïíûìè ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîáûòèÿìè áîëåå íèçêèõ óðîâ-
íåé îðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ è íàèáîëåå òðóäíûìè äëÿ îïèñàíèÿ. Êàæäîå èç äëèòåëüíûõ
âçàèìîäåéñòâèé â çíà÷èòåëüíîé ìåðå óíèêàëüíî, ïîýòîìó íåêèé ñïåöèôè÷åñêèé êëàññ
âçàèìîäåéñòâèé ìîæåò áûòü îïèñàí ëèáî íà íåìíîãèõ êîíêðåòíûõ ïðèìåðàõ, ëèáî â
âèäå âåñüìà îãðóáëåííîé îáùåé ñõåìû.

Ðàçíûå ôîðìû àêòèâíîñòè ñìåíÿþò äðóã äðóãà âî âðåìåíè íå ñêà÷êîîáðàçíî, à ïëàâíî
è, êðîìå òîãî, îíè ÷àñòî ñîâïàäàþò âî âðåìåíè. Íàïðèìåð, èãðà ÷àñòî âêëþ÷àåò â ñåáÿ
ýëåìåíòû ñåêñóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è, ñòàíîâÿñü áîëåå ýìîöèîíàëüíîé, ìîæåò ïåðåõî-
äèòü â ïîäîáèå àãîíèñòè÷åñêîãî âçàèìîäåéñòâèÿ. Ñåêñóàëüíûå ïîãîíè õîëîñòÿêîâ çà
ñàìêàìè ïåðåìåæàþòñÿ êîíôëèêòàìè ìåæäó ñàìöàìè-ïðåòåíäåíòàìè, íåðåäêî ïðèíè-
ìàÿ ôîðìó îòêðûòûõ àãðåññèâíûõ ñòîëêíîâåíèé, òàê ÷òî ãðàíèöû òåõ øåñòè òèïîâ äëè-
òåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, êîòîðûå áûëè âûäåëåíû íàìè â ðàçäåëå 2, âåñüìà óñëîâíû. Ñ
ó÷åòîì ñêàçàííîãî ðàññìîòðèì íåêîòîðûå òèïû äëèòåëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, ñâÿçàí-
íûõ ñ èãðîâîé àêòèâîñòüþ, ãîìî- è ãåòåðîñåêñóàëüíûìè êîíòàêòàìè è ñ àãîíèñòè÷åñêè-
ìè îòíîøåíèÿìè îñîáåé.

1. Äëèòåëüíîå ïðåáûâàíèå â èíåðòíûõ ïîçàõ â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè äðóã îò
äðóãà (1Â) âåñüìà õàðàêòåðíî äëÿ ñàìöîâ – ÷ëåíîâ õîëîñòÿöêîãî ñòàäà. Õîòÿ îñíîâíîé
âíåøíåé õàðàêòåðèñòèêîé ýòèõ ñèòóàöèé ÿâëÿåòñÿ, íà ïåðâûé âçãëÿä, ïîëíàÿ ïàññèâíîñòü
èõ ó÷àñòíèêîâ, â äåéñòâèòåëüíîñòè æèâîòíûå, íåñîìíåííî, îðèåíòèðóþòñÿ íà ñîñåäåé.
Îíè ñòîÿò, êàê ïðàâèëî, î÷åíü áëèçêî äðóã îò äðóãà, ãîëîâàìè â îäíó ñòîðîíó. Ïåðèîäè-
÷åñêè íàáëþäàþòñÿ ñèíõðîííûå ýðåêöèè, èíîãäà – ñèíõðîííàÿ óðèíàöèÿ èëè àëëîãðó-
ìèíã. Ïåðåõîä îò ïàññèâíîñòè ê ïàñòüáå îáû÷íî òàêæå áîëåå èëè ìåíåå ñèíõðîíåí.

Ïîëíàÿ ïàññèâíîñòü èíîãäà ñìåíÿåòñÿ âíåçàïíûì íàïàäåíèåì îäíîãî èç ñàìöîâ íà
ñâîåãî, íåïîñðåäñòâåííîãî ñîñåäà. Íàïàäàþùèé â îäíîì ñëó÷àå ñõâàòèë ïàðòíåðà çóáà-
ìè çà õîëêó è äîëãî íå îòïóñêàë åãî. Ýòîò ýëåìåíò ïîâåäåíèÿ îáû÷åí ïðè èãðîâîé áîðü-
áå ìåæäó ñàìöàìè.

2. Èãðû (ÇÂ) ÷àùå âñåãî ïðîèñõîäÿò ìåæäó ñàìöàìè-ãîäîâèêàìè èëè ìåæäó íèìè è
íåêîòîðûìè ÷ëåíàìè õîëîñòÿöêîãî ñòàäà (âåðîÿòíî, ýòî íàèáîëåå ìîëîäûå ñàìöû). Èãðà
íåñåò â ñåáå ýëåìåíòû àëëîãðóìèíãà, àãîíèñòè÷åñêîãî è ñåêñóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â ñõåìå
èãðà íà÷èíàåòñÿ ñ íàçî-íàçàëüíîãî êîíòàêòà èëè ñ ïîïûòêè îäíîãî èç ïàðòíåðîâ ïðèêîñ-
íóòüñÿ ê øåå äðóãîãî. Çäåñü íàáëþäàþòñÿ âñå âàðèàíòû îò ïðîñòîãî ïðèêîñíîâåíèÿ,
÷åðåç ïî÷¸ñûâàíèå øåè ïàðòíåðà çóáàìè äî ãðóáîãî çàõâàòà ðòîì åãî ãðèâû è õîëêè.
Ïðè ýòîì ïàðòíåð-ðåöèïèåíò äâèæåòñÿ âïåðåä èëè ïî êðóãó, à èíèöèàòîð êîíòàêòà èäåò
èëè áåæèò ñëåäîì, ïðè÷åì îáà ñàìöà òåñíî ñîïðèêàñàþòñÿ áîêàìè.

Âñëåä çà ýòèì èíèöèàòîð ìîæåò ñäåëàòü ñàäêó íà ïàðòíåðà (ñçàäè èëè ñáîêó) èëè æå
îáà ñàìöà ñòàíîâÿòñÿ íà äûáû è ïûòàþòñÿ óõâàòèòü äðóã äðóãà çà õîëêó. Çàòåì áîðüáà
ñòàíîâèòñÿ áîëåå ñèëîâîé è ãðóáîé. Íàáëþäàþòñÿ ïîïûòêè ïðèãíóòü øåþ îïïîíåíòà ê
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çåìëå, óêóñèòü åãî çà ïåðåäíþþ íîãó. Ïðè ýòîì èíîãäà îäèí èëè îáà ñàìöà ïðèïàäàþò
íà ïåðåäíèå íîãè, ñîãíóòûå â òàðçî-ìåòàòàðçàëüíûõ ñóñòàâàõ. Íà ýòîé ñòàäèè îäèí èç
ñàìöîâ èíîãäà ñïàñàåòñÿ áåãñòâîì, à äðóãîé ïðåñëåäóåò åãî, âíîâü ïûòàÿñü óõâàòèòü çà
ãðèâó. Ðîëè àêòèâíîãî è ïàññèâíîãî ïàðòíåðà ìåíÿþòñÿ ïî õîäó âçàèìîäåéñòâèÿ. Ðå-
öèïðîêíûå ñàäêè íàáëþäàþòñÿ äàæå â òå÷åíèå îäíîãî èãðîâîãî ýïèçîäà. ×àñòî îíè ñî-
ïðîâîæäàþòñÿ ýðåêöèåé, à èçðåäêà – äàæå ïîïûòêàìè èíòðîìèññèè.

Ñàìêàì âçàèìîäåéñòâèÿ òàêîãî ðîäà íå ñâîéñòâåííû, íî èíîãäà ìåæäó ñàìêîé è åå
îòïðûñêîì (áóäü òî ñàìåö èëè ñàìêà) èìååò ìåñòî êàê áû íà÷àëüíàÿ ñòàäèÿ èãðû: ïðè-
êîñíîâåíèå ìîðäîé ê øåå ïàðòíåðà, ïåðåêèäûâàíèå øåè ÷åðåç åãî øåþ èëè õîëêó, ýëå-
ìåíòû èãðîâîé áîðüáû (òåñíî ñîïðèêàñàþùèåñÿ øåè íàïðÿæåíû, ãîëîâû ïðèïîäíÿòû
êâåðõó).

3. Ïðåäêîïóëÿöèîííûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöîâ ñ ðåöåïòèâíîé ñàìêîé (4Â) ìû îïè-
ñàëè äâàæäû: 17.V ìåæäó îäèíî÷íûì ñàìöîì II è ãîäîâàëîé ñàìêîé 13 (â ïðèñóòñòâèè
åå ìàòåðè) è 20.V ìåæäó ãîäîâàëûì ñàìöîì 5 è ïîòåðÿâøåé ìàòü ãîäîâàëîé ñàìêîé 15.

Ïåðâûé èç ýòèõ ýïèçîäîâ äëèëñÿ îêîëî 1 ÷. Çà ýòî âðåìÿ ñàìåö ñäåëàë 5 áåçóñïåø-
íûõ ñàäîê (áåç èíòðîìèññèè) äëèòåëüíîñòüþ îò 15 äî 25 ñ. Äåéñòâèÿ ïàðòíåðîâ áûëè
ñîãëàñîâàíû, ñàìêà ïðèíèìàëà ïðåäñîâîêóïèòåëüíóþ ïîçó. Ïîñëå ïÿòîé íåóäà÷íîé ñàäêè
îíà ñòàëà èçáåãàòü ñàìöà, òîãäà êàê åãî ïîâåäåíèå ñòàëî ìåíåå îðãàíèçîâàííûì. Íà
ýòîé ñòàäèè ñàìêà ïûòàëàñü ñïàñòèñü áåãñòâîì, à ñàìåö ìíîãîêðàòíî ïûòàëñÿ äåëàòü
íàñèëüñòâåííûå ñàäêè íà áåãó. Ñàìöó íå óäàëîñü óäåðæàòü ñàìêó, êîòîðàÿ óøëà âìåñòå
ñî ñâîåé ìàòåðüþ è äâóìÿ äðóãèìè ñàìêàìè (XII–12), ïðèñóòñòâîâàâøèìè ïðè îïèñàí-
íûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ, Äðóãèõ ñàìöîâ íà ìåñòå äåéñòâèÿ íå áûëî, îíè ïîÿâèëèñü óæå
ïîñëå òîãî, êàê íîðìàëüíûé õîä ïîëîâûõ âçàèìîäåéñòâèé áûë íàðóøåí èç-çà íåàäåê-
âàòíîãî ïîâåäåíèÿ ñàìöà. Â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó ñàäêàìè íà ñàìêó 13 ñàìåö íåñêîëüêî
ðàç ñáëèæàëñÿ ñ äðóãîé ìîëîäîé ñàìêîé 12, íî íå ïûòàëñÿ êîïóëèðîâàòü ñ íåé.

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñîáûòèé ïðè ñàäêàõ áûëà òàêîâà: ïîäõîä ê ñàìêå ñçàäè – íàçî-
íàçàëüíûé êîíòàêò ïî èíèöèàòèâå ñàìêè (ó íåå ðèòìè÷íîå ïðèîòêðûâàíèå ðòà) – ýðåê-
öèÿ ó ñàìöà – íàçî-ãåíèòàëüíûé êîíòàêò – ïðåäñîâîêóïèòåëüíàÿ ïîçà ñàìêè – ñàäêà –
êîíåö ñàäêè – ôëåìèíã äëèòåëüíîñòüþ äî 30 ñ. Ïåðåä îäíîé èç ñàäîê ó ñàìöà îòìå÷åíà
óðèíàöèÿ. Ôëåìèíã ïîñëå ñàäîê íàáëþäàëñÿ íå âî âñåõ ñëó÷àÿõ.

Âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ñàìöîì 5 è ñàìêîé 15 íàáëþäàëèñü íà ïðîòÿæåíèè ïî÷òè 2
÷ äíåì 20.V (13.00–14.50) è îêîëî ïîëó÷àñà âå÷åðîì (19.05–19.31). Äíåâíûì íàáëþäå-
íèÿì ïðåäøåñòâîâàëî íåîæèäàííîå ïîÿâëåíèå â áîëüøîé ðûõëîé ãðóïïå îñëîâ (ãäå
íàõîäèëñÿ è ñàìåö 5 ñ ìàòåðüþ) ñàìêè 15, ïðåñëåäóåìîé âçðîñëûì ñàìöîì, êîòîðîãî
ñðàçó æå èçãíàë íàõîäèâøèéñÿ â ãðóïïå îäèíî÷íûé ñàìåö 1. Èçãíàííûé ñàìåö ïîçæå
âåðíóëñÿ è ïîñëå äâóõ íåóäà÷íûõ ïîïûòîê ñäåëàë íà ñàìêó 15 ñàäêó äëèòåëüíîñòüþ 20
ñ. Âñå ýòî âðåìÿ ñ ýòèì ñàìöîì ïûòàëñÿ êîíôëèêòîâàòü ãîäîâàëûé ñàìåö 5, âïëîòíóþ
ñîïðîâîæäàåìûé ìàòåðüþ. Ïðè åå ïàññèâíîé ïîìîùè ñàìöó 5 óäàëîñü èçîëèðîâàòü ñàìêó
15 îò âçðîñëîãî ñàìöà, êîòîðûé â êîíöå êîíöîâ ðåòèðîâàëñÿ.

Ïåðâûå ïîïûòêè ñàìöà 5 ñäåëàòü ñàäêó íà ýòó ñàìêó áûëè îòâåðãíóòû åþ (îíà ñëåã-
êà ëÿãàëà ñàìöà, ïîäõîäèâøåãî ê íåé è êëàâøåãî åé ãîëîâó íà êðóï). Ìåæäó 13.40 è
14.31 îòìå÷åíî ñåìü ñàäîê äëèòåëüíîñòüþ îò 13 äî 30 ñ. Ïîñëåäíÿÿ, ñàìàÿ äëèòåëüíàÿ
ñàäêà ñîïðîâîæäàëàñü èíòðîìèññèåé, íî áåç ôðèêöèé. Èíòåðâàëû ìåæäó ñàäêàìè ñî-
ñòàâëÿëè îò 20 äî 3 ìèí, ïîñòåïåííî óêîðà÷èâàÿñü. ×åðåç 18 ìèí ïîñëå ïîñëåäíåé ñàäêè
ñ èíòðîìèññèåé ñàìåö âíîâü ïûòàëñÿ ñäåëàòü ñàäêó, íî ñàìêà ëÿãíóëà åãî. Ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü äåéñòâèé ïðè ñàäêå òàêîâà: ïîäõîä ñàìöà ñàìêå ñçàäè – íàçî-ãåíèòàëüíûé
êîíòàêò – ñàìåö ïîìåùàåò ãîëîâó íà êðóï ñàìêè – ñàäêà. Ôëåìèíã ó ñàìöà îòìå÷åí
ëèøü îäèí ðàç, â îòâåò åäèíñòâåííóþ óðèíàöèþ ñàìêè ïîñëå èíòðîìèññèè. Ïîñëå äðó-
ãèõ ñàäîê íè óðèíàöèè, íè ôëåìèíãà íå áûëî. Îòìåòèì, ÷òî ïî îêîí÷àíèè ñåðèè ñàäîê
â 14.53 ñàìåö 5 äîëãî ñîñàë ìàòü.
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Âå÷åðîì òîãî æå äíÿ (18.25–19.43) ñàìåö 5 ñ ìàòåðüþ è ñàìêà 15 íàõîäèëèñü â ñî-
ñòàâå ãðóïïû èç 9 îñîáåé, ñðåäè êîòîðûõ áûë è îäèíî÷íûé ñàìåö 1. Ó íåãî îòìå÷åí
íàçî-ãåíèòàëüíûé êîíòàêò ñ ñàìêîé 15 áåç ïîïûòêè ñàäêè. ×òî êàñàåòñÿ ñàìöà 5, òî îí
äâàæäû äåëàë êîðîòêèå (äî 10 ñåê) ñàäêè íà ñàìêó 15, íî êîïóëÿöèè íå îòìå÷åíî.

4. Ïðèíóäèòåëüíûå ãåòåðîñåêñóàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ (5Â) îáû÷íû ìåæäó ñàìöà-
ìè-õîëîñòÿêàìè è ãîäîâàëûìè (ðåæå – âçðîñëûìè) ñàìêàìè è áûâàþò äâóõ òèïîâ: À –
ñàìêó ïðåñëåäóåò îäèí ñàìåö, êîòîðûé â ñëó÷àå ïðèñóòñòâèÿ äðóãèõ ñàìöîâ-ïðåòåí-
äåíòîâ íå ïîäïóñêàåò èõ ê ñåáå è ê ïðåñëåäóåìîé èì ñàìêå; Á – ñàìêó ïðåñëåäóåò ãðóï-
ïà ñàìöîâ, è ñàäêè íîñÿò êîëëåêòèâíûé õàðàêòåð. Ê òîìó, ÷òî áûëî óæå ñêàçàíî â ñîîá-
ùåíèè 1, äîáàâèì ñëåäóþùåå.

À. Ïåðâûé âàðèàíò âçàèìîäåéñòâèÿ ñëàãàåòñÿ èç äâóõ ôàç: ïðåñëåäîâàíèÿ è âðå-
ìåííîé îïåêè. Ôàçà ïðåñëåäîâàíèÿ íà÷èíàåòñÿ ïîçîé ðåâà, çàòåì ñëåäóåò ñòðåìèòåëü-
íîå ñáëèæåíèå ñàìöà ñ ñàìêîé, ñòðåìÿùåéñÿ ñïàñòèñü áåãñòâîì. Âî âðåìÿ ïðåñëåäîâà-
íèÿ âçðîñëîé ñàìêè åå äî÷ü èëè ñûí (íà÷èíàÿ óæå ñ âîçðàñòà îêîëî íåäåëè) ïðîäîëæà-
þò äåðæàòüñÿ âìåñòå ñ íåé. Èíîãäà ïðåñëåäóåìàÿ ñàìöîì ãðóïïà ñîñòîèò èç òðåõ ñàìîê
(ìàòü, äî÷ü, ïðèáëóäíàÿ ãîäîâàëàÿ ñàìêà). Ñàìöà-ïðåñëåäîâàòåëÿ ëÿãàþò âñå ÷ëåíû ïðå-
ñëåäóåìîé ãðóïïû, íî ÷àùå âñåõ – òà èç ñàìîê, íà êîòîðóþ ñàìåö ðàç çà ðàçîì ïûòàåòñÿ
äåëàòü íà âñåì áåãó íàñèëüñòâåííûå ñàäêè (â ðàçíûõ ñëó÷àÿõ ýòî ìîæåò áûòü ìàòü èëè
äî÷ü). Ïðèáëóäíóþ ñàìêó ñàìöó îáû÷íî óäàåòñÿ èçîëèðîâàòü îò ãðóïïû, ñ êîòîðîé îíà
äåðæàëàñü äî íà÷àëà ïðåñëåäîâàíèÿ. Ïûòàÿñü óéòè îò ñàìöà, ñàìêè ÷àñòî çàáåãàþò â
ëàãóíó, ãäå ñêîðîñòü ïðåñëåäîâàíèÿ óìåíüøàåòñÿ, ÷òî ïîçâîëÿåò èì ýêîíîìèòü ñèëû.

Âî âðåìÿ ïðåñëåäîâàíèÿ è ìíîãî÷èñëåííûõ íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê ñàìåö ïîñòîÿííî
ïîëó÷àåò óäàðû îò ñàìêè çàäíèìè êîïûòàìè â îáëàñòü øåè è ïîäáîðîäêà, ãäå âñêîðå ïîÿâ-
ëÿþòñÿ êðîâîòî÷àùèå ðàíû. Â ñëó÷àå ïðèñóòñòâèÿ äðóãèõ ñàìöîâ-ïðåòåíäåíòîâ èì èíîãäà
óäàåòñÿ, èãíîðèðóÿ óãðîçû ãëàâíîãî ïðåñëåäîâàòåëÿ, ïðèáëèçèòüñÿ ê íåìó âïëîòíóþ. Âî
âðåìÿ ñàäêè áåãóùèé ñçàäè êîíêóðåíò èíîãäà êóñàåò ñàìöà â îáëàñòü áåäðà. Åñëè çà ýòèì
ñëåäóåò äðàêà ìåæäó ãëàâíûì ïðåòåíäåíòîì è åãî ñîïåðíèêîì, èõ ðîëè ìîãóò ïîìåíÿòüñÿ.

Ôàçà ïðåñëåäîâàíèÿ, äëÿùàÿñÿ äî ÷àñà è áîëåå, ñìåíÿåòñÿ ôàçîé âðåìåííîé îïåêè â
òîò ìîìåíò, êîãäà ñàìåö-ïðåñëåäîâàòåëü çàìåòíî óñòàåò. Òåïåðü îí äåðæèòñÿ îêîëî ñàì-
êè, êîòîðàÿ íå ïîäïóñêàåò åãî âïëîòíóþ, âñå âðåìÿ óãðîæàÿ åìó óäàðàìè êîïûò. Ïåðèî-
äû îòíîñèòåëüíîé èíàêòèâíîñòè ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå äëèòåëüíûìè, ëèøü âðåìÿ îò
âðåìåíè ñàìåö èçäàåò ðåâ è çàñòàâëÿåò ñàìêó (èëè ñàìîê) ïðîáåãàòü ñ êàæäûì ðàçîì âñå
áîëåå êîðîòêóþ äèñòàíöèþ. Íà ýòîì ýòàïå íàñèëüñòâåííûå ñàäêè óæå íå íàáëþäàþòñÿ,
òàê ÷òî ïîâåäåíèå ñàìöà ïî÷òè íåîòëè÷èìî îò ïîâåäåíèÿ îäèíî÷íîãî ñàìöà, îïåêàþ-
ùåãî ïîñòîÿííûé êîíòèíãåíò ñâîèõ ñàìîê.

Ñàìöó ëåã÷å ïîääåðæèâàòü èçîëÿöèþ ñàìêè èëè ãðóïïû ñàìîê îò äðóãèõ ñàìöîâ íà
ñòàäèè îïåêè, ÷åì âî âðåìÿ ïåðâîíà÷àëüíîãî ñòðåìèòåëüíîãî ïðåñëåäîâàíèÿ. Ïðî÷èõ ñàì-
öîâ îí îáû÷íî äåðæèò íà ïî÷òèòåëüíîì ðàññòîÿíèè óãðîæàþùèìè âûïàäàìè â èõ ñòîðî-
íó è êîðîòêèìè ïðîáåæêàìè â ïîçå ðåâà. Îäíàêî îäèíî÷íûì ñàìöàì îáû÷íî óäàåòñÿ âû-
òåñíèòü âðåìåííîãî îïåêóíà èëè ïîñëå äðàêè èëè âîîáùå áåç âñÿêîãî êðîâîïðîëèòèÿ. Â
ïîñëåäíåì ñëó÷àå îäèíî÷íûé ñàìåö ïðèáëèæàåòñÿ ê âðåìåííîìó îïåêóíó â ïîçå ðåâà è
êëàäåò åìó ãîëîâó íà êðóï, ïîñëå ÷åãî óâîäèò îïåêàåìûõ èì ñàìîê. Èìåííî òàê îäèíî÷-
íûé ñàìåö IV óâåë ãðóïïó èç òðåõ ñàìîê (âçðîñëàÿ ðåöåïòèâíàÿ? ñàìêà XI, åå äî÷ü 11 è
ïðèáëóäíàÿ ãîäîâàëàÿ ñàìêà 16) îò õîëîñòÿêà V, à ìåíåå ÷åì ÷åðåç ÷àñ ïåðâûé áûë òî÷íî
òàê æå âûòåñíåí îäèíî÷íûì ñàìöîì III, íà ó÷àñòêå êîòîðîãî ïðîèñõîäèëè ñîáûòèÿ.

Á. Êîëëåêòèâíîìó íàñèëèþ ñî ñòîðîíû öåëîé ãðóïïû õîëîñòÿêîâ îáû÷íî ïîäâåðãàþò-
ñÿ ãîäîâàëûå ñàìêè. Èõ ìåíüøàÿ, â ñðàâíåíèè ñî âçðîñëûìè ñàìêàìè, ñïîñîáíîñòü ïðîòè-
âîñòîÿòü íàñèëèþ îáúÿñíÿåòñÿ, âåðîÿòíî, íå òîëüêî îòñóòñòâèåì äîñòàòî÷íîé ôèçè÷åñêîé
ñèëû è îïûòà, íî è òåì, ÷òî â ìîìåíò ïðåñëåäîâàíèÿ òàêèå ñàìêè ïîëíîñòüþ èçîëèðîâàíû
îò äðóæåñòâåííûõ èì ñîöèàëüíûõ ïàðòíåðîâ. Äàæå â òîì ñëó÷àå, åñëè ïåðåä íà÷àëîì ïðå-
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ñëåäîâàíèÿ ãîäîâàëàÿ ñàìêà ïðåáûâàåò ñ ìàòåðüþ èëè ñ íåðîäñòâåííîé åé ñåìåéíîé ãðóï-
ïîé, õîëîñòÿêàì áûñòðî óäàåòñÿ èçîëèðîâàòü ñâîþ æåðòâó îò åå ïàðòíåðîâ – äàæå âîïðåêè
ïîïûòêàì ìàòåðè âîñïðåïÿòñòâîâàòü ýòîìó. Â äàëüíåéøåì ñâÿçè ãîäîâàëîé ñàìêè ñ ìàòå-
ðüþ ìîãóò âîññòàíîâèòüñÿ, íî ýòî, âåðîÿòíî, ïðîèñõîäèò íå âñåãäà (ñì. ðàçäåë 1).

Ïîãîíè è ïîïûòêè íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê èíèöèèðóþòñÿ îäíèì èç ÷ëåíîâ õîëîñòÿö-
êîãî ñòàäà, âîçáóæäåíèå êîòîðîãî áûñòðî, ïî òèïó öåïíîé ðåàêöèè, ïåðåäàåòñÿ äðóãèì
ñàìöàì. Ñàìêó, ïûòàþùóþñÿ ñïàñòèñü áåãñòâîì, ÷àñòî ïðåñëåäóþò îäíîâðåìåííî äâà
ñàìöà, íà áåãó òåñíÿùèå åå ñïðàâà è ñëåâà (ñì. ðèñ. 9 Á). Êîãäà èì óäàåòñÿ îñòàíîâèòü
ñàìêó, îáà äåëàþò íàñèëüñòâåííûå ñàäêè – îäèí èç íîðìàëüíîé ïîçèöèè, à äðóãîé ñáîêó.
Õîòÿ ñðåäè ïðåñëåäîâàòåëåé ìîãóò áûòü íàèáîëåå àãðåññèâíûå èç õîëîñòÿêîâ (íàïðèìåð,
ñàìåö V), ïðÿìûõ ñòîëêíîâåíèé âî âðåìÿ ïîäîáíûõ ñàäîê îáû÷íî íå áûâàåò, õîòÿ ñàìöû
ïàññèâíî ìåøàþò äðóã äðóãó (ñì. McCort, 1979). Âåðîÿòíî, èìåííî èç-çà îòñóòñòâèÿ â
ýòèõ ñèòóàöèÿõ îòêðûòîé àãðåññèâíîñòè è âîçìîæíû ïîäîáíûå êîëëåêòèâíûå íàñèëèÿ.

Àãðåññèâíîñòü ñàìöîâ ðåçêî âîçðàñòàåò, êîãäà îêîëî ñàìêè, îñòàâëåííîé åå íåïîñ-
ðåäñòâåííûìè ïðåñëåäîâàòåëÿìè, ñîáèðàþòñÿ åùå è äðóãèå õîëîñòÿêè (äî ñåìè è áî-
ëåå). Ïîëíàÿ äåçîðãàíèçàöèÿ â òàêîé ãðóïïèðîâêå âîçíèêàåò â òîò ìîìåíò, êîãäà ñàìêà
ïàäàåò ïîä òÿæåñòüþ äâóõ èëè áîëåå íàâàëèâøèõñÿ íà íåå ñàìöîâ. Ñàìöû ðåâóò è äåëà-
þò óãðîæàþùèå âûïàäû â ñòîðîíó ñîñåäåé; âðåìåíàìè ðåâ ïåðåõîäèò â ñïëîøíîé íèç-
êèé âîé. Àãðåññèâíîñòü ñàìöîâ ïåðåàäðåñîâûâàåòñÿ ëåæàùåé ñàìêå, êîòîðóþ êóñàþò
çà ãðèâó, çà óøè è çà íîãè. Îòñþäà, âåðîÿòíî, äîëãî íå çàæèâàâøèå îáøèðíûå ïîðàæå-
íèÿ íà ïåðåäíèõ íîãàõ ó îäèíî÷íîé ãîäîâàëîé ñàìêè 15.

5. Àãîíèñòè÷åñêèå âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ñàìöàìè (6Â) ëèøü èçðåäêà âûãëÿäÿò
êàê ïðîÿâëåíèå òåððèòîðèàëüíîñòè. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ îíè îãðàíè÷èâàþòñÿ êîðîòêîé ïî-
ãîíåé àêòèâíîãî ïàðòíåðà çà ïàññèâíûì, êîòîðûé â ìîìåíò ïðèáëèæåíèÿ ïðåñëåäîâà-
òåëÿ íà áåãó ëÿãàåò åãî çàäíèìè íîãàìè. Â öåëîì ýòè âçàèìîäåéñòâèÿ ìèìîëåòíû è íå
ïðèâîäÿò ê ñåðüåçíûì òðàâìàì.

Áîëåå äëèòåëüíûå è æåñòêèå êîíôëèêòû âîçíèêàþò, êàê ïðàâèëî, íà ïî÷âå êîíêó-
ðåíöèè èç-çà ñàìîê è ïðèóðî÷åíû ê âçàèìîäåéñòâèÿì òèïà 6Â (ñì. âûøå). Èìåííî â
òàêîé ñèòóàöèè ìû íàáëþäàëè íàèáîëåå-âûðàçèòåëüíûé êîíôëèêò ìåæäó îäíèì èç ñà-
ìûõ àêòèâíûõ õîëîñòÿêîâ VII è ñòàðûì îäèíî÷íûì ñàìöîì II.

28.V íåäàâíî ðîäèâøóþ ñàìêó IV ñ åå äâóìÿ ñûíîâüÿìè (ãîäîâàëûì è ïðèìåðíî íåäåëü-
íîãî âîçðàñòà) äîëãî ïðåñëåäîâàë ñàìåö V. Âî âðåìÿ îäíîé èç åãî íàñèëüñòâåííûõ ñàäîê ïîä-
áåæàâøèé ñçàäè ñàìåö VII íàíåñ åìó ñèëüíûé óêóñ â îáëàñòü çàäíåãî áåäðà. Â ïîñëåäóþùåé
çà ýòèì ñòû÷êå ìåæäó ñàìöàìè íîâûé ïðåòåíäåíò VII âûòåñíèë ñàìöà V. Çàòåì ñàìåö VII
îêîëî ÷àñà ãîíÿë ñåìåéíóþ ãðóïïó è â êîíöå êîíöîâ ñòàë åå âðåìåííûì îïåêóíîì.

Â îòâåò íà î÷åðåäíîé ðåâ ñàìöà VII èçäàëè ñ ðåâîì ïðèáåæàë ñàìåö II è, íå îáðàùàÿ
âíèìàíèÿ íà ñàìöà-îïåêóíà ãðóïïû, ñäåëàë íàñèëüñòâåííóþ ñàäêó íà ñàìêó IV. Â ýòîò
ìîìåíò ñàìåö VII ñèëüíî óêóñèë åãî çà áåäðî. Ñàìåö II ïîãíàëñÿ çà ñîïåðíèêîì è, äîãíàâ
åãî, âñòóïèë ñ íèì â äðàêó. Ñàìöû â ïëîòíîì êëóáêå áåãàëè ïî êðóãó ìàëîãî äèàìåòðà,
ñòðåìÿñü óêóñèòü äðóã äðóãà çà áåäðà. Ïîñëå òîãî êàê ñàìåö II âûíóæäåí áûë â õîäå ñèëî-
âîé áîðüáû ïðèïàñòü íà ñãèáû ïåðåäíèõ íîã, îí îáðàòèëñÿ â áåãñòâî. Ñàìåö VII ïðåñëåäî-
âàë åãî îêîëî 100 ì, ïûòàÿñü ñõâàòèòü çóáàìè çà çàäíþþ íîãó. Êîãäà îí áûë ñîâñåì áëèçîê
ê öåëè, ïîãîíÿ âíåçàïíî ïðåêðàòèëàñü. Îáà ñàìöà, êàê áû íå âèäÿ äðóã äðóãà, â ãîðäåëè-
âûõ ïîçàõ óñòðåìèëèñü íàçàä ê îñòàâëåííîé èìè ñåìåéíîé ãðóïïå. Ñàìåö II äîñòèã åå
ïåðâûì. Â ïîñëåäóþùèå 0.5 ÷ îí íå ïîäïóñêàë ñþäà ñàìöà VII, äåëàÿ óãðîæàþùèå âûïà-
äû â åãî ñòîðîíó. Â êîíöå êîíöîâ ñàìåö VII âûíóæäåí áûë ïîêèíóòü ìåñòî äåéñòâèÿ.

Êîììåíòèðóÿ ýòè íàáëþäåíèÿ, îòìåòèì áîëüøîå ñõîäñòâî ìîòîðèêè ïîåäèíêà ìåæäó
âçðîñëûìè ñàìöàìè ñ èãðîâîé áîðüáîé ñàìöîâ-ãîäîâèêîâ, ñ òîé ëèøü ðàçíèöåé, ÷òî
äðàêà âçðîñëûõ ñîïðîâîæäàåòñÿ ìîùíûìè óêóñàìè – â îñíîâíîì â îáëàñòü áåäåð. Âî
âðåìÿ äðàêè ìîãóò áûòü ïîâðåæäåíû è óøè. Òðàâìû áåäåð è óøåé îáû÷íî îòñóòñòâóþò
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ó îäèíî÷íûõ ñàìöîâ, íàõîäÿùèõñÿ â ïîëíîé ñèëå, ïîñêîëüêó èì íå ïðèõîäèòñÿ âñòó-
ïàòü â îòêðûòûå êîíôëèêòû ñ äðóãèìè ñàìöàìè èç-çà ñàìîê. Òðàâìû øåè, òàêæå âñòðå-
÷àþùèåñÿ ó õîëîñòÿêîâ, îáÿçàíû, âåðîÿòíî, óäàðàì êîïûò ïðåñëåäóåìûõ èìè ñàìîê.

Â ýòîé ðàáîòå ìû íå ïûòàëèñü ïðîâåñòè ðàçâåðíóòûé ïðè÷èííûé è ôóíêöèîíàëüíûé
àíàëèç êîììóíèêàöèè îäè÷àâøèõ îñëîâ. Íàøåé çàäà÷åé áûëî äàòü ïåðâè÷íîå èíâåíòàð-
íîå îïèñàíèå êîììóíèêàòèâíîé ñèñòåìû âèäà, ïîâåäåíèå êîòîðîãî â ýòîì ïëàíå ïðàêòè-
÷åñêè íå èçó÷åíî. Âìåñòå ñ òåì ïîëó÷åííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ñäåëàòü íåñêîëüêî ïðå-
äåëüíî êðàòêèõ çàìå÷àíèé î ñîîòíîøåíèè ìåæäó íàáëþäàåìûì ïîâåäåíèåì è ãèïîòåòè-
÷åñêèìè ìîòèâàöèÿìè, à òàêæå î òåõ òðóäíîñòÿõ, ñ êîòîðûìè ñòàëêèâàåòñÿ èññëåäîâàòåëü
ïðè ïîïûòêå îöåíèòü «èíôîðìàöèîííîå ñîäåðæàíèå» òåõ èëè èíûõ ñèãíàëîâ.

Óæå ïðîñòîå îïèñàíèå âñòðå÷àåìîñòè ÝÄÀ â öåëîñòíîì ïîâåäåíèè îñîáåé ðàçíûõ
ïîëîâîçðàñòíûõ ãðóïï óêàçûâàåò íà ñëîæíûé è ïðîòèâîðå÷èâûé õàðàêòåð òåõ âíóòðåí-
íèõ ìîòèâàöèîííûõ ñîñòîÿíèé, íà ôîíå êîòîðûõ èäåò äîñòóïíûé ïðÿìûì íàáëþäåíè-
ÿì êîììóíèêàòèâíûé ïðîöåññ. Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ôèêñèðóåìûå íàáëþäàòåëåì ñîáû-
òèÿ ñòîëü íåîäíîçíà÷íû ïî ñóùíîñòè è èñõîäó, ÷òî ïðèìåíåíèå â êà÷åñòâå îáúÿñíèòåëü-
íîãî ïðèíöèïà òðàäèöèîííîé ñõåìû ìîòèâàöèé (àãðåññèâíîñòü – ñåêñóàëüíîñòü – ñòðàõ)
êàæåòñÿ ìàëî îïåðàöèîíàëüíûì. Åñëè íå âñå, òî î÷åíü ìíîãèå ÝÄÀ, ïîçû è âçàèìîäåé-
ñòâèÿ èìåþò â ðàçíîå âðåìÿ èëè äàæå îäíîâðåìåííî è àãðåññèâíóþ è ñåêñóàëüíóþ îê-
ðàñêó (ïîçû ðåâà è ôëåìèíãà, ãîìîñåêñóàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ñàìöîâ, èãðû ìåæäó
íèìè è ò.ä.). Îòñþäà ëîãè÷åñêè âûòåêàåò íåâîçìîæíîñòü â ðÿäå ñëó÷àåâ îäíîçíà÷íîé
ôóíêöèîíàëüíîé õàðàêòåðèñòèêè ñèãíàëà («àãðåññèâíûé», «ïîëîâîé», «òåððèòîðèàëü-
íûé» è ò.ä.). Íàïðàøèâàåòñÿ âûâîä, ÷òî «çíà÷åíèå» ñèãíàëà çà÷àñòóþ ìåíÿåòñÿ ñ èçìå-
íåíèåì îáùåãî êîíòåêñòà âçàèìîäåéñòâèé.

Íåäîñòàòîê ìåñòà íå ïîçâîëÿåò ïîäðîáíî îñòàíîâèòüñÿ íà ýòîì ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæ-
íîì êîìïëåêñå ïðîáëåì, ïîèñòèíå êðèòè÷åñêèõ äëÿ ëþáîãî ýòîëîãè÷åñêîãî èññëåäîâà-
íèÿ (ñì. Purton, 1978). Êðîìå òîãî, çäåñü íåîáõîäèìû äàëüíåéøèå ñèñòåìàòè÷åñêèå íà-
áëþäåíèÿ, äëÿ êîòîðûõ ïîïóëÿöèÿ îäè÷àâøèõ îñëîâ î-âà Îãóð÷èíñêèé – â âûñøåé ñòå-
ïåíè óäîáíûé ìîäåëüíûé îáúåêò.
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33. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó þæíîãî ñîëîâüÿ
(Luscinia megarhynchos)1

Îäíà èç âàæíûõ îñîáåííîñòåé ïîäîòðÿäà ïåâ÷èõ âîðîáüèíûõ Oscines – âûñîêîå
ðàçíîîáðàçèå âîêàëèçàöèè. Ïðåäñòàâèòåëè íàçâàííîé ãðóïïû îáëàäàþò îñîáîé êàòåãî-
ðèåé âûñîêî äèôôåðåíöèðîâàííûõ âîêàëüíûõ ñèãíàëîâ, êîòîðûå ïðèíÿòî íàçûâàòü «ïåñ-
íåé». Ñòðóêòóðíàÿ ñëîæíîñòü ïåñåí ìíîãèõ âèäîâ, èõ âûñîêàÿ èíäèâèäóàëüíàÿ è
ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü, ñïîñîáíîñòü îñîáè ïåðåõîäèòü îò îäíîãî òèïà ïåñíè ê
äðóãîìó ïðè èçìåíåíèè áèîëîãè÷åñêîé ñèòóàöèè – âñå ýòî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü
ðàçíîîáðàçèå ïåñíè â êà÷åñòâå ãëàâíîãî îòëè÷èòåëüíîãî ñâîéñòâà ýòîãî òèïà âîêàëèçà-
öèè. Îäíàêî äàæå ó âèäîâ ñ íàèáîëåå ñëîæíîé ïåñíåé åå ðàçíîîáðàçèå íå áåñïðåäåëü-
íî. Ïðåæäå âñåãî, ïåñíè âñåõ îñîáåé äàííîãî âèäà ïîä÷èíÿþòñÿ íåêîåìó îáùåìó
ñòåðåîòèïó, îãðàíè÷èâàþùåìó ïîòåíöèàëüíîå ðàçíîîáðàçèå âîêàëüíîé ïðîäóêöèè. Â
ïðåäåëàõ ýòîé âèäîâîé íîðìû êàæäàÿ îñîáü îáëàäàåò ñîáñòâåííûì ðåïåðòóàðîì, ðàìêè
êîòîðîãî îãðàíè÷åíû ñïåöèôèêîé òîé àêóñòè÷åñêîé ñðåäû, â êîòîðîé ïðîèñõîäèëî ðàç-
âèòèå îñîáè, à òàêæå åå ïîñëåäóþùèì âîêàëüíûì îïûòîì.

Âíóòðè òèïè÷íîé âèäîâîé ïåñíè ìû âñåãäà ìîæåì âûäåëèòü áîëüøåå èëè ìåíüøåå
÷èñëî ðàçëè÷íûõ àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ. Åñëè ýòî ÷èñëî äîñòàòî÷íî âåëèêî, òî ïîòåí-
öèàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ïåñíè ìîæíî îöåíèòü ïóòåì ïîäñ÷åòà ðàçëè÷íûõ êîìáèíàöèé,
êîòîðûå âîçìîæíû íà áàçå ýòèõ ýëåìåíòîâ. Îäíàêî ðåàëüíàÿ êîìáèíàòîðèêà ïî ñâîåìó
ðàçíîîáðàçèþ îáû÷íî çíà÷èòåëüíî óñòóïàåò ìûñëèìîé êîìáèíàòîðèêå.

Êîìïëåêñ ôàêòîðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ìûñëèìóþ êîìáèíàòîðèêó ýëåìåíòîâ è íèç-
âîäÿùèõ åå äî óðîâíÿ ðåàëüíî íàáëþäàåìîé,– ýòî è åñòü îðãàíèçàöèÿ ïåñíè. Åñëè áû
òàêèå ôàêòîðû îòñóòñòâîâàëè, òî âñå ìûñëèìûå êîìáèíàöèè ýëåìåíòîâ áûëè áû ðàâíî-
âåðîÿòíû, è âèäîâàÿ ïåñíÿ ïðåâðàòèëàñü áû â õàîòè÷åñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü çâóêî-
âûõ ñèãíàëîâ. Â äåéñòâèòåëüíîñòè, ñóùåñòâóåò ìíîæåñòâî îãðàíè÷åíèé, çàïðåùàþùèõ
íåêîòîðûå êîìáèíàöèè (èëè äåëàþùèõ èõ ìàëîâåðîÿòíûìè) è äàþùèõ âîçìîæíîñòü
íàáëþäàòåëþ ïðåäñêàçûâàòü ñ áîëüøîé äîëåé âåðîÿòíîñòè äðóãèå êîìáèíàöèè.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðîàíàëèçèðóåì òîò ñïåêòð îãðàíè÷åíèé (ïðåèìóùåñòâåí-
íî – ïîâåäåí÷åñêîãî õàðàêòåðà), êîòîðûå íàêëàäûâàþòñÿ íà êîìáèíàòîðèêó àêóñòè÷åñ-
êèõ ýëåìåíòîâ è ïðèäàþò äëèííûì èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì ñâîéñòâà âûñîêî ïðåäñêà-
çóåìîé ñòðóêòóðû.

Ïðîàíàëèçèðîâàíà îäíîðàçîâàÿ ñïëîøíàÿ ðåàëèçàöèÿ ïåñåí þæíîãî ñîëîâüÿ Luscinia
megarhynchos, ïîëó÷åííàÿ 30 ìàÿ 1971 ã. â ïðåäãîðüÿõ Êàëáèíñêîãî õðåáòà (ñåâåðî-çà-
ïàäíûé Àëòàé). Çàïèñü, âêëþ÷àþùàÿ 240 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåñåí, ñäåëàíà íà ìàãíè-
òîôîíå Sony ÒÑ 800 ñ ïîëîñîé ÷àñòîò îò 50 äî 13000 Ãö ïðè ñêîðîñòè ïðîòÿæêè ëåíòû
9,5 ñì/ñ. Ôîíîãðàììà âèçóàëèçèðîâàíà íà øëåéôíîì ñâåòîëó÷åâîì îñöèëëîãðàôå Í-
115 è íà àíàëèçàòîðå Sona-Graph 7029 À ôèðìû Kay Electric.

Âûáîð îáúåêòà áûë ïðîäèêòîâàí òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî ðåïåðòóàð äàííîãî âèäà
ñòðîèòñÿ íà èñïîëüçîâàíèè âåñüìà ìíîãîîáðàçíûõ äèñêðåòíûõ ñèãíàëîâ íåñêîëüêèõ
èåðàðõè÷åñêèõ óðîâíåé è äîïóñêàåò èçâåñòíóþ ñâîáîäó êîìáèíàòîðèêè àêóñòè÷åñêèõ
ýëåìåíòîâ. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî óñëîâèÿ, â êîòîðûõ ïðîèçâîäèëàñü çàïèñü, ïîçâîëÿ-
þò ïî÷òè ïîëíîñòüþ ïðåíåáðå÷ü âíåøíèìè âëèÿíèÿìè íà àêóñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå ïî-
þùåãî ñàìöà. Íà ïðîòÿæåíèè âñåé 30-ìèíóòíîé çàïèñè, ïðîèçâîäèâøåéñÿ â òåìíîòå
(îêîëî 21.00), ïòèöà íàõîäèëàñü íà îäíîì ìåñòå. Ýòî äàåò âîçìîæíîñòü àíàëèçèðîâàòü

1 Å.Í. Ïàíîâ, Ã.Í. Êîñòèíà, Ì.Â. Ãàëè÷åíêî. Çîîë. Æóðí. 1978 57(4): 569-581.
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Ðèñ. 1. Ñòðóêòóðà ïåñíè è ïðèìåð èñïîëüçîâàíèÿ îäíèõ è òåõ æå âàðèàíòîâ ôðàç äëÿ ïîñòðîåíèÿ
ðàçíûõ âàðèàíòîâ ïåñåí: I – íîòû, II – ôèãóðû, III – ôðàçû (ïî òåðìèíîëîãèè Shiovitz, 1975).

âíóòðåííèå äåòåðìèíàíòû, îïðåäåëÿþùèå ñòðóêòóðó ïåñåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, áåç
ó÷åòà ïîáî÷íûõ, âíåøíèõ âîçìóùåíèé (ñì. Nelson, 1973).

Èåðàðõè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïåñåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
Èññëåäîâàííàÿ íåïðåðûâíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí ÿâëÿåòñÿ íåáîëüøîé, íà-

óãàä âûáðàííîé ÷àñòüþ ãîðàçäî áîëåå äëèííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðàÿ ìîæåò áûòü
íàçâàíà ïåðèîäîì âîêàëèçàöèè (Bremond, 1968) èëè öèêëîì ïåíèÿ (Nelson, 1973). Êàæ-
äûé òàêîé öèêë çàíèìàåò âå÷åðíèå, íî÷íûå è óòðåííèå ÷àñû ñóòîê íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
ðåïðîäóêòèâíîãî ïåðèîäà. Â íà÷àëå ðåïðîäóêòèâíîãî ñåçîíà ó þæíîãî ñîëîâüÿ îòìå÷à-
þòñÿ è äíåâíûå ïåñåííûå öèêëû, íî îíè, êàê ïðàâèëî, ãîðàçäî áîëåå êîðîòêè. Êàæäûé
ïåñåííûé öèêë ñëàãàåòñÿ èç ìíîãèõ òûñÿ÷ ïåñåí äëèòåëüíîñòüþ 3.5±0.9 ñ (n = 24), ñëå-
äóþùèõ äðóã çà äðóãîì ñ ÷àñòîòîé îêîëî 530 ïåñåí â ÷àñ è ðàçäåëåííûõ ìåæïåñåííûìè
èíòåðâàëàìè 2.9±0.7 ñ (n = 24). Òàêîé öèêë ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê âûñøèé óðîâåíü
èíòåãðàöèè ïåñåííîé àêòèâíîñòè.

Âñå ìíîãîîáðàçèå äèñêðåòíûõ ïåñåí, ñëàãàþùèõ ïåñåííûé öèêë, ìîæåò áûòü ïîä-
ðàçäåëåíî íà íåñêîëüêî âàðèàíòîâ (ñì. íèæå), òàê ÷òî êàæäûé âàðèàíò ïîâòîðÿåòñÿ âíóòðè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áîëåå îäíîãî ðàçà. Îïðåäåëåííûå âàðèàíòû çàêîíîìåðíî ãðóïïè-
ðóþòñÿ â «ãíåçäà» ïåñåí, êîòîðûå ïîâòîðÿþòñÿ ñ èçâåñòíûìè èíòåðâàëàìè âíîâü è âíîâü.
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Åñëè îáîçíà÷èòü âàðèàíòû ïåñåí ëèòåðàìè, à ãíåçäà – ôèãóðíûìè ñêîáêàìè, òî òèïè÷-
íóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí ìîæíî ñõåìàòè÷åñêè èçîáðàçèòü òàê: …ÀÁÂÃÄÅÆÁÀÂ-
ÇÈÊËÌÀÂÁÍÄÅÀÁÂ… Òàêèì îáðàçîì, ãíåçäà âàðèàíòîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñëå-
äóþùèé çà öèêëîì óðîâåíü èíòåãðàöèè, áîëåå íèçêèé ïî ñðàâíåíèþ ñ íèì.

Åùå áîëåå íèçêèé óðîâåíü èíòåãðàöèè ïðåäñòàâëåí åäèíè÷íîé ïåñíåé. Êëàññèôè-
êàöèÿ âàðèàíòîâ åäèíè÷íûõ ïåñåí ìîæåò áûòü ïðîâåäåíà ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ óñëîâíîñ-
òè. Åñëè âêëþ÷àòü â äàííûé âàðèàíò ëèøü àáñîëþòíî èäåíòè÷íûå ïåñíè, òî ÷èñëî âà-
ðèàíòîâ áóäåò âñåãî íà 11 ìåíüøå îáùåãî ÷èñëà ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ïåñåí (ò.å. 229).
Åñëè ñíèçèòü òî÷íîñòü êëàññèôèêàöèè è ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå îäíîãî âàðèàíòà âñå
ïåñíè, ñîâïàäàþùèå ïî ÷èñëó è õàðàêòåðó ôðàç, íî îòëè÷àþùèåñÿ ïî ÷èñëó ýëåìåíòîâ
(ôèãóð) â ýòèõ ôðàçàõ, òî ÷èñëî âàðèàíòîâ áóäåò ðàâíî 122. Ìû èçáðàëè åùå áîëåå
îãðóáëåííûé ïðèíöèï: åñëè ïåñíÿ À âûãëÿäèò êàê íåçàêîí÷åííàÿ ïåñíÿ Á èëè åñëè
ïåñíè À è Á èìåþò áîëåå ïîëîâèíû îáùèõ ôðàç (îò èõ ÷èñëà â êàæäîé èç ýòèõ ïåñåí), òî
ïåñíè À è Á ñ÷èòàëè îòíîñÿùèìèñÿ ê îäíîìó âàðèàíòó. Ïðè òàêîì ïîäõîäå âûäåëÿåòñÿ
74 âàðèàíòà ïåñåí. Â ñðåäíåì âàðèàíò ïåñíè ïîâòîðÿëñÿ â íàøåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
3.2±2.4 ðàçà. Âûñîêîå çíà÷åíèå ñòàíäàðòíîé îøèáêè óêàçûâàåò íà òî, ÷òî â äåéñòâè-
òåëüíîñòè íåêîòîðûå âàðèàíòû ïîâòîðÿþòñÿ çàìåòíî ÷àùå äðóãèõ, ò.å. ñóùåñòâóþò âà-
ðèàíòû ïåñåí, ïðåäïî÷èòàåìûå îñîáüþ â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè.

Êàê óæå óïîìèíàëîñü, åäèíè÷íàÿ ïåñíÿ îáëàäàåò íåñîìíåííîé èåðàðõè÷åñêîé ñòðóê-
òóðîé (ðèñ. 1). Îíà ïîñòðîåíà èç ôðàç (îò 1 äî 11 â êàæäîé ïåñíå, â ñðåäíåì 4.3±1.8 ôðàç
íà ïåñíþ, n = 24). Ôðàçû, â ñâîþ î÷åðåäü, ñëàãàþòñÿ èç ôèãóð. Êàæäàÿ ôèãóðà îáû÷íî
âêëþ÷àåò îò 1 äî 4 íîò, õîòÿ èõ ÷èñëî ìîæåò áûòü è çíà÷èòåëüíî áîëüøèì.

Òàêèì îáðàçîì, âíóòðè èåðàðõèè àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ âûäåëÿþòñÿ ñëåäóþùèå
6 óðîâíåé èíòåãðàöèè: 1) óðîâåíü íîò (íèçøèé óðîâåíü èñõîäíûõ ýëåìåíòîâ); 2) óðî-
âåíü ôèãóð; 3) óðîâåíü ôðàç; 4) óðîâåíü åäèíè÷íûõ ïåñåí; 5) óðîâåíü ãíåçä èç âàðèàí-
òîâ åäèíè÷íûõ ïåñåí; 6) óðîâåíü ïåñåííûõ öèêëîâ (âûñøèé óðîâåíü èíòåãðàöèè). Íèæå
ìû ðàññìîòðèì òå îãðàíè÷åíèÿ, êîòîðûå íàêëàäûâàþòñÿ íà êîìáèíàòîðèêó ýëåìåíòîâ
íèçøèõ óðîâíåé ïðè êîíñòðóèðîâàíèè èç íèõ ýëåìåíòîâ áîëåå âûñîêèõ óðîâíåé, ò.å.
ïðè êîíñòðóèðîâàíèè ôðàç èç ôèãóð, ïåñåí èç ôðàç, ãíåçä è öèêëîâ – èç îòäåëüíûõ
ïåñåí.

Îãðàíè÷åíèÿ, íàëàãàåìûå íà êîíñòðóêöèþ åäèíè÷íîé ïåñíè
Åäèíñòâåííîå îãðàíè÷åíèå, êîòîðîå íàáëþäàåòñÿ ïðè êîíñòðóèðîâàíèè ôèãóð èç

ýëåìåíòàðíûõ åäèíèö ñàìîãî íèçêîãî óðîâíÿ (íîò), ñîñòîèò â òîì, ÷òî ìàêñèìàëüíîå
÷èñëî ðàçëè÷íûõ òèïîâ íîò â ôèãóðå íå ìîæåò ïðåâîñõîäèòü 4. ×òî êàñàåòñÿ ÷èñëà ôè-
ãóð âíóòðè ôðàçû, òî îíî âàðüèðóåò ãîðàçäî øèðå, èçìåíÿÿñü äàæå âíóòðè îäíîãî è òîãî
æå âàðèàíòà (èëè òèïà) ôðàçû îò 1 äî 13. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî íàáëþäàåòñÿ òåíäåí-
öèÿ ê áîëüøåé âàðèàáåëüíîñòè ÷èñëà ôèãóð â òåõ ôðàçàõ, êîòîðûå îáðàçóþò íà÷àëî è
êîíåö äàííîãî âàðèàíòà ïåñíè, ïðè îòíîñèòåëüíîì ïîñòîÿíñòâå ÷èñëà ôèãóð â ôðàçàõ,
íàõîäÿùèõñÿ â ñåðåäèíå ïåñíè.

Áûëè ïîñ÷èòàíû êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè ÷èñëà ôèãóð â íà÷àëüíûõ, ñðåäèííûõ è
êîíå÷íûõ ôðàçàõ 55 ïåñåí, îòíîñÿùèõñÿ ê 9 íàèáîëåå ÷àñòî ïîâòîðÿþùèìñÿ âàðèàíòàì
ïåñåí. Äëÿ íà÷àëüíûõ ôðàç êîýôôèöèåíòû âàðèàöèè êîëåáëþòñÿ îò 0.0 äî 300.0, äëÿ
êîíå÷íûõ – îò 0.0 äî 400.0 , à äëÿ ñðåäèííûõ – îò 0.0 äî 50.0. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó çíà÷åíè-
ÿìè êîýôôèöèåíòîâ âàðèàöèè äëÿ íà÷àëüíûõ è êîíå÷íûõ ôðàç, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñðå-
äèííûõ, ñ äðóãîé, äîñòîâåðíû ïî êðèòåðèþ Âàí äåð Âàðäåíà ïðè p <0.01.

Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè âñåì ìíîãîîáðàçèè ôðàç è ïåñåí, âõîäÿùèõ
â èçó÷åííóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, ÷èñëî èõ, ïî-âèäèìîìó, êîíå÷íî (ðèñ. 2 1, 2). Ýòî çàê-
ëþ÷åíèå ñëåäóåò èç òîãî ôàêòà, ÷òî êîëè÷åñòâî íîâûõ âàðèàíòîâ ôðàç è ïåñåí, ïîñòåïåí-
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Ðèñ. 2. Ïîÿâëåíèå íîâûõ âàðèàíòîâ ôèãóð (1) è ïåñåí (2) âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåñåí;
ïîâòîðÿåìîñòü ðàçíûõ âàðèàíòîâ ïåñåí (3).

íî ââîäèìûõ ñàìöîì ïî õîäó ïåñåííîãî öèêëà, ïðîãðåññèâíî óìåíüøàåòñÿ ê êîíöó
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Âñåãî â íàøåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè óäàëîñü âûäåëèòü 256 òèïîâ ôèãóð
(è, ñîîòâåòñòâåííî, ôðàç). Ó÷èòûâàÿ, ÷òî êàæäàÿ ïåñíÿ âêëþ÷àåò â ñðåäíåì 4 ôðàçû, ìîæ-
íî ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå, ÷òî ïðè ñâîáîäíîé êîìáèíàòîðèêå ÷èñëî âîçìîæíûõ âàðèàíòîâ
ïåñåí äîëæíî áûòü ðàâíî ÷èñëó ðàçìåùåíèé èç 256 ýëåìåíòîâ ïî 4, ò.å. ïðîèçâåäåíèþ
256 255  254 253=4 194 922 360. Ïðè òàêîì ÷èñëå âîçìîæíûõ âàðèàíòîâ âåðîÿòíîñòü
ïîâòîðåíèÿ õîòÿ áû îäíîãî èç íèõ â âûáîðêå èç 240 ïåñåí íè÷òîæíà ìàëà. Ìåæäó òåì, ìû
âèäèì, ÷òî â äåéñòâèòåëüíîñòè â ýòîé âûáîðêå âñòðå÷àþòñÿ áîëåå 1 ðàçà 58 èç 74 âàðèàí-
òîâ ïåñåí (78.4% îò îáùåãî ÷èñëà âàðèàíòîâ – ðèñ. 2 3 è ðèñ. 3). Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî
ñïîñîáû ñâÿçåé ìåæäó îïðåäåëåííûìè ôðàçàìè â ðåïåðòóàðå äàííîãî ñàìöà äîñòàòî÷íî
æåñòêî ôèêñèðîâàíû, çà ñ÷åò ÷åãî ðåçêî ñíèæàåòñÿ ïîòåíöèàëüíîå ðàçíîîáðàçèå ïåñåí.
Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðè âñåé æåñòêîñòè óïîìÿíóòûõ ñâÿçåé îíè íå âñåãäà îäíîçíà÷-
íû, â ñèëó ÷åãî îäíà è òà æå ôðàçà ìîæåò âñòðå÷àòüñÿ, â âèäå èñêëþ÷åíèÿ, â ñîñåäñòâå íå

Ðèñ. 3. ×àñòîòà ïîâòîðåíèÿ âûäåëåííûõ 74 âàðèàíòîâ ïåñåí â çàâèñèìîñòè îò âðåìåíè èõ ïåðâî-
ãî ïîÿâëåíèÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.
×åðíûì îáîçíà÷åíû ïîâòîðåíèÿ ïåñíè äàííîãî âàðèàíòà ñðàçó âñëåä çà òàêîé æå ïåñíåé èëè
÷åðåç 1 ïåñíþ (ïî òèïó À–À èëè À–Á–À).



59333. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó þæíîãî ñîëîâüÿ (Luscinia megarhynchos)

Òàáëèöà 1. ×èñëî òèïîâ ôðàç è èõ ñî÷åòàíèé, âñòðå÷àþùèõñÿ áîëåå ÷åì â îäíîì âàðèàíòå ïåñåí

òîëüêî ñ êàêîé-òî îäíîé ôðàçîé (èëè ñ äâóìÿ), íî è ñ áîëüøèì èõ ÷èñëîì. Îá ýòîì ñâèäå-
òåëüñòâóåò òîò ôàêò, ÷òî îäèí è òîò æå òèï ôðàçû ìîæåò âõîäèòü â ñîñòàâ íåñêîëüêèõ
âàðèàíòîâ ïåñåí (ðèñ. 1). Èç îáùåãî ÷èñëà òèïîâ ôðàç (256) òîëüêî 33 (12.5%) âñòðå÷àþò-
ñÿ áîëåå ÷åì â îäíîì âàðèàíòå ïåñåí (òàáë. 1).

Òàêèì îáðàçîì, îáëàäàÿ â ïðèíöèïå ñïîñîáíîñòüþ ê óâåëè÷åíèþ êîìáèíàòîðèêè
ôðàç, ïòèöà ïîëüçóåòñÿ ýòîé ñïîñîáíîñòüþ ñðàâíèòåëüíî ðåäêî, ïðåäïî÷èòàÿ âíîâü è
âíîâü âîçâðàùàòüñÿ ïî õîäó ïåíèÿ ê óæå ãîòîâûì, ôèêñèðîâàííûì êîìáèíàöèÿì (èëè
âàðèàíòàì ïåñåí).

Êàêèìè æå áîëåå îáùèìè ïðèíöèïàìè ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ òîò ñïîñîá ñâÿçè ìåæ-
äó ôðàçàìè, êîòîðûé îäíàæäû óñòàíàâëèâàåòñÿ è â äàëüíåéøåì îñòàåòñÿ áîëåå èëè
ìåíåå íåèçìåííûì? Ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâóåò ïî êðàéíåé ìåðå äâà òàêèõ ïðèíöèïà.
Ïåðâûé èç íèõ êàñàåòñÿ ìåñòîïîëîæåíèÿ ôðàçû â ïåñíå. Ñóòü ýòîãî ïðèíöèïà ñîñòîèò
â òîì, ÷òî ôèçè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñà «íîòà – ôèãóðà – ôðàçà» â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îïðåäåëÿåò, áóäåò ëè íàõîäèòüñÿ äàííûé êîìïëåêñ â íà÷àëå, â ñåðåäèíå èëè â
êîíöå ïåñíè. Òàê, íà÷àëüíàÿ ôðàçà ïåñíè íå ìîæåò áûòü ïîñòðîåíà òîëüêî èç øèðîêî-
ïîëîñíûõ øóìîâûõ ýëåìåíòîâ, òîãäà êàê ïîñëåäíÿÿ ôðàçà â îãðîìíîì áîëüøèíñòâå

Ðèñ. 4. Íåêîòîðûå âàðèàíòû ôèãóð, õàðàêòåðíûå äëÿ íà÷àëüíûõ (À), ñðåäèííûõ (Á) è êîíå÷íûõ
(Â) ôðàç â ïåñíÿõ þæíîãî ñîëîâüÿ.

Âñòðå÷è  
Â ÷èñëå âàðèàíòîâ îäíîé ôðàçû ïàðíûõ ñî÷åòàíèé ôðàç òðîéíûõ ñî÷åòàíèé ôðàç 

2 24 5 1 
3 8 – – 
4 1 – – 

Âñåãî 33 51 1 
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ñëó÷àåâ ñîäåðæèò èìåííî ýòè è òîëüêî ýòè ýëåìåíòû. Íà÷àëüíàÿ ôðàçà ïåñíè íå ìîæåò
ñîñòîÿòü òîëüêî èç êîðîòêèõ (äëèòåëüíîñòüþ äî 0,05 ñ) òîíîâûõ ýëåìåíòîâ ñ ðåçêèì
èçìåíåíèåì ÷àñòîòû, õîòÿ òàêèå ýëåìåíòû (íîòû) è ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ â ïåðâîé ôðàçå
ïåñíè â ñî÷åòàíèè ñ äðóãèìè òèïàìè òîíîâûõ ýëåìåíòîâ. Òèïû ôèãóð, õàðàêòåðíûå äëÿ
íà÷àëüíûõ, ñðåäèííûõ è êîíå÷íûõ ôðàç ïåñíè, ïîêàçàíû íà ðèñ. 4.

Âòîðîé ïðèíöèï, îïðåäåëÿþùèé óñòîé÷èâûå ñâÿçè ìåæäó ôðàçàìè âíóòðè ïåñåí,
ìû íàçîâåì «ïðèíöèïîì êîíòðàñòíîñòè». Îí ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñòûêóþùèåñÿ ôðàçû
ïî÷òè âñåãäà ðåçêî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî ôèçè÷åñêèì ïàðàìåòðàì ñëàãàþùèõ èõ
ýëåìåíòîâ (íîò è ôèãóð). Çäåñü âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ìåæäó ëþáûìè äâóìÿ òèïàìè
ôèãóð (è, ñîîòâåòñòâåííî, ìåæäó îáðàçóåìûìè èìè ôðàçàìè) ñóùåñòâóþò ïëàâíûå ïå-
ðåõîäû. Ýòî çíà÷èò, ÷òî ïîþùèé ñàìåö, êîíñòðóèðóÿ î÷åðåäíóþ ïåñíþ, êàæäûé ðàç
àêòèâíî âûáèðàåò èç ñâîåãî îáøèðíîãî ðåïåðòóàðà ôèãóð äâå òàêèå, êîòîðûå äîñòàòî÷-
íî ñèëüíî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà. Â äàëüíåéøåì òàêèå «àïðîáèðîâàííûå» âàðèàíòû
çàïîìèíàþòñÿ è îòíûíå ïîâòîðÿþòñÿ óæå «â ãîòîâîì âèäå» ëèøü ñ áîëüøèìè èëè ìåíü-
øèìè èçìåíåíèÿìè.

Óâåëè÷åíèå ðàçíîîáðàçèÿ çà ñ÷åò âàðüèðîâàíèÿ ïîâòîðîâ
Ïðè îáùåì ñíèæåíèè âîçìîæíîãî ðàçíîîáðàçèÿ çà ñ÷åò îãðàíè÷åíèé, íàëàãàåìûõ

íà ñòðóêòóðó åäèíè÷íûõ ïåñåí, èíäèâèäóàëüíûé ñòåðåîòèï äîïóñêàåò íåêîòîðóþ ñâî-
áîäó âàðüèðîâàíèÿ àïðîáèðîâàííûõ âàðèàíòîâ ïåñåí. Çà ñ÷åò ýòîãî ðåàëüíîå ðàçíîîá-
ðàçèå ïåñåí íåñêîëüêî âûøå òîãî, êîòîðîå ìîãëî áû ñóùåñòâîâàòü, åñëè áû îïèñàííûå
îãðàíè÷åíèÿ áûëè àáñîëþòíûìè. Â òî æå âðåìÿ ñâîáîäà âàðüèðîâàíèÿ ïîâòîðÿþùèõñÿ
ïåñåí ïîä÷èíÿåòñÿ ñîáñòâåííûì ïðàâèëàì (èëè îãðàíè÷åíèÿì).

Ñâîáîäà âàðüèðîâàíèÿ àïðîáèðîâàííûõ âàðèàíòîâ ïåñåí ìîæåò áûòü ðàçëè÷íîé.
Ìàêñèìàëüíîå îòñòóïëåíèå îò àïðîáèðîâàííîãî âàðèàíòà ïåñíè ïðè åãî ïîâòîðå íà-
áëþäàåòñÿ â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ñàìåö ïðîèçíîñèò òîëüêî ïåðâóþ ôðàçó äàííîé ïåñíè (8
ñëó÷àåâ). Íåñêîëüêî ðåæå íåçàêîí÷åííàÿ ïåñíÿ îáðûâàåòñÿ ïîñëå âòîðîé ôðàçû (5 ñëó-
÷àåâ). Ñòåðåîòèïíûé âàðèàíò ïåñíè ìîæåò äîñòðàèâàòüñÿ ñïåðåäè ïóòåì ïðèáàâëåíèÿ
îäíîé (9 ñëó÷àåâ) èëè äâóõ (2 ñëó÷àÿ) íîâûõ ôðàç. Ïåñíÿ ìîæåò äîñòðàèâàòüñÿ è ñ êîí-
öà – ïóòåì äîáàâëåíèÿ ê íåé îäíîé (18 ñëó÷àåâ) èëè äâóõ (2 ñëó÷àÿ) íîâûõ ôðàç. Äîñò-
ðîéêà ïåñíè ìîæåò äîñòèãàòüñÿ òàêæå îäíî- èëè ìíîãîêðàòíûì (äî 3 ðàç) ïîâòîðåíèåì
â êîíöå ïåñíè åå ïðåäïîñëåäíåé èëè äâóõ ïîñëåäíèõ ôðàç.

Ñóììèðóÿ âñå ñêàçàííîå, ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü ñóùåñòâîâàíèå âïîëíå îïðåäåëåí-
íîé òåíäåíöèè: â àïðîáèðîâàííûõ è ïîâòîðÿþùèõñÿ ïåñíÿõ íàèáîëåå ñòàáèëüíûì çâå-
íîì ÿâëÿþòñÿ ñðåäèííûå ôðàçû, ôîðìèðóþùèå «ÿäðî» ïåñíè, òîãäà êàê íà÷àëüíûå è
îñîáåííî êîíå÷íûå ôðàçû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé áîëåå âàðèàáåëüíûå (è, ñîîòâåòñòâåííî,
ìåíåå ïðåäñêàçóåìûå) çâåíüÿ êîíñòðóêöèè. Íà ýòîé ïî÷âå âîçìîæíû òàêæå áîëåå ñó-
ùåñòâåííûå ïåðåñòðîéêè ïåñåí. Òàê, îäíà-äâå íà÷àëüíûå ôðàçû (31 ñëó÷àé) èëè îäíà-
äâå êîíå÷íûå (9 ñëó÷àåâ) ìîãóò îêàçàòüñÿ îáùèìè äëÿ äâóõ èëè áîëåå ïîâòîðÿþùèõñÿ
âàðèàíòîâ ïåñåí.

Öåíòðàëüíîå ÿäðî ïåñíè, íåñìîòðÿ íà åãî îòíîñèòåëüíî âûñîêóþ ñòàáèëüíîñòü,
òàêæå ìîæåò ÷àñòè÷íî ïðåîáðàçîâûâàòüñÿ, íàïðèìåð, çà ñ÷åò îäíîêðàòíîãî ïîâòîðåíèÿ
äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ôðàç (2 ñëó÷àÿ) èëè çà ñ÷åò âñòàâêè íîâîé ôèãóðû èëè ôðàçû (2
ñëó÷àÿ). Ñðåäèííàÿ ôðàçà ìîæåò îêàçàòüñÿ îáùåé äëÿ äâóõ âàðèàíòîâ ïåñåí (2 ñëó÷àÿ).

Íåîáõîäèìî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïðè «ïåðåíîñàõ» ÷àñòè îäíîãî âàðèàíòà ïåñíè â
äðóãîé âàðèàíò îáû÷íî ñîõðàíÿåòñÿ ïðèíöèï ìåñòîïîëîæåíèÿ ôðàçû âíóòðè ïåñíè.
Èíûìè ñëîâàìè, åñëè äàííàÿ ôðàçà (èëè ïàðà ïîñëåäîâàòåëüíûõ ôðàç) ñòîèò â íà÷àëå
äàííîé ïåñíè, òî ïðè ïåðåíîñå åå â äðóãîé âàðèàíò ïåñíè îíà òàêæå îêàæåòñÿ íà ïåð-
âîì ìåñòå. Ñêîíñòðóèðîâàííàÿ òàêèì îáðàçîì íîâàÿ ïåñíÿ èìååò êàê áû äâà íà÷àëà,
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ñëåäóþùèõ îäíî çà äðóãèì. Íàïðîòèâ, ôðàçà (èëè ïàðà ïîñëåäîâàòåëüíûõ ôðàç), çà-
âåðøàþùàÿ ïåñíþ, â äðóãîì âàðèàíòå òàêæå îêàçûâàåòñÿ â êîíöå. Âîçìîæíû ñëó÷àè,
êîãäà äâà âàðèàíòà ïåñíè èìåþò îäèíàêîâûå íà÷àëüíûå ôðàçû, íî ðàçíûå ñðåäèííûå
è êîíöåâûå èëè æå îäèíàêîâûå êîíå÷íûå ôðàçû ïðè ðàçëè÷íûõ íà÷àëüíûõ è ñðåäèí-
íûõ. Îäíàêî èç ýòîãî ïðàâèëà ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî èñêëþ÷åíèé: êîãäà êîíå÷íûå ôðà-
çû îäíîãî âàðèàíòà îêàçûâàþòñÿ â íà÷àëå äðóãîãî âàðèàíòà ïåñíè èëè íàîáîðîò. Â
ýòèõ ñëó÷àÿõ ïåðåñòàíîâêè êàñàþòñÿ íå åäèíè÷íîé ôðàçû, à öåëîé êîíñòðóêöèè èç 2–
3 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ôðàç.

Ïðè âñåì ìíîãîîáðàçèè ñïîñîáîâ âàðüèðîâàíèÿ ïåñåí, îïèñàííîì âûøå, ìíîãèå
èõ âàðèàíòû ïîâòîðÿþòñÿ îò ðàçà ê ðàçó ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ ñòåðåîòèïíîñòè. Â ýòèõ
ñëó÷àÿõ âàðèàöèÿì ïîäâåðæåíû íå êîëè÷åñòâî ôðàç, èõ íàáîð èëè ïîðÿäîê, à ëèøü ÷èñ-
ëî ôèãóð â îòäåëüíûõ èëè âî âñåõ ôðàçàõ, ñëàãàþùèõ äàííûé âàðèàíò ïåñíè.

Îãðàíè÷åíèÿ, íàëàãàåìûå íà êîìáèíàòîðèêó ïåñåí âíóòðè èõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

Ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ îïðåäåëåííûõ òèïîâ ïåñåí âíóòðè èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (ïå-
ñåííîãî öèêëà) äàëåêî íåñëó÷àåí, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò ñóùåñòâîâàíèå óïîìèíàâøèõñÿ
óæå «ãíåçä» ïåñåí. Íåêèé îïðåäåëåííûé âàðèàíò ïåñíè èìååò òåíäåíöèþ ïîâòîðÿòüñÿ
ðÿäîì ñ òåìè âàðèàíòàìè, ñ êîòîðûìè îí ñîñåäñòâîâàë è ðàíåå. Ïðè ýòîì íå âñåãäà
ñîõðàíÿåòñÿ ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ âàðèàíòîâ âíóòðè ãíåçäà. Òàê, åñëè âàðèàíò 25 â íà÷à-
ëå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðåäøåñòâîâàë âàðèàíòó 26, òî ïðè äàëüíåéøèõ ïîâòîðàõ îíè
ìîãóò ïîìåíÿòüñÿ ìåñòàìè. Ãíåçäî èç 4 âàðèàíòîâ ïåñåí: 25, 26, 27, 28 ñïóñòÿ 20 ìèí
ïîâòîðèëîñü â âèäå 28, 26, 25, 27. Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî íàèáîëåå âûñîêî ïðåä-
ñêàçóåìî ñîñåäñòâî ìåæäó îïðåäåëåííûìè âàðèàíòàìè è â íåñêîëüêî ìåíüøåé ñòåïåíè
– ïîðÿäîê èõ ñëåäîâàíèÿ âíóòðè ãíåçäà. Åñëè èãíîðèðîâàòü òî÷íûé ïîðÿäîê ñëåäîâà-
íèÿ âàðèàíòîâ è ó÷èòûâàòü ëèøü èõ ñîñåäñòâî, òî ìû ïîëó÷èì ïðèâåäåííóþ â òàáë. 2
ïîâòîðÿåìîñòü êîìáèíàöèé ïåñåí.

Èç ýòîé òàáëèöû ñëåäóåò, ÷òî ÷åì êîðî÷å êîìáèíàöèÿ, òåì ÷àùå îíà ïîâòîðÿåòñÿ è
òåì áîëüøå âàðèàíòîâ ýòîé êîìáèíàöèè ïîâòîðèëîñü áîëåå 2 ðàç. Òàê, èç 239 äèàä (ò.å.
ïàð ñîñåäñòâóþùèõ ïåñåí) áîëåå îäíîãî ðàçà âñòðå÷åíî â íàøåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
142 (58.7%). Ïðè ýòîì òàêèå, íàïðèìåð, ïàðû ïåñåí, êàê 1–3, 3–4, 5–6 è åùå 29 äðóãèõ
(âñåãî 32 âàðèàíòà äèàä) îòìå÷åíû ïî 2 ðàçà. Äèàäû 1–2, 10–12, 15–16 (è 10 äðóãèõ)

Òàáëèöà 2. Ïîâòîðÿåìîñòü êîìáèíàöèé èç 2–6 âàðèàíòîâ ïåñåí âíóòðè èçó÷åííîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

* Âàðèàíòîì êîìáèíàöèè ìû  íàçûâàëè êîìáèíàöèþ, ñîñòîÿùóþ èç îïðåäåëåííûõ âàðèàíòîâ
ïåñåí. Òàê, âàðèàíòàìè äèàäû ÿâëÿþòñÿ ïàðû ïåñåí 25–26, 26–27, 27–28. Âàðèàíòû òðèàäû – 25–
26–27, 26–27–28 è ò.ä.

×èñëî âàðèàíòîâ* êîìáèíàöèé 
äàííîé äëèíû, ïîâòîðÿâøèõñÿ 
2 ðàçà è áîëåå ÷èñëî ïîâòîðîâ 

×èñëî ïåñåí â 
êîìáèíàöèè è 

åå íàèìå-
íîâàíèå 

Îáùåå ÷èñëî 
êîìáèíàöèé äàííîé 

äëèíû âíóòðè 
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 

2 3 4 5 

Îáùåå ÷èñëî 
êîìáèíàöèé äàííîé 
äëèíû, âñòðå÷åííûõ 

â ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè áîëåå 1 ðàçà 

2 (äèàäà) 239 32 13 6 3 142 
3 (òðèàäà) 238 21 5 3 – 79 
4 (òåòðàäà) 237 21 1 – – 45 
5 (ïåíòàäà) 236 11 1 – – 25 
6 (ãåêñàäà) 235 2 – – – 4 
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Ðèñ. 5. Ãðàôèê, ïîêàçûâàþùèé: ñòåïåíü ñòåðåîòèïíîñòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåñåí. À – ìàêñè-
ìàëüíàÿ (1) è ôàêòè÷åñêàÿ (2) íåîïðåäåëåííîñòü; èõ îòíîøåíèå (3) äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç
åäèíè÷íûõ ïåñåí (ï), äèàä (äè), òðèàä (òð), òåòðàä (òå), ïåíòàä (ïåí) è ãåêñàä (ãå).
Á – ðàñïðåäåëåíèå äëèí ïàóç (âûðàæåííûõ â ÷èñëå ïåñåí) ìåæäó ïîâòîðÿþùèìèñÿ âàðèàíòàìè
ïåñåí (Â) (ñì. òåêñò).

ïîâòîðÿëèñü ïî 3 ðàçà. Íàêîíåö, äèàäû 10–11, 12–13 è 14–15 âñòðå÷åíû ïî 5 ðàç. Åñëè
æå âçÿòü âñå 235 êîìáèíàöèé èç 6 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåñåí, òî ñðåäè íèõ íàéäåíû ëèøü
2, êîòîðûå ïîâòîðÿëèñü ìèíèìàëüíîå ÷èñëî ðàç, ò.å. ïî äâà ðàçà (10–11–11–12–13–14,
ïîâòîðåííàÿ áåç èçìåíåíèé, è 14–15–56–15–16–17, ïîâòîðåííàÿ â âèäå: 14–15–15–56–
16–17).

Âñå íàçâàííûå îãðàíè÷åíèÿ, íàëàãàåìûå íà ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ âàðèàíòîâ ïåñåí
âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå îðãàíèçàöèè ïåñåííîãî
öèêëà. Ýòó îðãàíèçàöèþ ìîæíî îïèñàòü êîëè÷åñòâåííî ñ ïðèìåíåíèåì ìåòîäîâ òåîðèè
èíôîðìàöèè (ñì. Chatfield, Lemon, 1970; Backer, 1974). Îïèñàííàÿ â ýòèõ ðàáîòàõ ìåòî-
äèêà ïîçâîëÿåò îöåíèòü ñòåïåíü ñòåðåîòèïíîñòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîâåäåí÷åñêèõ
àêòîâ (â äàííîì ñëó÷àå – ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âàðèàíòîâ ïåñåí) è ñòåïåíü ïðåäñêàçóå-
ìîñòè òåõ èëè èíûõ ñîáûòèé âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Äëÿ ýòîãî ïî ôîðìóëå Øåííîíà âûñ÷èòûâàåòñÿ ñðåäíåå çíà÷åíèå íåîïðåäåëåííîñ-
òè (ýíòðîïèè), ïðèõîäÿùååñÿ íà îäíî ñîáûòèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Åñëè ðàññìàòðè-
âàòü íàøó ïîñëåäîâàòåëüíîñòü êàê ÷åðåäîâàíèå åäèíè÷íûõ ïåñåí, òî òàêèì ñîáûòèåì
áóäåò îäíà ïåñíÿ. Åñëè ðàññìàòðèâàòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü êàê ÷åðåäîâàíèå äèàä, òî
òàêèì ñîáûòèåì áóäåò îäíà äèàäà, è ò. ä. Çíàÿ âåëè÷èíó ñðåäíåé ýíòðîïèè íà îäíó äèà-
äó è âåëè÷èíó ñðåäíåé ýíòðîïèè íà îäíó ïåñíþ, ëåãêî íàéòè èõ ðàçíîñòü H2(äèàä)– H1(ïåñíè).
Ýòà ðàçíîñòü äàåò âåëè÷èíó óñëîâíîé ýíòðîïèè è õàðàêòåðèçóåò ìåðó íåîïðåäåëåííîñ-
òè îòíîñèòåëüíî âòîðîé ïåñíè â äèàäå, åñëè èçâåñòíà åå ïåðâàÿ ïåñíÿ. Òî÷íî òàê æå
ðàçíîñòü Í3(òðèàä)– H2(äèàä) äàåò âîçìîæíîñòü îöåíèòü íåîïðåäåëåííîñòü òðåòüåé ïåñíè,
åñëè èçâåñòíû äâå ïðåäûäóùèå. Íà ãðàôèêå (ðèñ. 5À) îòëîæåíû çíà÷åíèÿ ìàêñèìàëüíîé
ýíòðîïèè íà ïåñíþ (Í max) è ïðîöåíòíûå îòíîøåíèÿ Í1, Í2 –Í1, Í3 – Í2 è ò.ä. ê Í max.

Äëÿ äàííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîáûòèé íåîïðåäåëåííîñòü êàæäîãî äàííîãî ñî-
áûòèÿ (ýíòðîïèÿ íà ñîáûòèå) ìàêñèìàëüíà, åñëè âñå ñîáûòèÿ íåçàâèñèìû è ðàâíîâåðî-
ÿòíû. Â íàøåì ñëó÷àå ìàêñèìàëüíàÿ ýíòðîïèÿ íà ïåñíþ ðàâíà

Í max = log2 74 = 6.21 áèò,
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ãäå 74 – ÷èñëî âàðèàíòîâ ïåñåí, âûäåëåííûõ íàìè â èçó÷åííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç
240 ïåñåí.

Ó÷èòûâàÿ èñòèííûå âåðîÿòíîñòè ïîÿâëåíèÿ êàæäîãî âàðèàíòà ïåñíè (ðàâíûå îòíî-
øåíèÿì ÷èñëà âñòðå÷ êàæäîãî âàðèàíòà ê 240, ò.å. ê îáùåìó ÷èñëó ïåñåí â ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè), ìû ìîæåì âû÷èñëèòü ðåàëüíóþ ýíòðîïèþ íà 1 ïåñíþ:

Í1= ∑ Pilog Pi = 5.88 áèò,

ãäå Pi – âåðîÿòíîñòè ïîÿâëåíèÿ âàðèàíòîâ. Ìû âèäèì, ÷òî ýòà âåëè÷èíà ñîñòàâëÿåò 96.4%
îò Í max (ðèñ. 5Á).

Äàëåå, âûñ÷èòûâàåì ýíòðîïèþ äëÿ ñëó÷àÿ, êîãäà âñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ðàññìàò-
ðèâàåòñÿ êàê ÷åðåäîâàíèå äèàä. Ïðè ýòîì ó÷èòûâàåòñÿ, ÷òî ïîÿâëåíèå ðàçíûõ âàðèàí-
òîâ äèàä íå ðàâíîâåðîÿòíî (ñì. òàáë. 2).

Óâåëè÷åíèå Í2 ïî ñðàâíåíèþ ñ Í1 è äàæå ñ Ímax ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ÷èñëî âàðèàíòîâ
äèàä ðàâíî â èçó÷åííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 166, ÷òî çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò ÷èñëî
âàðèàíòîâ ïåñåí. Âïîëíå î÷åâèäíî, ÷òî ïðè óâåëè÷åíèè ÷èñëà ñîáûòèé íåîïðåäåëåí-
íîñòü êàæäîãî èç íèõ (ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ) âîçðàñòàåò.

Ðàçíîñòü ìåæäó Häèàä è Í1, îòíåñåííàÿ ê Ímax è âûðàæåííàÿ â ïðîöåíòàõ, äàåò âåëè-
÷èíó îòíîñèòåëüíîé íåîïðåäåëåííîñòè. Ýòà âåëè÷èíà ïîêàçûâàåò ñòåïåíü ïðåäñêàçóå-
ìîñòè âòîðîé ïåñíè âíóòðè äèàäû, åñëè íàì èçâåñòíà ïåðâàÿ ïåñíÿ äèàäû. ×òîáû óñòà-
íîâèòü ïðåäñêàçóåìîñòü òðåòüåé ïåñíè âíóòðè äèàäû íà îñíîâàíèè çíàíèÿ ïåðâûõ äâóõ
åå ïåñåí, ïîëó÷èì âåëè÷èíó ýíòðîïèè äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñëàãàþùåéñÿ èç íåðàâ-
íîâåðîÿòíûõ òðèàä, è ïðîäåëàåì ñ ýòîé âåëè÷èíîé âñå îïåðàöèè, âûïîëíåííûå òîëüêî
÷òî äëÿ Häèàä. Òà æå ïðîöåäóðà âûïîëíÿåòñÿ â îòíîøåíèè Íòåòðàä, Íïåíòàä è Íãåêñàä. Âñå çíà-
÷åíèÿ îòíîñèòåëüíûõ íåîïðåäåëåííîñòåé íàíåñåì íà ãðàôèê (ðèñ. 5 À), êîòîðûé ïîêà-
çûâàåò ñòåïåíü îðãàíèçîâàííîñòè (èëè ñòåðåîòèïíîñòè) ïåñåííîãî öèêëà.

Ñëàáîå ïàäåíèå êðèâîé îò Ímax (100% íåîïðåäåëåííîñòè) äî Í1 (94.6% íåîïðåäå-
ëåííîñòè) óêàçûâàåò íà âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå âàðèàíòîâ ïåñåí è ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì,
÷òî âåðîÿòíîñòè ïîÿâëåíèÿ ðàçíûõ âàðèàíòîâ ñðàâíèòåëüíî ìàëî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò
äðóãà. Ðåçêîå ïàäåíèå êðèâîé îò Í1 äî Häèàä  100)/ Ímax (ñ 94.6 äî 17.1 % îòíîñèòåëüíîé
íåîïðåäåëåííîñòè) èëëþñòðèðóåò ðåçêîå óìåíüøåíèå íåîïðåäåëåííîñòè îòíîñèòåëüíî
äàííîãî âàðèàíòà ïåñíè â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, åñëè èçâåñòåí ïðåäøåñòâóþùèé åìó
âàðèàíò. Áîëåå ñëàáîå ïàäåíèå êðèâîé ìåæäó çíà÷åíèÿìè Í2(äèàä) è Í3(òðèàä) (îò 17.1 äî
7.6% îòíîñèòåëüíîé íåîïðåäåëåííîñòè) ñâèäåòåëüñòâóåò î áîëåå ñëàáîì, íî âñå åùå
çíà÷èòåëüíîì óìåíüøåíèè íåîïðåäåëåííîñòè îòíîñèòåëüíî äàííîé ïåñíè ïðè çíàíèè
äâóõ ïðåäûäóùèõ. Òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü è ïî ïîâîäó ÷åòâåðòîé ïåñíè, åñëè èçâå-
ñòíû òðè ïðåäûäóùèå.

Íà îòðåçêàõ Í4(òåòðàä)– Í5(ïâíòàä) è Í5(ïåíòàä)–Í6(ãåêñàä) êðèâàÿ ñòàíîâèòñÿ ïî÷òè ïàðàëëåëü-
íîé ãîðèçîíòàëüíîé îñè. Ýòî ãîâîðèò î ïî÷òè ïîëíîì îòñóòñòâèè óìåíüøåíèÿ íåîïðå-
äåëåííîñòè îòíîñèòåëüíî 5- è 6-é ïåñíè, åñëè èçâåñòíû, ñîîòâåòñòâåííî, 4 è 5 ïðåäû-
äóùèõ.

Òàêèì îáðàçîì, ìû âèäèì, ÷òî ìîæíî âûñêàçûâàòü äîñòàòî÷íî ðåàëüíûå ïðåäïîëî-
æåíèÿ î òîì, êàêèì äîëæåí áûòü âàðèàíò ïåñíè, íåïîñðåäñòâåííî ñëåäóþùèé ïîñëå
èçâåñòíîãî íàì âàðèàíòà. Ìåíåå ïðåäñêàçóåì êîíå÷íûé âàðèàíò â ñîñòàâå òðèàä è òåò-
ðàä, òîãäà êàê êîíå÷íûå âàðèàíòû ïåñåí âíóòðè ïåíòàäû è îñîáåííî ãåêñàäû ïî÷òè
ïîëíîñòüþ íåïðåäñêàçóåìû. Èíûìè ñëîâàìè, ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí ñîëîâüÿ
ïîñòðîåíà â öåëîì íå íà ÷åðåäîâàíèè îäèíî÷íûõ, íå ñâÿçàííûõ ìåæäó ñîáîé ïåñåí, à
ñêîðåå, íà ÷åðåäîâàíèè ñöåïëåííûõ ïàð è îò÷àñòè – òðîåê è ÷åòâåðîê ïåñåí.

Î òîì, êàêóþ ñóùåñòâåííóþ ðîëü èãðàþò ñâÿçè, êîòîðûå ôîðìèðóþò è óäåðæèâàþò
áîëåå èëè ìåíåå óñòîé÷èâûå ãíåçäà ïåñåí âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñâèäåòåëüñòâó-
åò ðèñ. 5Á. Âåðõíÿÿ êðèâàÿ ïîêàçûâàåò òåîðåòè÷åñêóþ ñêîðîñòü óâåëè÷åíèÿ ìàêñèìàëü-
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íîé ýíòðîïèè â òîì ñëó÷àå, êîãäà ìû ïåðåõîäèì îò àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîñòî-
ÿùåé èç ðàâíîâåðîÿòíûõ è íåçàâèñèìûõ îäèíî÷íûõ ïåñåí, ê ïðåäñòàâëåíèþ òîé æå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â âèäå ÷åðåäîâàíèÿ ðàâíîâåðîÿòíûõ æå äèàä, òðèàä, òåòðàä è ò.ä.
Âåëè÷èíû ìàêñèìàëüíîé (Ímàõ) è ðåàëüíîé (Í1) ýíòðîïèè âåñüìà áëèçêè äëÿ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè, ñëàãàþùåéñÿ èç íåçàâèñèìûõ îäèíî÷íûõ ïåñåí, íî â äàëüíåéøåì ðàçíîñòü
ýòèõ âåëè÷èí íà÷èíàåò áûñòðî ðàñòè, ÷òî ñâÿçàíî ñ ðåçêèì óâåëè÷åíèåì òåîðåòè÷åñêî-
ãî ðàçíîîáðàçèÿ ãðóïïèðîâîê, âêëþ÷àþùèõ áîëåå ÷åì îäíó ïåñíþ. Îäíàêî ðåàëüíîå
ðàçíîîáðàçèå ðàñòåò î÷åíü ìåäëåííî, èáî ðåçêîìó óâåëè÷åíèþ êîìáèíàòîðèêè ïðåïÿò-
ñòâóåò ñóùåñòâîâàíèå óñòîé÷èâûõ ñâÿçåé ìåæäó îïðåäåëåííûìè ïåñíÿìè, ôîðìèðóþ-
ùèõ ãíåçäà ïåñåí, êîòîðûå ïîâòîðÿþòñÿ âíîâü è âíîâü. Â ðåçóëüòàòå âåëè÷èíà ôàêòè-
÷åñêîé ýíòðîïèè, âûðàæåííàÿ â ïðîöåíòàõ ê ìàêñèìàëüíîé, äîâîëüíî ðåçêî ïàäàåò.

Ãîâîðÿ î ïîâòîðÿåìîñòè îòäåëüíûõ ïåñåí è èõ ãíåçä âíóòðè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
íåîáõîäèìî îñòàíîâèòüñÿ íà âîïðîñå, êàêèìè ïðàâèëàìè ðåãóëèðóåòñÿ ýòà ïîâòîðÿå-
ìîñòü. Íà ðèñ. 5 Â ïîêàçàíî ðàñïðåäåëåíèå ïàóç ìåæäó ïîâòîðÿþùèìèñÿ ïåñíÿìè, ïðè-
÷åì ïàóçû âûðàæåíû â ÷èñëå ïåñåí, îòäåëÿþùèõ óæå ñïåòûé âàðèàíò îò ïîñëåäóþùåãî
åãî ïîâòîðåíèÿ. Òàê, ïîâòîðåíèå äàííîãî âàðèàíòà ñðàçó æå ïîñëå åãî ïðåäûäóùåãî
âîñïðîèçâåäåíèÿ (íàïðèìåð, 10–10) äàåò ïàóçó, ðàâíóþ 1, ïîâòîðåíèå ïåñíè ÷åðåç îäíó
(10–11–10) îáîçíà÷àåò ïàóçó, ðàâíóþ 2 è ò.ä. Èç ðèñ. 5 Â ñëåäóåò, ÷òî â ïîñòðîåííîì
òàêèì îáðàçîì ðàñïðåäåëåíèè ñîâåðøåííî ÷åòêî âûäåëÿþòñÿ 2 ðåçêèõ ïèêà. Ïåðâûé
ïðèóðî÷åí ê ïàóçàì, îáîçíà÷àåìûì ÷èñëàìè ïåðâîé äåñÿòêè, âòîðîé – ê ïàóçàì,
îáîçíà÷àåìûì ÷èñëàìè îò 40 äî 50. Ýòè ïèêè ÿâëÿþòñÿ âåðøèíàìè ðàñïðåäåëåíèé, íåî-
äèíàêîâûõ ïî õàðàêòåðó. Ïåðâîå ðàñïðåäåëåíèå àñèììåòðè÷íî, ïîñêîëüêó áîëüøèíñòâî
çíà÷åíèé åäèíè÷íûõ ïàóç ðàâíî 1 (27 ïàóç èç îáùåãî ÷èñëà 41, ò.å. 65.9%). Ýòî óêàçûâà-
åò íà ñóùåñòâîâàíèå ÿðêî âûðàæåííîé òåíäåíöèè ïîâòîðÿòü óæå ñïåòûé âàðèàíò ñðàçó
æå åùå 1 èëè 2 ðàçà. Óêàçàííàÿ òåíäåíöèÿ îñîáåííî õàðàêòåðíà äëÿ íåêîòîðûõ èçëþá-
ëåííûõ äàííîé îñîáüþ âàðèàíòîâ (ñì. ðèñ. 3).

Âòîðîå ðàñïðåäåëåíèå, âåðøèíà êîòîðîãî ñîîòâåòñòâóåò ãðóïïå ïàóç ñ âåëè÷èíàìè
îò 40 äî 50, îïèñûâàåòñÿ ïî÷òè èäåàëüíîé ãàóññîâîé êðèâîé, ò. å. áëèçêî ê íîðìàëüíîìó
ðàñïðåäåëåíèþ. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ìîæíî ñ áîëüøîé äîëåé âåðîÿòíîñòè îæèäàòü
ïîñëåäóþùåãî ïîâòîðåíèÿ óæå ñïåòîãî âàðèàíòà ïðèìåðíî ÷åðåç 30–60 ïåñåí, ïðè÷åì
íàèáîëåå âåðîÿòíî ýòî ïîâòîðåíèå ÷åðåç 40–50 ïåñåí.

Îáñóæäåíèå
Â èçó÷åííîé íàìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåñåí ñîëîâüÿ ñðåäè 239 äèàä áîëåå 1 ðàçà

âñòðå÷åíî 119 äèàä ñ ñîõðàíÿþùèìñÿ ïîðÿäêîì ñëåäîâàíèÿ ïåñåí (53.9%). Ýòî çíà÷èò,
÷òî â îðãàíèçàöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âàæíóþ ðîëü èãðàþò ìàðêîâñêèå ïðîöåññû. Ïî
êðàéíåé ìåðå íåêîòîðûå, èíîãäà äîñòàòî÷íî äëèííûå îòðåçêè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïå-
ñåí ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ìàðêîâñêóþ öåïü ïåðâîãî ïîðÿäêà, â êîòîðîé ïîÿâëåíèå êàæ-
äîé äàííîé ïåñíè äèêòóåòñÿ õàðàêòåðîì ïðåäøåñòâîâàâøåãî âàðèàíòà. Ýòîò ïðèíöèï
îðãàíèçàöèè áûë îáíàðóæåí ïðè àíàëèçå ïåñåííûõ öèêëîâ íåêîòîðûõ âèäîâ âîðîáüè-
íûõ ïòèö èç ñåìåéñòâ Fringillidae (Lemon, Chatfield, 1971) è Icteridae (Falls, Krebs, 1974).
Îäíàêî àíàëèç ïåñåííîãî öèêëà þæíîãî ñîëîâüÿ íå ïîçâîëÿåò ïðèçíàòü ýòîò ïðèíöèï â
êà÷åñòâå åäèíñòâåííîãî, îòâåòñòâåííîãî çà îðãàíèçàöèþ ïåñíè ýòîãî âèäà.

Èçó÷åííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü âêëþ÷àåò â ñåáÿ äâà îñíîâíûõ òèïà ãðóïïèðîâîê
(èëè ãíåçä) ïåñåí. Îäíè èç íèõ ñîñòîÿò èç áîëåå èçëþáëåííûõ äàííîé îñîáüþ âàðèàí-
òîâ è âîñïðîèçâîäÿòñÿ îò ðàçà ê ðàçó ñ äîñòàòî÷íî âûñîêîé òî÷íîñòüþ, õîòÿ è äîïóñêà-
þò ïðè ïîâòîðåíèÿõ íåêîòîðóþ ïåðåñòàíîâêó âàðèàíòîâ, òàê æå êàê è ââåäåíèå â èõ
ñîñòàâ íîâûõ âàðèàíòîâ. Äðóãîé òèï ãíåçä, õîòÿ è âêëþ÷àåò îòäåëüíûå èçëþáëåííûå
âàðèàíòû ïåñåí, îòëè÷àåòñÿ îò ïåðâîãî òèïà ãîðàçäî ìåíåå òî÷íûìè ïîâòîðàìè – ñ ìíî-
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ãî÷èñëåííûìè èçìåíåíèÿìè ïîðÿäêà ñëåäîâàíèÿ âàðèàíòîâ è ñ áîëüøèì ÷èñëîì íîâûõ
âñòàâîê. Ñêàçàííîå ïðîùå âñåãî ïðîèëëþñòðèðîâàòü äâóìÿ ðÿäàìè öèôð, ïîêàçûâàþ-
ùèõ ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ âàðèàíòîâ ïåñåí ïðè ïîâòîðàõ äëÿ äâóõ ñëó÷àåâ – ñòàáèëüíûõ
è ëàáèëüíûõ ãíåçä ïåñåí. Öèôðû, îáîçíà÷åííûå êóðñèâîì è âçÿòûå â ñêîáêè, ïîêàçûâà-
þò ðàññòîÿíèå ìåæäó ïîâòîðÿþùèìèñÿ ãíåçäàìè, âûðàæåííîå â ÷èñëå ðàçäåëÿþùèõ
èõ ïåñåí äðóãèõ âàðèàíòîâ.

Ñòàáèëüíûé òèï: 10, 11, 10, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18 (16) 14, 15, 16,17, 18 (5)
10,11,11,12,13,14 (27) 18,18,18, (13) 11, 54, 10, 12, 13, 9, 11, 10, 10, 12, 13, 14, 15, 15, 15,
55, 56, 15, 16, (59) 11, 10, 10, 12, 14, 15, 56, 15, 16, 17 (36) 10, È, 11, 12, 13, 14, 15, 15, 56,
16, 17, 18.

Ëàáèëüíûé òèï: 25, 26, 27, 28, 28, 28, 29, 30, 31, 31 (22) 25, 26, 28, 28 (24) 31, 31, 47, 29
(61) 31, 30, 47, 31, 31, 67, 27, 25, 28, 28, 35, 28 (29) 29 (12) 28, 28, 26, 25, 27 (26) 31, 31, 31.

Õîðîøî âèäíî, ÷òî ïðè ïîâòîðåíèÿõ â 1-ì ñëó÷àå óñòîé÷èâî ñîõðàíÿþòñÿ «ïðÿ-
ìûå» ïåðåõîäû (òèïà À–Á–Â), ïîäòâåðæäàþùèå ìàðêîâñêèé ïðèíöèï, òîãäà êàê âî âòî-
ðîì ñëó÷àå î÷åíü âåëèêî ÷èñëî «èíâåðñèé» (òèïà Á–À–Â èëè Â–Á–À), ïðîòèâîðå÷àùèõ
ýòîìó ïðèíöèïó. Ïðè ïîâòîðåíèÿõ ãíåçä ñòàáèëüíîãî òèïà îòìå÷åíî 24 ïðÿìûõ ïåðåõî-
äà è 9 èíâåðñèé (ñîîòâåòñòâåííî 47.0% è 17.6% îò îáùåãî ÷èñëà ðàññìîòðåííûõ ïåðå-
õîäîâ), à ïðè ïîâòîðåíèÿõ ëàáèëüíûõ ãíåçä – îäèí ïðÿìîé ïåðåõîä è 6 èíâåðñèé (4.1 è
35.3% ñîîòâåòñòâåííî). Äðóãèå òèïû ïåðåõîäîâ – ýòî ïðÿìûå ïåðåõîäû ñ ïðîïóñêàìè
(òèïà À–Â) èëè ñî âñòàâêàìè (À–Ì–Á), à òàêæå ïîâòîðû (À–À èëè À–À–À).

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí, îðãàíèçîâàííàÿ ïî ïðèíöèïó ìàðêîâñêîé öåïè ïåðâîãî
ïîðÿäêà, ìîæåò ÿâëÿòüñÿ ïðèìåðîì öåïíûõ ðåàêöèé, ïîâòîðíîå âîñïðîèçâåäåíèå êîòî-
ðûõ áàçèðóåòñÿ íà ìåõàíèçìàõ ìîòîðíîé ïàìÿòè. Òàêèì îáðàçîì, òî, ÷òî ìû íàçûâàåì
ñòàáèëüíûìè ãíåçäàìè, íàïîìèíàåò ïî ñâîåìó õàðàêòåðó ïðîñòåéøèå ìîòîðíûå ñòå-
ðåîòèïû.

Ìåíåå òðèâèàëåí, âåðîÿòíî, ñëó÷àé, êîãäà íåñêîëüêî âàðèàíòîâ ïåñåí ïîâòîðÿþòñÿ
âíîâü è âíîâü ïî ñîñåäñòâó äðóã ñ äðóãîì, íî íå â ôèêñèðîâàííîì ïîðÿäêå, à «â ðàçáèâ-
êó». Ýòî ìîæåò óêàçûâàòü íà ñóùåñòâîâàíèå ó ñîëîâüÿ äèôôåðåíöèðîâàííîé àññîöèà-
òèâíîé ïàìÿòè íà àêóñòè÷åñêèå ñèãíàëû âåñüìà ñëîæíîé ñòðóêòóðû. È ìîòîðíàÿ è àñ-
ñîöèàòèâíàÿ ïàìÿòü îïðåäåëÿþò òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ ïåñåí â
äàííûé ìîìåíò äåòåðìèíèðîâàí íå òîëüêî íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùèìè, íî è
äîñòàòî÷íî óäàëåííûìè âî âðåìåíè ñîáûòèÿìè. Î÷åâèäíî, âåñüìà áîëüøóþ ðîëü èãðà-
þò ñîáûòèÿ, îòíîñÿùèåñÿ ê òîìó âðåìåíè, êîãäà ó êàæäîé äàííîé îñîáè ñêëàäûâàåòñÿ
ñâîé ñîáñòâåííûé, èíäèâèäóàëüíûé âîêàëüíûé ðåïåðòóàð.

Èñïîëüçîâàííûå â ýòîé ðàáîòå ìåòîäû òåîðèè èíôîðìàöèè ïîçâîëÿþò íå òîëüêî
îöåíèòü ñòåïåíü ñòåðåîòèïíîñòè ïåñåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è ïðåäñòàâèòü åå â äî-
ñòàòî÷íî íàãëÿäíîé ôîðìå. Êîëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè, ïîëó÷åííûå ýòèìè ìåòîäàìè,
îêàçûâàþòñÿ ïðèãîäíûìè äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ïåñåí-
íûõ öèêëîâ ó ðàçíûõ âèäîâ. Îäíàêî ïðè ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ ðàçíûõ âèäîâ
íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî ïîëó÷àåìûå íàìè çíà÷åíèÿ ýíòðîïèè â èçâåñòíîé ñòåïåíè
óñëîâíû. Óæå óïîìèíàëîñü, ÷òî êëàññèôèêàöèÿ ìîæåò áûòü ïðîâåäåíà ñ ðàçíûìè ñòå-
ïåíÿìè ïðèáëèæåíèÿ. Íàøà êëàññèôèêàöèÿ áûëà ñîçíàòåëüíî îãðóáëåíà, è ïðè áîëåå
òîíêîé äèôôåðåíöèàöèè ÷èñëî âàðèàíòîâ ìîãëî áû áûòü ñèëüíî óâåëè÷åíî. Â ýòîì
ñëó÷àå âñå îöåíêè ýíòðîïèè îêàçàëèñü áû áîëåå âûñîêèìè. Îíè áûëè áû áîëåå âûñîêè
è â òîì ñëó÷àå, åñëè áû â êà÷åñòâå åäèíèöû êîìáèíàòîðèêè áûëà áû âûáðàíà íå ïåñíÿ
â öåëîì, à ôðàçà ïåñíè. Â ýòîì ñëó÷àå (ïðè íàøåé êëàññèôèêàöèè) Hmàõ = 8.00 áèò è H1
= 7.38 áèò âìåñòî 6.21 áèò è 6.88 áèò, ñîîòâåòñòâåííî.

Òàêèì îáðàçîì, êàê ïîä÷åðêèâàë Äàéíãë (Dingle, 1973), ïðè èñïîëüçîâàíèè ìåòî-
äîâ òåîðèè èíôîðìàöèè â ýòîëîãèè êðèòè÷åñêèì ìîìåíòîì ÿâëÿåòñÿ âûáîð ñòðóêòóð-
íûõ åäèíèö êëàññèôèêàöèè. Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå, ÷òî ëþáàÿ ïîâåäåí÷åñêàÿ
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ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîñòðîåíà ïî èåðàðõè÷åñêîìó ïðèíöèïó (Ìèëëåð è äð., 1965; Ïà-
íîâ, 1976), ïðè ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå ðàçíûõ âèäîâ ðàñ÷åòû ýíòðîïèè äîëæíû áàçè-
ðîâàòüñÿ íà åäèíèöàõ îäíîãî èåðàðõè÷åñêîãî ðàíãà (íàïðèìåð, ïåñåí èëè æå ôðàç èëè
íîò è ò.ä.). Îäíàêî ñàì ïðèíöèï âûäåëåíèÿ èåðàðõè÷åñêèõ ðàíãîâ â ðÿäå ñëó÷àåâ ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ñàìîñòîÿòåëüíóþ ïðîáëåìó, ÷òî íåîáõîäèìî èìåòü â âèäó ïðè ëþáîé
ïoñòàíîâêå ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé ñ ïðèìåíåíèåì ìåòîäîâ òåîðèè èíôîðìàöèè.
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34. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó êàìûøîâêè-áàðñó÷êà,
Acrocephalus schoenobaenus (Aves: Sylviidae)1

Âîïðîñ î òîì, êàê èìåííî ñòðàòåãè÷åñêèé ïëàí àäåêâàòíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ îðãà-
íèçìà ñî ñðåäîé, çàëîæåííûé â ãåíîòèïå, âîïëîùàåòñÿ â ðåàëüíîé òàêòèêå ïîâåäåíèÿ
îñîáè â óñëîâèÿõ ïðèíöèïèàëüíîé íåñòàáèëüíîñòè âíåøíåãî îêðóæåíèÿ,– ýòî öåíò-
ðàëüíàÿ ïðîáëåìà âñåõ ïîâåäåí÷åñêèõ äèñöèïëèí, è ýòîëîãèè â ÷àñòíîñòè.

Ïåðñïåêòèâíîå íàïðàâëåíèå ïîèñêîâ äàåò àíàëèç ìîäåëüíûõ ñèòóàöèé, ãäå íàáëþ-
äàåìîå ïîâåäåíèå ðåàëèçóåòñÿ ïðè ìèíèìàëüíîì óðîâíå âîçìóùåíèé ñî ñòîðîíû ñðå-
äîâûõ ôàêòîðîâ. Èíûìè ñëîâàìè, ìîäåëüþ äîëæíû ñëóæèòü òàêèå ôîðìû ïîâåäåíèÿ,
ïðè âûïîëíåíèè êîòîðûõ èíäèâèäîì îáñòàíîâêà îñòàåòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííîé.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â ïîäîáíûõ ñèòóàöèÿõ âëèÿíèåì âíåøíåé ñòèìóëÿöèè íà ðåãèñò-
ðèðóåìîå ïîâåäåíèå ìîæíî ïðàêòè÷åñêè ïðåíåáðå÷ü. Õîðîøèé ïðèìåð äàåò ïåíèå ïòèö,
îñîáåííî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ñàìåö, ðåêëàìèðóþùèé ñâîþ òåððèòîðèþ, íå èìååò êîí-
ñïåöèôè÷åñêèõ ñîñåäåé, ò.å. íàõîäèòñÿ â óñëîâèÿõ àêóñòè÷åñêîé èçîëÿöèè îò ïðî÷èõ
ïîþùèõ ñàìöîâ ñâîåãî âèäà.

Â ðàìêàõ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò òàêèå âèäû ïåðíà-
òûõ, ó êîòîðûõ ïåñíÿ ñòðîèòñÿ èç áîëüøîãî ÷èñëà èñõîäíûõ åäèíèö. Ýòî îáñòîÿòåëü-
ñòâî çàñòàâëÿåò ïîþùåãî ñàìöà èñïîëüçîâàòü ñëîæíóþ êîìáèíàòîðèêó àêóñòè÷åñêèõ
ñèãíàëîâ, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü ïðåäïîëàãàåò îïðåäåëåííóþ ñâîáîäó ïðèíÿòèÿ ðåøå-
íèé â âûáîðå ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè ïî õîäó åå èñïîëíåíèÿ. Îñíîâíîé âîïðîñ
ñîñòîèò â òîì, êàêîâà ðîëü èìïðîâèçàöèè íà ôîíå íåêèõ ãåíåòè÷åñêè çàäàííûõ ïðà-
âèë ãåíåðàöèè ïðîòÿæåííûõ âî âðåìåíè àêóñòè÷åñêèõ êîíñòðóêöèé. Àíàëèç ñèòóà-
öèé ïîäîáíîãî ðîäà ïîçâîëÿåò êîñíóòüñÿ ôóíäàìåíòàëüíîé ïðîáëåìû ñàìîîðãàíèçà-
öèè ïîâåäåíèÿ.

Â ðàìêàõ î÷åð÷åííîãî ïîäõîäà ê àíàëèçó âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñíè ïòèö îïòè-
ìàëüíîé ñòðàòåãèåé ìû ñ÷èòàåì ñëåäóþùóþ. Âî-ïåðâûõ, èññëåäîâàòåëü äîëæåí ðàñïî-
ëàãàòü äîñòàòî÷íî äëèòåëüíîé îäíîðàçîâîé çàïèñüþ âîêàëèçàöèè îäíîãî (ôîêàëüíîãî)
ñàìöà. Àíàëèç òàêîé ôîíîãðàììû äàåò âîçìîæíîñòü ñîñòàâèòü êàòàëîã ýëåìåíòàðíûõ
ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè ó äàííîé îñîáè è îöåíèòü ìàñøòàá èõ âàðèàáåëüíîñòè. Íà
ñëåäóþùåì ýòàïå èññëåäîâàíèÿ ñëåäóåò âûÿñíèòü, íàñêîëüêî ñòàíäàðòíû ó äàííîé îñî-
áè ïðàâèëà êîìáèíèðîâàíèÿ èñõîäíûõ ýëåìåíòîâ ïðè âîñïðîèçâåäåíèè ïåñíè â öåëîì.
Ñîïîñòàâëåíèå ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ñ äàííûìè ïî äðóãèì ñàìöàì ïîçâîëèò ñóäèòü
î ñòåïåíè âèäîñïåöèôè÷íîñòè ñàìèõ ðåïåðòóàðîâ ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè è î òîì,
íàñêîëüêî â ïðåäåëàõ äàííîãî âèäà óñòîé÷èâû ïðàâèëà èõ êîìáèíèðîâàíèÿ â ñîñòàâå
ïðîòÿæåííûõ ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäëîæåííàÿ ïðîãðàììà ðåàëèçîâàíà íà ïðèìåðå ïåñåííîãî
ïîâåäåíèÿ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà, Acrocephalus schoenobaenus L. 1758. Òðè ãëàâíûå îñî-
áåííîñòè âîêàëèçàöèè äàííîãî âèäà äåëàþò åå âåñüìà óäîáíûì îáúåêòîì äëÿ ñòðóêòóð-
íîãî àíàëèçà ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö. Ýòî, âî-ïåðâûõ, çíà÷èòåëüíîå, íî ïðè ýòîì
âïîëíå îáîçðèìîå ðàçíîîáðàçèå ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè (îáîçíà÷àåìûõ äàëåå êàê
«íîòû»). Âî-âòîðûõ, îòíîñèòåëüíàÿ ïðîñòîòà àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòóðû ýòèõ èñõîäíûõ
åäèíèö. È, â-òðåòüèõ, ñðàâíèòåëüíî íåñëîæíûé õàðàêòåð òåõ ïðèåìîâ, çà ñ÷åò êîòîðûõ
äîñòèãàåòñÿ âûñîêîå ðàçíîîáðàçèå ïåñíè (îáúåäèíåíèå îäèíàêîâûõ íîò â ãîìîòèïè÷åñ-
êèå ñåðèè, ÷åðåäóþùèåñÿ äðóã ñ äðóãîì ïî õîäó ïåíèÿ).

1 Å.Í. Ïàíîâ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ, À.Ñ. Ðóáöîâ. Çîîë. æóðí. 2004 83(4): 464-479.
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Материал и методы
Песни камышевки-барсучка весьма своеобразны по своей структуре. Они характеризу-

ются очень высокой акустической продукцией на единицу времени, а также изменением
ритма следования звуковых посылок на протяжении однократного сеанса пения длительно-
стью от 10 до 75 с. У птиц этого вида в Великобритании средняя продолжительность такого
сеанса составляет 14.7–29.3 с (Catchpole, 1976). Каждый сеанс подразделяется на три фазы.
На протяжении первой из них звуковые посылки (как правило однотипные) следуют друг за
другом с довольно протяженными паузами, длительность которых может меняться весьма
нерегулярно. Затем разнообразие используемых нот заметно увеличивается, а длительность
пауз резко уменьшается. Это фаза максимально активного пения, на протяжении которой
частота следования звуковых посылок может достигать 11 нот/c. Постепенно песня стано-
вится более монотонной: самец вновь переходит к многоократному повторению какой-либо
одной ноты. При этом темп временного следования звуковых посылок существенно снижа-
ется, а разброс длительности пауз заметно увеличивается.

Такую последовательность звуков – начиная со стадии «ленивого» повторения от-
дельных нот до заключительной фазы (при которой вокализация вновь становится мо-
нотонной и мало организованной) – принято рассматривать в качестве единой, целост-
ной песенной конструкции. Считают, что это функциональный аналог короткой стерео-
типной песни (длительностью порядка 2 с) у таких птиц как, скажем, зяблик или лес-
ной конек. При этом указывают, что по богатству звуками одна «песня» барсучка равно-
ценна не менее чем 10 дискретным песням названных видов (см. Catchpole, 1976). С
нашей точки зрения, сплошная последовательность звуков, воспроизводимая поющим
самцом барсучка, резко отличается по характеру организации от короткой стереотип-
ной песни прочих воробьинообразных. В дальнейшем мы будем называть такую во-
кальную конструкцию однократным сеансом пения.

Фонограммы песен фокального самца получены 9 июня 1996 г. на одном из остро-
вов Рыбинского водохранилища (Вологодская обл., Дарвинский заповедник). Запись
производилась с использованием портативного магнитофона Sony TCM-121 в период
максимальной песенной активности (6–7 ч утра) на протяжении одного часа. Для ана-
лиза были выбраны только достаточно репрезентативные фрагменты продолжительно-
го пения (24–300 с), не прерывавшегося большими паузами. В итоге чистое время запи-
си, использованной для анализа, составило 11 мин 30 с.

Записи визуализированы в Лаборатории сравнительной этологии и биокоммуника-
ции РАН с использованием компьютерного спектроанализатора Spectralab. Во всех тех
случаях, когда надежная дифференциация двух или более типов нот вызывала затруд-
нение при использовании спектрографического анализа, мы использовали также амп-
литудный анализ. Для последующей статистической обработки каждый тип нот обо-
значали определенной буквой латинского алфавита. В первоначальной грубой класси-
фикации выделили 24 типа нот. Большинство из них, как выяснилось позже, варьируют
внутри себя. Такие варианты обозначали литерой, первоначально присвоенной типу в
целом, но с добавлением числового индекса (например, А1, А2, А3). Поскольку эти вари-
анты лишь в небольшой степени отличаются друг от друга по акустической структуре,
их обычно можно выстроить в континуальный ряд (что существенно затрудняет клас-
сификацию этих звуков на сонограмме). Описанная более дробная типологизация уве-
личила каталог исходных элементов песни до 42.

При отображении структуры песни в буквенном выражении вслед за литерой, ха-
рактеризующей тип ноты, в скобках указывали число нот в их гомотипических сериях.
В результате материал, подготовленный для компьютерного анализа, выглядел следую-
щим образом: A B(2) A B G(26) G1(2) G(6) G1(3) G(4) G1(7) G(3) G1(3) G(3) G1(19) H1(4)
G1(5) H1(3) G1(5) G1(5) и т.д.
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Проанализированные фрагменты песни фокального самца содержат в себе 3626 нот
(синоним – звуковая посылка), объединенных в 1032 гомотипические серии. В предель-
ном случае «серией» считали одну-единственную посылку, резко отличную по акусти-
ческим параметрам от посылок предыдущей и последующей серий. Так, фрагмент пес-
ни …(1)AAA (2)B (3)AAAA (4)CСС… рассматривали как состоящий из четырех серий.
Длительности пауз в сериях измеряли на экране монитора через каждые 5 с использова-
нием программы Spectralab.

Для анализа внутривидовой изменчивости песен и степени устойчивости ее харак-
теристик проанализированы фонограммы песен еще 9 самцов из фонотек Лаборатории
сравнительной этологии и биокоммуникации РАН и Государственного Дарвиновского
музея. Эти записи длительностью от 57 до 420 с получены Е.Н. Пановым в Вологодской
и Омской области и И.Д. Никольским в Литве, Псковской и Московской облфстях. Их
суммарная длительность составляет 35.5 мин.

Статистические расчеты выполнялись с помощью пакета программ Statistica 6.0
(StatSoft, Inc.). Для решения некоторых задач (построения кривых выживания и матриц
переходов) использовали программы, разработанные авторами для этих целей.

Для анализа закономерностей повторения нот разного типа в составе гомотипичес-
ких серии строили так называемые «кривые выживания»: зависимость логарифма коли-
чества серий, длина которых равна заданному числу нот, или больше его от соответству-
ющего числа. Если повторение однотипных нот представляет собой пуассоновский про-
цесс (т.е. вероятность повторения ноты постоянна независимо от числа предыдущих нот
в серии), то на таком графике зависимость описывается линейной регрессией. Соответ-
ствие зависимости такой регрессии проверяли путем подбора параметров регрессионно-
го уравнения методом наименьших квадратов и затем оценивали ошибку вычисления па-
раметров.

Для анализа повторяемости нот оценивали также распределение длин серий гео-
метрическому распределению. Последнее является дискретным аналогом экспоненци-
ального распределения. Геометрическое распределение описывает случайный пуассо-
новский процесс, состоящий из событий, которые имеют место в дискретные интерва-
лы времени одинаковой продолжительности. Последовательность однотипных нот в
серии соответствует таким событиям. Для сравнения эмпирических распределений с
геометрическим использовали критерий Колмогорова-Смирнова.

Для определения связи между числом нот в последовательных гомотипических се-
риях использовали непараметрический коэффициент корреляции Спирмена (R). Отли-
чие распределения частот разных категорий нот от равномерного распределения оце-
нивали с помощью критерия χ2.

Проведенный анализ показал, что появление ноты того или иного типа зависит не
только от предыдущей ноты, но и от нот, которые появлялись гораздо раньше. Это дела-
ет традиционный анализ переходных вероятностей от одной предыдущей ноты к дру-
гой ноте недостаточно информативным. Поэтому мы сочли возможным отказаться от
данной процедуры.

Результаты
Структура и организация песни фокального самца

Репертуар нот. В фонограмме общей длительностью 11.5 мин мы выделили 42 струк-
турных варианта нот. Все их разнообразие можно условно подразделить на три основные
категории. Это, во-первых, короткие широкополосные посылки типа щелчков с более или
менее равномерным заполнением спектра. Некоторые из них имеют четко выраженную
гармоническую структуру с межгармоническими интервалами порядка 0.5–0.9 кГц (рис.
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1 à). Äëÿ íåêîòîðûõ òèïîâ â çîíàõ êîíöåíòðàöèè ýíåðãèè õàðàêòåðíà àìïëèòóäíàÿ ìîäó-
ëÿöèÿ, èíîãäà â ñî÷åòàíèè ñî ñëàáûì èçìåíåíèåì ÷àñòîòû îò íà÷àëà ê êîíöó ïîñûëêè.
Âòîðóþ êàòåãîðèþ ñîñòàâëÿþò òîíîâûå ñèãíàëû ñ èíòåíñèâíîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé,
èíîãäà – ñ áîëåå èëè ìåíåå ÷åòêî âûðàæåííûìè îáåðòîíàìè (ðèñ.1 á). Íîòû, êîòîðûå ìû
îòíîñèì ê òðåòüåé êàòåãîðèè, íîñÿò êàê áû ïðîìåæóòî÷íûé õàðàêòåð ìåæäó äâóìÿ íà-
çâàííûìè êëàññàìè çâóêîâ. Çäåñü çàïîëíåíèå ÷àñòîòíîãî ñïåêòðà â öåëîì ðàâíîìåðíî, íî
âûäåëÿþòñÿ 2–4 îáëàñòè äîìèíàíòíûõ ÷àñòîò, â êîòîðûõ ïðîñëåæèâàåòñÿ âûðàæåííàÿ
÷àñòîòíàÿ ìîäóëÿöèÿ. Ýòè çîíû âûãëÿäÿò êàê ãàðìîíèêè (ðèñ. 1 â), ïðè÷åì â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ õàðàêòåð èõ îãèáàþùèõ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñèãíàë âîñïðîèçâîäèòñÿ
îäíîâðåìåííî äâóìÿ ãåíåðàòîðàìè çâóêà. Ïî äëèòåëüíîñòè ýòè íîòû áëèçêè ê ìàêñèìàëü-
íî ïðîòÿæåííûì ïîñûëêàì ïåðâîé êàòåãîðèè øèðîêîïîëîñíûõ ñèãíàëîâ.

Îáîáùåííûå ñòðóêòóðíûå õàðàêòåðèñòèêè âûäåëåííûõ êàòåãîðèé íîò ïðèâåäåíû â
òàáë. 1. Êàê âèäíî èç ýòîé òàáëèöû, âñå àêóñòè÷åñêèå ïàðàìåòðû øèðîêî âàðüèðóþò â
ïðåäåëàõ êàæäîé èç òðåõ êàòåãîðèé. Ñêàçàííîå îòíîñèòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ê ðàñïðåäåëå-
íèþ çîí êîíöåíòðàöèè ýíåðãèè âíóòðè çâóêîâûõ ïîñûëîê. Ïîñêîëüêó ýòîò ïîêàçàòåëü
óíèêàëåí äëÿ êàæäîãî èç 42 òèïîëîãè÷åñêèõ âàðèàíòîâ íîò è íå ìîæåò áûòü ïðåäñòàâ-
ëåí â óñðåäíåííîé ôîðìå, â òàáëèöå ïðèâåäåíû ëèøü íåêîòîðûå ïðèìåðû íàáëþäàå-
ìîé øèðîêîé âàðèàáåëüíîñòè äàííîãî ïàðàìåòðà.

Ïî ïðèçíàêó ïðîäîëæèòåëüíîñòè ïî÷òè âñå òèïîëîãè÷åñêèå âàðèàíòû øèðîêîïîëîñ-
íûõ íîò ìîãóò áûòü âûñòðîåíû â ïëàâíûé ðÿä ñ øàãîì èçìåíåíèé äëèòåëüíîñòåé â 1 ìñ
(1–2–3–4 ìñ, è ò.ä. – äî 12 ìñ). Èç ýòîãî ðÿäà îò÷àñòè âûïàäàþò áîëåå ïðîòÿæåííûå íîòû
(16–23 ìñ), â ìîðôîëîãè÷åñêîì ðÿäó êîòîðûõ äëèòåëüíîñòü ìåíÿåòñÿ ñêîðåå ñêà÷êîîáðàç-
íî. Ìàêñèìàëüíûé ïî äëèíå (26 ìñ) ñòðóêòóðíûé ýëåìåíò «À» ñîñòîèò èç äâóõ ïîñûëîê
äëèòåëüíîñòüþ 17 è 6 ìñ, ðàçäåëåííûõ ïàóçîé â 3 ìñ (ðèñ.2 À). Ïî ïðèçíàêó ðàñïðåäåëå-
íèÿ ìàêñèìóìîâ ýíåðãèè èçìåí÷èâîñòü äàííîé êàòåãîðèè íîò ãîðàçäî ìåíåå ðåãóëÿðíà,
÷åì ïî äëèòåëüíîñòè (òàáë. 1), õîòÿ è íîñèò â îáùåì êîíòèíóàëüíûé õàðàêòåð.

Ðèñ. 1. Òðè êàòåãîðèè íîò â ïåñíÿõ êàìûøîâêè áàðñó÷êà: à – øèðîêîïîëîñíûå, á – òîíîâûå, â –
«ïðîìåæóòî÷íûå».
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Òàáëèöà 1. Îñíîâíûå õàðàêòåðèñòèêè òðåõ êàòåãîðèé íîò â ïåñíÿõ ôîêàëüíîãî ñàìöà

* ïàäåíèå ÷àñòîòû.
** ïîâûøåíèå ÷àñòîòû.
*** -îáðàçíàÿ îãèáàþùàÿ.

Òîíîâûå ïîñûëêè âòîðîé êàòåãîðèè âûãëÿäÿò ãîðàçäî áîëåå ðàçíîîáðàçíûìè êàê ïî
äëèíå, òàê è ïî ÷àñòîòíîìó äèàïàçîíó. Îñîáîå ñâîåîáðàçèå êàæäîìó èõ òèïîëîãè÷åñêî-
ìó âàðèàíòó ïðèäàåò ôîðìà îãèáàþùåé. Îíà ìîæåò áûòü êîëîêîëîîáðàçíîé, -îáðàç-
íîé ëèáî õàðàêòåðèçóåòñÿ ðåçêèì ïàäåíèåì (èëè âîçðàñòàíèåì) ÷àñòîòû îò íà÷àëà ê
êîíöó ïîñûëêè. Íåêîòîðûå òèïû íîò äàííîé êàòåãîðèè ñîñòîÿò êàê áû èç äâóõ ýëåìåí-
òîâ: çà êîðîòêèì èìïóëüñîì øóìîâîé ïðèðîäû áåç ïàóçû ñëåäóåò çâóê ÷èñòîãî òîíà.

Ïîñûëêè òðåòüåé êàòåãîðèè (òàê íàçûâàåìûå «ïðîìåæóòî÷íûå») â íàèìåíüøåé ñòå-
ïåíè èçìåí÷èâû ïî ïðèçíàêó äëèòåëüíîñòè, âàðüèðóÿ â íåáîëüøèõ ïðåäåëàõ ïîðÿäêà
18–25 ìñ. Èíûìè ñëîâàìè, ýòè ïîñûëêè îòíîñÿòñÿ ê ÷èñëó ýëåìåíòîâ ñ ìàêñèìàëüíûìè
ïîêàçàòåëÿìè äëèòåëüíîñòè. Îäèí èç íèõ (R) ñîñòîèò, ïîäîáíî øóìîâîìó ýëåìåíòó À,
èç äâóõ ôðàãìåíòîâ äëèòåëüíîñòüþ 15 è 4 ìñ, ðàçäåëåííûõ ïàóçîé â 3 ìñ (ðèñ. 2 Ã).

Êîëè÷åñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè èñïîëüçîâàíèÿ íîò ðàçíûõ êàòåãîðèé â ïåñíå
ôîêàëüíîãî ñàìöà. Íîòû, îòíåñåííûå íàìè ê òðåì ðàçíûì êàòåãîðèÿì, ïðåäñòàâëåíû â
ïåñíÿõ ôîêàëüíîãî ñàìöà â ñóùåñòâåííî ðàçíûõ ïðîïîðöèÿõ (òàáë. 2).

Íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî îñíîâíûì ñòðîèòåëüíûì ìàòåðèàëîì ïåñíè ñëóæàò øèðîêî-
ïîëîñíûå ïîñûëêè ïåðâîé êàòåãîðèè, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïî ñòðóêòóðíîìó ðàçíîîáðà-
çèþ îíè óñòóïàþò íîòàì äâóõ äðóãèõ êàòåãîðèé, âìåñòå âçÿòûõ (ñì. òàáë. 1). Øóìîâûå
íîòû ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò íàä íîòàìè äâóõ äðóãèõ êàòåãîðèé êàê ïî àáñîëþòíîìó
êîëè÷åñòâó (3044, ò.å. 83.9% îò îáùåãî ÷èñëà íîò â âûáîðêå), òàê è ïî ïðåäñòàâëåííîñòè
â ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèÿõ (796 ñåðèé èç 1032, 77.2%). Ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç òîíîâûõ íîò,
èñïîëüçóþòñÿ â ïåñíå ôîêàëüíîãî ñàìöà â 4 ðàçà ðåæå ïî ñðàâíåíèþ ñ ñåðèÿìè øóìî-
âûõ ïîñûëîê (24.1%). Ñåðèè, ïîñòðîåííûå èç ïîñûëîê «ïðîìåæóòî÷íîãî» õàðàêòåðà,

Òèïû  íîò Ñòåïåíü 
ðàçíîîáðàçèÿ: 
êîëè÷åñòâî 
ñòðóêòóðíûõ  
âàðèàíòîâ 

Äëè-
òåëü- 
íîñòü 
(ìñ) 

×àñòîò-
íûé 
äèàïàçîí 
(êÃö) 

Çîíû êîíöåíòðàöèè ýíåðãèè (êÃö) 

1. Øèðîêî-
ïîëîñíûå     
øóìîâûå 

 
15 

 
2 – 26 

 
 

 
1.4 – 9.0 

(1.4; 3.8-5.0; 5.6-6.7; 7.6) 
(1.8; 2.3; 3.5-4.6; 5.4-6.0) 
(2.0-2.5;2.6-3.2; 4.2-4.9; 5.6-6.1; 6.8-7.3)*  
(2.2; 3.0; 3.8-4.5; 5.9-6.1)**  
(2.2; 3.4-3.6; 3.8-4.7) **  
(2.5; 2.9; 5.0;  5.5; 6.0) 
(2.5; 3.1; 4.8; 6.2) 
(2.5; 3.2; 3.7; 4.3; 4.8; 6.1) 
(3.0; 4.5; 6.0) 
(3.5-4.0) 

2. Òîíîâûå   
20 

 
4 –24 

 
 

 
2.3 – 7.7 

(2.3-3.4) * 
(4.5-8.5) * 
(2.5-4.0; 4.7-6.2) * 
(7.7-3.4-6.5) ***  

3. Øóìîâûå 
ñ äîìèíàíò-
íûìè ÷àñòî-
òàìè 

 
7 

 
18 – 25 

 
 

 
1.2 – 8.4 

(1.2-2.0; 2.5-3.6)*  
(2.8-4.0; 4.1-6.0; 6.4-7.8)* 
(2.9-3.5; 4.0- 5.0-4.6; 6.3-7.1)** 
(2.9; 3.6-4.4; 5.9-6.1; 7.4) 
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составляют всего лишь 5.5% от числа серий шумовых посылок. Еще ярче эти различия
выглядят при сопоставлении абсолютных значений встречаемости нот, относимых нами
к трем разным их категориям. Распределение частот нот разных категорий (см. табл. 2)
статистически значимо отличается от равномерного: χ2 = 4275.67, df = 2, p<0.0001. Так-
же отличается от равномерного распределение числа серий нот разных категорий: χ2 =
922.70, df = 2, p<0.0001.

Рис. 2.  Фрагмент инерционного (А, Б) и инновационного типа (В, Г) в песнях фокального самца.
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 ×èñëåííîå äîìèíèðîâàíèå øóìîâûõ íîò âî ìíîãîì îáúÿñíèìî, ïîñêîëüêó èìåííî
îíè îêàçûâàþòñÿ òåìè çâóêàìè, êîòîðûå ñàìåö ñêëîíåí äóáëèðîâàòü â ïåñíå â ãîðàçäî
áîëüøåì ÷èñëå êîïèé, íåæåëè íîòû äâóõ äðóãèõ êàòåãîðèé (òàáë. 3). Êàê ìîæíî âèäåòü
èç ýòîé òàáëèöû, øóìîâûå íîòû ÷àùå, ÷åì âñå ïðî÷èå, îáúåäèíåíû â ãîìîòèïè÷åñêèå
ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ïîñûëîê (áîëåå 5, ìàêñèìàëüíî äî 45 – ñì.
òàáë. 2).

 Õàðàêòåð äóáëèðîâàíèÿ âíóòðè ñåðèé íîò òîíîâîãî õàðàêòåðà ñóùåñòâåííî âàðüè-
ðóåò â çàâèñèìîñòè îò äëèíû ýòèõ íîò. Êîðîòêèå íîòû äëèòåëüíîñòüþ ïîðÿäêà 4–8 ìñ
ìîãóò ôîðìèðîâàòü ïðîòÿæåííûå ñåðèè, âêëþ÷àþùèå ìàêñèìàëüíî äî 59 îäíîòèïíûõ
ýëåìåíòîâ. ×òî êàñàåòñÿ áîëåå ïðîòÿæåííûõ íîò (24–27 ìñ), òî èõ ñàìåö, êàê ïðàâèëî,
âñòàâëÿåò â êà÷åñòâå îäèíî÷íûõ ïîñûëîê ìåæäó ñåðèÿìè øóìîâûõ íîò. Òàêèå îäèíî÷-
íûå âñòàâêè ÷àùå âñåãî ïðåäñòàâëåíû ñàìûìè äëèííûìè òîíîâûìè íîòàìè è ïîñûëêà-
ìè «ïðîìåæóòî÷íîãî» òèïà. Â ïåñíå ôîêàëüíîãî ñàìöà èñêëþ÷èòåëüíî â «îäíîñëîæ-
íûõ» ñåðèÿõ âñòðå÷åíû 10 âàðèàíòîâ òîíîâûõ íîò è 3 âàðèàíòà «ïðîìåæóòî÷íûõ» (ñî-
îòâåòñòâåííî 47,6 è 37,5% îò îáùåãî ÷èñëà òèïîëîãè÷åñêèõ âàðèàíòîâ íîò äâóõ äàííûõ
êàòåãîðèé).

Ñêàçàííîå óêàçûâàåò íà ñóùåñòâîâàíèå íåêîé îáùåé òåíäåíöèè, ñóòü êîòîðîé â òîì,
÷òî ýëåìåíòû ñ ìàêñèìàëüíîé äëèòåëüíîñòüþ îáû÷íî íå îáðàçóþò èñòèííûõ ñåðèé, à

Òàáëèöà 2. Äîëÿ íîò òðåõ ðàçíûõ êàòåãîðèé â ïåñíå ôîêàëüíîãî ñàìöà

Òàáëèöà 3. Ñòåïåíü äóáëèðîâàíèÿ íîò ðàçíûõ êàòåãîðèè âíóòðè ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé

Òèïû  íîò ×èñëî è äîëÿ (â %) íîò 
äàííîãî òèïà 

×èñëî è äîëÿ (â %) 
ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé 

1.Øèðîêîïîëîñíûå øóìîâûå 3044 (83.9) 796 (77.1) 
2. Òîíîâûå  528 (14.6) 192 (18.6) 
3. Øóìîâûå ñ äîìèíàíòíûìè 
÷àñòîòàìè 

54 (1.5) 44 (4.3) 

Âñåãî 3626 (100.0) 1032 (100.0) 

Êîëè÷åñòâî ñåðèé ñ äàííûì ÷èñëîì íîò Òèï íîò 
1 2 3 5 6 7 9 10 11 

Øèðîêîïîëîñíûå 
øóìîâûå 

242 215 120 49 30 21 5 6 6 

Òîíîâûå 123 33 9 3 3 1 1 1 2 
Øóìîâûå ñ  
äîìèíàíòíûìè  
÷àñòîòàìè 

38 2 4 – – – – – – 

Âñåãî 403 250 133 52 33 21 6 7 8 

 Êîëè÷åñòâî ñåðèé ñ äàííûì ÷èñëîì íîò 
Òèï íîò 12 13 14 15 16 17 19 20 >20 

Øèðîêîïîëîñíûå 
øóìîâûå 

5 3 4 – 2 1 2 2 20 
(max 45) 

Òîíîâûå – 2 3 – _ _ _ _ 4 
(max 59) 

Øóìîâûå ñ  
äîìèíàíòíûìè  
÷àñòîòàìè 

– – – – – – – – – 

Âñåãî 5 5 7 - 2 1 2 2 24 
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èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå åäèíè÷íûõ âñòàâîê ìåæäó ñåðèÿìè, ñîñòîÿùèìè èç êîðîòêèõ
íîò (ðèñ. 1, ñèãíàë á).

Â ïåñíå áàðñó÷êà ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò ñåðèè, âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ îò 2 äî 5 íîò
(49,9%). Ñåðèè, ñîäåðæàùèå áîëåå 5 íîò (ìàêñèìàëüíî äî 59), ñîñòàâëÿþò â ïðîàíàëè-
çèðîâàííîé âûáîðêå 12.8%. ×òî êàñàåòñÿ «îäíîñëîæíûõ» ñåðèé (ïðåäñòàâëåííûõ, ãëàâ-
íûì îáðàçîì, äëèííûìè òîíîâûìè ýëåìåíòàìè è íîòàìè «ïðîìåæóòî÷íîãî» òèïà), òî
èõ äîëÿ ñîñòàâëÿåò 37.3% îò îáùåãî ÷èñëà ñåðèé â âûáîðêå (385).

Âàðèàáåëüíîñòü äëèíû ïàóç êàê çíà÷èìûé ñòðóêòóðíûé êîìïîíåíò ïåñíè. Âî âðå-
ìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñíè èññëåäîâàííîãî âèäà âàðüèðîâàíèå äëèíû ïàóç ìåæäó çâó-
êîâûìè ïîñûëêàìè èãðàåò âåñüìà âàæíóþ ðîëü.

Ìû óæå áåãëî êàñàëèñü âîïðîñà îá èçìåíåíèÿõ äëèòåëüíîñòè ïàóç íà ïðîòÿæåíèè
êàæäîãî îäíîêðàòíîãî ñåàíñà ïåíèÿ (ñì. ðàçäåë Ìàòåðèàëû è ìåòîäû). Èç ñêàçàííîãî òàì
ñëåäóåò ìûñëü î òåñíîé ñâÿçè äëèíû ïàóç ñ óðîâíåì ìîòèâàöèè ïîþùåãî ñàìöà. Â ïåðâîé
ôàçå ïåñíè çâóêîâûå ïîñûëêè (÷àùå âñåãî îäíîòèïíûå øóìîâûå íîòû) ñëåäóþò äðóã çà
äðóãîì ñ äîâîëüíî ïðîòÿæåííûìè ïàóçàìè, äëèòåëüíîñòü êîòîðûõ ìîæåò ìåíÿòüñÿ âåñü-
ìà íåðåãóëÿðíî (15–37 ìñ, â ñðåäíåì 22.5 ± 7.63 ìñ, n =20). Çàòåì, â ôàçå íàèáîëåå àêòèâ-
íîãî ïåíèÿ, ðàçíîîáðàçèå èñïîëüçóåìûõ íîò çàìåòíî óâåëè÷èâàåòñÿ, à äëèòåëüíîñòü ïàóç
ðåçêî óìåíüøàåòñÿ (2–12 ìñ, â ñðåäíåì 6.4 ± 2.31 ìñ, n =107). Îòëè÷èÿ îò ñðåäíåé äëèíû
ïàóç â íà÷àëå ñåàíñà ïåíèÿ âûñîêî äîñòîâåðíû (t = 6.47, p<0.001). Ïîñòåïåííî ïåñíÿ ñòà-
íîâèòñÿ áîëåå ìîíîòîííîé: ñàìåö âíîâü ïåðåõîäèò ê ïîâòîðåíèþ îäíîé è òîé æå íîòû
(âçÿòîé ÷àùå âñåãî èç ÷èñëà øèðîêîïîëîñíûõ âàðèàíòîâ). Ïðè ýòîì òåìï âðåìåííîãî
ñëåäîâàíèÿ çâóêîâûõ ïîñûëîê ñíèæàåòñÿ äî óðîâíÿ, íàáëþäàâøåãîñÿ â íà÷àëå ñåàíñà
ïåíèÿ, à ðàçáðîñ äëèòåëüíîñòåé ïàóç ñîîòâåòñòâåííî óâåëè÷èâàåòñÿ.

Â ðàìêàõ çàäà÷è, ïîñòàâëåííîé â íàñòîÿùåé ðàáîòå, íàèáîëåå èíòåðåñåí âîïðîñ î
òîì, ìîæíî ëè ãîâîðèòü î íåêèõ ñòàíäàðòíûõ ïðàâèëàõ èçìåíåíèÿ äëèòåëüíîñòè ïàóç
ìåæäó íîòàìè íà ïðîòÿæåíèè ôàçû ìàêñèìàëüíî àêòèâíîãî ïåíèÿ. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àò-
ëåíèå, ÷òî òàêèå ïðàâèëà ñóùåñòâóþò. Ïðåæäå âñåãî ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â êàæ-
äîé äàííîé ñåðèè äëèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó íîòàìè åñòü ïàðàìåòð, ñòîëü æå æåñòêî
êîíòðîëèðóåìûé ïåâöîì, êàê è ñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè ñàìèõ íîò (èõ äëèòåëüíîñòü
è ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè). Â íàèáîëåå óíèâåðñàëüíîé ôîðìå ñêàçàííîå âûðàæàåò-
ñÿ â òîì, ÷òî äëèòåëüíîñòü ïàóç ïîðàçèòåëüíî ìàëî âàðüèðóåò íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
òîãî âðåìåíè, ïîêà âîñïðîèçâîäèòñÿ ñåðèÿ, ñîñòîÿùàÿ èç íîò îäíîãî ñòðóêòóðíîãî
òèïà, ñêîëü áû çíà÷èòåëüíûì íè áûëî ÷èñëî íîò, ñëàãàþùèõ ñåðèþ (èõ ìîæåò áûòü
íåñêîëüêî äåñÿòêîâ). Âûÿâëåíà òàêæå òåíäåíöèÿ ê ïîëîæèòåëüíîé êîððåëÿöèè ìåæäó
äëèòåëüíîñòüþ íîò, ñëàãàþùèõ äàííóþ ñåðèþ, è ñòàíäàðòíîé (äëÿ äàííîé ñåðèè) äëè-
òåëüíîñòüþ ïàóç ìåæäó íèìè (r = 0.43, p = 0.000003). Ýòà òåíäåíöèÿ, îäíàêî, ÷àñòî
íàðóøàåòñÿ çà ñ÷åò òîãî, ÷òî ïðè ïåðåõîäå îò ïîâòîðåíèÿ íîò îäíîãî òèïà ê äóáëèðî-
âàíèþ çâóêîâûõ ïîñûëîê èíîé äëèòåëüíîñòè äëèíà ïàóç ñîõðàíÿåòñÿ òîé æå, êàê áû
ïî èíåðöèè. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî èìåííî æåñòêàÿ ðèòìèêà ñëåäîâàíèÿ íîò äàí-
íîé äëèíû è ñ äàííûìè ÷àñòîòíûìè õàðàêòåðèñòèêàìè äåëàåò ñåðèþ â öåëîì ðåàëü-
íîé ñòðóêòóðíîé åäèíèöåé, îò÷åòëèâî âûäåëÿþùåéñÿ â ïîòîêå àêóñòè÷åñêîé ïðîäóê-
öèè ïîþùåãî ñàìöà.

Ïîñêîëüêó ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó ïîñûëêàìè èìååò ÿâíóþ òåíäåíöèþ ïî-
çèòèâíî êîððåëèðîâàòü ñ äëèíîé ñàìèõ ïîñûëîê, íàèáîëåå ïðîòÿæåííûå ïàóçû ñëåäî-
âàëî áû îæèäàòü â ñåðèÿõ, ñîñòîÿùèõ èç ñàìûõ äëèííûõ ïîñûëîê (20 ìñ è áîëåå). Îä-
íàêî èìåííî ýòè ïîñûëêè íèêîãäà íå ïîâòîðÿþòñÿ äàæå äâàæäû êðÿäó. Îíè ïðàêòè÷åñ-
êè íåèçìåííî èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå «îäíîñîñòàâíûõ» âñòàâîê, èëëþñòðèðóÿ ñîáîé
ïðåäåëüíûé ñëó÷àé «ñåðèé», ñîñòîÿùèõ ëèøü èç îäíîé íîòû êàæäàÿ. Ïðîâåäåííûé àíà-
ëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ïîäîáíîé âñòàâêå íåðåäêî (õîòÿ è íå âñåãäà) ïðåäøåñòâóåò ïàóçà,
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Ðèñ. 3. Ñòðóêòóðà ôðàãìåíòà ïåñíè êàìûøåâêè-áàðñó÷êà. Òèïû íîò îáîçíà÷åíû ðàçíûìè áóêâà-
ìè. Íîòû îäíîãî òèïà, ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîäðÿä â ñåðèè, îáîçíà÷åíû îäíîé áóêâîé, òàêæå êàê è
âàðèàöèè â ïðåäåëàõ òèïà. Ãîðèçîíòàëüíûå ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íîò ðàç-
íîãî òèïà â èííîâàöèîííûõ ôàçàõ ïåíèÿ, à âåðòèêàëüíûå – íà ÷åðåäîâàíèå íîò äâóõ òèïîâ â
èíåðöèîííûõ ôàçàõ.

ïðåâûøàþùàÿ ïî äëèíå ïàóçû ïðåäûäóùåé ñåðèè. Ãîðàçäî ÷àùå ñðàâíèòåëüíî ïðîòÿ-
æåííîé îêàçûâàåòñÿ òàêæå ïàóçà, îòäåëÿþùàÿ îäíîñëîæíóþ âñòàâêó îò òîé ñåðèè, êî-
òîðàÿ íåïîñðåäñòâåííî ñëåäóåò çà íåé. Êàê óæå óïîìèíàëîñü, «îäíîñëîæíûå» ñåðèè
ïðåäñòàâëåííû ãëàâíûì îáðàçîì äëèííûìè òîíîâûìè ýëåìåíòàìè è íîòàìè «ïðîìå-
æóòî÷íîãî» òèïà. Â ôîíîãðàììàõ äðóãèõ ñàìöîâ â êà÷åñòâå îäíîñîñòàâíûõ âñòàâîê
îáíàðóæåíû òàêæå ìàêñèìàëüíûå ïî äëèíå øèðîêîïîëîñíûå íîòû.

Îáùèå ïðèíöèïû âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñíè. Èç âñåãî ñêàçàííîãî âûøå ñëåäóåò,
÷òî ïåñíÿ áàðñó÷êà âûãëÿäèò êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñåðèé øèðîêîïîëîñíûõ çâóêîâûõ
ïîñûëîê, êîòîðûå ýïèçîäè÷åñêè ÷åðåäóþòñÿ ñ ïîñûëêàìè èíîé àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòó-
ðû. Ïîñëåäíèå ëèáî òàêæå îáúåäèíåíû â ñåðèè (åñëè ðå÷ü èäåò î êîðîòêèõ òîíîâûõ
ïîñûëêàõ), ëèáî ôèãóðèðóþò â êà÷åñòâå åäèíè÷íûõ âñòàâîê ìåæäó ñåðèÿìè øèðîêîïî-
ëîñíûõ íîò (òîíîâûå ïîñûëêè ìàêñèìàëüíîé äëèòåëüíîñòè, íîòû «ïðîìåæóòî÷íîãî»
õàðàêòåðà).

Êàê îêàçàëîñü, ýòîò îáùèé ïðèíöèï îïåðèðîâàíèÿ ñ èñõîäíûì àêóñòè÷åñêèì ìàòå-
ðèàëîì ïîäâåðæåí î÷åâèäíûì ìîäèôèêàöèÿì ïî õîäó èñïîëíåíèÿ ïåñíè. Íàì óäàëîñü
âûÿâèòü äâà ñóùåñòâåííî ðàçíûõ òèïà êîìáèíàòîðèêè. Îíè ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòðóêòóð-
íîìó ðàçíîîáðàçèþ ñîîòâåòñòâóþùåãî ôðàãìåíòà ïåñíè è ïî ÷àñòîòå ÷åðåäîâàíèÿ êëà-
ñòåðîâ, ñîñòîÿùèõ èç íîò ñ ðàçíûìè àêóñòè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè. Îäèí òèï ìû
íàçâàëè èíåðöèîííûì, âòîðîé – èííîâàöèîííûì. Èíåðöèîííûé ìîäóñ â íàèáîëåå âûðà-
æåííîé ôîðìå íàáëþäàåòñÿ â íà÷àëå è â êîíöå åäèíè÷íîãî ñåàíñà ïåíèÿ (ñì. Ìàòåðèàë
è ìåòîäû), êîãäà ñàìåö ìíîãîêðàòíî ïîâòîðÿåò íîòû ëèøü îäíîãî-åäèíñòâåííîãî òèïà.
Ñõîäíàÿ ìàíåðà èñïîëíåíèÿ âîçìîæíà è â ðàçãàð îäíîêðàòíîãî ñåàíñà ïåíèÿ. Íî çäåñü
ïåñåííûå êîíñòðóêöèè èíåðöèîííîãî òèïà ñîñòîÿò èç ìîíîòîííîãî ÷åðåäîâàíèåì ñå-
ðèé, ñîñòîÿùèõ óæå èç äâóõ èëè òðåõ âàðèàíòîâ íîò (ðèñ.2, À è Á). Ïî-èíîìó âûãëÿäÿò
ôðàãìåíòû èííîâàöèîííîãî òèïà, ïîñêîëüêó çäåñü ñàìåö ñèñòåìàòè÷åñêè ââîäèò â ïåñ-
íþ âñå íîâûå è íîâûå âàðèàíòû íîò (ðèñ. 2, Â è Ã).

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó èíåðöèîííûì è èííîâàöèîííûì òèïàìè êîìáèíàòîðèêè îòðàæå-
íû â òàáë. 4. Â íåé ïîêàçàíî òàêæå, êàê èìåííî ñàìåö ïî õîäó èñïîëíåíèÿ ïåñíè ââîäèò
â íåå íîâûå ñòðîèòåëüíûå áëîêè (ñì., â ÷àñòíîñòè, ñòðîêè 1-3). Â ïåñíÿõ áàðñó÷êà íà-
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áëþäàåòñÿ ñèñòåìàòè÷åñêîå ÷åðåäîâàíèå èíåðöèîííûõ è èííîâàöèîííûõ ôðàãìåíòîâ.
Èíåðöèîííûå ôðàãìåíòû, ðàçäåëåííûå èííîâàöèîííûìè, îáû÷íî (õîòÿ è íå âñåãäà)
ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñîñòàâó èñïîëüçóåìûõ â íèõ, ÷åðåäóþùèõñÿ íîò. Êðîìå òîãî, â íåêîòî-
ðûõ ñëó÷àÿõ äâà èíåðöèîííûõ ôðàãìåíòà, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî êðàéíåé ìåðå ïî îäíîìó
òèïó èñïîëüçóåìûõ íîò, ìîãóò ñëåäîâàòü íåïîñðåäñòâåííî îäèí çà äðóãèì áåç ïðîìå-
æóòî÷íîé èííîâàöèîííîé ôàçû (ñì. ðèñ. 3). Ðàçëè÷èÿ ìåæäó èíåðöèîííûì è èííîâà-
öèîííûì òèïàìè óêàçûâàþò íà îïðåäåëåííóþ íåñòàöèîíàðíîñòü ïðîöåññà ïåíèÿ. Ýòî
îáñòîÿòåëüñòâî ñóùåñòâåííî â ïëàíå ôîðìóëèðîâàíèÿ ãèïîòåç î òîì, êàêîâû ìîãóò áûòü
íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû êîíòðîëÿ ñî ñòîðîíû ñàìöà çà èñïîëíåíèåì åãî ïåñ-
íè. Ýòîãî âîïðîñà ìû åùå êîñíåìñÿ íèæå (ñì. Îáñóæäåíèå).

Ïðàâèëà èñïîëüçîâàíèÿ è ñìåíû íîò
Êàê óæå ãîâîðèëîñü, îäíîòèïíûå íîòû èìåþò òåíäåíöèþ ïîâòîðÿòüñÿ ïî íåñêîëü-

êî ðàç, íî ýòî ïîâòîðåíèå çàâèñèò îò íåñêîëüêèõ ôàêòîðîâ, ðàññìîòðåííûõ íèæå. Ïðåæ-
äå âñåãî ïîâòîðåíèå ãîðàçäî ÷àùå íàáëþäàåòñÿ â èíåðöèîííûõ ôðàãìåíòàõ, ÷åì â èí-
íîâàöèîííûõ.

Êðîìå òîãî, ñòåïåíü ïîâòîðÿåìîñòè íîò çàâèñèò îò èõ òèïà. Ïðîâåäåííûé àíàëèç
ïîêàçûâàåò, ÷òî ïîâòîðåíèå îäíîòèïíûõ íîò íå ÿâëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì ïóàññîíîâñêèì ïðî-
öåññîì: äîëÿ ñåðèé ñ îòíîñèòåëüíî áîëüøèì ÷èñëîì íîò îêàçûâàåòñÿ âûøå, ÷åì ìîæíî
îæèäàòü â ïðîöåññå ñëó÷àéíîãî õàðàêòåðà. Èíûìè ñëîâàìè, âåðîÿòíîñòü ïîâòîðåíèÿ
îäíîòèïíûõ íîò âîçðàñòàåò ïî ìåðå òîãî, êàê èõ ÷èñëî óâåëè÷èâàåòñÿ îò ñåðèè ê ñåðèè
(ðèñ. 4).

Òà æå çàêîíîìåðíîñòü îáíàðóæåíà â îòíîøåíèè òîíîâûõ íîò è øèðîêîïîëîñíûõ
ïîñûëîê ñ äîìèíàíòíûìè ÷àñòîòàìè. Îäíàêî íàêëîí êðèâûõ âûæèâàíèÿ äëÿ íîò êàæ-
äîé èç òðåõ âûäåëåííûõ êàòåãîðèè ðàçëè÷åí. Êîëè÷åñòâî äëèííûõ ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç
íîò ýòèõ äâóõ êàòåãîðèé, óáûâàåò áûñòðåå, ÷åì â ñëó÷àå øèðîêîïîëîñíûõ íîò. Íåîáõî-

Ðèñ. 4. Êðèâàÿ âûæèâàíèÿ äëÿ øèðîêîïîëîñíûõ øóìîâûõ íîò â ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèÿõ. Àáñ-
öèññà: ÷èñëî íîò â ñåðèè (ëèíåéíûé ìàñøòàá). Îðäèíàòà: êîëè÷åñòâî ñåðèé (ëîãàðèôìè÷åñêèé
ìàñøòàá). Êàæäàÿ òî÷êà îáîçíà÷àåò êîëè÷åñòâî ñåðèé, ÷èñëî íîò â êîòîðûõ ðàâíî èëè ïðåâûøà-
åò ñîîòâåòñòâóþùóþ öèôðó íà îñè àáñöèññ. Äëÿ ïóàññîíîâñêîãî ïðîöåññà âñå òî÷êè äîëæíû
óêëàäûâàòüñÿ â ïðÿìóþ ëèíèþ, îäíàêî äëÿ äàííûõ íîò ýòîãî íå ïðîèñõîäèò: êðèâàÿ ïîñòåïåííî
ñòàíîâèòñÿ áîëåå ïîëîãîé.
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äèìî, îäíàêî, ïîä÷åðêíóòü, ÷òî äàæå â ïðåäåëàõ îäíîé êàòåãîðèè êðèâûå âûæèâàíèÿ
äëÿ ðàçíûõ òèïîâ íîò ìîãóò ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ. Äëÿ íåêîòîðûõ òèïîâ íîò êðèâàÿ âû-
æèâàíèÿ ñîîòâåòñòâóåò ïóàññîíîâñêîìó ïðîöåññó.

Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèé äëèí ñåðèé ñ íîòàìè ðàçíûõ òèïîâ ïîêàçàë, ÷òî îíè çíà÷è-
òåëüíî îòëè÷àþòñÿ êàê äðóã îò äðóãà (äàæå â ïðåäåëàõ îäíîé êàòåãîðèè), òàê è îò ãåî-
ìåòðè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. Ïîñëåäíåå ðàçëè÷èå ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî äëÿ íåêîòîðûõ
òèïîâ íîò ñåðèè ÷àùå âñåãî ñîñòîÿò èç 2–4 ïîñûëîê, à íå èç îäíîé, êàê ñëåäîâàëî áû
îæèäàòü îò ãåîìåòðè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ. Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò òàêæå î òîì,
÷òî âåðîÿòíîñòü ïîâòîðåíèÿ íîòû ìîæåò óâåëè÷èâàòüñÿ, åñëè îíà óæå ïîâòîðÿëàñü.
Îäíàêî ðàçáðîñ ÷àñòîò â ðàñïðåäåëåíèÿõ î÷åíü âåëèê è ïîýòîìó â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
íå óäàëîñü ïîêàçàòü äîñòîâåðíîå îòëè÷èå îò ãåîìåòðè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ.

Â öåëîì äàííûå î êðèâûõ âûæèâàíèÿ è ðàñïðåäåëåíèè äëèí ñåðèé ïîêàçûâàþò, ÷òî
âåðîÿòíîñòü ïîâòîðåíèÿ íîò è, ñîîòâåòñòâåííî, äëèíà ñåðèè çàâèñèò îò òèïà íîòû. Ìû
ïîëàãàåì, ÷òî äîïîëíèòåëüíûé àíàëèç äëèíû ñåðèé äëÿ íîò êàæäîãî êîíêðåòíîãî òèïà
áûë áû èçëèøíèì.

Çàâèñèìîñòü ïîâòîðåíèÿ íîò â ñåðèè îò äëèíû ïðåäûäóùåé ñåðèè. Â èíåðöèîí-
íûõ ôðàãìåíòàõ ïåñíè îáíàðóæåíà ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ÷åðåäîâàíèÿ ÷èñëà íîò
â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèÿõ. Íàïðèìåð, â ôàçå ÷åðåäîâàíèÿ ñåðèé
MMMMGGGMMMMGGMMMMMGG èìååò ìåñòî êîððåëÿöèÿ ìåæäó ïàðàìè ïîñëå-
äîâàòåëüíûõ ñåðèé Ì, ðàçäåëåííûõ ñåðèåé G. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü â îòíîøåíèè ñåðèé
G, ðàçäåëåííûõ ñåðèåé Ì. Ìû âû÷èñëèëè êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà (R)
äëÿ íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþùèõñÿ øèðîêîïîëîñíûõ íîò G, H è M â íàèáîëåå ïðîäîë-
æèòåëüíûõ ôîíîãðàììàõ ïåñåí ôîêàëüíîãî ñàìöà. Äëÿ íîòû Í â äâóõ ôðàãìåíòàõ ïåñ-

Òàáëèöà 5. Çàâèñèìîñòü ïîñëåäóþùåãî òèïà íîò îò òèïà íîò â ïðåäûäóùèõ ãîìîòèïè÷åñêèõ
 ñåðèÿõ (êàæäàÿ áóêâà îáîçíà÷àåò ñåðèþ íîò îäíîãî òèïà)

 Ïîñëåäóþùèé òèï íîò 

Ïðåäûäóùèå òèïû íîò M L H G N O P R D Âñåãî 
MH 39 1       1 41 
GH 1   31  1    33 
LH  8  2      10 
RH 1         1 
DH 1         1 
OH  1        1 
HM   39 2    1  42 
GM   2 4    1  7 
RM   1       1 
HG 1  33       34 
MG 5 1        6 
HL   9   1    10 
GL   1       1 
MR 1  1       2 
HD   1       1 
LO   1       1 

Âñåãî 49 11 88 39 0 2 0 2 1 192 
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íè ôîêàëüíîãî ñàìöà R=0.48 è 0.52 (ñîîòâåòñòâåííî, p <<0.0001, p = 0,001). Äëÿ íîòû M
â îäíîì èç ýòèõ ôðàãìåíòîâ R = 76, p << 0.0001, à äëÿ íîòû G R =0.33, p = 0.03.

Ýòè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ÷èñëî íîò â ñåðèè íå ÿâëÿåòñÿ ñëó÷àéíûì: ïîâòîðåíèå
íîò â ñåðèè çàâèñèò îò äëèíû ïðåäûäóùåé ñåðèè íîò òàêîãî æå òèïà. Îáíàðóæåííàÿ
êîððåëÿöèÿ ìîæåò ÷àñòè÷íî îáúÿñíèòü, ïî÷åìó ïîâòîðåíèå íîò â ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðè-
ÿõ – íå ñëó÷àéíûé ïóàññîíîâñêèé ïðîöåññ.

Ðèñ. 5. Ãîìîëîãè÷íûå òîíîâûå íîòû â ïåñíÿõ 4 ñàìöîâ êàìûøåâêè-áàðñó÷êà. À – Ïñêîâñêàÿ îáë.;
Á – Ëèòâà; Â – Ìîñêîâñêàÿ îáë.; Ã – Îìñêàÿ îáë.
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Â òî æå âðåìÿ îòñóòñòâóåò êîððåëÿöèÿ ìåæäó ÷èñëîì íîò â ïàðàõ ñåðèé ðàçíîãî
òèïà. Íàïðèìåð â ÷åðåäîâàíèè MMMMGGGGMMGGG íå îáíàðóæåíî êîððåëÿöèé ìåæ-
äó äëèíîé ñåðèé M è G .

Ïîâòîðåíèå ïàð íîò. Åñëè òåêóùàÿ ãîìîòèïè÷åñêàÿ ñåðèÿ ïðåðûâàåòñÿ, òî ñëåäóþ-
ùàÿ íîòà ÷àùå âñåãî îòíîñèòñÿ ê òîìó æå òèïó, ÷òî è íîòû èç ñåðèè, ïðåäøåñòâóþùåé
òåêóùåé. Òàê, ïîñëå ñåðèé ÀÀÀ–BBB ñ íàèáîëüøåé âåðîÿòíîñòüþ íà÷íåòñÿ ñåðèÿ A, è
íàîáîðîò, ïîñëå BBB–AAA ñëåäóåò îæèäàòü ñåðèþ B. Ýòà çàâèñèìîñòü ïðîäåìîíñòðè-
ðîâàíà â òàáë. 5. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî ïåðåõîä îò ñåðèè Í ê ñåðèÿì M èëè G îïðåäåëÿåòñÿ
â îñíîâíîì òåì, êàêàÿ ñåðèÿ ïðåäøåñòâîâàëà ñåðèè Í. Ðàçëè÷èå ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìî
ïðè ïîïàðíîì ñðàâíåíèè (p <0.05) ïåðåõîäîâ ïîñëå ÌÍ è GH, ïîñëå GH è LH è ò.ä. (p
<0.05, êðèòåðèé Ôèøåðà). Àíàëîãè÷íàÿ äîñòîâåðíàÿ çàâèñèìîñòü èìååò ìåñòî ïðè ñðàâ-
íåíèè ïåðåõîäîâ ïîñëå HM è GM, à òàêæå ïîñëå HG è LG. Àíàëîãè÷íûå çàâèñèìîñòè
íàáëþäàþòñÿ è ïðè àíàëèçå ïîðÿäêà ñëåäîâàíèÿ äðóãèõ ïàð íîò. Ýòè çàâèñèìîñòè ìî-
ãóò ñëóæèòü êîëè÷åñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêîé èíåðöèîííîé ôàçû ïåíèÿ.

Âíóòðèâèäîâàÿ èçìåí÷èâîñòü ïåñíè
Ñðàâíåíèå ðåïåðòóàðîâ íîò, èñïîëüçóåìûõ â ïåñíå ôîêàëüíîãî ñàìöà è 9 ñàìöîâ

òîãî æå âèäà èç äðóãèõ ðåãèîíîâ Ðîññèè ïîêàçàëî, ÷òî òèïîëîãèÿ øèðîêîïîëîñíûõ íîò,
ðàçðàáîòàííàÿ äëÿ îïèñàíèÿ ìîäåëüíîé ôîíîãðàììû, âïîëíå ïðèìåíèìà êî âñåì ïðî-
÷èì ïðîàíàëèçèðîâàííûì ôîíîãðàììàì. Ïðè ñîõðàíåíèè åäèíûõ ñòðóêòóðíûõ òèïîâ
íåáîëüøèå ìåæèíäèâèäóàëüíûå ðàçëè÷èÿ êàñàþòñÿ â îñíîâíîì âàðèàöèé â ðàñïðåäå-
ëåíèè äîìèíàíòíûõ ÷àñòîò â òîì èëè èíîì òèïå øèðîêîïîëîñíûõ ïîñûëîê. Ñêàçàííîå
ñïðàâåäëèâî è â îòíîøåíèè òîíîâûõ íîò â ïåñíÿõ ðàçíûõ ñàìöîâ (ðèñ. 5).

Ðåïåðòóàðû òðåõ ñàìöîâ, íàáëþäåíèÿ çà êîòîðûìè ïðîâîäèëè â Âåëèêîáðèòàíèè, âêëþ-
÷àëè â ñåáÿ 37, 45 è 52 òèïà íîò. Â âûáîðêå â öåëîì âûÿâëåíî 63 òèïà íîò, èç êîòîðûõ 28
îêàçàëèñü îáùèìè äëÿ âñåõ òðåõ ñàìöîâ, õîòÿ â òîíêîé ñòðóêòóðå ýòèõ íîò îáíàðóæåíû
èíäèâèäóàëüíûå ðàçëè÷èÿ â ðàñïðåäåëåíèè ÷àñòîòíûõ ìàêñèìóìîâ. Íîòà êàæäîãî äàí-
íîãî òèïà èñïîëüçîâàëàñü ðàçíûìè ñàìöàìè ñ ñóùåñòâåííî ðàçíîé ÷àñòîòîé. ×èñëî íîò,
óíèêàëüíûõ äëÿ êàæäîãî èç íèõ, ñîñòàâëÿëî, ñîîòâåòñòâåííî, 5, 3 è 11 (Catchpole, 1976).
Íåñêîëüêî øèðîêîïîëîñíûõ ïîñûëîê áðèòàíñêèõ áàðñó÷êîâ, èçîáðàæåííûõ íà ñîíîãðàììå
â ýòîé ðàáîòå, íè÷åì ñóùåñòâåííûì íå îòëè÷àþòñÿ îò òåõ, ÷òî ïîëó÷åíû ïðè âèçóàëèçà-
öèè ôîíîãðàìì èç ðàçíûõ ðåãèîíîâ åâðîïåéñêîé Ðîññèè è Çàïàäíîé Ñèáèðè.

Òàêèì îáðàçîì, ñõîäñòâî èíäèâèäóàëüíûõ ðåïåðòóàðîâ îêàçûâàåòñÿ âåñüìà âûñî-
êèì, ÷òî íåñêîëüêî íåîæèäàííî, åñëè ïðèíÿòü âî âíèìàíèå òó ñâîáîäó, ñ êîòîðîé êàæ-
äûé ñàìåö îïåðèðóåò ñî ñâîèì âåñüìà îáøèðíûì ðåïåðòóàðîì íîò.

Îáñóæäåíèå
Âèäîñïåöèôè÷íîñòü ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ è îòñóòñòâèå èíäèâèäóàëüíîãî ñòåðåî-

òèïà ïåíèÿ. Êàê ïîêàçàëè ðåçóëüòàòû ñðàâíåíèÿ âîêàëèçàöèè ðàçíûõ ñàìöîâ, âèäîâàÿ
ñïåöèôèêà ïåñíè êàìûøîâêè-áàðñó÷êà îáÿçàíà òîìó, ÷òî ñòðóêòóðà áàçîâûõ àêóñòè-
÷åñêèõ ýëåìåíòîâ âûñîêî ñõîäíà ó ðàçíûõ ñàìöîâ, à ýòè ýëåìåíòû êîìáèíèðóþòñÿ â
ñîîòâåòñòâèè ñ íåìíîãèìè îáùèìè ïðàâèëàìè. Ñîãëàñíî ïåðâîìó èç ýòèõ ïðàâèë, â
îäíîêðàòíîì ñåàíñå ïåíèÿ ÿâíî ïðåîáëàäàþò ôðàãìåíòû èíåðöèîííîãî òèïà – ñ óñòîé-
÷èâûì ïîâòîðåíèåì è ÷åðåäîâàíèåì âñåãî ëèøü äâóõ-òðåõ íîò â êàæäîì èç íèõ. Ñîîò-
íîøåíèå âî âðåìåííûõ õàðàêòåðèñòèêàõ äâóõ òèïîâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (èíåðöèîíî-
ãî è èííîâàöèîííîãî) ïîêàçàíî â òàáë. 6.

Íîòû, ñëàãàþùèå îáà òèïà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, î÷åâèäíûì îáðàçîì êîíòðàñòè-
ðóþò äðóã ñ äðóãîì ïî òåì èëè èíûì àêóñòè÷åñêèì ïàðàìåòðàì (ïî ðàñïðåäåëåíèþ
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÷àñòîò â ñïåêòðå çàïîëíåíèÿ, ïî äëèòåëüíîñòè èëè ïî îáåèì ýòèì õàðàêòåðèñòèêàì).
Ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç íîò ðàçíûõ òèïîâ, ÷åðåäóþòñÿ äîñòàòî÷íî ïðåäñêàçóåìî, êàê ýòî
ïîêàçàíî â òàáë. 4 (ñòðîêè 1–3, 5). Ïðèíöèï êîíòðàñòíîñòè íîò (ñì. Ïàíîâ è äð., 1978) â
ìàêñèìàëüíîé ñòåïåíè âûðàæåí âî ôðàãìåíòàõ èííîâàöèîííîãî òèïà, êîòîðûå ïðèóðî-
÷åíû ê ñåðåäèíå îäíîêðàòíîãî ñåàíñà ïåíèÿ, êîãäà óðîâåíü âîçáóæäåíèÿ äîñòèãàåò ìàê-
ñèìóìà. Îá ýòîì êîñâåííî ñâèäåòåëüñòâóåò ïðèóðî÷åííîñòü èìåííî ê ýòîé ôàçå äåìîí-
ñòðàòèâíûõ ïîëåòîâ ñàìöà, êîòîðûå ñîïðîâîæäàþòñÿ ïåñíåé, íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíîé
ïî ÷èñëó èñïîëüçóåìûõ íîò.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü òàêæå, ÷òî â êàæäîé ñåðèè ïîñòîÿííûìè ñîõðàíÿþòñÿ íå òîëü-
êî äëèíà ñëàãàþùèõ åå íîò, íî è äëèíà ïàóçû ìåæäó íèìè. Âïðî÷åì, èç ýòîãî ïðàâèëà
âîçìîæíû èñêëþ÷åíèÿ – íàïðèìåð, â íà÷àëüíîé è êîíå÷íîé ôàçàõ îäíîêðàòíîãî ñåàíñà
ïåíèÿ, êîãäà ðèòì ñëåäîâàíèÿ ïîñûëîê ñóùåñòâåííî íåðåãóëÿðåí, î ÷åì áûëî ñêàçàíî
âûøå.

Íàïîìíèì òàêæå, ÷òî ñàìûå äëèííûå ïîñûëêè (ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ îêîëî 20 ìñ
è áîëåå), â îòëè÷èå îò âñåõ ïðî÷èõ, íèêîãäà íå îáðàçóþò èñòèííûõ ñåðèé, à èñïîëüçóþò-
ñÿ ëèøü â êà÷åñòâå «îäíîñîñòàâíûõ» âñòàâîê. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòà çàêîíî-
ìåðíîñòü ïðîèñòåêàåò èç îãðàíè÷åíèé ÷èñòî ôèçè÷åñêîãî ñâîéñòâà, íàëàãàåìûõ íà âî-
êàëèçàöèþ ìåõàíèêîé çâóêîèçëó÷àþùåãî àïïàðàòà (íåîáõîäèìîñòü ñäåëàòü âäîõ ïîñëå
ïðîèçíåñåíèå äëèííîé íîòû – ñì. Mota, Cardoso, 2001).

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå âñå ñêàçàííîå, ìîæíî ãîâîðèòü î íåêîé åäèíîé ñõåìå ïîñò-
ðîåíèÿ ïåñíè (âèäîñïåöèôè÷åñêèé ñòåðåîòèï). ×òî æå êàñàåòñÿ ïåñåí êàæäîãî äàííîãî
ñàìöà, òî îíè ïîëíîñòüþ ëèøåíû ñòåðåîòèïíîñòè, ïîñêîëüêó êàæäàÿ êîìáèíàòîðíàÿ
êîíñòðóêöèÿ, ñòðîãî ãîâîðÿ, óíèêàëüíà. Èíûìè ñëîâàìè, â èçó÷åííûõ ôîíîãðàììàõ
ñêîëüêî-íèáóäü óñòîé÷èâàÿ ïîâòîðÿåìîñòü êîìáèíàöèé êëàñòåðîâ íîò íå îáíàðóæåíà,
Áîëåå òîãî, îíà ïðåäñòàâëÿåòñÿ è òåîðåòè÷åñêè íåðåàëüíîé (ñì. òàêæå Catchpole, 1976).

Òàáëèöà 6. ×åðåäîâàíèå èíåðöèîííûõ è èííîâàöèîííûõ ôðàãìåíòîâ â ïåñíå ñàìöà
êàìûøîâêè-áàðñó÷êà (Ëèòâà, 25.VI 1981 ã., íåïðåðûâíàÿ çàïèñü 3,5 ìèí.)

Òèï ôðàãìåíòà  n Ïîðÿäêîâûå íîìåðà 
ôðàãìåíòîâ 

Äëèòåëüíîñòü, ñ Âñåãî 
âðåìåíè, ñ  
(%) 

×èñëî íîò â 
ñîñòàâå 
ôðàãìåíòîâ 
(%) 

Èíåðöèîííûå, 
âêëþ÷àþùèå  
2 òèïà íîò 

5 VI, VIII, XII, XVI, XX 6–9 
(7.11.30) 

39 (18,9) 7 (20.6) 

Èíåðöèîííûå, 
âêëþ÷àþùèå  
2 òèïà íîò, ñ 
åäèíè÷íûìè  
âñòàâêàìè íîò 
äðóãèõ òèïîâ 

3 II, IV 8–39 
(18.717.62) 

56 (27.1) 9 (26.5) 

Èíåðöèîííûå, 
âêëþ÷àþùèå  
3  

4 X, XIV, XVIII, XXII 
 
 

4, 8, 9, 10 
(7.8  2.63) 

 

31 (15.0) 11 (32.4) 

òèïà íîò      
Âñåãî 
èíåðöèîííûõ 

12  4–39 
(10.6 9.12) 

126 (60.9) 15 (44.1) 
 

Èííîâàöèîí-
íûå 

10 I, III, V, VII, IX, XI, 
XIII, XV, XVII, XIX, 
XXI 

1–25  
 (7.4  7.80) 

81 (39.1) 34 (100.0) 

Âñåãî  22   207 (100.0) 34 (100.0) 
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Ïðè÷èíà òàêîãî ïîëîæåíèÿ âåùåé ñîñòîèò â òîì, ÷òî îòñóòñòâóþò ñòðîãèå îãðàíè-
÷åíèÿ íà ïîðÿäîê ñëåäîâàíèÿ êëàñòåðîâ íîò, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì èõ òèïàì. Ëþáîé
òèï ìîæåò ïðåäøåñòâîâàòü êàæäîìó äðóãîìó è ñëåäîâàòü çà íèì. Íå íàéäåíî íèêàêèõ
îãðàíè÷åíèé íà ñî÷åòàíèÿ íîò. Ó ôîêàëüíîãî ñàìöà îáíàðóæåíû òîëüêî äâà âàðèàíòà
îáÿçàòåëüíûõ ïàðíûõ ñî÷åòàíèé çâóêîâ (òèïû À – øóìîâîé è R – ïðîìåæóòî÷íûé).
Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî òèïîâ íîò ìîãóò èñïîëüçîâàòüñÿ è â êà÷åñòâå åäèíè÷íûõ
âñòàâîê, è êàê ýëåìåíòû ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç øèðîêî âàðüèðóþùåãî ÷èñëà ïîñûëîê.

Ìàêñèìèçàöèÿ ðàçíîîáðàçèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî âèäåòü, ÷òî ó èçó÷åííîãî âèäà
ïåñíÿ öåëèêîì ïîñòðîåíà íà èìïðîâèçàöèè, õàðàêòåð êîòîðîé ÿâíî ïðåäïîëàãàåò ïîä-
äåðæàíèå ìàêñèìàëüíîãî âîêàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåé ïåñíè (èëè, ïî
êðàéíåé ìåðå, â ñðåäèííîé ôàçå ìàêñèìàëüíî àêòèâíîãî ïåíèÿ). Âîçíèêàåò âîïðîñ, êàê
ýòà çàäà÷à ìîæåò áûòü ýôôåêòèâíî ðåøåíà ïðè òîì ñðàâíèòåëüíî íåâûñîêîì ðàçíîîá-
ðàçèè ñòðîèòåëüíûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè, êîòîðûìè ðàñïîëàãàåò ïåâåö? Ðåïåðòóàð íîò, èç
êîòîðûõ ñòðîèòñÿ ïåñíÿ, îãðàíè÷åí ó ðàçíûõ ñàìöîâ ïðèìåðíî 40–50 ñòðóêòóðíûìè
âàðèàíòàìè, áîëüøèíñòâî èç êîòîðûõ (êîðîòêèå øèðîêîïîëîñíûå ïîñûëêè) ëèøü â íå-
áîëüøîé ñòåïåíè îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî àêóñòè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì.

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ýôôåêò íåèñ÷åðïàåìîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïåñíè äîñòèãàåòñÿ â äàí-
íîì ñëó÷àå ñ ïîìîùüþ íåñêîëüêèõ ïðèåìîâ. ×àñòü èç íèõ èñïîëüçóåòñÿ íà êîðîòêèõ
âðåìåíàõ (ïîðÿäêà ïåðâîãî äåñÿòêà ñåêóíä), äðóãèå – ïðè èñïîëíåíèè âñåé ïåñíè â öå-
ëîì. Ïåðâûå ìîæíî íàçâàòü òàêòè÷åñêèìè ïðèåìàìè, âòîðûå – ñòðàòåãè÷åñêèìè. Ãëàâ-
íûé òàêòè÷åñêèé ïðèåì íàèáîëåå î÷åâèäåí ïðè àíàëèçå èííîâàöèîííûõ ôðàãìåíòîâ
ïåíèÿ. Èìååòñÿ â âèäó ñèñòåìàòè÷åñêîå ÷åðåäîâàíèå êîðîòêèõ (îáû÷íî íå äëèííåå 1.5
ñ êàæäûé) êëàñòåðîâ íîò. Ïðè ýòîì êàæäàÿ äàííàÿ ñåðèÿ è íåïîñðåäñòâåííî ñëåäóþùàÿ
çà íåé ðàçëè÷àþòñÿ ñðàçó ïî òðåì ïàðàìåòðàì: ïî äëèòåëüíîñòè íîò, ïî ÷àñòîòíûì õà-
ðàêòåðèñòèêàì (ñïåêòð çàïîëíåíèÿ è/èëè ðàñïðåäåëåíèå çîí êîíöåíòðàöèè ýíåðãèè) è
ïî äëèíå ïàóç ìåæäó íîòàìè. Ñî÷åòàíèå îïðåäåëåííîé äëèíû ïîñûëîê è ïàóç ìåæäó
íèìè ïîä÷åðêèâàåò èíäèâèäóàëüíîñòü êëàñòåðà â öåëîì è àêöåíòèðóåò ñìåíó çâó÷àíèÿ
(âîêàëüíîé òåìû) ïðè ïåðåõîäå ê ñëåäóþùåìó êëàñòåðó.

Äàæå â òåõ ôðàãìåíòàõ ïåñíè, ãäå èñïîëüçóåòñÿ íåáîëüøîå ÷èñëî òèïîâ íîò (ôàçû
èíåðöèîííîãî ïåíèÿ), ýôôåêò ðàçíîîáðàçèÿ ìîæåò áûòü óñèëåí áëàãîäàðÿ ñïîñîáíîñòè
ïåâöà âàðüèðîâàòü çâó÷àíèå îäíîé è òîé æå íîòû. Íàïðèìåð, â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òèïà
…AAAAABBBCCCAAACCBB… âòîðûå òðè íîòû A ìîãóò çâó÷àòü ñ íåñêîëüêî èíûì
òåìáðîì, ÷åì ïåðâûå ïÿòü. Òî æå ñïðàâåäëèâî è â îòíîøåíèè íîò B è C. Îïðåäåëåííûé
âêëàä â ïîääåðæàíèå ðàçíîîáðàçèÿ íåèçìåííî âíîñÿò òàêæå ñèñòåìàòè÷åñêèå èçìåíå-
íèÿ êîëè÷åñòâà ïîñûëîê â ñåðèÿõ, ñîñòîÿùèõ èç íîò êàæäîãî äàííîãî òèïà (ñì. òàáë. 4).
Ðàçáðîñ äëèíû ñåðèé óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñî ñëó÷àéíûì ïóàññîíîâñêèì ïðî-
öåññîì è â ñèëó òîãî, ÷òî âåðîÿòíîñòü ïîâòîðåíèÿ íîò â ñåðèè çàâèñèò îò ÷èñëà ïðåäû-
äóùèõ ïîâòîðåíèé. Ýòîò ôàêòîð òàêæå ðàáîòàåò â ñòîðîíó óâåëè÷åíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ
ïåñíè.

Íàèáîëüøèé ýôôåêò äëÿ ïîääåðæàíèÿ âàðèàòèâíîñòè ïåíèÿ äàþò ýïèçîäè÷åñêèå âñòàâ-
êè òîíîâûõ (ñâèñòîâûõ) íîò â ïîòîê øèðîêîïîëîñíûõ ïîñûëîê. È ñåðèè êîðîòêèõ òîíî-
âûõ ýëåìåíòîâ, è åäèíè÷íûå âñòàâêè òîãî èëè èíîãî õàðàêòåðà êîíòðàñòèðóþò â áîëüøåé
èëè ìåíüøåé ñòåïåíè ñ îñíîâíîé «òåìîé», áàçèðóþùåéñÿ íà ìíîãîêðàòíîì ïîâòîðåíèè
çâóêîâ øóìîâîãî õàðàêòåðà. Èç âñåãî ñêàçàííîãî ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíûì, ÷òî â äàííîì ñëó-
÷àå âîçìîæíîñòè êîìáèíàòîðèêè îêàçûâàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè íåèñ÷åðïàåìûìè.

Ñðåäè ñòðàòåãè÷åñêèõ ïðèåìîâ ïîääåðæàíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ ñëåäóåò îòìåòèòü âàðü-
èðîâàíèå äëèíû ïàóçû äàæå âíóòðè ñåðèé, ïîñòðîåííûõ èç ñîâåðøåííî îäíîòèïíûõ
íîò. Ýòî, îäíàêî, îòíîñèòñÿ ëèøü ê òàêèì êëàñòåðàì, êîòîðûå ñóùåñòâåííî ðàçíåñåíû
âî âðåìåíè ïî õîäó èñïîëíåíèÿ ïåñíè. Çà ñ÷åò äàííîãî ïðèåìà èç îäíèõ è òåõ æå èñõîä-
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íûõ ýëåìåíòîâ ìîæíî ïîñòðîèòü íåñêîëüêî ðàçíûõ êëàñòåðîâ, îòëè÷àþùèõñÿ äðóã îò
äðóãà òîëüêî ïî äëèíå ïàóç.

Äðóãîé, âàæíåéøèé ñïîñîá óéòè îò åäèíîîáðàçèÿ íà áîëüøèõ âðåìåíàõ, – ýòî ïî-
ýòàïíîå ââåäåíèå â ïåñíþ òåõ ýëåìåíòîâ ðåïåðòóàðà, êîòîðûå âðåìåííî íå èñïîëüçîâà-
ëèñü íà çíà÷èòåëüíîì ïðîìåæóòêå âðåìåíè (ñðàâíè ñòðîêè 1, 4 è 5 â òàáë. 4; ñì. òàêæå
òàáë. 7).

Ìû ïîëàãàåì, ÷òî â ïîñëåäíåì ïðèåìå, êîòîðûé íàçâàí ýôôåêòîì ïîääåðæàíèÿ íî-
âèçíû, äîëæíû áûòü çàäåéñòâîâàíû ìåõàíèçìû ïàìÿòè. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïî-
þùèé ñàìåö äåðæèò ïîä êîíòðîëåì âñþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåíåðèðóåìûõ çâóêîâ, âû-
áèðàÿ êàæäûé ðàç èç «çàïàñíèêîâ ïàìÿòè» òå ñòðîèòåëüíûå áëîêè ïåñíè, êîòîðûå îáåñ-
ïå÷èâàþò â äàííûé ìîìåíò ýôôåêò íàèáîëüøåé íîâèçíû (ñ òî÷êè çðåíèÿ ïîòåíöèàëü-
íîãî ïðèåìíèêà ñèãíàëîâ).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ðÿä îñîáåííîñòåé, èììàíåíòíî ïðèñóùèõ ìàíåðå ïåíèÿ êàìû-
øîâêè-áàðñó÷êà, â êàêîé-òî ñòåïåíè óìåíüøàþò âàðèàòèâíîñòü âîñïðîèçâîäèìûõ âî-
êàëüíûõ êîíñòðóêöèé. Òàê, â ñèëó âûÿâëåííîé êîððåëÿöèè ìåæäó äëèíàìè ñåðèé â èíåð-
öèîííûõ ôàçàõ íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê ïîâòîðåíèþ äëèííûõ ñåðèé. Äðóãèìè ñëîâà-
ìè, êîððåëÿöèÿ óìåíüøàåò èçìåí÷èâîñòü íà íåêîòîðîì îòðåçêå âðåìåíè, íî ìîæåò, ïî-
âèäèìîìó, óâåëè÷èâàòü å¸ íà áîëüøèõ îòðåçêàõ. Ïîâòîðåíèå ïàð ñåðèé íîò (òàáë. 5)
òàêæå ñíèæàåò âàðèàòèâíîñòü ïåñíè.

Ãèïîòåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû ñàìîêîíòðîëÿ íàä èñïîëíåíèåì ïåñíè. Ñëåäóåò ïîä-
÷åðêíóòü, ÷òî ðàññìîòðåííûé àðñåíàë ïðèåìîâ, ñïîñîáñòâóþùèõ ïîääåðæàíèþ ðàçíî-
îáðàçèÿ, èñïîëüçóåòñÿ â ïîëíîé ìåðå ëèøü â òåõ ôàçàõ ïåíèÿ, êîòîðûå îòâå÷àþò èííî-
âàöèîííîìó òèïó êîìáèíàòîðèêè. Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî èìåííî íà ýòèõ îòðåçêàõ âðåìå-
íè èìååò ìåñòî àêòèâíîå «ïðèíÿòèå ðåøåíèé» – ïåðåáîð â ïàìÿòè ðåñóðñîâ àêóñòè÷åñ-
êîãî ðåïåðòóàðà è âûáîðà òåõ èëè èíûõ íîò äëÿ èõ àêòóàëèçàöèè. Åñëè ýòî òàê, òî êàê
ðàç èííîâàöèîííûå ôðàãìåíòû ïåñíè íàõîäÿòñÿ ïîä öåíòðàëüíûì êîíòðîëåì (ñëóõî-
âàÿ îáðàòíàÿ ñâÿçü, auditory feedback àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ).

×òî êàñàåòñÿ èíåðöèîííûõ ôàç ïåíèÿ, òî çäåñü, îïèðàÿñü íà ãèïîòåçó Ôè ñ ñîàâòî-
ðàìè (Fee et al., 1998), ìîæíî ïðåäïîëàãàòü àêóñòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü, êîòîðàÿ, ïîäîáíî
äûõàíèþ, íå êîíòðîëèðóåòñÿ öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìîé. Ðåçêèé êîíòðàñò ìåæäó
áîãàòñòâîì àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòóðû â ôàçàõ èííîâàöèîííîãî ïåíèÿ è òåì, ÷òî ìû âè-
äèì ïðè èíåðöèîííîì òèïå âîêàëèçàöèè, íàâîäèò íà ìûñëü, ÷òî â ïîñëåäíåì ñëó÷àå
àêóñòè÷åñêàÿ ïðîäóêöèÿ ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì àâòîíîìíîé ðàáîòû äûõàòåëüíîé ìóñ-
êóëàòóðû è ìûøö ñèðèíêñà.

Ïî òàêèì ïîêàçàòåëÿì êàê áåäíîñòü ðåïåðòóàðà íîò è ìîíîòîííîñòü èõ ñëåäîâàíèÿ
ýòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çâóêîâ óêëàäûâàþòñÿ â ñòàíäàðòíûé òèï òàê íàçûâàåìîãî ñå-
ðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Äëÿ íåãî õàðàêòåðíà ÿðêî âûðàæåííàÿ èíåðöèîííîñòü: ñòðåìëå-
íèå æèâîòíîãî ïîâòîðÿòü îäíîòèïíûå äåéñòâèÿ äî òåõ ïîð, ïîêà íå ïðîèçîéäåò ñìåíà
âíóòðåííåãî íàñòðîÿ (Íåïîìíÿùèõ, 2002).

Ýòîò òèï ïîâåäåíèÿ ìîæåò ñëóæèòü õîðîøèì ïðèìåðîì ïðîöåññà ñàìîîðãàíèçà-
öèè. Äëÿ íåêîòîðûõ òàêèõ ïðîöåññîâ õàðàêòåðíà ñìåíà îòíîñèòåëüíî óñòîé÷èâîãî ïî-
âåäåíèÿ (íàïðèìåð, ñ ïðåäñêàçóåìûìè öèêëè÷åñêèìè êîëåáàíèÿìè) ñ ïåðèîäàìè íåóñ-
òîé÷èâîñòè, êîãäà ïîâåäåíèå ìåíÿåòñÿ íåïðåäñêàçóåìî. Ïåðâûé èç ýòèõ äâóõ ðåæèìîâ
ìîæíî îòîæäåñòâèòü ñ èíåðöèîííûìè ôàçàìè â ïåíèè êàìûøîâêè-áàðñó÷êà, à âòîðîé –
ñ èííîâàöèîííûìè. Èíûìè ñëîâàìè, ìû ïðèõîäèì ê âûâîäó, ÷òî ïåñíÿ ñàìöîâ ýòîãî
âèäà ïòèö ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñïîíòàííûé ñàìîîðãàíèçóþùèéñÿ ïðîöåññ, à íå ìåõàíè-
÷åñêîå ðàçâåðòûâàíèå çàðàíåå çàäàííîé ïðîãðàììû.

Óñòîé÷èâîå ÷åðåäîâàíèå ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç äâóõ-òðåõ òèïîâ íîò, ñ ïîñëåäóþùèì
ïåðåõîäîì ê äðóãèì íîòàì ïðè èíåðöèîííîì ïåíèè ñàìöîâ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà ÷åì-
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òî íàïîìèíàåò ìàíåðó ïåíèÿ òåõ âèäîâ ïòèö, ó êîòîðûõ ïåñåííûé ðåïåðòóàð îãðàíè÷åí
íåìíîãèìè âûñîêî ñòåðåîòèïíûìè âîêàëüíûìè êîíñòðóêöèÿìè. Ó çÿáëèêà, íàïðèìåð,
ðåïåðòóàð ñàìöà âêëþ÷àåò â ñåáÿ íå áîëåå 6 òàêèõ «òèïîâ» ïåñíè. Ïðè ïåíèè ñàìåö
ïîâòîðÿåò ïåñíþ äàííîãî òèïà íåñêîëüêî ðàç (â ñðåäíåì äëÿ ðàçíûõ íàïåâîâ, îò 2.6–4.3
äî 10.1–12.8 ó øåñòè èçó÷åííûõ îñîáåé, ìàêñèìàëüíî äî 22 ïî âûáîðêå â öåëîì), ïðåæ-
äå ÷åì ñìåíèòü íàïåâ (Riebel, Slater, 1999). Ýòè àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî ìîìåíò ïåðåêëþ-
÷åíèÿ ñ íàïåâà À íà íàïåâ Á åñòü íå ÷òî èíîå, êàê ôóíêöèÿ âðåìåíè, çàòðà÷åííîãî íà
èñïîëíåíèå ïåñåí òèïà À. Êàê ìîæíî âèäåòü, ýòîò ïîêàçàòåëü («time window» – «âðå-
ìåííîå îêíî» â áóêâàëüíîì ïåðåâîäå) îêàçàëñÿ ñïåöèôè÷íûì íå òîëüêî äëÿ êàæäîãî
ñàìöà, íî è äëÿ ðàçíûõ åãî íàïåâîâ. Íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèå è ïñèõîëîãè÷åñêèå ìåõà-
íèçìû ñìåíû ìîòèâàöèé â ìîìåíò ïåðåêëþ÷åíèÿ îñòàþòñÿ ïîêà ÷òî çàãàäî÷íûìè.

Ïåñíÿ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà êàê ïðèìåð ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Ïî ìíåíèþ Êåò÷-
ïîëà (Catchpole, 1976), ïåñíÿ äàííîãî âèäà óíèêàëüíà ïî ñòåïåíè «èçîùðåííîñòè» (áóê-
âàëüíî – elaboration, ÷òî ìîæíî ïåðåâåñòè òàêæå êàê «ñëîæíîñòü»). Êàê ìû ïîëàãàåì, â
äàííîì ñëó÷àå ñòðóêòóðà çàñëóæèâàåò íàèìåíîâàíèÿ «ñëîæíîé» ñêîðåå â òîì ñìûñëå,
÷òî îíà íå ïîääàåòñÿ ëàêîíè÷íîìó îïèñàíèþ. Èëè, èíûìè ñëîâàìè, ÷ðåçâû÷àéíî òðó-
äîåìêîé (è çûáêîé ïî ñâîèì ðåçóëüòàòàì) îêàçûâàåòñÿ ïðîöåäóðà ñâåðòûâàíèÿ èíôîð-
ìàöèè, êàñàþùåéñÿ ñòðîåíèÿ äàííîé ñòðóêòóðû, ÷òî â îáùåì ñëó÷àå õàðàêòåðíî äëÿ
õàîòè÷åñêèõ ñóáñòàíöèé, ëèøåííûõ ñòðîãîé îðãàíèçàöèè (ñì. Adami, Cerf, 2000). Åñëè
ïîä îðãàíèçàöèåé ïîíèìàòü ñïåêòð îãðàíè÷åíèé, íàêëàäûâàåìûõ íà îòíîøåíèÿ ìåæäó
ñòðóêòóðíûìè ýëåìåíòàìè ñèñòåìû (Ýøáè, 1966), òî ïåñíþ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà òðóäíî
ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå æåñòêî îðãàíèçîâàííîé ñèñòåìû, áàçèðóþùåéñÿ íà èçíà÷àëü-
íî çàäàííîé ïðîãðàììå.

Âàæíîé îñîáåííîñòüþ ýòîé ïåñíè îêàçûâàåòñÿ ñî÷åòàíèå íåïðåäñêàçóåìîñòè (îò-
ñóòñòâèå óñòîé÷èâûõ ñî÷åòàíèé â èñïîëüçîâàíèè ðàçíûõ òèïîâ íîò) è íåêîòîðîé óïî-
ðÿäî÷åííîñòè (îïðåäåëåííàÿ ïðåäñêàçóåìîñòü ÷åðåäîâàíèÿ ñåðèé, ñîñòîÿùèå èç íîò ðàç-
íûõ òèïîâ â èíåðöèîííûõ ôàçàõ ïåíèÿ). Èìåííî òàêèå ñèñòåìû, â êîòîðûõ ðåãóëÿð-
íîñòü ñîñåäñòâóåò ñî ñëó÷àéíîñòüþ, èíòóèòèâíî âîñïðèíèìàþòñÿ êàê ñòðóêòóðíî ñëîæ-
íûå (Adami, Cerf, 2000). Íåïðåäñêàçóåìîñòü (ñëó÷àéíîñòü) æåëàòåëüíà ñ òî÷êè çðåíèÿ
ðàçíîîáðàçèÿ, ïîääåðæàíèå êîòîðîãî â êàæäîé êîíêðåòíîé ïåñíå áàðñó÷êà âûãëÿäèò
êàê âàæíåéøàÿ ôóíêöèÿ «âîêàëüíîé ãèìíàñòèêè» ïîþùåãî ñàìöà (òåðìèí çàèìñòâîâàí
èç ðàáîòû: Goller, 1998). ×òî æå êàñàåòñÿ óïîðÿäî÷åííîñòè, òî îíà äèêòóåòñÿ íåìíîãè-
ìè âèäîñïåöèôè÷íûìè ïðàâèëàìè ïîñòðîåíèÿ ïåñíè.

Ýòè ïðàâèëà ìîæíî óïîäîáèòü ïðèíöèïàì ñèíòàêñèñà, èñïîëüçóåìûì â òîì èëè
èíîì æàíðå ìóçûêè. Èìåííî áëàãîäàðÿ èõ ñóùåñòâîâàíèþ äàæå êîìïüþòåðó äîñòóïíî
«ñî÷èíåíèå» ìóçûêè èç çàäàííîãî åìó íàáîðà åäèíèö ðàçíîãî óðîâíÿ (íîò, àêêîðäîâ,
êàäåíöèé, òåì). Â òàêîé «ñòîõàñòè÷åñêîé» (ñëó÷àéíîé) ìóçûêå åäèíèöû ïîäîáíîãî ðîäà
âûñòðàèâàþòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðàâèëàìè ìóçûêàëüíîãî ñèíòàêñèñà. Êàê óêàçûâàåò
Ïèðñ (1967), åùå Ìîöàðò ñîñòàâèë ïåðå÷åíü îïðåäåëåííûì îáðàçîì ïðîíóìåðîâàííûõ
ìóçûêàëüíûõ òàêòîâ è íåñêîëüêèõ ïðîñòûõ ïðàâèë èõ ñîåäèíåíèÿ. «È åñëè â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ ýòèìè ïðàâèëàìè ñîåäèíÿòü ñëó÷àéíî âûáðàííûå (õîòÿ áû áðîñàÿ äëÿ ýòîãî
êîñòè) òàêòû, òî äàæå ïîëíûé ïðîôàí ñìîæåò “ñî÷èíèòü” ïî÷òè íåîãðàíè÷åííîå ÷èñëî
ìàëåíüêèõ âàëüñîâ, êîòîðûå çâó÷àò êàê íå÷òî âðîäå ñâîåîáðàçíîãî “íåîðãàíèçîâàííî-
ãî” Ìîöàðòà» (òàì æå, ñ. 297).

Íà íàø âçãëÿä, ïåñíÿ áàðñó÷êà â ïëàíå ñâîåé ñòðóêòóðû îáíàðóæèâàåò áëèçêóþ
àíàëîãèþ ñî ñëó÷àéíîé ìóçûêîé. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü î ïåñíÿõ äðóãèõ âèäîâ ïòèö,
îáëàäàþùèõ äîñòàòî÷íî äèôôåðåíöèðîâàííûì íàáîðîì áàçîâûõ àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåí-
òîâ. Ñðåäè òàêèõ âèäîâ íàèáîëåå ïîëíî èçó÷åíî ïåñåííîå ïîâåäåíèå þæíîãî ñîëîâüÿ,
Luscinia megarhynhos (Ïàíîâ è äð., 1978; Todt, Hultsch, 1998). Ñîïîñòàâëåíèå ïðèíöè-
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ïîâ ïîñòðîåíèÿ ïåñíè ó ýòîãî âèäà ñ òåì, ÷òî ìû íàõîäèì ó áàðñó÷êà, ïîçâîëÿåò çàîñò-
ðèòü âíèìàíèå íà âàæíîì âîïðîñå î ðîëè ïàìÿòè â îðãàíèçàöèè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ó
ïòèö ñ áîãàòûì ðåïåðòóàðîì èñõîäíûõ íîò.

Ðîëü ïàìÿòè â îðãàíèçàöèè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ. Ïåñåííîå ïîâåäåíèå þæíîãî ñî-
ëîâüÿ è êàìûøîâêè-áàðñó÷êà áàçèðóåòñÿ íà ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûõ ïðèíöèïàõ. Ó ïåð-
âîãî âèäà â ñòðóêòóðå âîêàëèçàöèè îáíàðóæåíî, êàê ìèíèìóì, 5 ñîïîä÷èíåííûõ óðîâ-
íåé èåðàðõèè. ×àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûå íîòû (íåðåäêî – ñ ïðè÷óäëèâûì õàðàêòåðîì
îãèáàþùåé è ñ îáåðòîíàìè), ÷èñëî êîòîðûõ â âèäîâîì ðåïåðòóàðå ïðåâûøàåò 1 òûñÿ÷ó,
ñêëàäûâàþòñÿ â ãîìîòèïè÷åñêèå êëàñòåðû (ôèãóðû). Íåñêîëüêî ôèãóð îáðàçóþò ñòå-
ðåîòèïíóþ ïåñíþ, âêëþ÷àþùóþ â ñåáÿ äî 20 íîò ñ øèðîêî âàðüèðóþùèìè àêóñòè÷åñ-
êèìè õàðàêòåðèñòèêàìè. Ñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè òàêèõ ïåñåí, ÷èñëî êîòîðûõ â ðå-
ïåðòóàðå ñàìöà ìîæåò ïðåâûøàòü 200, çàó÷èâàþòñÿ ñàìöîì íà ïðîòÿæåíèè ïåðâîãî ãîäà
åãî æèçíè. Â ïåðèîä îáó÷åíèÿ íåñêîëüêî ïåñåí (2-4) çàïîìèíàþòñÿ â àññîöèàòèâíîé
ñâÿçè äðóã ñ äðóãîì, ôîðìèðóÿ â ïàìÿòè òàê íàçûâàåìûå «óïàêîâêè» (package groups –
ñì. Todt, Hultsch, 1998). Íåñêîëüêî òàêèõ êëàñòåðîâ, â ñâîþ î÷åðåäü, ôîðìèðóþò êîìï-
ëåêñû, èìåíóåìûå êîíòåêñòíûìè ãðóïïàìè (context groups). Âïîëíå î÷åâèäíî, ÷òî äâà
îáñòîÿòåëüñòâà – èìåííî, èåðàðõèÿ àññîöèàòèâíûõ ñâÿçåé ìåæäó ïåñíÿìè è èõ çàó÷åí-
íûé, ñòåðåîòèïíûé õàðàêòåð – ïîçâîëÿþò ñîëîâüþ îïåðàòèâíî óïðàâëÿòüñÿ ïðè ïåíèè ñ
êîëîññàëüíûì îáúåìîì õðàíèìûõ â ïàìÿòè àêóñòè÷åñêèõ ñòðóêòóð.

Ïåñåííîå ïîâåäåíèå êàìûøîâêè-áàðñó÷êà îðãàíèçîâàíî ñîâåðøåííî èíà÷å. Â ïåñ-
íå ýòîãî âèäà îáíàðóæèâàþòñÿ, íà íàø âçãëÿä, âñåãî ëèøü äâà óðîâíÿ èåðàðõèè: óðî-
âåíü íîò è óðîâåíü ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé. Âîïðîñ î òîì, êàê èìåííî ñàìåö áàðñó÷êà
îïåðèðóåò ñ ðàçíîîáðàçèåì äîñòóïíîãî åìó àêóñòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà, îñòàåòñÿ, òàêèì
îáðàçîì, îòêðûòûì. Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ìåõàíèçìû èåðàðõè÷åñêè îðãàíèçîâàí-
íîé ïàìÿòè, îáíàðóæåííûå ó þæíîãî ñîëîâüÿ, íå ìîãóò ôóíêöèîíèðîâàòü ó èçó÷åííîãî
íàìè âèäà è ó ïðî÷èõ ïåðíàòûõ ñî ñõîäíûìè òèïàìè îðãàíèçàöèè ïåñíè.

Â çàêëþ÷åíèå ìû ñ÷èòàåì ïîëåçíûì ïðåäëîæèòü â ïëàíå ãèïîòåçû «ìîðôîëîãè÷åñ-
êèé» ðÿä, ðèñóþùèé ñõåìó óñëîæíåíèÿ ñòðóêòóðû ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ â ñåìåéñòâå
Sylviidae, è óêàçàòü ìåñòî â ýòîì ðÿäó ïåñåí òîãî òèïà, êîòîðûé ñâîéñòâåíåí êàìûøîâ-
êå-áàðñó÷êó. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ýòîò ðÿä ïîñòðîåí âíå ñâÿçè ñ âåêòîðîì âîçìîæíûõ ýâî-
ëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ïåñíè â ýòîì ñåìåéñòâå.

Â íà÷àëå ðÿäà ìû ïîìåñòèì ïåñíè, ñîñòîÿùèå èç ðèòìè÷íîãî, ìîíîòîííîãî ïîâòî-
ðåíèÿ îäíîé è òîé æå ïîñûëêè, íå ïîäâåðæåííîé íè ìàëåéøèì âàðèàöèÿì (ñâåð÷êè
ðîäà Locustella, ïåñòðîãðóäêè ðîäà Bradypterus, êîðîòêîõâîñòêà, Urosphena squameiceps).
Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî â âîêàëèçàöèè ýòîãî òèïà æåñòêèé ìàøèííûé ðèòì «ñòðåêîòàíèÿ»
óäåðæèâàåòñÿ áëàãîäàðÿ ðàáîòå íåêèõ ìîòîíåéðîíîâ, îáëàäàþùèõ ïåéñìåêåðíûìè ñâîé-
ñòâàìè. Ïîäîáíîãî ðîäà ðèòìèêà íàáëþäàåòñÿ è ó êàìûøîâêè-áàðñó÷êà ïðè âîñïðîèç-
âåäåíèè ñàìöîì ïëîòíûõ ïà÷åê øèðîêîïîëîñíûõ è òîíîâûõ ïîñûëîê. Îäíàêî ðàçíîîá-
ðàçèå, ïðèâíîñèìîå â ïåñíþ ýòîãî âèäà çà ñ÷åò ïåðèîäè÷åñêîé ñìåíû íîò, ïîçâîëÿåò
ðàññìàòðèâàòü ñòðóêòóðó â öåëîì êàê ïåðåõîäíóþ ñòàäèþ îò ïåñåí òèïà ìîíîòîííîãî
ñòðåêîòàíèÿ ê äâóì äðóãèì ïåñåííûì ñòðóêòóðàì. Ìû èìååì â âèäó, âî-ïåðâûõ, ïåñíè
«êîëåíàìè», ãäå ãîìîòèïè÷åñêèå ñåðèè îòäåëåíû äðóã îò äðóãà ïðîäîëæèòåëüíûìè ïà-
óçàìè (íàïðèìåð, ó òîëñòîêëþâîé ïåíî÷êè, Herbivocula schwarzi), è, âî-âòîðûõ, áîãà-
òûå èìèòàöèÿìè èìïðîâèçàöèîííûå ïåñíè òîãî òèïà, ÷òî ñâîéñòâåííû, íàïðèìåð, ñà-
äîâîé êàìûøîâêå, Acrocephalus dumetorum.
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35. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè
 (Emberiza citrinella, Aves, Emberizidae)1

Ïåíèå ïòèö äàåò õîðîøèé ïðèìåð òàê íàçûâàåìîãî ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â îá-
ùåì ñëó÷àå ïåñåííîå ïîâåäåíèå ðåàëèçóåòñÿ êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü áîëåå èëè ìåíåå
ñòàíäàðòíûõ àêóñòè÷åñêèõ êîíñòðóêöèé, ìíîãîêðàòíî âîñïðîèçâîäèìûõ îñîáüþ íà ïðî-
òÿæåíèè äëèòåëüíûõ îòðåçêîâ âðåìåíè. Ñàìà òàêàÿ àêóñòè÷åñêàÿ êîíñòðóêöèÿ, îòäå-
ëåííàÿ îò÷åòëèâûìè ïàóçàìè îò äðóãèõ, ïðåäøåñòâóþùåé è ñëåäóþùåé çà íåé, èìåíó-
åòñÿ ñîáñòâåííî ïåñíåé. Õàðàêòåð ïåñíè øèðîêî âàðüèðóåò îò âèäà ê âèäó ïî ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè è ïî ñòðóêòóðíîìó ðàçíîîáðàçèþ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí, ðåãóëÿðíî
âîñïðîèçâîäèìûõ îñîáüþ â îáîçðèìûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè, ìîæåò áûòü íàçâàíà ïå-
ñåííûì öèêëîì.

 Â ïðîöåññå ïåíèÿ ïðîèñõîäèò áîëåå èëè ìåíåå ðåãóëÿðíàÿ ñìåíà îäíèõ àêóñòè÷åñ-
êèõ êîíñòðóêöèé äðóãèìè. Âñÿ ñóììà òàêèõ êîíñòðóêöèé ñîñòàâëÿåò èíäèâèäóàëüíûé
ïåñåííûé ðåïåðòóàð îñîáè, à êàæäûé àêò âûáîðà ïåâöîì êîíêðåòíîé ïåñíè äëÿ åå èñ-
ïîëíåíèÿ â äàííûé ìîìåíò ìû ðàññìàòðèâàåì êàê ñâîåãî ðîäà «ïðèíÿòèå ðåøåíèÿ».
Èíûìè ñëîâàìè, ïåñåííîå ïîâåäåíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èìïðîâèçàöèþ, îñóùåñòâëÿ-
åìóþ â ðàìêàõ îãðàíè÷åíèé, íàêëàäûâàåìûõ ëèøü îáúåìîì èíäèâèäóàëüíîãî ïåñåí-
íîãî ðåïåðòóàðà. Åñëè ðàçíîîáðàçèå ñëàãàþùèõ åãî ïåñåí çíà÷èòåëüíî, âîçìîæíîñòè
êàæäîãî àêòà âûáîðà ñî ñòîðîíû ïåâöà âåñüìà øèðîêè. Â òàêîì ñëó÷àå âîçìîæíîñòè
êîìáèíàòîðèêè ïî õîäó ïåñåííîãî öèêëà ñèëüíî âîçðàñòàþò, à åå ñòðóêòóðíûé àíàëèç
îêàçûâàåòñÿ ñâÿçàííûì ñ áîëüøèìè òåõíè÷åñêèìè òðóäíîñòÿìè. Òàêîâî ïîëîæåíèå äåë
â ñëó÷àå âèäîâ, ñàìöû êîòîðûõ óñòîé÷èâî èçáåãàþò ïîâòîðåíèÿ òîëüêî ÷òî âîñïðîèçâå-
äåííûõ çâóêîâ è èõ êîìáèíàöèé (ïî ïðèíöèïó ÀÁÂÃÄ…) Õàðàêòåð ïåíèÿ ýòîãî òèïà
íàçûâàþò «íåïðåðûâíîé âàðèàòèâíîñòüþ» (immediate variety àíãëîÿçû÷íûõ àâòîðîâ).
Ïðèìåð ñòðóêòóðíîãî àíàëèçà òàêîãî ðîäà àêóñòè÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñì. â ðà-
áîòå: Ïàíîâ è äð., 2004.

Ñîâåðøåííî èíûì îáðàçîì îðãàíèçîâàí ïðîöåññ ïåíèÿ ó âèäîâ, ñàìöû êîòîðûõ
ðàñïîëàãàþò âåñüìà îãðàíè÷åííûì ïåñåííûì ðåïåðòóàðîì, ñîñòîÿùèì èç âûñîêî ñòå-
ðåîòèïíûõ ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé, ÷èñëî êîòîðûõ îáû÷íî íå ïðåâûøàåò ïîëäþæèíû.
Ïåñåííûå öèêëû ó òàêèõ âèäîâ ïîñòðîåíû ïî ïðèíöèïó «ïåðèîäè÷åñêîé âàðèàòèâíîñ-
òè» (eventual variety). Ó òàêèõ âèäîâ ïåñåííûé öèêë ñëàãàåòñÿ èç ñåðèé, êàæäàÿ èç êîòî-
ðûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìíîãîêðàòíîå ïîâòîðåíèå îäíîé è òîé æå ïåñíè
(ÀÀÀÀÀÁÁÁÁÁ…). Â äàííîì ñëó÷àå î÷åâèäíûé àêò ïðèíÿòèÿ ðåøåíèÿ ñî ñòîðîíû ïåâöà
– ýòî ïåðåêëþ÷åíèå ñ ñåðèè ïåñåí îäíîãî òèïà íà ñåðèþ äðóãîãî.

Ïðèíÿòî ïîëàãàòü, ÷òî àêóñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå âèäîâ, êîòîðûì ñâîéñòâåííà ïåðèî-
äè÷åñêàÿ âàðèàòèâíîñòü ïåíèÿ, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðåêðàñíóþ ìîäåëü äëÿ ïîíèìàíèÿ
îáùèõ ïðèíöèïîâ ñàìîîðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ è, â ÷àñòíîñòè ìåõàíèçìîâ ïåðåõîäà îò
îäíîãî òèïà àêòèâíîñòè ê äðóãîìó. Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ðàçíûå âàðèàíòû ïåíèÿ (ðåàëè-
çóåìûå â õîäå èñïîëíåíèÿ ïåâöîì àëüòåðíàòèâíûõ ñåðèé) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîíêó-
ðèðóþùèå òèïû ìîòîðíîãî ïîâåäåíèÿ, òàê ÷òî ðåçóëüòàòû àíàëèçà èõ ñìåíû äðóã äðó-
ãîì ìîæíî áóäåò â äàëüíåéøåì ðàñïðîñòðàíèòü íà ãîðàçäî áîëåå øèðîêèé êðóã ÿâëå-
íèé (îáçîð ñì. â ðàáîòå: Riebel, Slater, 1999).

Â öèòèðîâàííîé ðàáîòå ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà ñîïîñòàâèòü äâå ãèïîòåçû, êàñàþùè-
åñÿ ïïðè÷èí ïåðèîäè÷åñêîé ñìåíû íàïåâîâ ó çÿáëèêà (Fringilla coelebs). Ñîãëàñíî îä-
íîé ãèïîòåçå («ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî ïîâòîðîâ ïåñíè ïî õîäó ñåðèè») ïåðåêëþ÷åíèå íà
ñåðèþ ïåñåí äðóãîãî òèïà ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå ñâîåãî ðîäà «óòîìëåíèÿ». Ìû íàçî-
âåì ýòî ÿâëåíèå «óòîìëåíèåì îò ìîíîòîííîñòè». Ïî äðóãîé ãèïîòåçå («âðåìåííîå îêíî»),

1 Å.Í. Ïàíîâ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ, Ë.Þ. Çûêîâà. Çîîë. æóðí. 2006 85(9): 1-13.
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âàæíî íå òî, ñêîëüêî èìåííî ïåñåí îäíîãî òèïà áûëî ñïåòî äî ìîìåíòà ïåðåêëþ÷åíèÿ,
à êàêîå âðåìÿ îêàçàëîñü çàòðà÷åííûì íà èñïîëíåíèå ïåñåí äàííîé ñåðèè. Ðèáåë è Ñëåé-
òåð (Riebel, Slater, 1999) ïðèõîäÿò ê âûâîäó, ÷òî â îòíîøåíèè çÿáëèêà ñïðàâåäëèâà âòî-
ðàÿ ãèïîòåçà, ïîñêîëüêó ëèøü ïðè âûñîêîé ñêîðîñòè ïåíèÿ (èçìåðÿåìîé ÷èñëîì ïåñåí â
åäèíèöó âðåìåíè) ñåðèè ñîäåðæàëè ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñòâî ïåñåí.

Öåíòðàëüíàÿ çàäà÷à íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû ïðîâåðèòü, íàñêîëüêî
óíèâåðñàëåí ýòîò âûâîä è ïðèìåíèì ëè îí ê äðóãîìó âèäó, ïðàêòèêóþùåìó ïåðèîäè-
÷åñêóþ âàðèàòèâíîñòü ïåíèÿ, èìåííî – ê îáûêíîâåííîé îâñÿíêå (Emberiza citrinella).
Îäíàêî ìû ðåøèëè íå îãðàíè÷èâàòüñÿ ýòîé çàäà÷åé è ïîïûòàëèñü ðàññìîòðåòü êàê ìîæ-
íî áîëåå ïîëíî âñå ïðî÷èå àñïåêòû âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåíèÿ ó ýòîãî âèäà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäû
 Ñáîð ïîëåâûõ äàííûõ ïðîâîäèëè â ïåðèîä ñ 28 ìàÿ ïî 6 èþíÿ 2004 ã. â îêðåñòíîñòÿõ

äåð. Øèëîâî (Ìàíòóðîâñêèé ð-îí Êîñòðîìñêîé îáë.). Â îñíîâó ðàáîòû ïîëîæåí àíàëèç
ôîíîãðàìì ôîêàëüíîãî ñàìöà ¹1, ïîëó÷åííûõ â ïåðèîä ìåæäó 28 ìàÿ è 3 èþíÿ â ðàçíîå
âðåìÿ ñóòîê. Ôîíîãðàììû ýòîãî ñàìöà ñîäåðæàò 1042 ïåñíè, îáúåäèíåííûå â 112 ïîëíûõ
ñåðèé (òî åñòü òàêèõ, êîòîðûå íà÷èíàëèñü è çàêàí÷èâàëèñü âî âðåìÿ çâóêîçàïèñè). Äëÿ
ñîïîñòàâëåíèé ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ ïðè àíàëèçå ýòèõ ôîíîãðàìì, èñïîëüçîâàëè äî-
ñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëüíûå çàïèñè åùå äâóõ îñîáåé: ñàìöà ¹3 (310 ïåñåí, 58 ñåðèé) è
ñàìöà ¹4 (124 ïåñíè; 12 ñåðèé). Çàïèñè òðåõ äðóãèõ ñàìöîâ (¹2, 5 è 6), ñîäåðæàùèå 146
ïåñåí, îáúåäèíåííûõ â 9 ïîëíûõ ñåðèé, ñëóæèëè äîïîëíèòåëüíûì êîíòðîëåì.

 Çàïèñü ïðîèçâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîðòàòèâíîãî ìàãíèòîôîíà Sony TCM-V80
è âèçóàëèçèðîâàëè â Ëàáîðàòîðèè ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÐÀÍ ñ
èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîãî ñïåêòðîàíàëèçàòîðà Spectralab. Äëèòåëüíîñòü ïåñåí è
ïàóç ìåæäó íèìè èçìåðÿëè íà ýêðàíå ìîíèòîðà ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Spectralab.
Â òîé æå ïðîãðàììå àíàëèçèðîâàëè ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè ïåñåí.

Ïðè âû÷èñëåíèè ñêîðîñòè ïåíèÿ (÷èñëî ïåñåí â ìèíóòó) êîëè÷åñòâî ïåñåí â äàí-
íîé ñåðèè äåëèëè íà åå äëèòåëüíîñòü â ñåêóíäàõ (îò íà÷àëà ïåðâîé ïåñíè äî êîíöà
ïîñëåäíåé ïàóçû) è óìíîæàëè ïîëó÷åííîå ÷èñëî íà 60.

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ðàñïðåäåëåíèÿìè ÷àñòîò ïåñåí ðàçíûõ òèïîâ, à òàêæå ñîîòâåòñòâèå
ýìïèðè÷åñêèõ ðàñïðåäåëåíèé òåîðåòè÷åñêîìó íîðìàëüíîìó ðàñïðåäåëåíèþ îöåíèâà-
ëè ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ ÷2.

Ñòàòèñòè÷åñêóþ çíà÷èìîñòü ðàçëè÷èé â äëèòåëüíîñòè ñåðèé ìåæäó ðàçíûìè îñî-
áÿìè, à òàêæå ðàçíûìè òèïàìè ñåðèé îïðåäåëÿëè ïî êðèòåðèþ Êðàñêåëà-Óîëëèñà (Õîë-
ëåíäåð, Âóëô, 1983).

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó äëèòåëüíîñòÿìè ïåñåí îöåíèâàëè ïî êðèòåðèþ Ñòüþäåíòà, à èõ
êîëè÷åñòâî â ñåðèÿõ ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ ïåíèÿ – ïî êðèòåðèþ Ìàííà-Óèòíè. Êðîìå
òîãî, ðàçëè÷èÿ ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè ïåñíÿìè è ïîñëåäîâàòåëüíûìè ïàóçàìè â ñå-
ðèÿõ ïåñåí îöåíèâàëè ïî êðèòåðèþ Âèëêîêñîíà äëÿ ñîïðÿæåííûõ ïàð.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ êîððåëÿöèè ìåæäó ðàçëè÷íûìè õàðàêòåðèñòèêàìè ïåíèÿ èñïîëü-
çîâàëè íåïàðàìåòðè÷åñêèé êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà R.

×òîáû îïðåäåëèòü ÷àñòîòû ïåðåõîäîâ ìåæäó ñåðèÿìè ðàçíîãî òèïà, ñòðîèëè ìàòðè-
öû ïåðåõîäîâ, à ðàçëè÷èÿ ìåæäó ÷àñòîòàìè îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ òî÷íîé âå-
ðîÿòíîñòè Ôèøåðà.

Ñòàòèñòè÷åñêèå ðàñ÷åòû âûïîëíÿëè ñ ïîìîùüþ ïàêåòà ïðîãðàìì Statistica 6.0
(StatSoft, Inc.). Äëÿ ïîñòðîåíèÿ ìàòðèö ïåðåõîäîâ èñïîëüçîâàëè ñïåöèàëüíî íàïèñàí-
íûå ïðîãðàììû.

×òîáû îáåñïå÷èòü ñîïîñòàâèìîñòü ðåçóëüòàòîâ ñ òåìè, êîòîðûå áûëè ïîëó÷åíû äëÿ
çÿáëèêîâ (Riebel, Slater, 1999), ìû â îñíîâíîì èñïîëüçîâàëè òå æå ñòàòèñòè÷åñêèå ìåòî-



62335. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè

äû, ÷òî è ýòè àâòîðû. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò ïðèìåíåíèå íàìè íåïàðàìåòðè÷åñêîãî
êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè âìåñòî ïàðàìåòðè÷åñêîãî. Ýòî âûçâàíî òåì, ÷òî çà íåáîëü-
øèì èñêëþ÷åíèåì (ñì. íèæå) íå óäàëîñü ïðîâåðèòü, íàñêîëüêî ðàñïðåäåëåíèå áîëü-
øèíñòâà õàðàêòåðèñòèê ïåíèÿ ó áîëüøèíñòâà ñàìöîâ ñîîòâåòñòâóåò íîðìàëüíîìó ðàñ-
ïðåäåëåíèþ.

Ðåçóëüòàòû
Ñòðóêòóðà áàçîâûõ ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé

Ïåñíè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè ïîäâåðæåíû çàìåòíîé ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè,
êîòîðàÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â ôîðìå ëîêàëüíûõ äèàëåêòîâ (Ïàíîâ è äð., 2003). Äëÿ îâñÿíîê Êîñ-
òðîìñêîé îáë. õàðàêòåðåí òàê íàçûâàåìûé äèàëåêò «òèèè-çèèè». Ïåñíè ýòîãî òèïà ñîñòî-
ÿò èç òðåõ ôðàãìåíòîâ, ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷íûõ ïî àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòóðå. Ïåðâûé
ôðàãìåíò, êîòîðûé ìîæíî íàçâàòü «îñíîâîé» ïåñíè, ïðåäñòàâëåí ïëîòíîé ïà÷êîé êîðîò-
êèõ îäíîòèïíûõ ïîñûëîê ñ ðåçêî âûðàæåííîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé. ×èñëî òàêèõ ïîñû-
ëîê â ïåñíÿõ ðàçíûõ ñàìöîâ êîñòðîìñêîé ïîïóëÿöèè âàðüèðóåò îò 9 äî 15. Îáû÷íî (õîòÿ
è íå âñåãäà) ê îñíîâå áûâàåò äîáàâëåíà óäëèíåííàÿ íîòà áåç àìïëèòóäíîé è ÷àñòîòíîé
ìîäóëÿöèè, îáîçíà÷àåìàÿ â êà÷åñòâå ýëåìåíòà «òèèè» (ñì., íàïðèìåð, Cramp, Perrins, 1994).
È, íàêîíåö, ê òàêîé «äâóõñîñòàâíîé» ïåñíå (îñíîâà + «òèèè») ìîæåò áûòü äîáàâëåí åùå
îäèí ýëåìåíò, èìåíóåìûé íîòîé «çèèè». Ýòî âûñîêî÷àñòîòíûé çâóê ãàðìîíè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû ñ ìîíîòîííûì ïàäåíèåì ÷àñòîòû îò íà÷àëà ê êîíöó ïîñûëêè (ðèñ. 1).

Îáùèé õàðàêòåð çâó÷àíèÿ ïåñíè îïðåäåëÿåòñÿ, ãëàâíûì îáðàçîì, ÷àñòîòíûìè è âðå-
ìåííûìè îñîáåííîñòÿìè åå îñíîâû, ñòðóêòóðà êîòîðîé ðàçëè÷íà ó ðàçíûõ îñîáåé, è
âàðüèðóåò â ðåïåðòóàðå îäíîãî è òîãî æå ñàìöà. Îïèðàÿñü íà àêóñòè÷åñêèå õàðàêòåðèñ-
òèêè îñíîâû ïåñíè, ìû âûäåëÿåì ðàçíûå òèïû ïåñåí, êîòîðûõ îáû÷íî áûâàåò îò 2 äî 3
(â èñêëþ÷èòåëüíûõ ñëó÷àÿõ äî 4) â ðåïåðòóàðå êàæäîé äàííîé îñîáè. Íåêîòîðûå òèïû

Ðèñ. 1. Èçìåí÷èâîñòü íåêîòîðûõ òèïîâ ïåñåí îáûêíîâåííîé îâñÿíêè â Êîñòðîìñêîé îáë. à –
ïåñíè òèïà 1 ñàìöà ¹ 1 (ñâåðõó âíèç: ïîäòèïû 1, 1à è 16); á – òî æå, ïåñíÿ òèïà 5 ñàìöà ¹3.
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песен присутствуют в репертуаре многих самцов данной популяции, другие оказыва-
ются уникальными для того или иного самца (подробнее см. Рубцов, 2007). В нашей
выборке у 6 самцов обнаружено 9 типов песен, причем один из них (тип 1) был общим
для 5 самцов, два других (типы 2 и 5) – для двух самцов каждый, а остальные типы
оказались уникальными для отдельных самцов. Ни в одном случае репертуары двух
самцов не совпадали полностью (см. ниже, табл. 2)

Характер исполнения песен данного типа по ходу серии варьирует в том смысле,
что самец может воспроизводить одну лишь основу песни (подтип Х), либо дополняет
ее нотой «тиии» (подтип Ха) или двумя нотами «тиии» и «зиии» (подтип Хб). В даль-
нейшем вместо символа Х мы будем подставлять цифровое обозначение конкретного
типа песни (например, подтипы 1, 1а и 1б либо 2, 2а и 2 б). В табл. 1 показан пример
того, как может варьировать порядок исполнения песен того или иного подтипа внутри
конкретной серии.

Можно считать правилом, что в репертуаре каждого самца присутствуют все три
подтипа, относящихся к песне данного типа. Однако в некоторых случаях тот или иной
из подтипов используется значительно реже других или вообще отсутствует в получен-
ных исследователем фонограммах (табл. 2; см. также ниже, табл. 4).

Таблица 1. Характер следования разных вариантов (подтипов) песни типа 1
в начальных фазах 15 серий, исполненных самцом №1

* Серии, включавшие в себя 2, 2 и 4 песни.

Таблица 2. Доля разных подтипов в песнях каждого типа у самца №1

Примечание: различия в частоте подтипов достоверны: χ2 = 35.24. df = 4. p<<0.0001.

I II III IV V 
1a 1б 1б 1б 1a 

1a 1a – – –* 
1a 1a 1a 1a 1a 

1a 1б 1a 1a 1a 
1a 1a 1a 1a 1a 
1a 1б – – –* 
1a 1a 1a 1б 1б 
1 1a 1a 1a 1a 

1a 1a 1a 1a –* 
1б 1б 1б 1б 1a 
1 1a 1б 1б 1б 

1б 1б 1a 1б 1a 
1a 1a 1a 1a 1 

1a 1б 1a 1a 1б 
1a 1б 1б 1б 1б 

Подтип песни Тип песни 
1 1а 1в 

Общее число песен в 
фонограммах 

1 0.04 0.59 0.37 460 

2 0.03 0.40 0.57 246 

3 0.03 0.43 0.54 336 
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Рис. 2. Изменение среднего ранга песен в сериях типа 1 у самца №1. Представлены данные по 22
сериям, включающим не менее 10 песен. Различия между рангами первой и второй песен стати-
стически значимы (критерий Вилкоксона для сопряженных пар, p=0.003), различия между пос-
ледующими песнями незначимы (p>0.05).

В попытках ответить на вопрос, какими факторами определяется переключение сам-
ца с одного напева на другой, мы будем в дальнейшем рассматривать в качестве серии
однотипных песен всю их последовательность (подтипы Х, Ха и Хб).

Индивидуальные репертуары самцов и частота использования ими
разных типов песен

Особенности песенных репертуаров всех самцов, находившихся под наблюдением,
отражены в табл. 3. Можно видеть, что репертуары трех самцов (№ 1, 2 и 3) включают
в себя по три типа песен, а трех других – только по 2 типа.

Как можно видеть из табл. 3, самцы могут заметно отличаться друг от друга не
только по длительности отдельных песен и по частоте их использования, но также по
темпу пения, о чем говорят приведенные значения длительности пауз, разделяющих
отдельные песни. Сказанное особенно показательно, если речь идет об исполнении раз-
ными самцами песен одного и того же структурного типа. Так, у самца №3 паузы в
сериях песен типа 2 значительно длиннее, чем в сериях песен аналогичного типа у
самца №1 (критерий Стьюдента, р <0.0001). У самца №3 паузы в сериях песен значи-
тельно длиннее, чем у любого из самцов № 1, 2, 4 и 6 (во всех случаях p <0.05), тогда как
паузы у этих четырех самцов не отличаются достоверно одна от другой (p >0.05).

Во всех случаях паузы гораздо протяженнее, чем разделяемые ими песни (крите-
рий Вилкоксона для сопряженных пар, всегда p <0.01). Важно также заметить, что в
сериях каждого данного типа паузы между песнями остаются достаточно постоянными
по длительности и, таким образом, не влияют на продолжительность серии.

Длительности песен разных типов и подтипов могут значительно различаться у
одного и того же самца. В еще большей степени различия заметны при сравнении пара-
метров песен одного структурного типа у разных самцов. Примеры подобных различий
дают данные табл. 4.

Ранг песни

Порядковый номер песни в серии

 

0 2 4 6 8 10

1.8

2

2.2

2.4
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Таблица 3. Объем репертуаров (число разных типов песен) и характеристики использования
разных напевов 6 самцами обыкновенной овсянки. Показаны средние длительности и ошибка

средней

Примечание. Для самца №2 длительность песни 1 и паузы показаны без ошибки средней, т.к.
средняя вычислена всего по трем записям.

Примечание. Величина, отмеченная звездочками, достоверно отличается от величины, указан-
ной в следующей строке (например, длительность песни 1а отличается от 1в); * p ≤  0.05, ** p ≤ 
0.001 (критерий Стьюдента).

Таблица 4. Сопоставление средней длительности (с) сходно структурированных песен
у самцов №1 и 3

Организация песенного цикла, основанного на чередовании серий
Первое, что бросается в глаза при анализе смены напевов конкретным самцом – это

неравноценность серий, построенных на повторении разных типов песни. Как можно
видеть из табл. 5, такие серии неравнозначны по числу входящих в них песен. Посколь-
ку длительность пауз сохраняет относительное постоянство (см. выше), интересующие
нас серии достоверно различаются также по общей длительности.

Статистические оценки различий в количестве песен в составе серий разного типа
и в длительности таких серий у каждого отдельно взятого самца показаны в табл. 6.

Мы попытались узнать, является ли подобная неравноценность серий устойчивой
характеристикой конкретного самца. Материал, достаточный для решения этой задачи,

Номера  
самцов 

Тип 
песни 

Число   песен в 
фонограммах 

Доля  
песен в 

репертуаре 

Длительность 
песни(M±m), с 

 

Длительность 
паузы(M±m), с 

 

1 1  460 0.44 2.14±0.02 7.48±0.20 
 2 336 0.32 2.43±0.04 7.23±0.33 
 3 246 0.24 2.42±0.03 7.11±0.20 
2 1 14 0.56 1.19±0.10 12.80±0.84 
 4 8 0.32 2.24±0.05 13.15±1.19 
 5 3 0.12 2.38 11.76 
3 1 147 0.48 1.88±0.03 10.20±0.20 
 5 128 0.41 1.92±0.03 10.14±0.13 
 2 35 0.11 2.04±0.06 9.99±0.52 
4 1 89 0.72 2.08±0.03 7.29±0.26 
 6 35 0.28 2.10±0.03 7.14±0.26 
5 7 34 0.57 2.35±0.08 10.67±0.63 
 8 26 0.43 2.04±0.13 8.32±0.82 
6 1 40 0.66 1.72±0.21 7.52±0.58 
 9 21 0.34 2.03±0.09 7.22±0.37 

Самец №1 Самец №3 Тип 
песни 

Подтип  
Средняя 

длительность 
Средняя 

длительность 

Значимость различий 
между особями, р 

1 1  1.34±0.06** 1.30±0.07** 0.59 
 1a 1.86±0,01** 1.94±0.03* 0.02 
 1б 2.66±0.01 2.19±0.08 0.004 
2 
 

2 Отсутствует  в 
протоколах 

Отсутствует 
в протоколах 

- 

 2a 1.75±0.03** 2.06±0.10 <0.0001 
 2б 2.70±0.02 2.07±0.05 <0.0001 
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Таблица 6. Различия в характеристиках серий, состоящих из песен разных типов
у самцов №№ 1, 3 и 4

* Критерий Краскела-Уоллиса.

Таблица 5. Характеристики серий разных типов у трех самцов обыкновенной овсянки

Таблица 7. Различия по числу песен в сериях определенного типа у самца № 1 в разные дни

* Критерий Краскела-Уоллиса.

Номера 
самцов 

Тип 
песни 

Количество 
изученных 
серий 

Вариации 
числа песен 
в серии 

Количество 
песен в серии 

(M±m) 

Длительность 
серии (M±m), с 

 

1 3 47 1–8 4.79±0,28 45.94±3,20 
 1 37 1–18 10.14±0.63 99.86±7.52 
 2 28 4–12 8.75±0.39 82,68±4.10 

3 1 26 1–22 4.69±0.90 56.40±11.25 

 2 21 1–6 1.52±0.30 18.48±3.46 

 5 11 1–20 9.36±1.46 114.86±16.76 

4 1 4 5–26 18.0±5.05 160.82±44.36 

 6 4 7–8 7.75±0,25 74.17±2.67 

Различия по:  №№ 
самцов 

Значение χ 2 Число степеней 
свободы (df) 

Уровень значимости 
различий между 
особями, р* 

1 59.19 2 < 0.0001 
3 21.57 2 < 0.0001 

количеству 
песен в сериях 

песен разного типа 4 4.8 1 0.03 
1 50.42 2 < 0.0001 
3 19.46 2 0.0001 

длительности 
серий, состоящих 
из песен разного 

типа  (с) 
4 
 

2.0 1 
(типы 1 и 6) 

0.16 

Особь Тип песни Значение χ 2 Число степеней 
свободы (df) 

Уровень значимости 
различий между днями. р* 

Самец №1 1 0.90 3 0.82 
 2 5.23 2 0.07 
 3 3.93 4 0.42 

Таблица 8. Доля песен разных типов в акустической продукции самца №1 в разные дни

Примечание. Различия между днями недостоверны ( χ2 = 3.04, df=4, р=0.55).

Тип песни Дата записи 
1 2 3 

Всего песен  

30 мая 0.42 0.29 0.29 153 
1 июня 0.43 0.23 0.34 373 
2 июня 0.41 0.24 0.35 320 

Эти дни вместе 0.42 0.24 0.34 846 
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содержится в протоколах записей пения фокального самца №1 (типы песен 1–3). Как
видно из табл. 7, серии, составленные из песен того или иного типа, в разные дни не
отличались достоверно по длительности, выраженной в числе повторов песен.

Интересно, что и частота использования песен разных типов и, соответственно,
число песен в состоящих из них сериях, также остается в разные дни достаточно посто-
янной. Этот вывод, следующий из табл. 7, подтверждается сравнением частоты исполь-
зования разных песен самцом №1 в те дни, когда были получены наиболее протяжен-
ные записи (табл. 8).

Изменчивость характера пения внутри серии
До сих пор, анализируя принципы временной организации песенного поведения

обыкновенной овсянки, мы условно рассматривали серии как гомотипические после-
довательности одинаковых песен. Между тем, как уже было сказано в разделе, посвя-
щенном структурным особенностям единичной песни, внутри каждого типа песен
выделяются максимально 3 варианта, или подтипа, обозначаемых символами Х, Ха и
Хб. Для удобства дальнейшего изложения каждому из названных подтипов мы при-
сваивали определенный ранг: подтип X получил ранг 1, подтип Xа – ранг 2, подтип
Xб – ранг 3.

Как показал анализ порядка следования песен типа 1 в соответствующих сериях
вокализации самца №1, средний ранг первой песни в серии был значительно ниже, чем
ранг второй песни. Что касается рангов второй и всех последующих песен, то они раз-
личались между собой в существенно меньшей степени (рис. 2). Аналогичный резуль-
тат получен для серий песен типа 3 у самца №1 и в сериях типа 1 и 2 у самца №3.

Факторы, определяющие продолжительность серии
Для решения центрального вопроса, поставленного в преамбуле (чем именно опре-

деляется смена напевов по ходу песенного цикла), необходимо выяснить, какие факто-
ры могут лимитировать продолжительность серий. Напомним, что ранее (Riebel, Slater,
1999) были предложены два альтернативных объяснения причин переключения с одной
серии на другую. 1. Первая серия прерывается, когда число песен в ней достигает неко-
его максимума; и 2. Серия прерывается по истечении определенного времени – вне
зависимости от того, как много песен спето внутри этого «временного окна». Во втором
случае важное значение приобретает скорость пения (число песен в минуту), которая
при фиксированной длительности самих песен существенно зависит от длительности
пауз. Ниже мы рассмотрим, как именно варьируют следующие показатели пения обык-
новенной овсянки: число песен в сериях и длительность пауз, определяющих интен-
сивность акустической продукции в единицу времени.

Распределение серий по количеству песен. Для построения такого рода распределе-
ний данных оказалось достаточно только для серий типа 3 у самца №1 (n = 47). Полу-
ченное распределение показано на рис. 3а. Можно видеть, что оно не отличается стати-
стически значимо от нормального (χ2 = 2.60, df = 3, p = 0.46). Иными словами можно
предположить, что количество песен в серии определяется некоторой стандартной ве-
личиной, которая, однако, может варьировать в значительных пределах.

 Понятно, что именно число песен в серии должно быть важнейшим показателем ее
протяженности во времени. И в самом деле, наблюдается сильная положительная кор-
реляция между количеством песен в серии и её длительностью. Так, у самца №1 значе-
ние коэффициент корреляции Спирмена R варьирует для серий разного типа от 0.75 до
0.90 (во всех случаях р <0.0001), а для всех типов песен, взятых вместе, R = 0.92 (р
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Рис. 3. Распределение серий песен типа 3 (n=47 серий) у самца №1 по количеству песен (а) и по
длительности (б).

<0.0001). У самца №3 значение R для разных серий колеблется между 0.71 и 0.96 (р =
0.002; 0.001; <0.0001), а для серий всех типов вместе R = 0.94 (р <0.0001). Исходя из
сказанного, не оказалось неожиданностью и то, что распределение серий по их общей
длительности не отличается достоверно от нормального (χ2 = 5.64, df = 4, p = 0.22 для
серий песен типа 2 у самца №1; см. рис. 3б).

Влияние длительности пауз на протяженность серий. Понятно, что протяженность
серии во времени может зависеть не только от числа песен в ней, но и от длительности
пауз. Это хорошо видно при анализе фонограмм самца №1. Здесь корреляция между
протяженностью серий и средней длительностью пауз в этих сериях во всех случаях
положительная, сильная и статистически значимая. Для разных типов песен значения R
варьирует от 0.59 до 0.70, составляя для всех серий 0.58 (во всех случаях р <0.0001).
Таким образом, у этого самца длительность серий в значительной степени определяет-
ся длительностью пауз.

Однако у самца №3 достоверная положительная корреляция обнаружена только для
серий типа 2 (R = 0.68; р = 0.001). Для серий, состоящих из двух других типов песен (1
и 5) значения R составляют 0.27 и 0.16 (р = 0.18 и 0.63, соответственно). Для всех типов
вместе R = 0.34; р = 0.008. Можно допустить, что отсутствие статистически достовер-
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íîé ñâÿçè ìåæäó èíòåðåñóþùèìè íàñ ïàðàìåòðàìè äëÿ òèïîâ 1 è 5 îáúÿñíÿåòñÿ â äàí-
íîì ñëó÷àå íåõâàòêîé ïåðâè÷íûõ äàííûõ (îáùåå ÷èñëî èçó÷åííûõ ñåðèé 58 ïðîòèâ 112
ó ñàìöà ¹1). Òåì íå ìåíåå, âñå êîððåëÿöèè è çäåñü ïîëîæèòåëüíûå, êàê è ó ñàìöà ¹1.

Ñâÿçü ìåæäó ÷èñëîì ïåñåí â ñåðèè è äëèòåëüíîñòüþ ïàóç. Ðåçóëüòàòû, èçëîæåííûå
â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå, ñòàíîâÿòñÿ áîëåå ïîíÿòíûìè, åñëè ïðîàíàëèçèðîâàòü âàðèàöèè
ñðåäíåé äëèòåëüíîñòè ïàóç â ñåðèÿõ, ñîñòîÿùèõ èç ðàçíîãî ÷èñëà ïåñåí. Êàê âèäíî èç
ðèñ. 4, ó ñàìöà ¹1 íàáëþäàåòñÿ ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíîå óâåëè÷åíèå äëèòåëüíîñòè
ïàóç ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ïåñåí â ñåðèè.

Ñëåäóåò, îäíàêî, çàìåòèòü, ÷òî äîñòîâåðíàÿ êîððåëÿöèÿ íàáëþäàåòñÿ ïðè àíàëèçå
ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç ïåñåí òèïà 1 (R = 0.33, ð = 0.05) è òèïà 3 (R = 0.33, ð = 0.02), à òàêæå
ïðè îáúåäèíåíèè âñåõ ñåðèé â îäèí ïóë, êàê ýòî ñäåëàíî íà ðèñ. 5 (R = 0.29, ð = 0.002).
Â òî æå âðåìÿ äëÿ ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç ïåñåí òèïà 2 ïîäîáíàÿ çàâèñèìîñòü íå îáíàðó-
æåíà (R = – 0.01, ð = 0.94). Íå íàéäåíà îíà òàêæå ïðè àíàëèçå ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ
ñàìöà ¹3, ó êîòîðîãî ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç íå ìåíÿåòñÿ ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ïåñåí
â ñåðèÿõ âñåõ òðåõ òèïîâ. Àíàëîãè÷íûé ðåçóëüòàò äàåò è àíàëèç îáúåäèíåííîãî ïóëà
âñåõ ñåðèé ó ýòîãî ñàìöà (R = 0.13, ð = 0.33).

Âëèÿíèå ñêîðîñòè ïåíèÿ íà ÷èñëî ïåñåí â ñåðèè è íà åå ïðîäîëæèòåëüíîñòü. Çà ñ÷åò
âàðèàáåëüíîñòè äëèòåëüíîñòè ïàóç íà èñïîëíåíèå îäíîãî è òîãî æå êîëè÷åñòâà ïåñåí
ìîæåò ïîòðåáîâàòüñÿ ðàçíîå âðåìÿ. Ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè âëèÿíèå ñêîðîñòè ïåíèÿ (÷èñ-
ëî ïåñåí â ìèíóòó) íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñåðèè, âûðàæåííîé êàê â êîëè÷åñòâå âîñïðî-
èçâåäåííûõ ïåñåí, òàê è â ðåàëüíîì âðåìåíè. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïîëó÷åíû ñõîäíûå ðå-
çóëüòàòû, ñóòü êîòîðûõ â òîì, ÷òî ñ óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè ïåíèÿ çíà÷åíèÿ îáîèõ ýòèõ
ïîêàçàòåëåé èìååò òåíäåíöèþ óáûâàòü (ðèñ. 5).

Îñîáåííî îò÷åòëèâî ýòà òåíäåíöèÿ ïðîñëåæèâàåòñÿ â îòíîøåíèè äëèòåëüíîñòè ñå-
ðèé, âûðàæåííûõ â àáñîëþòíîì âðåìåíè. Òàê, ó ñàìöà ¹1 îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ
ìåæäó ñêîðîñòüþ ïåíèÿ è äëèòåëüíîñòüþ ñåðèé äîñòîâåðíà äëÿ âñåõ òèïîâ ïåñåí (çíà-
÷åíèÿ R âàðüèðóþò îò – 0,53 äî – 0,60). Òî æå ìû âèäèì ïðè îáúåäèíåíèè âñåõ ïåñåí
ýòîãî ñàìöà â åäèíûé ïóë (R = – 0,44, ð << 0,0001; ñì ðèñ. 5à). ×òî êàñàåòñÿ ñàìöà ¹3,
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äàííûå ïî êîòîðîìó áîëåå îãðàíè÷åíû, òî çäåñü èíòåðåñóþùàÿ íàñ çàâèñèìîñòü íå íà-
áëþäàåòñÿ. Äëÿ ïåñåí òèïîâ 1, 2 è 5 (26, 21 è 11 ñåðèé) çíà÷åíèÿ R ñîñòàâëÿþò, ñîîò-
âåòñòâåííî, 0,20 (ð = 0.38), – 0.21 (ð = 0,30) è – 0,21 (ð = 0.54). Ïðè îáúåäèíåíèè âñåõ
òèïîâ ïåñåí âìåñòå çàâèñèìîñòü òàêæå îñòàåòñÿ íåäîñòîâåðíîé (R = – 0.10, ð = 0.46).

×èñëî ïåñåí â ñåðèè òàêæå èìååò òåíäåíöèþ óìåíüøàòüñÿ ñ óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè
ïåíèÿ. Ó ñàìöà ¹1 îáíàðóæèâàåòñÿ íåçíà÷èòåëüíàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó
ýòèìè ïàðàìåòðàìè ïðè îáúåäèíåíèè âñåõ ïåñåí â åäèíûé ïóë: êîýôôèöèåíò êîððåëÿ-
öèè Ñïèðìåíà R = – 0.13, ð = 0.16 (ñì. ðèñ. 5á).

Òî æå ñàìîå ìîæíî ñêàçàòü â îòíîøåíèè ñàìöà ¹3, åñëè ìû ðàññìàòðèâàåì âñå
òèïû ïåñåí âìåñòå (R = – 0.10, ð = 0.44).

Òàêèì îáðàçîì, êîððåëÿöèÿ ìåæäó ÷èñëîì ïåñåí è ñêîðîñòüþ ïåíèÿ îêàçûâàåòñÿ
÷àùå âñåãî îòðèöàòåëüíîé, õîòÿ è íå âñåãäà äîñòîâåðíîé. Ìû ïîïûòàëèñü ïðîâåðèòü
ýòîò âûâîä, ñðàâíèâ êîëè÷åñòâî ïåñåí â ñåðèÿõ ðàçíîãî òèïà ó ñàìöîâ ¹1 è 3 ïðè ðàç-
íûõ ñêîðîñòÿõ ïåíèÿ. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ïðèâåäåíû â òàáë. 9. Èç íåå âèäíî, ÷òî ïðè

Ðèñ. 5. Çàâèñèìîñòü äëèòåëüíîñòè ñåðèè (à) è ÷èñëà ïåñåí â ñåðèè (á) îò ñêîðîñòè ïåíèÿ ó ñàìöà
¹1. Äàííûå ïî âñåì òðåì òèïàì ïåñåí ïðèâåäåíû âìåñòå (n=112 ñåðèé).
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Òàáëèöà 9. Çàâèñèìîñòü êîëè÷åñòâà ïåñåí â ñåðèÿõ ðàçíîãî òèïà îò ñêîðîñòè ïåíèÿ.

* ×èñëî ïåñåí â ìèíóòó ìåíüøå ñðåäíåãî; ** Òî æå, áîëüøå ñðåäíåãî.
*** Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ïåñåí â ñåðèÿõ ïðè ðàçíîé ñêîðîñòè ïåíèÿ äîñòîâåðíî ðàçëè÷àåòñÿ (p<0,05,
êðèòåðèé Ìàííà-Óèòíè).

Òàáëèöà 10. Ñîîòíîøåíèå êîëè÷åñòâà ïåñåí ðàçíûõ òèïîâ è ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç ýòèõ ïåñåí,
â ðåïåðòóàðå äâóõ ñàìöîâ

èñïîëíåíèè îäíîãî è òîãî æå íàïåâà â ðàçíîì òåìïå èõ ñåðèè ìîãóò äîñòîâåðíî ðàçëè-
÷àòüñÿ ïî ÷èñëó ïåñåí. Ïðè ýòîì, êàê ïðàâèëî, êîëè÷åñòâî ïåñåí â ñåðèè îêàçûâàåòñÿ
ìåíüøèì ïðè áûñòðîì ïåíèè, íåæåëè ïðè çàìåäëåííîì. Ýòè ðåçóëüòàòû, íàðÿäó ñ äðó-
ãèìè, ïðèâåäåííûìè ðàíåå, ÿâíî ïðîòèâîðå÷àò ãèïîòåçå «âðåìåííóãî îêíà» (ïîäðîá-
íåå îá ýòîì áóäåò ñêàçàíî â çàêëþ÷èòåëüíîé ÷àñòè ñòàòüè).

Î âîçìîæíûõ ïðåäïî÷òåíèÿõ «èçëþáëåííûõ» ïåñåí. Êàê ñëåäóåò èç òàáë. 2, ÷àñòîòà
èñïîëüçîâàíèÿ ñàìöîì ðàçíûõ òèïîâ ïåñåí íåîäèíàêîâà. Êàçàëîñü áû, íàèáîëåå ÷àñòî
èñïîëíÿåìàÿ ïåñíÿ ìîæåò áûòü íàçâàíà ñàìîé ïðåäïî÷èòàåìîé. Îòñþäà ìîæíî áûëî
áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî äëèíà ñåðèé ïåñåí òîãî èëè èíîãî òèïà äîëæíà îïðåäåëÿòüñÿ
ñòåïåíüþ èõ ïðåäïî÷èòàåìîñòè. Èíûìè ñëîâàìè, ñëåäîâàëî áû îæèäàòü, ÷òî ñàìûå ïðî-
òÿæåííûå ñåðèè äîëæíû ñêëàäûâàòüñÿ èç ïåñåí íàèáîëåå ïðåäïî÷èòàåìîãî òèïà è ÷òî
÷àñòîòà òàêèõ ñåðèé áóäåò íàèáîëåå âûñîêîé.

Êàê îêàçàëîñü, îäíàêî, ýòè ïðåäñêàçàíèÿ âûïîëíÿþòñÿ íå âñåãäà. Íàïðèìåð, êàê ìîæ-
íî âèäåòü èç òàáë. 10, ó ñàìöà ¹3 ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç «íàèáîëåå ïðåäïî÷èòàåìûõ» ïå-
ñåí òèïà 1, çàìåòíî êîðî÷å òåõ, ÷òî ñîñòîÿò èç ïåñåí òèïà 5. Äàëåå, ñåðèè ïåñåí òèïà 2
(íàèìåíåå ïðåäïî÷èòàåìûå ñàìöîì ¹3), âñòðå÷àþòñÿ â íàøåé âûáîðêå ÷àùå, ÷åì ñåðèè
øèðîêî èñïîëüçóåìûõ èì ïåñåí òèïà 5. Íàêîíåö, ó ñàìöà ¹1 ñåðèè ïåñåí «íàèìåíåå
ïðåäïî÷èòàåìîãî» òèïà 3 âñòðå÷àþòñÿ ÷àùå, ÷åì ñåðèè ïåñåí áîëåå ïðåäïî÷èòàåìûõ òè-
ïîâ. Òàêèì îáðàçîì, íà îñíîâå èìåþùèõñÿ äàííûõ (îãðàíè÷åííûõ â îòíîøåíèè ñàìöà
¹3) íå óäàåòñÿ óòâåðæäàòü ñ ïîëíîé óâåðåííîñòüþ, ÷òî äëèòåëüíîñòü ñåðèè çàâèñèò îò
ñòåïåíè ïðåäïî÷òåíèé, îòäàâàåìûõ ñàìöîì òîìó èëè èíîìó òèïó ïåñíè.

Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ïåñåí â 
ñåðèÿõ ïðè ðàçíîé ñêîðîñòè 
ïåíèÿ 

¹ 
ñàìöîâ 

Òèï 
ïåñíè 

Çàìåäëåííîå 
ïåíèå* 

Áûñòðîå 
ïåíèå** 

Êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè 
Ñïèðìåíà R ìåæäó 
ñðåäíèì êîëè÷åñòâîì 
ïåñåí â ñåðèè è ñêîðîñòüþ 
ïåíèÿ 

Çíà÷èìîñòü 
êîððåëÿöèè, ð 

1 1 10.9 8.3*** -0.13 0.47 
 2 9.3 8.6*** -0.21 0.30 
 3  5.3 4.5*** -0.21 0.16 
3 1  5,2 2,0*** -0,38 0.06 
 2  1.4 1.7 0.08 0.74 
 5 10.0 10.0 -0.03 0.94 

 

Îñîáü Ñàìåö ¹ 1 Ñàìåö ¹ 3 
Òèï ïåñíè 1 2 3 1 5 2 
Îáùåå ÷èñëî ïåñåí â 
ôîíîãðàììàõ 

460 336 246 147 128 30 

Äîëÿ â âûáîðêå, % 44.2 32.2 23.6 48.2 42.0 9.8 
Ñðåäíåå ÷èñëî ïåñåí â ñåðèè 10.14 8.75 4.79 4,69 9,36 1,52 
Äëèòåëüíîñòü ñåðèè, ñ 99.86 82.68 45.94 56,40 114,86 18,48 

Êîëè÷åñòâî ñåðèé äàííîãî òèïà 37 28 47 26 11 21 
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 Îáñóæäåíèå
Ìàêñèìèçàöèÿ ðàçíîîáðàçèÿ

Â íàøèõ ïðåäûäóùèõ ïóáëèêàöèÿõ, ïîñâÿùåííûõ âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñåííî-
ãî ïîâåäåíèÿ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà è ëåñíîãî êîíüêà (Ïàíîâ, 2004, 2006), áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ó îáîèõ ýòèõ âèäîâ ïåñíÿ âî ìíîãîì ïîñòðîåíà íà èìïðîâèçàöèè. Îêàçàëîñü, ÷òî
ïîþùèå ñàìöû èñïîëüçóþò øèðîêèå âîçìîæíîñòè êîìáèíèðîâàíèÿ áàçîâûõ àêóñòè÷åñ-
êèõ ñòðóêòóð, èçáåãàÿ òåìè èëè èíûìè ñïîñîáàìè ïîâòîðåíèÿ òåõ èç íèõ, êîòîðûå èñ-
ïîëüçîâàëèñü íåçàäîëãî äî ýòîãî. Ìû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî ôóíêöèåé òàêîãî ðîäà ïîâåäå-
íèÿ ñëóæèò ïîääåðæàíèå ìàêñèìàëüíîãî âîêàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ íà ïðîòÿæåíèè ïåñåí-
íîãî öèêëà.

Îäíîé èç çàäà÷ èññëåäîâàíèÿ, ðåçóëüòàòû êîòîðîãî èçëîæåíû â íàñòîÿùåì ñîîáùå-
íèè, áûëî ïðîâåðèòü, ïîä÷èíÿåòñÿ ëè òîìó æå ïðèíöèïó ïåñíÿ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè.
Âîïðîñ ñîñòîÿë â òîì, êàê çàäà÷à ïîääåðæàíèÿ ìàêñèìàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ìîæåò áûòü
ðåøåíà ïðè òîé îòíîñèòåëüíîé áåäíîñòè áàçîâûõ àêóñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ, êîòîðîé îò-
ëè÷àþòñÿ èíäèâèäóàëüíûå ïåñåííûå ðåïåðòóàðû äàííîãî âèäà (ñì. ðàçäåë Ñòðóêòóðà
áàçîâûõ ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé).

Êàê óäàëîñü ïîêàçàòü, ýôôåêò ìàêñèìèçàöèè ðàçíîîáðàçèÿ ïåñíè äîñòèãàåòñÿ ó èçó-
÷åííîãî âèäà ñ ïîìîùüþ ïî ìåíüøåé ìåðå äâóõ ðàçíûõ ïðèåìîâ. Ïåðâûé èç íèõ ðåàëè-
çóåòñÿ íà êîðîòêèõ âðåìåíàõ (ïðè èñïîëíåíèè ïåñåí âíóòðè ñåðèè) è ìîæåò áûòü íà-
çâàí òàêòè÷åñêèì. Âòîðîé ïðèåì (ñòðàòåãè÷åñêèé) èñïîëüçóåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè äîñ-
òàòî÷íî äëèòåëüíîãî ñåàíñà ïåíèÿ.

Âàðèàòèâíîñòü ñòðóêòóðû ïåñíè âíóòðè ñåðèè. Êàê áûëî ïîêàçàíî â òàáë. 1, ñå-
ðèè, ñîñòîÿùèå èç ïåñåí îäíîãî è òîãî æå òèïà, çíà÷èòåëüíî ðàçíÿòñÿ ìåæäó ñîáîé ïî
ïîðÿäêó ñëåäîâàíèÿ ðàçíûõ ïîäòèïîâ. Íåêîòîðûå ñåðèè îêàçûâàþòñÿ ãîìîòèïè÷íûìè,
òî åñòü ñîñòîÿùèìè òîëüêî èç îäíîãî ïîäòèïà (Õà èëè Õá), â äðóãèõ ÷èñëåííî ïðåîáëà-
äàåò òîò èëè èíîé ïîäòèï.

Àíàëèç ÷åðåäîâàíèÿ ïåñåí ðàçíûõ ïîäòèïîâ ïîêàçàë, ÷òî â öåëîì îí îò÷àñòè äåòåð-
ìèíèðîâàí. Òàê, åñëè ñðàâíèâàòü ïåðâóþ ïåñíþ â ñåðèè ñ ëþáîé èç ïîñëåäóþùèõ, òî
îêàçûâàåòñÿ, ÷òî â ïåðâîé ïåñíå ïîäòèï 1á ðåäîê, íî çàòåì ÷àñòîòà åãî èñïîëüçîâàíèÿ
âîçðàñòàåò. Â ïåñíÿõ ñî âòîðîé ïî ïÿòóþ ýòîò ïîäòèï âñòðå÷àåòñÿ ïðèìåðíî îäèíàêîâî
÷àñòî. Ïîäòèï 1à, íàîáîðîò, ñòàíîâèòñÿ íåñêîëüêî áîëåå ðåäêèì ïîñëå ïåðâîé ïåñíè
(òàáë. 11). Åñëè áû ïåñíÿ êàæäîãî ïîäòèïà èñïîëíÿëàñü â õîäå ñåðèè ñëó÷àéíî, òî ñëå-
äîâàëî áû îæèäàòü, ÷òî îíà áóäåò íàáëþäàòüñÿ ñ îäèíàêîâîé ÷àñòîòîé íåçàâèñèìî îò
ïîðÿäêîâîãî íîìåðà â ñåðèè.

Ïðè ñðàâíåíèè ÷àñòîò äëÿ 1à è 1á â ïåðâîé è âòîðîé ïåñíÿõ â ñåðèÿõ ïî êðèòåðèþ
Ôèøåðà ðàçëè÷èÿ ìåæäó ÷àñòîòàìè äëÿ ýòèõ ïîäòèïîâ îêàçûâàåòñÿ äîñòîâåðíîé (p
<0.05). Òîò æå ñàìûé âûâîä ñëåäóåò èç ñîïîñòàâëåíèÿ ÷àñòîò ïåðâîé ïåñíè ñ ëþáîé
äðóãîé.

Òàáëèöà 11.  Êîëè÷åñòâî ðàçíûõ ïîäòèïîâ òèïà 1 ó ñàìöà ¹1 â ïåðâûõ ïÿòè ïåñíÿõ ñåðèè
 (äàííûå ñóììèðîâàíû ïî 34 ñåðèÿì)

Ïîðÿäêîâûé íîìåð ïåñíè â ñåðèè Ïîäòèï 
I II III IV V 

1 4 0 0 0 2 
1à 28 21 22 17 20 
1â 2 13 12 17 12 
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Åñëè æå ñðàâíèâàòü òîëüêî ïåñíè ñî âòîðîé ïî ïÿòóþ, òî ïîäòèïû 1à è 1á íàáëþäàþòñÿ
ïî÷òè îäèíàêîâî ÷àñòî, íî îòíþäü íå ñ èäåíòè÷íîé ÷àñòîòîé (p >0.05). Èìåííî ýòè âàðèà-
öèè ÷àñòîò âíîñÿò çàìåòíîå ðàçíîîáðàçèå â ÷åðåäîâàíèå ðàçíûõ íàïåâîâ ïî õîäó ñåðèè.

Êîíòðîëü ñî ñòîðîíû ïåâöà çà ïîðÿäêîì ñëåäîâàíèÿ ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç ðàçíûõ
òèïîâ ïåñåí. Êàê óäàëîñü ïîêàçàòü, ñåðèè ðàçíîãî òèïà ÷åðåäóþòñÿ íå â ñëó÷àéíîì ïî-
ðÿäêå. Çàêîí÷èâ òåêóùóþ ñåðèþ, ñàìåö ÷àùå âñåãî ïîâòîðÿåò íå ïðåäøåñòâîâàâøóþ
åé, à êàêóþ-ëèáî äðóãóþ. Íàïðèìåð, ïîñëå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñåðèé 2–1 ÷àùå ñëåäó-
åò ñåðèÿ 3, à íå 2, à ïîñëå ñåðèé òèïà 3–1 ÷àùå ñëåäóåò ñåðèÿ 2 (ñì. òàáë. 12). Ýòî
ñòðåìëåíèå èçáåãàòü ïîâòîðåíèÿ íåäàâíî âûïîëíÿâøèõñÿ ñåðèé ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷è-
ìî. Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ïîþùèé ñàìåö äåðæèò â ïàìÿòè, êàêèå èìåííî ïåñíè îí
èñïîëíÿë ïî õîäó ïðåäûäóùåé ñåðèè.

Èñïîëüçîâàíèå êîðîòêèõ ñåðèé. Â ïðåäûäóùèõ ïóáëèêàöèÿõ, ïîñâÿùåííûõ ñòðóê-
òóðíîìó àíàëèçà ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ êàìûøîâêè-áàðñó÷êà è ëåñíîãî êîíüêà (Ïàíîâ è
äð., 2004, 2006), ìû âûäåëèëè ó êàæäîãî èç ýòèõ âèäîâ äâà ñóùåñòâåííî ðàçëè÷íûõ
ðåæèìà ïåíèÿ – èíåðöèîííûé è èííîâàöèîííûé. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó íèìè êàñàþòñÿ ñòðóê-
òóðíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ôðàãìåíòîâ ïåñíè è ÷àñòîòû ÷åðåäîâàíèÿ êëà-
ñòåðîâ, ñîñòîÿùèõ èç íîò ñ ðàçíûìè àêóñòè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè. Äëÿ èíåðöèîí-
íîãî ìîäóñà õàðàêòåðíî ìîíîòîííîå ïîâòîðåíèå îäíèõ è òåõ æå ëèáî ñòðóêòóðíî ñõîä-
íûõ àêóñòè÷åñêèõ êîíñòðóêöèé. Òîãäà êàê ïðè èñïîëíåíèè ôðàãìåíòîâ èííîâàöèîííî-
ãî òèïà ñàìåö ñèñòåìàòè÷åñêè ââîäèò â ïåñíþ âñå íîâûå è íîâûå âàðèàíòû íîò.

Íå÷òî î÷åíü ïîõîæåå ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü è â îòäåëüíûõ ïåñåííûõ öèêëàõ ó ñàì-
öîâ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè. Â ýòîì îòíîøåíèè íàèáîëåå èíòåðåñíûå ðåçóëüòàòû ïîëó-
÷åíû ïðè àíàëèçå ïåíèÿ ñàìöà ¹3. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî çäåñü ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíîñ-
òÿìè äëèííûõ ñåðèé (èíåðöèîííûé ðåæèì) âðåìÿ îò âðåìåíè âêëèíèâàþòñÿ êîðîòêèå
ñåðèè èç îäíîé-äâóõ ïåñåí. ×åðåäîâàíèå òàêèõ «óñå÷åííûõ» ñåðèé ñîîòâåòñòâóåò, íà
íàø âçãëÿä, ôàçàì ïîâûøåíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ ïåñåí (èííîâàöèîííûé ðåæèì, îñíîâàí-
íûé íà êîìáèíèðîâàíèè áîëüøåãî ÷èñëà ýëåìåíòîâ â åäèíèöó âðåìåíè) ó êàìûøîâêè-
áàðñó÷êà è ëåñíîãî êîíüêà. Íèæå ìû ïðèâîäèì ïðèìåðû îáîèõ ýòèõ ìîäóñîâ ïåíèÿ ó
ñàìöà ¹3 (5 èþíÿ 2004 ã). Àðàáñêèå öèôðû – ÷èñëî ïåñåí â ñåðèè, ðèìñêèå öèôðû â
ñêîáêàõ – òèï ïåñíè. ×èñëî ïåñåí â «óñå÷åííûõ» ñåðèÿõ ïîêàçàíî ïîëóæèðíûì øðèô-
òîì.

Ïðèìåð èíåðöèîííîãî ðåæèìà ïåíèÿ:
8(I)–2(II)–10(V)–6(I)–11(V)–9(I)–1(II)–9(V)–5(I)–1(II) – óëåòàåò.
Äâà ïðèìåðà ÷åðåäîâàíèé ôàç èíåðöèîííîãî ðåæèìà ñ èííîâàöèîííûìè (ïîñëå-

äíèå ïîä÷åðêíóòû):

Òàáëèöà 12.  Çàâèñèìîñòü ÷àñòîòû ïîñëåäóþùèõ òèïîâ ñåðèé îò òèïà ïðåäûäóùèõ
ñåðèé ó ñàìöà ¹1  (êàæäàÿ öèôðà îçíà÷àåò ñåðèþ íîò îäíîãî òèïà)

* Êðèòåðèé òî÷íîé âåðîÿòíîñòè Ôèøåðà, äâóñòîðîííèé

Ïîñëåäóþùèé òèï ñåðèè Ïðåäûäóùèå òèïû 
ñåðèé 1 3 2 

Óðîâåíü çíà÷èìîñòè 
ðàçëè÷èé ÷àñòîò, ð* 

3–1 – 6 11 0,001 
2–1 – 14 1  
1–3 5 – 18 <0,0001 
2–3 17 – 0  
1–2 1 10 – 0,0003 
3–2 13 3 –  
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7(I)–1(II)–2(I)–1(II)–1(I)–10(V)–7(I)–1(II)–1(I)–1(II)–9(V)–6(I)–2(II)–1(I)–3(V) – óëå-
òàåò.

7(I)–1(II)–1(I)–1(II)–1(I)–1(II)–3(I)–11(V)–1(II)–2(I)–1(II)–12(I)–1(II)–10(V) – óëåòàåò.

Îòâå÷àåò ëè îðãàíèçàöèÿ ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè
ãèïîòåçå «âðåìåííîãî îêíà»?

Ìû ñðàâíèëè íàøè ðåçóëüòàòû ñ òåìè, êîòîðûå áûëè ïîëó÷åíû â èññëåäîâàíèè
Ðèáåë è Ñëåéòåð (Riebel, Slater, 1999), ãäå àíàëèçèðóåòñÿ âðåìåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ïåñåí-
íîãî ïîâåäåíèÿ çÿáëèêà. Îêàçàëîñü, ÷òî ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, êàê è ó çÿáëèêà, ñàì-
öû äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî äëèòåëüíîñòè ïåñåí, ïàóç, è ñåðèé, à òàêæå ïî ÷èñëó
ïåñåí â ñåðèè â îòíîøåíèè âñåõ èçó÷åííûõ òèïîâ ïåñíè. Êðîìå òîãî, ïîêàçàíî, ÷òî ó
äâóõ ñàìöîâ, ïî êîòîðûì èìååòñÿ äîñòàòî÷íûé îáúåì äàííûõ, ðàçíûå òèïû ïåñåí äîñ-
òîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé õîòÿ áû ïî íåêîòîðûì èç íàçâàííûõ ïîêàçàòåëåé.

Îäíàêî íà ýòîì ñõîäñòâî çàêàí÷èâàåòñÿ è íà÷èíàþòñÿ ðàçëè÷èÿ. Óòâåðæäàÿ, ÷òî ó
çÿáëèêà ñìåíà íàïåâîâ ïîä÷èíÿåòñÿ ãèïîòåçå «âðåìåííîãî îêíà», Ðèáåë è Ñëåéòåð îïè-
ðàëèñü â îñíîâíîì íà òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ó ñàìöîâ ýòîãî âèäà ñåðèè, ìàêñèìàëüíûå
ïî ÷èñëó ïåñåí, íàáëþäàþòñÿ òîëüêî ïðè âûñîêîé ñêîðîñòè ïåíèÿ. Èíûìè ñëîâàìè, ïî
èõ ìíåíèþ, ïòèöà «ñòðåìèòñÿ» óëîæèòüñÿ â íåêèé îòðåçîê âðåìåíè, äëèòåëüíîñòü êî-
òîðîãî êîíòðîëèðóåòñÿ íåêèìè öåíòðàëüíûìè ìåõàíèçìàìè. Ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè
(äàííûå ïî ñàìöó ¹1), êàê âûÿñíèëîñü, çàâèñèìîñòü ìåæäó ÷èñëîì ïåñåí â ñåðèè è
ñêîðîñòüþ ïåíèÿ ïðèíöèïèàëüíî èíàÿ.

Êàê ìîæíî âèäåòü èç ðèñ. 5á è êîììåíòàðèåâ ê íåìó, ó îâñÿíêè ñ óâåëè÷åíèåì ñêî-
ðîñòè ïåíèÿ ÷èñëî ïåñåí â ñåðèè èìååò òåíäåíöèþ óáûâàòü. Ó çÿáëèêà äëèòåëüíîñòü
ñåðèé äëÿ âñåõ òèïîâ ïåñåí (êðîìå îäíîãî) íå çàâèñèò îò ñêîðîñòè ïåíèÿ. Ó îáûêíîâåí-
íîé îâñÿíêè, íàïðîòèâ, äëèòåëüíîñòü ñåðèé óáûâàåò ñ óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè ïåíèÿ (ðèñ.
5à). Ó çÿáëèêà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç ìåæäó ïåñíÿìè óáûâàåò ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà
ïåñåí â ñåðèè. ×òî êàñàåòñÿ îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, òî ó íåå ïðîäîëæèòåëüíîñòü ïàóç
íåñêîëüêî âîçðàñòàåò ñ óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ïåñåí â ñåðèè (ðèñ. 4), ïðè÷åì ýòà çàâèñè-
ìîñòü äîñòîâåðíà, åñëè ðàññìàòðèâàòü âñå òèïû ïåñåí ñàìöà ¹1 âìåñòå. Âïðî÷åì, ó
ñàìöà ¹3 òàêàÿ êîððåëÿöèÿ íå âûÿâëåíà.

Ðåçóëüòàòû, êàñàþùèåñÿ ñâÿçè ìåæäó äëèòåëüíîñòüþ ñåðèé è ñêîðîñòüþ ïåíèÿ ó
îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, ÿâíûì îáðàçîì íå ñîîòâåòñòâóþò ïðåäïîëîæåíèþ î ôèêñè-
ðîâàííîé ìàêñèìàëüíîé äëèòåëüíîñòè ñåðèè («âðåìåííîå îêíî»). Ñîãëàñíî ýòîé ãè-
ïîòåçå, äëèòåëüíîñòü íå äîëæíà çàâèñåòü îò ñêîðîñòè ïåíèÿ. Íàøè äàííûå ñêîðåå
ñîîòâåòñòâóþò ïðåäïîëîæåíèþ î ôèêñèðîâàííîì ìàêñèìàëüíîì ÷èñëå ïåñåí â ñåðèè,
ïîñêîëüêó ïðè òàêîì äîïóùåíèè ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñåðèè äîëæíà óìåíüøàòüñÿ ñ
óâåëè÷åíèåì ñêîðîñòè ïåíèÿ, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ è íàáëþäàåòñÿ ó îáûêíî-
âåííîé îâñÿíêè. Õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ïàóç ó ñàìöîâ ýòîãî âèäà â çàâèñèìîñòè îò ñêî-
ðîñòè ïåíèÿ òàêæå î÷åâèäíûì îáðàçîì íå ñîîòâåòñòâóåò ïðåäïîëîæåíèþ î ôèêñèðî-
âàííîé ìàêñèìàëüíîé äëèòåëüíîñòè ñåðèè. Âàæíî îäíàêî çàìåòèòü, ÷òî â ýòîì ïóíê-
òå íàøè äàííûå íå óêëàäûâàþòñÿ î÷åâèäíûì îáðàçîì è â àëüòåðíàòèâíóþ ãèïîòåçó
(ïðåäïîëîæåíèå î ôèêñèðîâàííîì ìàêñèìàëüíîì ÷èñëå ïåñåí â ñåðèè). ×òî êàñàåòñÿ
ïîëîæèòåëüíîé ñâÿçè ìåæäó ÷èñëîì ïåñåí â ñåðèè è ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ïàóç ó ñàìöà
¹1 è îòñóòñòâèÿ çàâèñèìîñòè òàêîãî ðîäà ó ñàìöà ¹3, òî ýòè äàííûå, íà íàø âçãëÿä,
íå ìîãóò áûòü èñòîëêîâàíû â ïîëüçó òîé èëè èíîé ãèïîòåçû, îáñóæäàåìîé â ñòàòüå
Ðèáåëà è Ñëåéòåðà.

Âîçâðàùàÿñü ê ãèïîòåçå «âðåìåííîãî îêíà», ìîæíî äîáàâèòü åùå ñëåäóþùåå ñîîá-
ðàæåíèå.  Åñëè äëèòåëüíîñòü ñåðèè îïðåäåëÿåòñÿ íå ÷èñëîì ïåñåí, à ìàêñèìàëüíûì
îòðåçêîì âðåìåíè, îòâåäåííûì íà åå èñïîëíåíèå, òî ñëåäóåò îæèäàòü, ÷òî ïåñåí â ñå-
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ðèè áóäåò òåì ìåíüøå, ÷åì áîëüøå ñðåäíÿÿ äëèòåëüíîñòü ïåñíè â ýòîé æå ñåðèè. Îäíà-
êî òàêàÿ êîððåëÿöèÿ äëÿ âñåõ òèïîâ ñåðèé ó ñàìöîâ ¹ 1 è 3 ñëàáàÿ, ïðè÷åì èíîãäà
ïîëîæèòåëüíàÿ è âñåãäà íåäîñòîâåðíàÿ (p >0.05). Äðóãèìè ñëîâàìè, ïðåäïîëîæåíèå î
ôèêñèðîâàííîé ìàêñèìàëüíîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñåðèè ó îâñÿíîê íå ïîäòâåðæäàåò-
ñÿ. Â âèäó îòñóòñòâèÿ ñâÿçè ìåæäó ÷èñëîì ïåñåí â ñåðèè è ñðåäíåé äëèòåëüíîñòüþ
ïåñíè â ýòîé æå ñåðèè, ýòè äàííûå ãîâîðÿò ñêîðåå â ïîëüçó ñóùåñòâîâàíèÿ ôèêñèðîâàí-
íîãî ìàêñèìàëüíîãî ÷èñëà ïåñåí â ñåðèè.

È, íàêîíåö, êàê áûëî ïîêàçàíî, õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ñåðèé ïî ÷èñëó ïåñåí ó
îáûêíîâåííîé îâñÿíêè íå îòëè÷àåòñÿ ñóùåñòâåííî îò íîðìàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ (ðèñ.
3). Íà ýòîì îñíîâàíèè ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî êîëè÷åñòâî ïåñåí â ñåðèè îïðåäåëÿåò-
ñÿ íåêîòîðîé ñòàíäàðòíîé âåëè÷èíîé (ñ ðàçáðîñîì), à íå ôèêñèðîâàííûì èõ ìàêñè-
ìàëüíûì ÷èñëîì êàê ïðåäïîëàãàåò ãèïîòåçà, àëüòåðíàòèâíàÿ ãèïîòåçå «âðåìåííîãî
îêíà». Èíûìè ñëîâàìè, íè òà, íè äðóãàÿ íå äàåò àäåêâàòíîãî îáúÿñíåíèÿ ìåõàíèçìàì
ñìåíû íàïåâîâ ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè.

Çàìå÷àíèÿ î âîçìîæíûõ ïóòÿõ ýâîëþöèè ïåíèÿ ïòèö
Â çàêëþ÷åíèå õî÷åòñÿ ïðèâåñòè íåêîòîðûå ñîîáðàæåíèÿ îòíîñèòåëüíî âîçìîæíûõ

ïóòåé ýâîëþöèè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö, êîòîðàÿ, êàê ìû ïîëàãàåì, ìîãëà èäòè ïî
ïóòè ìàêñèìèçàöèè ðàçíîîáðàçèÿ – îò ñòðóêòóð ñ «ïåðèîäè÷åñêîé âàðèàòèâíîñòüþ» ê
òåì, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ «íåïðåðûâíîé âàðèàòèâíîñòüþ» (ñì. Ïðåàìáóëó). Íà
ïðèíöèïèàëüíóþ âîçìîæíîñòü òàêîãî ðîäà ïðåîáðàçîâàíèé óêàçûâàåò îáíàðóæåííîå
íàìè ÿâëåíèå «èííîâàöèîííûõ ôàç» â ïåíèè îáûêíîâåííîé îâñÿíêè – òèïè÷íîãî ïðåä-
ñòàâèòåëÿ âèäîâ ñ ìàíåðîé ïåíèÿ ïî ïðèíöèïó «ïåðèîäè÷åñêîé âàðèàòèâíîñòè».

Òîò èëè èíîé èç äâóõ íàçâàííûõ ïðèíöèïîâ ïîñòðîåíèÿ äåôèíèòèâíîé ïåñíè ôîð-
ìèðóåòñÿ â îíòîãåíåçå, êîãäà òàêàÿ ïåñíÿ ðàçâèâàåòñÿ ïóòåì ïîñòóïàòåëüíîãî ñòðóêòó-
ðèðîâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïðîñòûõ êîðîòêèõ çâóêîâ òèïà ïîçûâîê. Ó îáûêíîâåí-
íîé îâñÿíêè âíóòðè òàêèõ õàîòè÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñî âðåìåíåì âûäåëÿþòñÿ
÷åòêî ñòðóêòóðèðîâàííûå ãîìîòèïè÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè çâóêîâ («îñíîâà» ïåñ-
íè, ïåðâîíà÷àëüíî áåç òåðìèíàëüíûõ íîò «òèèè» è «çèèè» – ñì. Ïàíîâ, 1973). Ó âèäîâ,
êîòîðûì ñâîéñòâåííî ïåíèå ïî òèïó «íåïðåðûâíîé âàðèàòèâíîñòè» (íàïðèìåð, ó ìíî-
ãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Äðîçäîâûõ) çâóêè þâåíèëüíîãî «ïåñåííîãî ëåïåòà» («âîð÷à-
íèÿ», ïî òåðìèíîëîãèè ëþáèòåëåé äîìàøíèõ ïåâ÷èõ ïòèö) ïîñòåïåííî äèôôåðåíöèðó-
þòñÿ â íîòû, ãåòåðîãåííûå ïî àêóñòè÷åñêîé ñòðóêòóðå. Íà ñâîáîäíîé êîìáèíàòîðèêå
òàêèõ íîò â äàëüíåéøåì ñòðîèòñÿ äåôèíèòèâíàÿ ïåñíÿ (ñì. Ïàíîâ, 1999).

Ó ñàìöà îáûêíîâåííîé îâñÿíêè ðàçíûå òèïû ïåñíè (äâà èëè áîëåå), ñôîðìèðîâàâ-
øèñü â îíòîãåíåçå, èñïîëíÿþòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñ ðàçíûìè, æåñòêî ðàçäåëåííûìè ïðî-
ãðàììàìè. Ðå÷ü èäåò î òîì, ÷òî íîòû, îòâå÷àþùèå êàæäîìó ñòðóêòóðíîìó òèïó, íå ìî-
ãóò â äàëüíåéøåì êîìáèíèðîâàòüñÿ äðóã ñ äðóãîì â åäèíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êàê
ýòî ïðîèñõîäèò ó âèäîâ ñ «íåïðåðûâíîé âàðèàòèâíîñòüþ» ïåíèÿ. Ìàêñèìàëüíî, íà ÷òî
ñïîñîáåí ïîþùèé ñàìåö îáûêíîâåííîé îâñÿíêè – ýòî ÷åðåäîâàíèå ïåñåí ðàçíûõ òèïîâ
«÷åðåç îäíó». Çäåñü, êàê ìû ïîëàãàåì, ëèøü îäèí øàã äî ïåñåí ñ «íåïðåðûâíîé âàðèà-
òèâíîñòüþ».

Ýòîò õîä ìûñëåé ïîäòâåðæäàåòñÿ èññëåäîâàíèåì Ñëåéòåðà è Ñåëëàðà (Slater, Sellar,
1986), ïîñâÿùåííûì ñðàâíèòåëüíîìó àíàëèçó ïåñåí äâóõ áëèçêèõ âèäîâ – îáûêíîâåí-
íîãî è ãîëóáîãî çÿáëèêîâ (Fringilla coelebs, Fringilla teydea). Â òî âðåìÿ êàê ó ïåðâîãî
èç ýòèõ âèäîâ ïåíèå æåñòêî ïîä÷èíÿåòñÿ ïðèíöèïó «ïåðèîäè÷åñêîé âàðèàòèâíîñòè», ó
âòîðîãî âîçìîæíû ñâîåîáðàçíûå ñîñòàâíûå ïåñíè. Îíè çàìå÷àòåëüíû òåì, ÷òî ïåðå-
êëþ÷åíèÿ ìåæäó ðàçíûìè òèïàìè ïåñíè âîçìîæíû áåç ïàóç, ò.å. êîìáèíàòîðèêà ìîæåò
îñóùåñòâëÿòüñÿ íå òîëüêî ïóòåì ìàíèïóëèðîâàíèÿ öåëîñòíûìè ñòåðåîòèïíûìè êîíñò-
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ðóêöèÿìè, íî è íà óðîâíå íîò. Ïîñëåäíèå, ïðàâäà, â äàííîì ñëó÷àå íå ïîëó÷èëè åùå
ïîëíîé àâòîíîìíîñòè è ñâîáîäû êîìáèíèðîâàíèÿ, íî îñòàþòñÿ ñâÿçàííûìè â ïëîòíûå
ãîìîòèïè÷åñêèå ñåðèè (ñì. Slater, Sellar, 1986, fig. 3).

Íàì êàæåòñÿ, ÷òî ýòà òåìà çàñëóæèâàåò áîëüøåãî âíèìàíèÿ ñî ñòîðîíû îðíèòîëî-
ãîâ, ÷åì òî, êîòîðîå åé óäåëÿëîñü äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè. Âîçìîæíîñòè ïîèñêà çäåñü
ïîèñòèíå áåçãðàíè÷íû, ïîñêîëüêó â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñåìåéñòâ âîðîáüèíî-
îáðàçíûõ (â òîì ÷èñëå è â ñåì. Emberizidae) åñòü âèäû, ïðàêòèêóþùèå ïåíèå ñ «ïåðèî-
äè÷åñêîé âàðèàòèâíîñòüþ», è òàêèå, êîòîðûì ñâîéñòâåííà «íåïðåðûâíàÿ âàðèàòèâ-
íîñòü».
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36. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó ëåñíîãî êîíüêà,
Anthus trivialis (Aves: Motacillidae)1

Ïåíèå ïòèö äàåò õîðîøèé ïðèìåð òàê íàçûâàåìîãî ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Â îá-
ùåì ñëó÷àå ïåñåííîå ïîâåäåíèå ðåàëèçóåòñÿ êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü áîëåå èëè ìåíåå
ñòàíäàðòíûõ àêóñòè÷åñêèõ êîíñòðóêöèé, ìíîãîêðàòíî âîñïðîèçâîäèìûõ îñîáüþ íà ïðî-
òÿæåíèè äëèòåëüíûõ îòðåçêîâ âðåìåíè. Ñàìà òàêàÿ àêóñòè÷åñêàÿ êîíñòðóêöèÿ, îòäå-
ëåííàÿ îò÷åòëèâûìè ïàóçàìè îò äðóãèõ, ïðåäøåñòâóþùåé è ñëåäóþùåé çà íåé, èìåíó-
åòñÿ ñîáñòâåííî ïåñíåé. Õàðàêòåð ïåñíè øèðîêî âàðüèðóþò îò âèäà ê âèäó ïî ïðîäîë-
æèòåëüíîñòè è ïî ñòðóêòóðíîìó ðàçíîîáðàçèþ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïåñåí, ðåãóëÿðíî
âîñïðîèçâîäèìûõ îñîáüþ â îáîçðèìûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè, ìîæåò áûòü íàçâàíà ïå-
ñåííûì öèêëîì.

Íà ïðîòÿæåíèè äåñÿòèëåòèé âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö
áûëî ñîñðåäîòî÷åíî ãëàâíûì îáðàçîì íà àíàëèçå òîíêîé ñòðóêòóðû ïåñåí êàê òàêîâûõ
(Èëüè÷åâ, 1972). Ëèøü â íåìíîãèõ ðàáîòàõ àêöåíò îêàçàëñÿ ïåðåíåñåííûì ñ îïèñàíèÿ
ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé è èõ èçìåí÷èâîñòè â ïðåäåëàõ âèäà íà âûÿâëåíèÿ ïðèíöèïîâ
îðãàíèçàöèè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ âî âðåìåíè (îáçîð ñì â ðàáîòå: Catchpole, Slater, 1995).
Â ðàìêàõ òàêîãî ïðîöåññóàëüíûé ïîäõîäà àêòóàëüíàÿ çàäà÷à ìîæåò áûòü ñôîðìóëèðî-
âàíà ñëåäóþùèì îáðàçîì: êàêîâî ñîîòíîøåíèå ãåíåòè÷åñêèõ ïðîãðàìì ðåàëèçàöèè ïå-
ñåííîãî ïîâåäåíèÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è èìïðîâèçàöèè, îñóùåñòâëÿåìîé ïåâöîì íà ïðî-
òÿæåíèè ïåñåííîãî öèêëà, ñ äðóãîé.

Óäîáíûì ìîäåëüíûì îáúåêòîì äëÿ ðåøåíèÿ ïîñòàâëåííîé çàäà÷è ìîãóò ñëóæèòü
òàêèå âèäû ïåðíàòûõ, ó êîòîðûõ ïåñíè ëèøåíû ñòðîãîé ñòåðåîòèïíîñòè, áóäó÷è ïî-
ñòðîåíû íà êîìáèíàòîðèêå ëåãêî îáîçðèìîãî ÷èñëà èñõîäíûõ åäèíèö. Ýòî îáñòîÿ-
òåëüñòâî ïðåäîïðåäåëÿåò îïðåäåëåííóþ ñâîáîäó ïðèíÿòèÿ ðåøåíèé â âûáîðå ñòðîè-
òåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè ïî õîäó åå èñïîëíåíèÿ. Àíàëèç ñèòóàöèé ïîäîáíîãî ðîäà ïî-
çâîëÿåò êîñíóòüñÿ ôóíäàìåíòàëüíûõ ïðîáëåìû ñàìîîðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ è ðîëè
ïàìÿòè ïðè îïåðèðîâàíèè èíäèâèäîì ñ àêóñòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì, êîòîðûì ðàñïîëà-
ãàåò ïåâåö.

Êàê áûëî óêàçàíî ðàíåå (Ïàíîâ è äð., 2004), â ðàìêàõ î÷åð÷åííîãî ïîäõîäà ê àíà-
ëèçó âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñíè ïòèö îïòèìàëüíîé ñòðàòåãèåé ìû ñ÷èòàåì ñëåäó-
þùóþ. Ïðåæäå âñåãî, èññëåäîâàòåëü äîëæåí ðàñïîëàãàòü äîñòàòî÷íî äëèòåëüíîé îä-
íîðàçîâîé çàïèñüþ âîêàëèçàöèè îäíîãî (ôîêàëüíîãî) ñàìöà. Àíàëèç òàêîé ôîíîãðàì-
ìû äàåò âîçìîæíîñòü ñîñòàâèòü êàòàëîã ýëåìåíòàðíûõ ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè ó
äàííîé îñîáè è îöåíèòü ìàñøòàá èõ âàðèàáåëüíîñòè. Íà ñëåäóþùåì ýòàïå èññëåäî-
âàíèÿ ñëåäóåò âûÿñíèòü, íàñêîëüêî ñòàíäàðòíû ó äàííîé îñîáè ïðàâèëà êîìáèíèðî-
âàíèÿ èñõîäíûõ ýëåìåíòîâ ïðè âîñïðîèçâåäåíèè ïåñíè â öåëîì. Ñîïîñòàâëåíèå ïî-
ëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ñ äàííûìè ïî äðóãèì ñàìöàì ïîçâîëèò ñóäèòü î ñòåïåíè âè-
äîñïåöèôè÷íîñòè ñàìèõ ðåïåðòóàðîâ ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè è î òîì, íàñêîëüêî
â ïðåäåëàõ äàííîãî âèäà óñòîé÷èâû ïðàâèëà èõ êîìáèíèðîâàíèÿ â ñîñòàâå ïðîòÿæåí-
íûõ ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäëîæåííàÿ ïðîãðàììà ðåàëèçîâàíà íà ïðèìåðå ïåñåííîãî
ïîâåäåíèÿ ëåñíîãî êîíüêà, Anthus trivialis L. 1758. Âûáîð äàííîãî âèäà â êà÷åñòâå ìîäå-
ëè äëÿ àíàëèçà âðåìåííîé îðãàíèçàöèè ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö îáóñëîâëåí ñëåäóþ-
ùèìè îñîáåííîñòÿìè âîêàëèçàöèè ëåñíîãî êîíüêà. Âî-ïåðâûõ, êàæäàÿ ïåñíÿ ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé îò÷åòëèâî äèñêðåòíóþ êîíñòðóêöèþ. È, âî-âòîðûõ, ðàçíîîáðàçèå ðåïåðòóà-
ðà ó êàæäîãî äàííîãî ñàìöà èìååò îáîçðèìûé õàðàêòåð, ïîñêîëüêó ïåñíè ñòîÿòñÿ íà
êîìáèíàòîðèêå ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîãî ÷èñëà èñõîäíûõ ýëåìåíòîâ.

1 Å.Í. Ïàíîâ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ, À.Ñ. Ðóáöîâ. Çîîëþ æóðí. 2006 85(1): 84-100.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäû

Â îñíîâó ðàáîòû ïîëîæåí àíàëèç ôîíîãðàììû ôîêàëüíîãî ñàìöà, ïîëó÷åííîé 1
èþíÿ 2003 ã. â îêðåñòíîñòÿõ äåðåâíè Øèëîâî (Ìàíòóðîâñêèé ðàéîí Êîñòðîìñêîé îáëà-
ñòè). Çàïèñü ïðîèçâîäèëàñü ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîðòàòèâíîãî ìàãíèòîôîíà Sony TCM-
V80 â ïåðèîä âûñîêîé ïåñåííîé àêòèâíîñòè (8–11 ÷ óòðà). Ôîíîãðàììà, îòîáðàæàþùàÿ
õàðàêòåð îïåðèðîâàíèÿ ýòîãî ñàìöà ñ èñõîäíûì ðåïåðòóàðîì áàçîâûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè,
ñîñòîèò èç òðåõ ôðàãìåíòîâ I, II è III îáùåé äëèòåëüíîñòüþ 77 ìèí (17, 46 è 14 ìèí, 303
ïåñíè). Äëÿ àíàëèçà ïðîòÿæåííûõ ïåñåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñòàòèñòè÷åñêîé îá-
ðàáîòêå ïîäâåðãíóòû åùå 4 ôîíîãðàììû, ïîëó÷åííûå îò äâóõ ñàìöîâ òîé æå êîñòðîìñ-
êîé ïîïóëÿöèè (24 è 10 ìèí, 118 è 56 ïåñåí), à òàêæå èç Ìîñêîâñêîé îáë. è Àëòàéñêîãî
êðàÿ (7 è 5 ìèí, 39 è 34 ïåñíè). Äëÿ àíàëèçà âíóòðèâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè âèäîñïåöè-
ôè÷åñêîé ïåñíè ëåñíîãî êîíüêà è ñòåïåíè óñòîé÷èâîñòè åå õàðàêòåðèñòèê ïðîàíàëèçè-
ðîâàíû êîðîòêèå ôîíîãðàììû ïåñåí åùå 10 ñàìöîâ èç ôîíîòåê Ëàáîðàòîðèè ñðàâíè-
òåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÐÀÍ è Ãîñóäàðñòâåííîãî Äàðâèíîâñêîãî ìóçåÿ
(Àðìåíèÿ, Ìîñêîâñêàÿ, Âîëîãîäñêàÿ, Êîñòðîìñêàÿ, ×åëÿáèíñêàÿ, Íîâîñèáèðñêàÿ è Èð-
êóòñêàÿ îáë., âñåãî 88 ïåñåí). Â öåëîì îáúåì ïåðâè÷íîãî ìàòåðèàëà ïî âîêàëèçàöèè
ëåñíîãî êîíüêà ñîñòàâèë 638 ïåñåí.

Çàïèñè âèçóàëèçèðîâàíû â Ëàáîðàòîðèè ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêà-
öèè ÐÀÍ ñ èñïîëüçîâàíèåì êîìïüþòåðíîãî ñïåêòðîàíàëèçàòîðà Spectralab. Âî âñåõ òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà íàäåæíàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ äâóõ èëè áîëåå òèïîâ èñõîäíûõ áàçîâûõ àêó-
ñòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ âûçûâàëà çàòðóäíåíèå ïðè èñïîëüçîâàíèè ñïåêòðîãðàôè÷åñêîãî
àíàëèçà, ìû èñïîëüçîâàëè òàêæå àìïëèòóäíûé àíàëèç. Äëÿ ïîñëåäóþùåé ñòàòèñòè÷åñ-
êîé îáðàáîòêè êàæäûé òèï íîò îáîçíà÷àëè îïðåäåëåííîé áóêâîé ðóññêîãî àëôàâèòà.
Ñõîäíûå òèïû áàçîâûõ ýëåìåíòîâ îáîçíà÷àëè îäèíàêîâûìè áóêâàìè ñ äîáàâëåíèåì ÷èñ-
ëîâîãî èíäåêñà (íàïðèìåð, Á, Á1).

Ïðè îòîáðàæåíèè ñòðóêòóðû ïåñíè â áóêâåííîì âûðàæåíèè âñëåä çà ëèòåðîé, õàðàê-
òåðèçóþùåé òèï íîòû, â ñêîáêàõ óêàçûâàëè ÷èñëî íîò â èõ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèÿõ. Êàæ-
äîé ïåñíå ïðèñâàèâàëè åå ïîðÿäêîâûé íîìåð â ñïëîøíîé èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Â ðå-
çóëüòàòå, ìàòåðèàë, ïîäãîòîâëåííûé äëÿ êîìïüþòåðíîãî àíàëèçà, âûãëÿäåë ñëåäóþùèì
îáðàçîì: ïåñíÿ 1 – À(7) –Á(5) –Â; ïåñíÿ 12 – À(8) –Á(8) –Ê–È–Á1(3) –Â(5) –Å(6) –Á1(4).

Äëèòåëüíîñòü ïåñåí è ïàóç ìåæäó íèìè èçìåðÿëè íà ýêðàíå ìîíèòîðà ñ èñïîëüçî-
âàíèåì ïðîãðàììû Spectralab. Â òîé æå ïðîãðàììå àíàëèçèðîâàëè ÷àñòîòíûå õàðàêòå-
ðèñòèêè ïåñåí.

Îòëè÷èå ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò ðàçíûõ êàòåãîðèé íîò îò îæèäàåìîãî òåîðåòè÷åñêî-
ãî ðàñïðåäåëåíèÿ îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà. Ðàçëè÷èÿ
ìåæäó ðàñïðåäåëåíèÿìè ÷àñòîò ýëåìåíòîâ ïåñíè â ðàçíûõ çàïèñÿõ ïåñåí îöåíèâàëè ñ
ïîìîùüþ êðèòåðèÿ ÷2 (ïðè èñïîëüçîâàíèè ýòîãî êðèòåðèÿ îáúåäèíÿëè êëàññû ðàñïðå-
äåëåíèÿ, â êîòîðûõ ÷àñòîòû íå ïðåâûøàëè 5).

Äëÿ àíàëèçà çàâèñèìîñòè ïîâòîðåíèÿ íîò â ãîìîòèïè÷åñêîé ñåðèè îò èõ òèïà ñòðî-
èëè ò.í. «êðèâûå âûæèâàíèÿ»: çàâèñèìîñòü ëîãàðèôìà êîëè÷åñòâà ñåðèé, äëèíà êîòî-
ðûõ ðàâíà çàäàííîìó ÷èñëó íîò èëè ïðåâûøàåò åãî, îò ýòîãî ÷èñëà. Åñëè ïîâòîðåíèå
îäíîòèïíûõ íîò ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïóàññîíîâñêèé ïðîöåññ (ò.å. âåðîÿòíîñòü ïîâòîðå-
íèÿ íîòû ïîñòîÿííà íåçàâèñèìî îò ÷èñëà ïðåäûäóùèõ íîò â ñåðèè), òî íà òàêîì ãðàôè-
êå çàâèñèìîñòü îïèñûâàåòñÿ ëèíåéíîé ðåãðåññèåé. Ñîîòâåòñòâèå çàâèñèìîñòè òàêîé
ðåãðåññèè ïðîâåðÿëè ïóòåì ïîäáîðà ïàðàìåòðîâ ðåãðåññèîííîãî óðàâíåíèÿ ìåòîäîì
íàèìåíüøèõ êâàäðàòîâ è çàòåì îöåíèâàëè îøèáêó âû÷èñëåíèÿ ïàðàìåòðîâ.

Ñ òîé æå öåëüþ àíàëèçà ïîâòîðåíèÿ íîò îöåíèâàëè ñîîòâåòñòâèå ðàñïðåäåëåíèÿ
äëèí ñåðèé ãåîìåòðè÷åñêîìó ðàñïðåäåëåíèþ. Ïîñëåäíåå ÿâëÿåòñÿ äèñêðåòíûì àíàëî-
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ãîì ýêñïîíåíöèàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ è ñîîòâåòñòâóåò ñëó÷àéíîìó ïóàññîíîâñêîìó
ïðîöåññó, ñîñòîÿùåìó èç ñîáûòèé, êîòîðûå ïðîèñõîäÿò â äèñêðåòíûå èíòåðâàëû âðåìå-
íè îäèíàêîâîé ïðîäîëæèòåëüíîñòè. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü îäíîòèïíûõ íîò â ñåðèè ñîîò-
âåòñòâóåò òàêèì ñîáûòèÿì. Äëÿ ñðàâíåíèÿ ýìïèðè÷åñêèõ ðàñïðåäåëåíèé ñ ãåîìåòðè-
÷åñêèì èñïîëüçîâàëè êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñâÿçè ìåæäó ÷èñëîì íîò â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñå-
ðèÿõ, à òàêæå ñâÿçè ìåæäó ïðîäîëæèòåëüíîñòÿìè ýëåìåíòîâ ïåñíè èñïîëüçîâàëè íåïà-
ðàìåòðè÷åñêèé êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà (R).

×òîáû îïðåäåëèòü ÷àñòîòû ïåðåõîäîâ ìåæäó íîòàìè ðàçíîãî òèïà, ñòðîèëè ìàòðè-
öû ïåðåõîäîâ, à ðàçëè÷èÿ ìåæäó ÷àñòîòàìè îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ êðèòåðèÿ òî÷íîé
âåðîÿòíîñòè Ôèøåðà (äâóñòîðîííèé). Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ïîÿâëåíèå íîòû
òîãî èëè èíîãî òèïà çàâèñèò íå òîëüêî îò ïðåäûäóùåé íîòû, íî è îò íîò, êîòîðûå ïîÿâ-
ëÿëèñü ãîðàçäî ðàíüøå. Ýòî äåëàåò òðàäèöèîííûé àíàëèç ïåðåõîäíûõ âåðîÿòíîñòåé îò
îäíîé ïðåäûäóùåé íîòû ê äðóãîé íîòå íåäîñòàòî÷íî èíôîðìàòèâíûì. Ïîýòîìó ìû ñî-
÷ëè âîçìîæíûì îòêàçàòüñÿ îò äàííîé ïðîöåäóðû.

Íàêîíåö, äëÿ îöåíêè îòëè÷èé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåñåí ðàçíîãî òèïà îò ñëó÷àé-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èñïîëüçîâàëè êðèòåðèé Âàëüäà-Âîëüôîâèöà (Ðóíèîí,1982).

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ
Îðãàíèçàöèÿ ïåñåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âî âðåìåíè

Ñòðóêòóðà ïåñåííîé êîíñòðóêöèè. Îòäåëüíî âçÿòàÿ ïåñíÿ ëåñíîãî êîíüêà ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íåñêîëüêèõ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé çâóêîâ. «Çâóêîì» ìû
íàçûâàåì â äàííîì ñëó÷àå êàê íåêèé åäèíè÷íûé àêóñòè÷åñêèé ýëåìåíò (íîòó), òàê è
óñòîé÷èâîå ñî÷åòàíèå íåñêîëüêèõ íîò, îáúåäèíåííûõ â «ôèãóðó» (ïî òåðìèíîëîãèè,
ïðèâåäåííîé â ðàáîòå: Shiovitz, 1975). Êîëè÷åñòâî ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé â ïåñíÿõ ôî-
êàëüíîãî ñàìöà âàðüèðóåò îò 1 äî 16, ÷èñëî íîò (ëèáî ôèãóð) â ñîñòàâå ñåðèè – òàêæå îò
1 äî 16. Ñîîòâåòñòâåííî, îáùåå ÷èñëî çâóêîâûõ ïîñûëîê, ñëàãàþùèõ ïåñíþ, êîëåáëåò-
ñÿ â äàííîì ñëó÷àå â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ – îò 7 (â ïåñíÿõ, âêëþ÷àþùèõ îäíó ëèáî
äâå ñåðèè) äî 62.

Ðèñ. 1. Ïåñíè ôîêàëüíîãî ñàìöà: òèï 1 (à) è òèï 2 (á, â). Çàãëàâíûå áóêâû îáîçíà÷àþò òèïû
çâóêîâ.
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Çâóêè, èç êîòîðûõ ñòðîèòñÿ ïåñíÿ, ìîæíî óñëîâíî ðàçäåëèòü íà òðè îñíîâíûõ òèïà:
1. Êîðîòêèå ïîñûëêè ñ õîðîøî âûðàæåííîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé (ðèñ. 1, ñèãíàë

À); íåðåäêî 2 ðàçëè÷íûå íîòû òàêîãî õàðàêòåðà âîñïðîèçâîäÿòñÿ â ñîñòàâå óñòîé÷èâîãî
êîìïëåêñà (ôèãóðû – ñì. ðèñ. 1, ñèãíàëû Á, Á1 è Â). Çâóêè ýòîé êàòåãîðèè ïîäâåðæåíû
íàèáîëåå øèðîêîé èíäèâèäóàëüíîé èçìåí÷èâîñòè, íî âåñüìà ñòåðåîòèïíû â ïåñíÿõ îä-
íîãî è òîãî æå ñàìöà (ñì. ðàçäåë «Èíäèâèäóàëüíàÿ è ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïåñ-
íè»).

2. Óäëèíåííûå ïîñûëêè ñ ïëàâíî ìåíÿþùåéñÿ íåñóùåé ÷àñòîòîé, ïàäàþùåé (ðèñ.
1 è 2, ñèãíàëû Å, È) ëèáî íàðàñòàþùåé (ñèãíàëû Ä, Ç) îò íà÷àëà ê êîíöó ñèãíàëà. Èíîã-
äà (êàê â ñëó÷àå ñî çâóêîì Ç) òàêîé ñâèñòîâîé ýëåìåíò óñòîé÷èâî âîñïðîèçâîäèòñÿ â
êîìïëåêñå ñ øèðîêîïîëîñíîé èìïóëüñíîé ïîñûëêîé â êîíå÷íîé ÷àñòè ôèãóðû. Âñå íà-
çâàííûå ñâèñòîâûå ïîñûëêè ìîãóò âîñïðîèçâîäèòñÿ êàê â åäèíñòâåííîì ÷èñëå, òàê è
ñåðèÿìè (ìàêñèìàëüíî – äî 16 ïîñûëîê â ñåðèè), ïðè÷åì ïî õîäó ñåðèè çâóêè ýòîãî
òèïà èìååò òåíäåíöèþ óâåëè÷èâàòüñÿ ïî äëèòåëüíîñòè. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò íîòà
È, êîòîðûé â ñëó÷àå åãî ïðèñóòñòâèÿ â ïåñíå íåèçìåííî âîñïðîèçâîäèòñÿ âñëåä çà ñèã-
íàëîì Ê. Çâóêè ýòîé êàòåãîðèè (â îòëè÷èå îò çâóêîâ òèïà 1) ñîõðàíÿþò ïîñòîÿíñòâî
ñòðóêòóðû â ïåñíÿõ ðàçíûõ ñàìöîâ è ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê âèäîñïåöèôè÷íûå èëè,
ïî êðàéíåé ìåðå, ñïåöèôè÷íûå äëÿ íåñêîëüêèõ ñîñåäíèõ ïîïóëÿöèé.

3. Ãëóõàÿ òðåëü. Ýòîò òèï çâóêîâ ïðåäñòàâëåí åäèíñòâåííûì ñèãíàëîì Ê, êîòîðûé
ïðèñóòñòâóåò â ðåïåðòóàðå âñåõ ñàìöîâ, ïî êîòîðûì èìåþòñÿ äîñòàòî÷íî ïîëíûå çàïè-
ñè. Ýòîò ñèãíàë îáû÷íî ñîïðÿæåí ñî ñëåäóþùåé çà íèì ñâèñòîâîé íîòîé È (ðèñ. 2), íî
ìîæåò âîñïðîèçâîäèòñÿ è â åå îòñóòñòâèå. Ñâÿçêà Ê–È âûãëÿäèò êàê ñòðîãî âèäîñïåöè-
ôè÷íàÿ.

Ãîâîðÿ îá óñëîâíîñòè ïîäðàçäåëåíèÿ ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè íà 3 êàòåãîðèè,
ìû èìåëè â âèäó ñëåäóþùåå. Â ïåñíÿõ íåêîòîðûõ ñàìöîâ íàáëþäàåòñÿ óñòîé÷èâîå îáúå-
äèíåíèå íîò òèïà 1 è 2. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííàÿ íîòà, ñòîÿùàÿ
íà ïåðâîì ìåñòå â ñåðèè è èìåþùàÿ êîðîòêèé òåðìèíàëüíûé ôðàãìåíò ñâèñòîâîãî òèïà,
ïî õîäó ñåðèè ïîñòåïåííî ïðåîáðàçóåòñÿ â ïîñòåïåííî óäëèíÿþùèéñÿ ñâèñòîâîé çâóê
(÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûì îñòàåòñÿ ëèøü åãî íà÷àëüíàÿ ÷àñòü – ðèñ. 3). Îñíîâíûå âðå-
ìåííûå è ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè çâóêîâ âñåõ ïåðå÷èñëåííûõ òèïîâ ïðèâåäåíû â
òàáëèöå 1.

Âñå ðàçíîîáðàçèå ïåñåí äàííîé îñîáè áàçèðóåòñÿ íà êîìáèíàòîðèêå íåáîëüøîãî
÷èñëà çâóêîâ. Ó ôîêàëüíîãî ñàìöà ÷èñëî òàêèõ áàçîâûõ ýëåìåíòîâ ñîñòàâëÿëî 9 (÷àñ-
òîòíî ìîäóëèðîâàííûå çâóêè À, Á, Á1, Â; ñâèñòîâûå íîòû Ä, Å, Æ, Ç, È; ãëóõàÿ òðåëü Ê).
Ó äâóõ äðóãèõ ñàìöîâ èç òîé æå êîñòðîìñêîé ïîïóëÿöèè ñîîòâåòñòâóþùèå öèôðû ðàâ-
íÿëèñü 10 è 11. Ïî õàðàêòåðó êîìïîíîâêè ýòèõ áàçîâûõ ñòðóêòóð âñå ïåñíè ðàñïàäàþò-
ñÿ íà ñëåäóþùèå 3 òèïà:

Ðèñ. 2. Ïåñíÿ òèïà 3 ôîêàëüíîãî ñàìöà. Îáîçíà÷åíèÿ êàê íà ðèñ. 1.
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1. Ïîñòðîåííûå òîëüêî èç ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûõ çâóêîâ ïåðâîé êàòåãîðèè. Îáû÷-
íî ýòî êîðîòêèå ïåñíè, ñîñòîÿùèå íå áîëåå ÷åì èç 3 ñåðèé (ðèñ. 1, à).

2. Ïåðâûå ñåðèè â ïåñíå ïîñòðîåíû èç ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûõ çâóêîâ, ïîñëå-
äíÿÿ (êàê ïðàâèëî, òðåòüÿ èëè ÷åòâåðòàÿ) – èç ñâèñòîâûõ (ðèñ. 1, á, â).

3. Óäëèíåííàÿ ïåñíÿ, ñîñòîÿùàÿ èç 5 èëè áîëåå ñåðèé (ìàêñèìàëüíî äî 16). Äëÿ
ýòîãî òèïà õàðàêòåðíî ïîâòîðåíèå ïî õîäó ïåñíè åå íà÷àëüíûõ ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç
÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûõ çâóêîâ. Ïîâòîðÿòüñÿ äâàæäû èëè òðèæäû ìîãóò äî 5 ðàçíûõ
ñåðèé (ìàêñèìàëüíî íàáëþäàþòñÿ 6 ïîâòîðîâ êàêîé-ëèáî îäíîé èç íèõ). Â ïåñíÿõ ýòîãî
òèïà ñåðèè ñâèñòîâûõ íîò ëîêàëèçîâàíû ìåæäó ñåðèÿìè ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûõ çâó-
êîâ (ðèñ. 2). Êðàéíå ðåäêî (3 èç 303 ïåñåí ôîêàëüíîãî ñàìöà, ìåíåå 1%) ñâèñòîâûå íîòû
çàíèìàþò â ïåñíÿõ ýòîãî òèïà òåðìèíàëüíîå ïîëîæåíèå Íàïðîòèâ, ñâÿçêà çâóêîâ Ê–È
íàáëþäàåòñÿ òîëüêî â ïåñíÿõ ðàññìàòðèâàåìîãî òèïà (ðèñ. 2). Ýòà ñâÿçêà ìîæåò ïðèñóò-
ñòâîâàòü â ïåñíå ïî êðàéíåé ìåðå ñ îäíîé ñåðèåé ñâèñòîâûõ íîò (òàêèõ êàê Ä, Å, Æ èëè
Ç; ñì. ðèñ. 2). Íî â êðàéíå ðåäêèõ ñëó÷àÿõ âîçìîæíî ñîâìåùåíèå â îäíîé ïåñíå äâóõ
ñåðèé, ñîñòîÿùèõ èç ñâèñòîâûõ íîò ðàçíîãî òèïà ñåðèé (íàïðèìåð, Ä è Ç) è ðàçäåëåí-
íûõ ñåðèÿìè ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûõ çâóêîâ. Ñðåäè 303 ïåñåí ôîêàëüíîãî ñàìöà ëèøü
îäíà áûëà ïîñòðîåíà òàêèì îáðàçîì (ÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-ÇÇÇÇÇÇÇÇÇÇ-ÁÁÁÁ-ÂÂ-ÀÀÀ-
Á1Á1Á1Á1-ÄÄÄÄ- Á1Á1Á1Á1).

Òàáëèöà 1. ×àñòîòíûå è âðåìåííûå õàðàêòåðèñòèêè áàçîâûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè ôîêàëüíîãî ñàìöà

* Ðàçáðîñ çíà÷åíèé è ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà ïëþñ ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå (òîëüêî äëÿ çâóêîâ, ïîä-
âåðæåííûõ èçìåí÷èâîñòè âðåìåííûõ ïàðàìåòðîâ).
** Íå ïðèâåäåíû õàðàêòåðèñòèêè çâóêîâ Ã è Æ, ïðèñóòñòâóþùèõ â ðåïåðòóàðàõ äâóõ äðóãèõ
ñàìöîâ èç òîé æå Êîñòðîìñêîé ïîïóëÿöèè.

Òèï 
è 

íàèìåíîâàíèå çâóêà 

×èñëî 
ýëåìåíòîâ-

(íîò) 

 
 

n 

Äëèòåëü-
íîñòü (ñ) 

Íèæíèé 
ïðåäåë 

÷àñòîòíîãî 
çàïîëíåíèÿ 

(êÃö) 

Íèæíèé 
ïðåäåë 

÷àñòîòíîãî 
çàïîëíåíèÿ(êÃ

ö) 
×àñòîòíî 
ìîäóëèðîâàííûå 

     

À 1  0.11 3.9 7.5 
Á1 2  0.13 2.7 6.5 
Á 2-3  0.15 2.0 7.7 
Â 2  0.22 2.1 7.0 
Ñâèñòîâûå áåç  
âûðàæåííîé 
÷àñòîòíîé 
ìîäóëÿöèè  

     

Ä   1 10 0.41-0.63* 
0.45±0.15 

2.0 4.2 

Å  1 12 0.23-0.45 
0.33±0.09 

3.2 5.7 

Ç:  
ñâèñòîâîé ýëåìåíò 

2 12 0.12- 0.29 
0.17±0.06 

6.1 7.7 

øèðîêîïîëîñíûé  
ýëåìåíò 

  0.01 3.3 6.0 

È 1 12 0.73-0.91;  
0.68±0.07 

6.6 8.8  

Èìïóëüñíûå      
Ê 24- 34 

ïóëüñîâ 
10 0.83- 1.24  

1.01±0.13 
4.6 7.0 
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 Ñåðèè, ñîñòîÿùèå èç ñâèñòîâûõ íîò, äîñòîâåðíî
äëèííåå â ïåñíÿõ ýòîãî òèïà, íåæåëè â ïåñíÿõ òèïà 2
(òàáë. 2). Ñëåäóåò òàêæå çàìåòèòü, ÷òî äåìîíñòðàòèâ-
íûå ïîëåòû ñàìöû ñîâåðøàþò ëèøü â ñîïðîâîæäåíèè
ïåñíè òèïà 3. Åå ìàêñèìàëüíàÿ äëèòåëüíîñòü ñîñòàâ-
ëÿåò 16 ñ.

Â ôîíîãðàììå ôîêàëüíîãî ñàìöà ÷èñëî ïåñåí I, II
è III òèïîâ ñîñòàâëÿåò, ñîîòâåòñòâåííî, 47.5, 26.4 è
26.1%. Èíûìè ñëîâàìè, ïåñíè ñî ñâèñòîâûì îêîí÷à-
íèåì, êîòîðûå ïðèíÿòî ñ÷èòàòü íàèáîëåå õàðàêòåðíû-
ìè äëÿ ëåñíîãî êîíüêà, ó äàííîé îñîáè ñîñòàâëÿþò
ëèøü íåìíîãèì áîëåå ÷åòâåðòè âîêàëüíîé ïðîäóêöèè.
Âïðî÷åì, ïîäîáíûå ñîîòíîøåíèÿ çàðåãèñòðèðîâàíû
íå ó âñåõ ñàìöîâ, ïî êîòîðûì èìååòñÿ ðåïðåçåíòàòèâ-
íûå âûáîðêè (òàáë. 3).

Äèíàìèêà ñëåäîâàíèÿ ñèãíàëîâ â ïåñåííûõ öèêëàõ
ëåñíîãî êîíüêà. Êàê âèäíî èç ðèñ. 4, îñíîâíàÿ äîëÿ
àêóñòè÷åñêîé ïðîäóêöèè ñàìöà ëåñíîãî êîíüêà ïðåä-
ñòàâëåíà êîðîòêèìè ïåñíÿìè äëèòåëüíîñòüþ 3–4 ñ.

 Àíàëîãè÷íûå ðàñïðåäåëåíèÿ ïîëó÷åíû ïðè àíà-
ëèçå çàïèñåé 4 äðóãèõ ñàìöîâ òîãî æå âèäà. Âñå ãðà-
ôèêè èìåþò îäíó ÿâíî âûðàæåííóþ âåðøèíó, â ðàç-
íîé ñòåïåíè ñìåùåííóþ âëåâî ïî ñðàâíåíèþ ñ íîð-
ìàëüíûì ðàñïðåäåëåíèåì (âî âñåõ ñëó÷àÿõ îòëè÷èå îò
íîðìàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìî,
ð <0.001, êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà).

Ó ôîêàëüíîãî ñàìöà ¹3 ñðåäíÿÿ ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü ïåñíè ñîñòàâëÿåò 3.8±0.6 ñ â ôðàãìåíòå I,
4.3±0.4 ñ (II) è 3.8±0.7 ñ (III). Âñå ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ýòèìè âåëè÷èíàìè ñòàòèñòè÷åñêè íåçíà÷èìû (ð
>0,05, êðèòåðèé Ìàííà-Óèòíè). Ó äðóãîãî ñàìöà èç
òîé æå ïîïóëÿöèè ñîîòâåòñòâóþùàÿ öèôðà 3,6±0,3 ñ.

Ïðàêòè÷åñêè âñå êîðîòêèå ïåñíè ñîñòîÿò èç 3–4
ñåðèé è îòíîñÿòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ê òèïàì 1 è 2.
Îáû÷íî òàêèå êîíñòðóêöèè, ðàçäåëåííûå ïàóçàìè,
ñëåäóþò äðóã çà äðóãîì áëîêàìè, êîòîðûå îáúåäèíÿ-
þò îò 3 äî 10 ïåñåí, ñëàáî âàðüèðóþùèõ ïî ñâîåé
ñòðóêòóðå (íåðåäêî îò ïåñíè ê ïåñíå ìåíÿåòñÿ ëèøü
÷èñëî ïîñûëîê â îäíîòèïíûõ ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðè-
ÿõ). Íàïðèìåð,

ÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-Â (òèï 1)
ÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-ÂÂ (òî æå)
ÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-ÂÂ (òî æå)
ÀÀÀÀÀ-ÁÁÁ-ÂÂÂÂ (òî æå)
ÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-ÇÇÇÇ (òèï 2)
ÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-ÂÂÂ (òèï 1)
Ëèøü âðåìÿ îò âðåìåíè òàêèå áëîêè ïåðåìåæà-

þòñÿ óäëèíåííûìè ïåñíÿìè òèïà 3 (5–16 ñåðèé, ñðåä-
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Рис. 4. Распределение продолжительности песен (сплошная линия, n= 160) и пауз (n= 148) у
фокального самца № 3. Абсцисса – количество песен. Ордината – продолжительность песен (с).

Рис. 3. Перерастание частотно модулированных нот в свистовые в песне самца из Алтайского
края. Начало и окончание песни не показаны. Удлинение сигнала по ходу песни характерно для
всех свистовых нот.

Таблица 3. Соотношение разных типов песен в записях вокализации 5 самцов лесного конька

* Самцы №№ 1–3 записаны в Костромской обл., самец №3 – в Московской обл., самец № 4 – в
Алтайском крае.

Длительность (с)

Ч
ас
то
та

 (
кГ
ц)

№№ самцов* Тип 1 Тип 2 Тип 3 Всего песен  
№ 3 (фокальный) 47.5 (144) 26.4 (80) 26.1 (79) 303 
№ 2 55.1 (65) 33.1 (39) 11.9 (14) 118  
№ 1 0.9  (5) 64.3 (36) 26.8 (15) 56 
№ 4 47.1 (16) 44.1 (15) 8.8 (3) 34 
№ 5 92.3 (36) 2.6 (1) 5.1 (2) 39 
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нее 7,0±3,05). Так, в последовательности из 100 песен фокального самца только 23 от-
носятся к этому типу. Их порядковые номера таковы: 5, 8, 13, 14, 18, 25, 28, 31, 34, 36,
40, 49, 59, 66, 76, 78, 79, 80, 81, 82, 85, 86, 97. Можно видеть, что эти удлиненные конст-
рукции также могут следовать друг за другом короткими блоками из 2–5 песен (жир-
ный курсив). Однако частота появления таких блоков не отличается достоверно от час-
тоты, ожидаемой при случайной последовательности песен разного типа (критерий се-
рий Вальда-Вольфовица, p >0.05).

Численное преобладание в вокальной продукции самцов лесного конька коротких
песен типов 1 и 2 естественным образом предполагает, что большинство песен состоит
из небольшого числа серий (2 или 3), как это показано в таблице 4.

Распределение, отображенное в таблице 4, отличается от равномерного: преоб-
ладают песни, включающие в себя от 2 до 4 серий (р <0.001, критерий Колмогоро-
ва-Смирнова). В то же время структура песен у разных самцов неодинакова: у сам-
ца №3 максимум распределения приходится на песни, состоящие из 3 серий, а у
самца №2 чаще всего встречаются песни из 2 серий (различие статистически значи-
мо, р <<0.001, критерий χ2). Кроме того, фрагмент I фонограммы самца № 3 отлича-
ется от других его записей тем, что в ней менее выражено преобладание песен с
тремя сериями (р <0.05).

Как уже было сказано, удлиненные песни типа 3 неизменно включают в себя серии
свистовых нот. А коль скоро песни этого типа находятся в меньшинстве,  легко понять,
почему и серии свистовых нот встречаются в выборках существенно реже, чем серии,
состоящие из частотно модулированных звуков (см. таблица 5).

Показанные в таблице 5 распределения частотно модулированных и свистовых нот
статистически значимо отличаются от равномерного распределения (во всех фонограм-
мах p <<0.001, критерий Колмогорова-Смирнова). Значимо различаются эти распреде-
ления и у разных самцов (p <0.001, критерий χ2). Однако распределения в разных фраг-
ментах фонограммы, полученной от самца №3, практически одинаковы (р >0.05).

Вариабельность длины гомотипических серий. Анализ распределений числа нот
гомотипических сериях ААА… и БББ… у самца №3 (фрагмент II), а также в сериях
ААА…, ВВВ… и ГГГ… у самца №2, показал (табл. 6), что все они отличаются от гео-
метрического распределения (р <0.01, критерий Колмогорова-Смирнова). Это разли-
чие связано с тем, что наиболее часто встречающиеся серии состояли из 4 и более нот,
а не из одной, как следовало бы ожидать при геометрическом их распределении.

Таблица 4. Распределение числа серий  (%) в песнях двух  самцов лесного конька

Номера  самцов 
№ 3 (фокальный) 

 
Число серий 

 в песне Фрагмент I Фрагмент II Фрагмент III 
№ 2 

 
1 2.9 0.6 0 0.0 
2 1.4 11.2 0 40.7 
3 58.6 36.8 73.0 30.5 
4 10.0 19.4 11.1 16.9 
5 10.0 10.6 1.6 1.7 
6 5.7 8.8 3.2 5.1 
7 2.9 2.5 4.8 2.5 
8 1.4 6.3 3.2 1.7 
9 5.7 1.2 1.6 0.8 

10 и больше 1.4 2.5 1.6 0 
Сумма песен 70 160 63 118 
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Таблица 6. Распределение числа нот в гомотипических сериях

* Часть этих серий включала до нескольких десятков нот.

Таблица 5. Распределение числа серий нот (%) разных категорий в песнях
двух самцов из одной локальной популяции Костромская обл.)

* Прочерк означает отсутствие звука в репертуаре данного самца.

Номера  самцов 

№ 3 (фокальный) № 2 

Характер  
и наименования  нот  

Фрагмент I Фрагмент II Фрагмент III 1 

Частотно  модулированные
А 28.8 26.8 28.0 –* 

А1 – – – 35.6 

Б+ Б1 34.5 35.8 34.1 0 

В 21.7 15.7 17.6 18.6  

Г – – – 23.4 
Свистовые 

Д 2.1 3.7 3.8 1.2 

Е 5.3 7.3 5.0 5.3 

Ж – – – 5.1 

З 2.8 2.8 4.6 2.4 

И 2.1 3.5 3.1 0.3 

Трель 
К 2.5 4.4 3.8 0.3 

Сумма серий 281 709 261 376 

Ноты, слагающие гомотипические серии 

Самец № 3 Самец № 2 

Число нот в 
серии  

А Б А1 В Г 
1 0.0 0.6 0.0 0.0 3.1 

2 0.0 1.9 1.6 3.0 1.1 

3 0.0 6.3 7.0 1.5 1.1 

4 0.0 35.8 6.3 17.9 2.3 

5 3.1 31.1 20.3 31.3 8.0 

6 22.4 17.6 21.2 17.9 10.2 

7 45.3 2.5 23.4 17.9 6.8 

8 24.2 3.1 14.8 10.4 12.5 

9 4.3 0.0 1.6 0.0 3.4 

10 и более 0.6 0.0 0.8 0.0 51.1* 

Средняя длина 
серий 

7.1±0.1 4.8±0.2 6.0±0.3 5.6±0.3 11.4±0.4 

Сумма серий 161 159 128 67 88 



64736. Организация песни у лесного конька

Как можно заключить из таблицы 6, распределение длин серий ААА… и А1 А1А1А1…
различается у разных самцов: у самца №3 это распределение смещено в сторону более
высоких значений по сравнению с самцом №2 (р <0.05, критерий χ2).

Кроме того, распределения серий из разных нот отличаются у одного и того же
самца. Серии ноты Г у самца №2 много длиннее, чем серии А1 или В (р<0.01, критерий
χ2), а два последних типа серий не различаются статистически значимо (р >0.05). У
самца №3 длина серий А смещена к более высоким значениям по сравнению с сериями
Б (р <0.05, критерий χ2).

В каждом распределении, приведенном в таблице 6 (за исключением относящегося
к сериям нот В у самца №2), мы находим четко выраженную типичную длину серий.
Это позволяет предположить, что длина серий может иметь некоторый фиксированный
порог (с определенным разбросом). Такому предположению соответствуют и кривые
выживания нот для серий ААА… и БББ… самца № 3 (рис. 5).

Нетрудно видеть, что обе кривые выживания идут сначала почти горизонтально.
Это означает, что большинство серий не прекращаются после 1–2–3 нот, как должно
быть в случае пуассоновского процесса. Затем, после некоторого «порогового» числа
нот (6–7 нот для серий ААА… и 4–5 нот серий БББ…), кривая резко опускается вниз.
Это означает, что доля серий с относительно большим числом нот оказывается значи-
тельно ниже, чем можно ожидать при пуассоновском процессе.

Аналогичную форму имеют кривые выживания у всех гомотипических серий, дан-
ные по которым включены в таблицу 6.

Соотношения между сигналами и разделяющими их паузами в песенных последо-
вательностях. Мы полагаем, что для понимания принципов временной организации
песенных циклов оценка длительности пауз между последовательными песнями столь
же существенна, как и оценка длительности самих песен. Поэтому была предпринята
попытка выявить корреляции между этими двумя параметрами.
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Рис.5. Кривая выживания для шумовых нот А (кружки) и Б (крестики) в гомотипических сериях
фокального самца №3 (фрагмент II). Абсцисса: число нот в серии (линейный масштаб). Ордина-
та: количество серий (логарифмический масштаб). Каждая точка обозначает количество серий,
число нот в которых равно соответствующей цифре на абсциссе либо превышает ее. В случае
пуассоновского процесса все точки должны укладываться на прямую линию, однако здесь этого
не происходит.
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При анализе связей между длительностями песен и пауз у этого вида статистичес-
ки значимая отрицательная корреляция между продолжительностью песни и паузы об-
наружена лишь в одном (максимальном по длительности) фрагменте II фонограммы
фокального самца №3 (R = 0.16, р = 0.04). Во всех прочих записях значения такой кор-
реляции варьировали от +0.15 до –0.15, но не были статистически значимы. Поэтому на
основе имеющегося материала достоверных выводов о связях между песнями и пауза-
ми сделать не удалось.

Также не обнаружено значимой корреляции между продолжительностями после-
довательных песен: коэффициенты корреляции Спирмена R не превышают 0.2, во всех
случаях р >>0.05.

Иная картина выявлена при анализе связей между последовательными паузами. В
трех фрагментах фонограммы фокального самца №3 коэффициенты корреляции со-
ставляют R = 0.20 (р = 0.11, н.д.), R = 0.34 (р = 0.11, н.д.), R = 0.16 (р = 0.05; этот фраг-
мент наиболее продолжителен). У двух других самцов из той же костромской популя-
ции R = 0.08 (р = 0.56, н.д.) и R = 0.36 (р = 0.0001). В записи самца из Московской
области R = 0.32 (р = 0.05). В записи самца из предгорьев Алтая R = 0.41 (р = 0.01).
Таким образом, у лесного конька часто обнаруживается (хотя и не всегда) явная корре-
ляция между длительностями последующих пауз. Ее отсутствие в ряде фонограмм объяс-
няется, вероятно, существенным разбросом в продолжительности пауз: некоторые из
них очень велики, поэтому для обнаружения корреляции требуется весьма продолжи-
тельная запись. Именно поэтому статистически значимые корреляции обнаружены лишь
в наиболее длинных фонограммах.

Общие принципы организации песенного поведения
Как оказалось, характер оперирования певца с исходным акустическим материа-

лом подвержен очевидным модификациям по ходу исполнения песни. Нам удалось вы-
явить два существенно разных типа комбинаторики. Они различаются по структурно-
му разнообразию соответствующих фрагментов песни и по характеру чередования се-
рий, состоящих из нот с разными акустическими характеристиками. Один тип мы на-
звали инерционным, второй – инновационным (Панов и др., 2004).

Весьма стандартизованный инерционный режим используется при воспроизведении
первых 3 серий песни (или меньшего их числа, если песня обрывается раньше). Иннова-
ционный режим, при котором серии строятся из большего числа нот, наблюдается при
исполнении самцом четвертой и последующих серий, когда они присутствуют в песне.

Иными словами, инерционный режим характерен для исполнения начальной (дос-
таточно стереотипной) части песен, а инновационный – для заключительных фрагмен-
тов песен максимальной длительности. Таким образом, короткие песни из 2–3 серий не
выходит за пределы инерционной фазы, тогда как в длинных песнях (преимущественно
типа 3) выделяются две фазы – инерционная и инновационная.

Практически все короткие песни состоят из 3–4 серий и каждая из них. Как было сказа-
но ранее, обычно такие конструкции следуют друг за другом блоками, объединяющими от
3 до 10 песен. Лишь изредка эти инерционные блоки перемежаются удлиненными песнями
инновационного характера, которые также имеют тенденцию группироваться во времени.

Структурные различия между инновационным и инерционным режимами. Как уда-
лось выяснить, характер нот, из которых построена данная серия, влияет на выбор сам-
цом нот, слагающих следующую серию. Оказалось также, что это влияние может быть
разным при инерционном и инновационном режимах. В частности, у фокального самца
№3 эта зависимость выражена очень четко для ноты Б (табл. 7). Можно видеть, что в
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случае, когда серия БББ… находится в песне на втором месте (ААА…– БББ…; инерци-
онная фаза), то после неё довольно часто появляются почти все ноты, имеющиеся в
репертуаре данного самца. Если же нота Б повторяется в удлиненной песне типа 3 (ин-
новационный режим), то среди последующих нот преобладают две: В и К (различие
статистически значимо: р<0.05, критерий χ2).

Для инерционной фазы характерно следующие устойчивое сочетание порядка сле-
дования серий, состоящих из определенных нот. Так, у самца № 2 (Костромская обл.)
песня начинается как сочетание серий ААА…–ГГГ…, либо ААА…–ВВВ… Выявлена
статистически значимая тенденция повторения этих сочетаний при инерционном ре-
жиме воспроизведения блоков последовательных песен (табл. 8).

Удалось также выявить повторение всей инерционной фазы у того же самца № 2
для последовательности серий ААА…–ВВВ… ЕЕЕ… (р <0.001, критерий Фишера) и
ААА…–ВВВ… ЖЖЖ…. (р <0.05). У фокального самца №3 аналогичное повторение
инерционной фазы статистически значимо для серий ААА…–БББ…–ВВВ… (р <0.01),
ААА…–БББ…–ДДД… (р <0.001) и ААА…–БББ…–ЗЗЗ… (р <0.01). Для прочих соче-
таний серий нот у этих самцов тенденция повторения оказалась недостоверной из-за
недостаточной продолжительности непрерывных фонограмм.

Кроме того, удалось обнаружить зависимость между длиной серий в инерционных
фазах последовательных песен. Так, у фокального самца №3 в отношение серий нот
ААА… (с которых начинаются все его песни) эта зависимость выражается следующи-
ми величинами: для фрагмента I R = 0.34, р <0.01; для фрагмента II R = 0.16, р = 0.06;
для фрагмента III R = 0.34, р <0..01. У того же самца для серий нот БББ… (вторых по
порядку в песнях) R = 0.26, р = 0.03 (фрагмент I), R = 0.13, р = 0.11 (фрагмент II), R =
0.32, р <0.01 (фрагмент III). У самца №1 коэффициент корреляции Спирмена для серий
нот А в последовательных песнях R = 0.21, р = 0.02.

Таким образом, можно видеть, что в инерционной фазе изменчивость как состава
нот в песнях, так и длины серий в большинстве случаев ограничена некоторой зависи-
мостью между этими параметрами в последовательных песнях.

Инновационная фаза отличается от инерционной тем, что в ней используется прак-
тически весь репертуар базовых звуков, служащих для построения песни данного сам-
ца (включая и те, что задействованы в инерционной фазе). И хотя инновационная фаза
в этом смысле заметно превосходит инерционную по разнообразию, оно отчасти огра-

Таблица 7. Зависимость типа нот в песне от положения в ней серии нот Б

Тип нот в последующей серии Место в песне  серии нот Б 

А В Д Е З И К Всего 

II серия в  песне (ААА...- БББ...) 0 71 23 14 18 0 16 142 

Серии IV, V  и т. д.  9 52 7 1 1 0 21 91 

Достоверность различий   р<0.05,   критерий χ2 

Таблица 8. Зависимость выбора начальных серий нот от характера серий в начале
предыдущей песни (самец №2, Костромская обл.)

Начальные  серии  следующей песни Начальные серии 
предыдущей песни ААА...-ГГГ... ААА..-ВВВ... Всего 

ААА..-ГГГ... 48 9 57 
ААА..-ВВВ... 10 48 58 

Достоверность р<  0.001, критерий точной вероятности Фишера 
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Таблица 9. Зависимость типа нот в гомотипической серии от типа нот в предыдущей серии
 (инновационная фаза песен типа 3, фокальный самец №3)

ничено за счет того, что серии разных нот сочетаются друг с другом в определенном
порядке. Например, за нотой К неизменно следует нота И (хотя первая иногда воспро-
изводится и в отсутствие второй). Интересно, что после ААА…, как и в инерционной
фазе, всегда следует серия БББ… (подчас усеченная до единственной ноты). Другие
случаи подобной детерминации приведены в таблице 9.

Следует, однако, заметить, что статистический анализ (критерий Фишера) не дал
ни одного достоверного случая повторений устойчивых пар серий в инновационных
фазах последовательных песен. Не обнаружено также использования такого рода соче-
таний в инерционной фазе следующей песни.

Связь песенного поведения с демонстративными полетами самцов. Поскольку по-
ющий самец гораздо более заметен для наблюдателя во время характерного демонстра-
тивного полета, может сложиться впечатление, что существует тесная связь между пе-
сенным поведением и этим типом двигательной активности (см., например, Bergmann,
Helb, 1982). Однако, в действительности пение во время демонстративного полета –
явление сравнительно редкое. Так, у фокального самца №3 только 14 из 303 (4.6%)
были воспроизведены в ходе демонстративных полетов (табл. 10). Важно заметить, что
фонограмма этой особи получена в период максимальной социальной и песенной ак-
тивности самцов данного вида (1 июня, начало гнездового цикла, 10–11 ч утра). Самец
№2 из той же популяции, запись которого проводили ближе к концу брачного периода
(14 июня 2000 г.), во второй половине дня, все 117 зафиксированных песен произнес,
находясь на одном и том же песенном посту.

Как следует из таблицы 10, все без исключения песни, воспроизводимые во время
демонстративного полета, относятся к категории 3. Это могло бы указывать на тесную
связь песенной и двигательной активности, если бы не то обстоятельство, что большая
часть песен типа 3 воспроизводятся самцом с присады. Из 79 песен этого типа, зареги-
стрированные в выборке по фокальному самцу №3 (см. таблица 3) только 14 сопровож-
дали демонстративные полеты, а 65 (82.3%) подавались с присады.

Вместе с тем, судя по данным таблицы 10, демонстративные полеты распределены
во времени неравномерно. Действительно, если во фрагменте II фонограммы длитель-
ностью 46 мин зафиксированы всего лишь 4 песни в полете (0.09 песен в мин), то в
коротком фрагменте III длительностью 14 мин их отмечено 6 (0.43 песни в минуту).
Различия статистически достоверны (χ2 = 5.25, p <0.02). Показательно к тому же, что во
время записи фрагмента III полеты трижды следовали друг за другом с очень коротки-
ми паузами (0, 1 и 1 песня с присады между полетами). Все сказанное указывает на
реальность предположения о существовании неких всплесков мотивации, ведущих к
повышению двигательной активности поющего самца.

Типы нот в последующей серии Типы нот в предыдущей 
серии А Б В Д Е З И К Всего 
А - 36 1 0 0 0 0 0 37 
Б 9 - 52 7 1 1 0 21 91 
В 33 0 - 3 50 1 0 0 87 
Д 1 18 0 - 0 0 0 1 20 
Е 1 42 0 0 - 0 0 0 43 
З 0 16 0 0 0 - 0 0 16 
И 0 37 0 0 0 0 - 0 37 
К 1 0 0 0 0 0 41 0 42 

Всего 45 149 53 10 51 2 41 22 373 
Достоверность Во всех случаях р<0.001, критерий Фишера 
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Èíäèâèäóàëüíàÿ è ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïåñíè
Ñòðóêòóðà áàçîâûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè. Ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî äàæå

â ïðåäåëàõ îäíîé è òîé æå ïîïóëÿöèè êàæäûé ñàìåö èìååò ñâîé ñîáñòâåííûé óñòîé÷è-
âûé ðåïåðòóàð èñõîäíûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè è ñîáñòâåííóþ ìàíåðó åå èñïîëíåíèÿ (ñì.
òàêæå Cramp, 1988). Ïðè ýòîì, îäíàêî, ïðè ñðàâíåíèè àêóñòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ïå-

Òàáëèöà 10. Õàðàêòåðèñòèêè ïåñåí ôîêàëüíîãî ñàìöà ¹ 3, ñîïðîâîæäàâøèõ åãî
äåìîíñòðàòèâíûå ïîëåòû

* Ñåðèè, âîñïðîèçâîäèìû â ïåñíå äâàæäû èëè òðèæäû (íàïðèìåð, ñåðèè ÀÀÀ…, ÁÁÁ.. è ÂÂÂ.. â
ïåñíå 1: ÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁ-ÂÂÂÂÂ-ÄÄÄÄÄÄ-Ê-È-ÁÁ-ÂÂÂÂ-ÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-Â). Ñâèñòîâûå íîòû
ïîêàçàíû æèðíûì êóðñèâîì.
** Åäèíñòâåííûé ñëó÷àé èñïîëüçîâàíèÿ ñâèñòîâûõ íîò â êîíöå ïåñíè.

n ¹  ïåñíè â 
ïðîòîêîëå 

×èñëî 
ïåñåí 

ñ ïðèñàäû 
(ìåæäó 

ïîëåòàìè) 

Äëèíà 
ïåñíè 

(ñ) 
 

×èñëî 
ñåðèé 

Îáùåå 
÷èñëî 
íîò 

×èñëî 
ñåðèé-

äóáëåé* 

Õàðàêòåð è 
÷èñëî íîò â 
ñåðèÿõ ñâèñòîâ 
(ñåðåäèíà 
ïåñíè) 

 Ôðàãìåíò I 
(17  ìèí, 72 
ïåñíè) 

      

1 27  12.0 11 30 2, 3, 3 6Ä, È 
  4      
2 32  4.7 4 23 2 7Å 
  15      
3 48  8.5 6 31 2, 2 7Ä 
  16      
4 65  7.4 5 31 2, 2 9Å 
 Ôðàãìåíò  II 

(46 ìèí, 
166 ïåñåí) 

      

5 38  9.4 8 30 2 7Ä, È 
  20      

6 59  7.6 5 27 2 7Ä 
  100      

7 140  7.1 5 24 2 6Ä 
  16      

8 156  6.9 6 26 2 7Å 
 Ôðàãìåíò III 

(14 ìèí, 
65 ïåñåí) 

      

9 26  11.6 11 40 2, 3 8Å, È, 2Ä** 
  1      

10 28  7.9 8 31 2, 2 È, 3Ä 
  0      

11 29  9.7 10 32 2, 2. 2 È, 4Ä 
  6      

12 36  8.9 8 35 2, 3 10Å 
  16      

13 53  10.5 9 39 2, 2 È, 4Ä 
  1      

14 55  6.6 7 33 2, 2 6Å 
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Òàáëèöà 11. Ðàñïðåäåëåíèå ÷àñòîò (%) ðàçíûõ êàòåãîðèé íîò ó äâóõ ñàìöîâ

ñåí ðàçíûõ ñàìöîâ óäàåòñÿ (ñ áîëüøåé èëè ìåíüøåé óâåðåííîñòüþ) ãîìîëîãèçèðîâàòü
ìíîãèå òèïû íîò äàæå ó ñàìöîâ èç ãåîãðàôè÷åñêè óäàëåííûõ ïîïóëÿöèé. Â òî æå âðåìÿ
íåêîòîðûå çâóêè â ïåñíÿõ òîãî èëè èíîãî ñàìöà íå íàõîäÿò ñêîëüêî-íèáóäü ïîäîáíûõ
ñåáå â ïåñíÿõ äðóãèõ îñîáåé äàæå èç òîé æå ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè. Ïîñëåäíåå îáñòîÿ-
òåëüñòâî ìîæåò óêàçûâàòü íà ñïîñîáíîñòü ñàìöà ìîäèôèöèðîâàòü ìåñòíûå ñòàíäàðòû
ïåíèÿ â ïåðèîä ñòàíîâëåíèÿ èíäèâèäóàëüíîé ïåñíè â ðàííåì îíòîãåíåçå.

Ê ÷èñëó çâóêîâ, êîòîðûå ìîæíî ñ÷èòàòü âèäîñïåöèôè÷íûìè äëÿ ïåñåí ëåñíîãî êîíü-
êà, îòíîñèòñÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü òðåëü Ê, ïðèñóòñòâóþùàÿ â çàïèñÿõ âñåõ 4 ñàìöîâ èç
Êîñòðîìñêîé îáëàñòè, à òàêæå îñîáåé èç Âåëèêîáðèòàíèè (Cramp, 1988), Ìîñêîâñêîé,
Íîâîñèáèðñêîé, ×åëÿáèíñêîé îáëàñòåé è Àëòàéñêîãî êðàÿ. Ó âñåõ ó íèõ (çà èñêëþ÷åíè-
åì ñàìöà èç ïîñëåäíåãî ðåãèîíà, âûáîðêà ïî êîòîðîìó íåâåëèêà) òðåëü Ê âîñïðîèçâî-
äèòñÿ â ñâÿçêå ñ ïîñëåäóþùåé ñâèñòîâîé íîòîé È, êîòîðóþ òàêæå ìîæíî ñ÷èòàòü âèäîñ-
ïåöèôè÷íîé. Ëèøü íåçíà÷èòåëüíî âàðüèðóþò îò ñàìöà ê ñàìöó ñâèñòîâûå íîòû Ä, Å, Æ
è Ç, õîòÿ è çäåñü èíîãäà ïðèõîäèòñÿ ïîäîçðåâàòü ýëåìåíòû èíäèâèäóàëüíîãî «òâîð÷å-
ñòâà» (ñðàâíè èçîáðàæåíèÿ íîòû Ä íà ðèñ. 2 è 6à è íîòû Å íà ðèñ. 1á è 6â).

Ãîðàçäî ìåíåå ñòàíäàðòèçîâàííûìè âûãëÿäÿò òå ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàííûå çâóêè,
êîòîðûå ïîääàþòñÿ íàäåæíîé ãîìîëîãèçàöèè (òàêèå, íàïðèìåð, êàê íîòà Â). Êàê ìîæíî
âèäåòü èç ðèñ. 6ã, ó íåêîòîðûõ ñàìöîâ ýòîò çâóê ìîæåò âîñïðîèçâîäèòñÿ êàê ñàì ïî ñåáå,
òàê è â ñâÿçêå ñ êîðîòêîé ñâèñòîâîé íîòîé, êîòîðóþ ïðåäïîëîæèòåëüíî ìîæíî ñ÷èòàòü
îäíîé èç âàðèàöèé ñèãíàëà Ä.

Îáúåì ðåïåðòóàðà áàçîâûõ åäèíèö. Äàæå â ïðåäåëàõ îäíîé ëîêàëüíîé ïîïóëÿöèè
ýòîò ïîêàçàòåëü ìîæåò áûòü íåîäèíàêîâûì ó ðàçíûõ ñàìöîâ. Òàê, ïðè îáùåì ñõîäñòâå â
ñòðóêòóðå áîëüøèíñòâà íîò (Â, Ä, Å, Ç, È, Ê) ó òðåõ ñàìöîâ èç Êîñòðîìñêîé îáë., â
ðåïåðòóàðå äâóõ èç íèõ ïðèñóòñòâîâàëè òàêæå íîòà Æ, îòñóòñòâóþùàÿ ó òðåòüåãî, è
íîòà Ã, êîòîðîé íå áûëî ó äâóõ äðóãèõ. Ñ ó÷åòîì òåõ íîò, êîòîðûå áûëè óíèêàëüíû äëÿ
êàæäîãî èç ýòèõ ñàìöîâ, èõ ðåïåðòóàðû áàçîâûõ åäèíèö âêëþ÷àëè â ñåáÿ 9, 10 è 11
çâóêîâ.

Êàê ñëåäóåò èç òàáëèöû 11, íîòû ðàçíûõ òèïîâ â ïåñíå êàæäîãî ñàìöà âñòðå÷àþòñÿ ñ
íåîäèíàêîâîé ÷àñòîòîé (ðàñïðåäåëåíèÿ âî âñåõ çàïèñÿõ ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò ðàâíîìåðíî-
ãî, ð <<0.001, êðèòåðèé Êîëìîãîðîâà-Ñìèðíîâà). Â öåëîì, ó ñàìöîâ  ¹ 2 è 3 ÷àñòîòíî
ìîäóëèðîâàííûå íîòû ïðåîáëàäàþò íàä ñâèñòîâûìè. Êðîìå òîãî, ÷àñòîòû ãîìîëîãè÷íûõ

Íîìåðà  ñàìöîâ 
¹ 3 (ôîêàëüíûé)  

Õàðàêòåð è 
íàèìåíîâàíèÿ  

íîò  Ôðàãìåíò I Ôðàãìåíò II Ôðàãìåíò III 
¹ 2 

 
À 41.5 38.1 41.2 –* 
À1 – – – 30.3 
Á 28.4 33.8 30.9 – 
Â 15.6 11.9 13.5 14.8 
Ã – – – 39.6  
Ä 1.5 2.5 2.0 0.6 
Å 6.4 6.4 4.0 2.8 
Æ – – – 3.5 
Ç 4.2 5.6 7.1 2.2 
È 0.2 0.8 0.3 0.1 
Ê 0.2 0.8 1.0 0.1 
Ë – – – 6.2 

Ñóììà íîò 1287 3262 1224 2618 
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íîò íå ñîâïàäàëè ó ñàìöîâ ¹ 2 è ¹ 3, â îñíîâíîì çà ñ÷åò òîãî, ÷òî â ïåñíÿõ ïîñëåäíåãî
íîòà Á èñïîëüçóåòñÿ î÷åíü ÷àñòî, à íîòû Ã è Æ îòñóòñòâóþò (êðèòåðèé ÷2, ð <0.001). Ïðè
ñðàâíåíèè ðàñïðåäåëåíèé îáúåäèíÿëè ÷àñòîòû íîò, âñòðå÷àâøèõñÿ ðåäêî èëè âîîáùå íå
âñòðå÷àâøèõñÿ â îòäåëüíûõ çàïèñÿõ (íàïðèìåð, îáúåäèíÿëè ÷àñòîò íîò Æ è Ç).

Ê ñîæàëåíèþ, êðàòêîñòü áîëüøèíñòâà ôîíîãðàìì, õðàíÿùèõñÿ â êîëëåêöèÿõ çâóêî-
çàïèñåé, íå ïîçâîëÿåò ñ óâåðåííîñòüþ îõàðàêòåðèçîâàòü âåñü ðåïåðòóàð äàííîãî ñàìöà.
Äåëî â òîì, ÷òî íåêîòîðûå çâóêè, ñâîéñòâåííûå ðåïåðòóàðó îñîáè, âîñïðîèçâîäÿòñÿ äî-
ñòàòî÷íî ðåäêî. Íàïðèìåð, ó ñàìöà ¹2 (Êîñòðîìñêàÿ îáë.) ñâÿçêà çâóêîâ Ê–È âïåðâûå
ïîÿâëÿåòñÿ â ôîíîãðàììå òîëüêî â ïåñíå ¹117.

Îðãàíèçàöèÿ ïåñåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ïî ìíåíèþ Êðàìïà (Cramp, 1988),
âñå ïåñíè äàííîãî ñàìöà ëåñíîãî êîíüêà íåèçìåííî íà÷èíàþòñÿ ñåðèåé îäíîé è òîé æå
íîòû. Íàøè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî òàê äåëî îáñòîèò ÷àñòî, íî äàëåêî íå âñåãäà.

Äåéñòâèòåëüíî, ïåñíÿ ôîêàëüíîãî ñàìöà ¹3 âñåãäà íà÷èíàåòñÿ ñåðèåé íîò À, çà
êîòîðîé ñëåäóåò ñåðèÿ íîò Á è ëè Á1. Ó ñàìöà ¹2 èç òîé æå ïîïóëÿöèè íà÷àëüíàÿ ñåðèÿ
íîò òàêæå ñòàíäàðòíà (èíàÿ ïî ñòðóêòóðå, ÷åì ó ñàìöà ¹3), à çà íåé ïðàêòè÷åñêè ñ
ðàâíîé ÷àñòîòîé ìîãóò ñëåäîâàòü ñåðèè ñåðèè Â èëè Ã.

Â îòëè÷èå îò ýòèõ îñîáåé ñàìåö ¹1 (òà æå ïîïóëÿöèÿ) èñïîëüçîâàë â ñîñòàâå íà-
÷àëüíûõ ñåðèé äâà ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ çâóêà, ïðè÷åì ñòðóêòóðà îäíîãî èç íèõ ïðå-
òåðïåâàëà çàìåòíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ óæå ïî õîäó íà÷àëüíîé ñåðèè. Ó äðóãîãî ñàìöà
(Ìîñêîâñêàÿ îáë.) â ñòàíäàðòíîé äëÿ íåãî íà÷àëüíîé ñåðèè  ÷åòûðåì ïåñíÿì èç 34 ïðåä-
øåñòâîâàëè êîðîòêèå ñâèñòîâûå íîòû, êîòîðûì íå íàéäåíî àíàëîãà â ïåñíÿõ äðóãèõ
ñàìöîâ. Ó ñàìöà, çàïèñè ïåñåí êîòîðîãî ïîëó÷åíû â Àëòàéñêîì êðàå, ñåðèè íà÷àëüíûõ

Ðèñ. 6. Âèäîñïåöèôè÷åñêèå ÷åðòû è èíäèâèäóàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü ïåñíè ëåñíîãî êîíüêà. à –
Àðìåíèÿ, á – Ìîñêîâñêàÿ îáë., â – ×åëÿáèíñêàÿ îáë., ã – Èðêóòñêàÿ îáë.

Äëèòåëüíîñòü (ñ)

×à
ñò

îò
à 

(ê
Ãö

)
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Ðèñ. 8. Äâå ïåñíè ñàìöà èç Àëòàéñêîãî êðàÿ, ñîñòîÿùèå èç äâóõ (à) è èç îäíîãî òèïà çâóêîâ (á).

íîò ñîñòîÿëè èç äâóõ ðàçíûõ çâóêîâ – Ã èëè Ã1. Ñìåíà îäíîãî äðóãèì ïðîèñõîäèëà ñëå-
äóþùèì îáðàçîì: ïåñíè ¹¹ 1,2 (Ã); 3–7 (Ã1); 8–14 (Ã); 15–26 (Ã1); 27–35 (Ã); 36-36 (Ã1).

Ìû âèäåëè, ÷òî íîðìîé äëÿ ëåñíîãî êîíüêà ÿâëÿåòñÿ ïîñòðîåíèå ïåñåí èç ãîìîòè-
ïè÷åñêèõ ñåðèé çâóêîâ, òî åñòü âñå ïîñûëêè â ñîñòàâå ñåðèè îäèíàêîâû. Îäíàêî íåêîòî-
ðûå ñàìöû ïðèáåãàþò ê áîëåå èçîùðåííîé èìïðîâèçàöèè: îíè ñòðîÿò íåêîòîðûå ñåðèè
èç îäèíàêîâûõ ôèãóð, ïîïàðíî ñî÷åòàþþùèõ íîòû, êàæäàÿ èç êîòîðûõ ìîæåò èñïîëü-
çîâàòüñÿ è íåçàâèñèìî îò äðóãîé (â ñîñòàâå ãîìîòèïè÷åñêèõ ñåðèé, ïîä÷àñ óñå÷åííûõ
äî åäèíñòâåííîé íîòû; ñì. ðèñ. 7). Òàêàÿ êîìáèíàòîðíàÿ êîìïîíîâêà ïåñåí îáíàðóæåíà
ó äâóõ ñàìöîâ èç ãåîãðàôè÷åñêè óäàëåííûõ ïîïóëÿöèé (Ìîñêîâñêàÿ îáë. è Àëòàéñêèé
êðàé). Ìû ïîëàãàåì, ÷òî îïèñàííîå îòêëîíåíèå îò òèïè÷íîé ñòðóêòóðû ïåñåí åñòü ïðî-
ÿâëåíèå ñêîðåå èíäèâèäóàëüíîé, ÷åì ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè.

Ðèñ. 7. Èñïîëüçîâàíèå îäíèõ è òåõ æå íîò â ñîñòàâå ãîìî- è ãåòåðîòèïè÷åñêèõ ñåðèé. à, á – çàïè-
ñè èç Ìîñêîâñêîé îáë., â – èç Àëòàéñêîãî êðàÿ.
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Äîáàâèì ê ñêàçàííîìó, ÷òî ìàíåðà ïåíèÿ êàæäîãî ñàìöà óñòîé÷èâî ñîõðàíÿåò âî âðå-
ìåíè ñâîè èíäèâèäóàëüíûå îñîáåííîñòè. Ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòå èñïîëüçîâàíèÿ ðàçíûõ êàòå-
ãîðèé íîò â òðåõ ôðàãìåíòàõ ôîíîãðàììû ôîêàëüíîãî ñàìöà ¹3 ïðè ïîïàðíûõ èõ ñðàâ-
íåíèÿõ îêàçàëèñü ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìûìè (âî âñåõ ñëó÷àÿõ p<0.001, êðèòåðèé ÷2). Âïðî-
÷åì, ïðîâåäåííûé àíàëèç (òàáë. 11) ïîêàçûâàåò, ÷òî ÷àñòîòû íîò â ýòèõ çàïèñÿõ â öåëîì
áëèçêè, ò.å. ñîñòàâ ïåñåí ýòîãî ñàìöà îäíîòèïåí â ðàçíûå ÷àñû îäíîãî è òîãî æå äíÿ.

Ê ÷èñëó èíäèâèäóàëüíûõ îñîáåííîñòåé ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ òîãî èëè èíîãî ñàìöà
îòíîñèòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ìàíåðà ñòðîèòü çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ïåñåí âñåãî ëèøü èç äâóõ
ñåðèé èëè äàæå èç îäíîé åäèíñòâåííîé ñåðèè îäèíàêîâûõ íîò (ðèñ. 8). Òàê, 9 ïåñåí èç
39 (23.1%) ñàìöà, çàïèñàííîãî â Àëòàéñêîì êðàå, ñîñòîÿëè èç 11–18 èäåíòè÷íûõ íîò (â
ñðåäíåì 13.8 ± 2.05). Ïîðÿäêîâûå íîìåðà ýòèõ ïåñåí â ïðîòîêîëå: 8–11, 27–29, 34–35.
Òàêîé âàðèàíò ïåíèÿ ñëóæèò íàèáîëåå ÿðêîé èëëþñòðàöèåé èíåðöèîííîãî ðåæèìà.

Îáñóæäåíèå
Ìàêñèìèçàöèÿ ðàçíîîáðàçèÿ. Ìîæíî âèäåòü, ÷òî ó èçó÷åííîãî âèäà ïåñíÿ âî ìíî-

ãîì ïîñòðîåíà íà èìïðîâèçàöèè, õàðàêòåð êîòîðîé ÿâíî ïðåäïîëàãàåò ïîääåðæàíèå
ìàêñèìàëüíîãî âîêàëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïåðèîäà ïåíèÿ (èëè,
ïî êðàéíåé ìåðå, â ñðåäèííîé ôàçå ìàêñèìàëüíî àêòèâíîãî ïåíèÿ). Âîçíèêàåò âîï-
ðîñ, êàê ýòà çàäà÷à ìîæåò áûòü ýôôåêòèâíî ðåøåíà ïðè òîì ñðàâíèòåëüíî íåâûñîêîì
ðàçíîîáðàçèè ñòðîèòåëüíûõ ýëåìåíòîâ ïåñíè, êîòîðûìè ðàñïîëàãàåò ïåâåö? Äåëî â
òîì, ÷òî ðåïåðòóàð íîò, èç êîòîðûõ ñòðîèòñÿ ïåñíÿ, ó êàæäîãî äàííîãî ñàìöà îáû÷íî
îãðàíè÷èâàåòñÿ 10–12 ñòðóêòóðíûìè âàðèàíòàìè (ñì. òàêæå Cramp, 1988). Ìû ïîëà-
ãàåì, ÷òî ýôôåêò âûñîêîãî ðàçíîîáðàçèÿ ïåñíè äîñòèãàåòñÿ â äàííîì ñëó÷àå ñ ïîìî-
ùüþ íåñêîëüêèõ ïðèåìîâ. ×àñòü èç íèõ èñïîëüçóåòñÿ íà êîðîòêèõ âðåìåíàõ (ïðè èñ-
ïîëíåíèè íåñêîëüêèõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåñåí), äðóãèå – íà ïðîòÿæåíèè äîñòàòî÷íî
äëèòåëüíîãî ñåàíñà ïåíèÿ. Ïåðâûå ìîæíî íàçâàòü òàêòè÷åñêèìè ïðèåìàìè, âòîðûå
– ñòðàòåãè÷åñêèìè.

Ãëàâíûå òàêòè÷åñêèå ïðèåìû íàèáîëåå î÷åâèäíû ïðè àíàëèçå òåõ áëîêîâ ïåñåí,
êîòîðûå èñïîëíÿþòñÿ â èíåðöèîííîì ðåæèìå. Ýòî, âî-ïåðâûõ, èçìåíåíèå ÷èñëà íîò â
ñåðèÿõ (ïåñíè òèïà 1) è, âî-âòîðûõ, äîáàâëåíèå îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ñâèñòîâûõ íîò
âñëåä çà 3–4 ãîìîòèïè÷åñêèìè ñåðèÿìè, ñîñòîÿùèìè èç ðàçíûõ ÷àñòîòíî ìîäóëèðîâàí-
íûõ çâóêîâ (ïåñíè òèïà 2). Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ñëåäóþùàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ïåñåí (¹¹ 13–18 ôðàãìåíòà III ôîíîãðàììû ôîêàëüíîãî ñàìöà):

ÀÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-ÂÂÂ
ÀÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁ-ÂÂÂÂ-Å
ÀÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-Ä
ÀÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-Ä
ÀÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁ-ÄÄ
Äàæå â òåõ ôðàãìåíòàõ ïåñíè, ãäå èñïîëüçóåòñÿ íåáîëüøîå ÷èñëî òèïîâ íîò (ôàçû

èíåðöèîííîãî ïåíèÿ), ýôôåêò ðàçíîîáðàçèÿ ìîæåò áûòü óñèëåí áëàãîäàðÿ ñïîñîáíîñòè
ïåâöà çàìåíÿòü íîòû â îäíîé èç ñåðèé èíûìè, ëèøü íåìíîãèì îòëè÷àþùèìèñÿ îò çàìå-
íÿåìûõ ñâîèìè àêóñòè÷åñêèìè õàðàêòåðèñòèêàìè. Íàïðèìåð (ïåñíè ¹¹ 37–40 èç òîé
æå ôîíîãðàììû):

ÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-ÂÂÂÂ
ÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-Â
ÀÀÀÀ-Á1Á1Á1Á1-ÂÂÂÂ
ÀÀÀÀÀÀÀ-Á1Á1Á1Á1-ÂÂÂÂ
Âàæíåéøèé ñòðàòåãè÷åñêèé ïðèåì, ïîçâîëÿþùèé óéòè îò ìîíîòîííîñòè è åäèíî-

îáðàçèÿ ïåíèÿ íà áîëüøèõ âðåìåíàõ,– ýòî ïåðèîäè÷åñêè íàáëþäàåìûé ïåðåõîä îò èíåð-
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öèîííîãî ðåæèìà ïåíèÿ ê èííîâàöèîííîìó. Ïðè ýòîì ñàìåö ââîäèò â ïåñíè òå ýëåìåí-
òû ðåïåðòóàðà, êîòîðûå âðåìåííî íå èñïîëüçîâàëèñü íà çíà÷èòåëüíîì ïðîìåæóòêå âðå-
ìåíè. Íàïðèìåð, ïîñëå 8 ïåñåí (¹¹ 31–38, ôðàãìåíò I ôîíîãðàììû ôîêàëüíîãî ñàì-
öà), ãäå â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ñåðèé ÀÀÀ…–ÁÁÁ…–ÂÂÂ… ìåíÿåòñÿ ëèøü ÷èñëî íîò
(êàê â ïðèìåðàõ 1 è 2), âîñïðîèçâîäÿòñÿ 2 ïåñíè ñëåäóþùåãî ñîñòàâà:

ÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-ÇÇÇÇÇÇÇÇÇÇ- ÁÁÁÁ-ÂÂ- ÀÀÀÀ -ÄÄÄÄ-Á1Á1Á1

ÀÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁÁÁÁ-Ê-È- Á1Á1Á1-ÂÂ
Íàïðàøèâàåòñÿ ìûñëü, ÷òî ïîêàçàííîå çäåñü âíåçàïíîå ïåðåêëþ÷åíèå ñ ìîíîòîí-

íîãî èíåðöèîííîãî ðåæèìà ïåíèÿ íà èííîâàöèîííûé, îáåñïå÷èâàþùåìó î÷åâèäíûé
ýôôåêò íîâèçíû, îáÿçàí êàêèì-òî ñäâèãàì â ìîòèâàöèîííîì ñîñòîÿíèè ïåâöà.

Â ÷àñòíîñòè, ìîäíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî óäëèíåííàÿ ïåñíè òèïà 3 åñòü íå
÷òî èíîå, êàê «ñóììà» äâóõ èëè áîëåå êîðîòêèõ, îòíîñèòåëüíî ñòåðåîòèïíûõ ïåñåí òèïà
1 èëè 2, âîñïðîèçâîäèìûõ áåç ïàóç. Îäíàêî, òîëüêî ÷òî ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïåñåí
òàêîãî òèïà çàñòàâëÿþò îòâåðãíóòü òàêîå ïðåäïîëîæåíèå. Äåéñòâèòåëüíî, íåòðóäíî âè-
äåòü, ÷òî â ïåñíå ÀÀÀÀÀÀ-ÁÁÁÁ-ÇÇÇÇÇÇÇÇÇÇ-ÁÁÁÁ-ÂÂ-ÀÀÀÀ-ÄÄÄÄ-Á1Á1Á1 ïîðÿäîê
ñåðèé, ñëåäóþùèõ çà òðåòüåé (ñîñòîÿùåé èç ñâèñòîâûõ íîò Ç) èíâåðòèðîâàí ïî ñðàâíå-
íèþ ñ 8 ïðåäøåñòâóþùèìè ïåñíÿìè: âìåñòî èñïîëüçóåìîé â íèõ ñòàíäàðòíîé êîíñò-
ðóêöèè ÀÀÀ…–ÁÁÁ…–ÂÂÂ… ìû âèäèì çäåñü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÁÁÁÁ-ÂÂ-ÀÀÀÀ
ïëþñ åùå 2 íîâûõ ñåðèè (ÄÄÄÄ è Á1Á1Á1). Èíûìè ñëîâàìè, âñþ ýòó «äîáàâî÷íóþ» êîí-
ñòðóêöèþ íàäåæíåå ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîäóêò èìïðîâèçàöèè ïåâöà. Â ýòîì îòíîøå-
íèè ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ñ èñïîëüçîâàíèåì êðèòåðèÿ Ôèøåðà íå
äàë íè îäíîãî äîñòîâåðíîãî ñëó÷àÿ ïîâòîðåíèé óñòîé÷èâûõ ïàð ñåðèé â èííîâàöèîí-
íûõ ôàçàõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåñåí.

Ãèïîòåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû ñàìîêîíòðîëÿ íàä èñïîëíåíèåì ïåñíè. Íåêîòîðûå àâ-
òîðû (ñì., íàïðèìåð, Whitney, 1981; Riebel, Slater, 1999) ïûòàþòñÿ èñòîëêîâûâàòü ïðè-
÷èíû ïîäîáíîé ñìåíû íàïåâîâ ó ïòèö â ðàìêàõ ïðåäñòàâëåíèé î êîíêóðåíöèè ìåæäó
àëüòåðíàòâíûìè ìîòîðíûìè àêòàìè. Ïðè ýòîì èñõîäÿò èç î÷åâèäíîãî ôàêòà, ÷òî ðåçêî
ðàçëè÷íûå íàïåâû åñòü ðåçóëüòàò íåîäèíàêîâîé ðàáîòû ìûøö ñèðèíêñà (îòíîñèòåëüíî
îáùèõ îñíîâàíèé óêàçàííîé ìîäåëè êîíêóðåíöèè ñì. Houghton, Hartley, 1995).

Â òî æå âðåìÿ ïðåäñòàâëÿåòñÿ áåññïîðíûì, ÷òî â òîì ïðèåìå, êîòîðûé íàçâàí íàìè
ýôôåêòîì ïîääåðæàíèÿ íîâèçíû (Ïàíîâ è äð., 2004), âàæíóþ ðîëü äîëæíû èãðàòü íå-
êèå ìåõàíèçìû ïàìÿòè. Êàæåòñÿ î÷åâèäíûì, ÷òî ïîþùèé ñàìåö äåðæèò ïîä êîíòðîëåì
âñþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåíåðèðóåìûõ çâóêîâ, âûáèðàÿ êàæäûé ðàç èç «çàïàñíèêîâ ïà-
ìÿòè» òå ñòðîèòåëüíûå áëîêè ïåñíè, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò â äàííûé ìîìåíò ýôôåêò
íàèáîëüøåé íîâèçíû (ñ òî÷êè çðåíèÿ ïîòåíöèàëüíîãî ïðèåìíèêà ñèãíàëîâ). Ïðèíöè-
ïèàëüíûé âîïðîñ î òîì, êàê èìåííî ìîãó ðàáîòàòü ìåõàíèçìû ïàìÿòè ó ëåñíîãî êîíüêà
è ó âèäîâ ñ àíàëîãè÷íîé ñòðóêòóðîé ïåñíè, ÷ðåçâû÷àéíî èíòåðåñåí. Îí ïðàêòè÷åñêè íå
ðàçðàáîòàí â ëèòåðàòóðå è ïîòîìó çàñëóæèâàåò ñàìîãî ïðèñòàëüíîãî âíèìàíèÿ. Íåéðî-
ôèçèîëîãè÷åñêèå è ïñèõîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû ñìåíû ìîòèâàöèé â ìîìåíò ïåðåêëþ-
÷åíèÿ îñòàþòñÿ ïîêà ÷òî çàãàäî÷íûìè.

Ïåñíÿ ëåñíîãî êîíüêà êàê ïðèìåð ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Åñëè ïîä îðãàíèçàöèåé ïî-
íèìàòü ñïåêòð îãðàíè÷åíèé, íàêëàäûâàåìûõ íà îòíîøåíèÿ ìåæäó ñòðóêòóðíûìè ýëå-
ìåíòàìè ñèñòåìû (Ýøáè, 1966), òî ïåñíþ ëåñíîãî êîíüêà òðóäíî ðàññìàòðèâàòü â êà÷å-
ñòâå æåñòêî îðãàíèçîâàííîé ñèñòåìû, áàçèðóþùåéñÿ íà èçíà÷àëüíî çàäàííîé ïðîãðàì-
ìå.

Ïî òàêèì ïîêàçàòåëÿì, êàê îòíîñèòåëüíàÿ áåäíîñòü ðåïåðòóàðà íîò è äîâîëüíî âû-
ñîêàÿ ïðåäñêàçóåìîñòü ñòðóêòóðû î÷åðåäíîé ïåñíè íà îñíîâå çíàíèé î ïðåäûäóùåé
(ñì. òàáëèöû 8 è 9), ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåñåí ëåñíîãî êîíüêà óêëàäûâàþòñÿ â êàòåãî-
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ðèþ òàê íàçûâàåìîãî ñåðèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ. Äëÿ íåãî õàðàêòåðíà ÿðêî âûðàæåííàÿ
èíåðöèîííîñòü: ñòðåìëåíèå æèâîòíîãî ïîâòîðÿòü îäíîòèïíûå äåéñòâèÿ äî òåõ ïîð, ïîêà
íå ïðîèçîéäåò ñìåíà âíóòðåííåãî íàñòðîÿ (Íåïîìíÿùèõ, 2002).

Ýòîò òèï ïîâåäåíèÿ ìîæåò ñëóæèòü õîðîøèì ïðèìåðîì ïðîöåññà ñàìîîðãàíèçà-
öèè. Äëÿ íåêîòîðûõ òàêèõ ïðîöåññîâ õàðàêòåðíà ñìåíà îòíîñèòåëüíî óñòîé÷èâîãî ïî-
âåäåíèÿ (íàïðèìåð, ñ ïðåäñêàçóåìûìè öèêëè÷åñêèìè êîëåáàíèÿìè) ñ ïåðèîäàìè íåóñ-
òîé÷èâîñòè, êîãäà ïîâåäåíèå ìåíÿåòñÿ íåïðåäñêàçóåìî. Ïåðâûé èç ýòèõ äâóõ ðåæèìîâ
ìîæíî îòîæäåñòâèòü ñ èíåðöèîííûìè ôàçàìè â ïåíèè ëåñíîãî êîíüêà, à âòîðîé – ñ
èííîâàöèîííûìè. Èíûìè ñëîâàìè, ìû ïðèõîäèì ê âûâîäó, ÷òî ïåñíÿ ñàìöîâ ýòîãî âèäà
ïòèö ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñïîíòàííûé ñàìîîðãàíèçóþùèéñÿ ïðîöåññ, à íå ìåõàíè÷åñ-
êîå ðàçâåðòûâàíèå çàðàíåå çàäàííîé ïðîãðàììû.

Çàêëþ÷åíèå
Àíàëèç ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ëåñíîãî êîíüêà ïîêàçàë, ÷òî êîíòðîëü ñàìöà çà ñëîæ-

íûìè ñòðóêòóðàìè, ïîðîæäàåìûìè â ïðîöåññå âîêàëèçàöèè, íåâîçìîæåí áåç ó÷àñòèÿ
ìåõàíèçìîâ ïàìÿòè. Ê ñîæàëåíèþ, ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè âîïðîñ î ðîëè ïàìÿòè â ïå-
ñåííîì ïîâåäåíèè âèäîâ ïòèö íå âûõîäèò çà ðàìêè íà÷àëüíîãî ïîñòðîåíèÿ ãèïîòåç,
íîâåéøèé îáçîð êîòîðûõ ñîäåðæèòñÿ â ðàáîòå Àäðåò (Adret, 2004). Â îòíîøåíèè òàêèõ
âèäîâ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðåí îáøèðíûé ðåïåðòóàð ñòðîèòåëüíûõ áëîêîâ ïåñíè â ñî-
÷åòàíèè ñ èìïðîâèçàöèîííûì òèïîì ïåíèÿ, ýòîò âîïðîñ îáñóæäàëñÿ ëèøü ïðèìåíè-
òåëüíî ê îäíîìó âèäó – þæíîìó ñîëîâüþ (Ïàíîâ è äð. 1978; Todt, Hultsch, 1998). Â
ïðîòèâîïîëîæíîñòü ëåñíîìó êîíüêó, ó þæíîãî ñîëîâüÿ ïåñíÿ ãîðàçäî áîëåå ñòåðåîòèï-
íà, òàê ÷òî ñàìåö ïåðèîäè÷åñêè ïîâòîðÿåò (ñ íåáîëüøèìè âàðèàöèÿìè ÷èñëà íîò â ñå-
ðèÿõ) óñòîé÷èâûå êîíñòðóêöèè, çàó÷åííûå â ïåðèîä îíòîãåíåçà. Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ
ìåõàíèçì èçâëå÷åíèå èç ïàìÿòè «ãîòîâûõ» ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé ïîþùèì ñàìöîì
ñîëîâüÿ âûãëÿäèò áîëåå èëè ìåíåå îáúÿñíèìûì.

Â ïåñíå ëåñíîãî êîíüêà ãîðàçäî áîëåå çíà÷èì ìîìåíò èìïðîâèçàöèè, êîòîðàÿ, îäíà-
êî, ïðèâîäèòñÿ â äåéñòâèå ëèøü íà îïðåäåëåííûõ îòðåçêàõ ïåñåííîãî öèêëà, êîòîðûå
ìû íàçûâàåì èííîâàöèîííîé ôàçîé (äëÿ îòäåëüíîé ïåñíè) è èííîâàöèîííûì ðåæèìîì
(äëÿ ïåðèîäîâ âîçðàñòàíèÿ ìîòèâàöèè). Î âîçðàñòàíèè óðîâíÿ ìîòèâàöèè â òàêèå ïåðè-
îäû ãîâîðèò òîò ôàêò, ÷òî ïåñíè èííîâàöèîííîãî õàðàêòåðà ÷àñòî âîñïðîèçâîäÿòñÿ â
õîäå îñîáîãî äåìîíñòðàòèâíîãî ïîëåòà (ò.å. ïîâûøåíèå ïåñåííîé è äâèãàòåëüíîé àê-
òèâíîñòè â òàêèõ ñëó÷àÿõ ñîâïàäàþò âî âðåìåíè).

Âàæíûé è ïðèíöèïèàëüíî íîâûé âûâîä, ñëåäóþùèé èç ïðîâåäåííîãî àíàëèçà ïå-
ñåí ëåñíîãî êîíüêà, ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Ôåíîìåí ÷åðåäîâàíèÿ èíåðöèîííûõ è èí-
íîâàöèîííûõ ðåæèìîâ áûë ðàíåå îáíàðóæåí íàìè ïðè àíàëèçå ïåñåí äðóãîãî, íåðîä-
ñòâåííîãî âèäà – êàìûøîâêè-áàðñó÷êà (Ïàíîâ è äð., 2004). Íåîæèäàííîñòü ñîñòîèò â
òîì, ÷òî ñòðóêòóðà ïåñåííûõ êîíñòðóêöèé ó ýòîãî âèäà è ó ëåñíîãî êîíüêà ïðèíöèïè-
àëüíî ðàçëè÷íû. Âîïðåêè ýòîìó îáñòîÿòåëüñòâó, ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè ïåñåííûõ
ðÿäîâ ó îáîèõ âèäîâ îêàçàëèñü âî ìíîãîì ñõîäíûìè. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ÷åðåäîâà-
íèå èíåðöèîííûõ è èííîâàöèîííûõ ðåæèìîâ ìîæåò áûòü ôóíäàìåíòàëüíûì ñâîé-
ñòâîì ïåñåííîãî ïîâåäåíèÿ ïòèö, êàê ïðîöåññà, îòâå÷àþùåãî îáùèì çàêîíàì ñàìîîð-
ãàíèçàöèè (ñìåíà îòíîñèòåëüíî óñòîé÷èâîãî ïîâåäåíèÿ ñ íåóñòîé÷èâûìè ïåðèîäàìè,
êîãäà îíî ìåíÿåòñÿ íåïðåäñêàçóåìî). Ñîïîñòàâëåíèå ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè ïåñåí-
íûõ ðÿäîâ ó ëåñíîãî êîíüêà è ó êàìûøîâêè-áàðñó÷êà ïîêàçàëî, ÷òî ó ïåðâîãî âèäà â
èíåðöèîííîé ôàçå èçìåí÷èâîñòü äëèíû îäíîòèïíûõ ñåðèé îãðàíè÷åíà íåáîëüøîé
ïîëîæèòåëüíîé êîððåëÿöèåé ìåæäó íèìè â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïåñíÿõ, à ó âòîðîãî –
îãðàíè÷åíèå èçìåí÷èâîñòè èíåðöèîííîé ôàçû îáÿçàíî êîððåëÿöèÿì ìåæäó ïîñëåäî-
âàòåëüíûìè îäíîòèïíûìè ñåðèÿìè. Êðîìå òîãî, íàáëþäàåòñÿ ïðèíöèïèàëüíîå ñõîä-
ñòâî â ïîâòîðåíèè ñàìèõ ñåðèé.
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Â ïåñåííûõ ðÿäàõ ó îáîèõ âèäîâ ñîáëþäàåòñÿ ïðàâèëî âðåìåííîãî îòêàçà îò óæå
èñïîëüçîâàííûõ íîò è âîçâðàùåíèå ê íèì ÷åðåç îïðåäåëåííûé ïðîìåæóòîê âðåìåíè
(ïîääåðæàíèå ýôôåêòà íîâèçíû). Âîïðîñ î òîì, êàê èìåííî ìîãó ðàáîòàòü ìåõàíèçìû
ïàìÿòè ó ëåñíîãî êîíüêà è ó âèäîâ ñ àíàëîãè÷íîé ñòðóêòóðîé ïåñíè, ÷ðåçâû÷àéíî èíòå-
ðåñåí. Íåéðîôèçèîëîãè÷åñêèå è ïñèõîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû ñìåíû ìîòèâàöèé â ìî-
ìåíò ïåðåêëþ÷åíèÿ îñòàþòñÿ ïîêà ÷òî çàãàäî÷íûìè.

Ëèòåðàòóðà
Èëüè÷åâ Â.Ä., 1972. Áèîàêóñòèêà ïòèö. Ì.: Èçä. Ìîñêîâñêîãî óíèâåðñèòåòà. 286 ñ.
Íåïîìíÿùèõ Â.À. 2003. Ïðîòèâîðå÷èå ìåæäó îïòèìèçàöèåé è óïîðÿäî÷ííîñòüþ â ñòðîèòåëü-

íîì ïîâåäåíèè ëè÷èíîê ðó÷åéíèêîâ Chaetopterix villosa Fabr. (Limnefilidae: Trichoptera). Æóð-
íàë îáùåé áèîëîãèè 64(1): 45-54.

Ïàíîâ Å.Í., Êîñòèíà Ã.Í., Ãàëè÷åíêî Ì.Â. 1978. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó þæíîãî ñîëîâüÿ Luscinia
megarhynchos. Çîîë. æóðí. 57(4): 569-581.

Ïàíîâ Å.Í., Íåïîìíÿùèõ Â.À., Ðóáöîâ À.Ñ. 2004. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó êàìûøîâêè-áàðñó÷êà,
Acrocephalus schoenobaenus (Aves: Sylviidae). Çîîë. æóðí. 83(4): 464-479.

Ðóíèîí Ð. 1982. Ñïðàâî÷íèê ïî íåïàðàìåòðè÷åñêîé ñòàòèñòèêå. Ñîâðåìåííûé ïîäõîä. Ì.: Ôè-
íàíñû è ñòàòèñòèêà, 1982. 198 ñ.

Ýøáè Ó.Ð. 1966. Ïðèíöèïû ñàìîîðãàíèçàöèè. Ñ. 314-343 â: Ïðèíöèïû ñàìîîðãàíèçàöèè. Ì.: Ìèð.
Adret P., 2004. In search of the song template. Pp. 303-324 in: Behavioral neurobiology of birdsong.

Annals of the New York Acad. Sci. 1016.
Bergmann H.-H., Helb H.-W. 1982. Stimmen der Vögel Europas. München-Wien-Zürich: BLV Verlag.

416 S.
Catchpole C.K., Slater P.J. 1976. Bird song: biological themes and variations. Cambridge: Cambridge

Univ. Press. 351 p.
Cramp S. (ed.). 1988. The birds of Western Palearctic 5. 1063 p.
Houghton G., Hartley T. 1995. Parallel models of serial behaviour: Lashley revisited. Psyche. V. 2. ¹

25. http://psyche.cs.monash.edu.au/v2/psyche-2-25-houghton.html
Riebel K., Slater P.J.B. 1999. Song type switching in the chaffinch, Fringilla coelebs: timing or counting.

Animal Behaviour 57: 655-661.
Shiovitz K.A., 1975. The process of species-specific song recognition by the indigo bunting, Passerina

cyanea, and its relationship to the organization of avian acoustical behavior. Behaviour 55(1-2):
128-179.

Todt D., Hultsch H. 1998. How songbirds deal with large amount of serial information: retrieval rules
suggest a hierarchical song memory. Biol. Cybernetics 79: 487-500.

Whitney C.L. 1981. Pattern of singing in varied thrush: a model of control. Z. Tierpsychol. 57: 141-162.



ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ HOMO SAPIENS

37. Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà: âîçíèêíîâåíèå è ïåðñïåêòèâû
ðàçâèòèÿ1

Âåðîÿòíî, íå áóäåò ïðåóâåëè÷åíèåì ñêàçàòü, ÷òî ê ÷èñëó ñîáûòèé, ñòèìóëèðîâàâ-
øèõ íîâûé èíòåðåñ ê ïðîáëåìå «æèâîòíîãî íà÷àëà â ÷åëîâåêå», îòíîñÿòñÿ ïîÿâëåíèå â
30-õ ãîäàõ íàøåãî âåêà è ñòðåìèòåëüíûé ðîñò ýòîëîãèè – äèñöèïëèíû, ïåðâîíà÷àëüíî
ïðîâîçãëàøåííîé â êà÷åñòâå ïóòè îáúåêòèâíîãî èçó÷åíèÿ «âðîæäåííîãî» ïîâåäåíèÿ
æèâîòíûõ (Tinbergen, 1942). Îñíîâàòåëè ýòîëîãèè Ê. Ëîðåíö è Í. Òèíáåðãåí, áóäó÷è
èññëåäîâàòåëÿìè áîëüøîãî íàó÷íîãî êðóãîçîðà, ñêëîííûìè ê òîìó æå ê îáîáùåíèÿì
øèðîêîãî ôèëîñîôñêîãî ïëàíà, íå ìîãëè ïðîéòè ìèìî èäåè î âîçìîæíîñòè ïåðåíåñå-
íèÿ ïðèíöèïîâ ýòîëîãèè íà ïîâåäåíèå ÷åëîâåêà. È õîòÿ óñèëèÿ ýòèõ è ðÿäà äðóãèõ ó÷å-
íûõ ïðèâåëè ê òîìó, ÷òî â ñåðåäèíå 70-õ ãîäîâ ñòàëî âîçìîæíûì ñåðüåçíî ãîâîðèòü îá
«ýòîëîãèè ÷åëîâåêà», ñïåöèôèêà, ìåòîäîëîãèÿ è ïåðñïåêòèâû ýòîãî íàïðàâëåíèÿ ïðî-
äîëæàëè è ïðîäîëæàþò âûçûâàòü ìíîãî ñïîðîâ.

Íà ñèìïîçèóìå «Òî÷êè ðîñòà â ýòîëîãèè», îðãàíèçîâàííîì â 1975 ã. Êåìáðèäæñêèì
óíèâåðñèòåòîì, îäèí èç åãî ó÷àñòíèêîâ – Ï. Ìåäàâàð (Medawar, 1976) óòâåðæäàë, ÷òî
âåðà â âîçìîæíîñòè ýòîëîãèè (åñëè íå ïóòàòü åå ñ ïñèõîëîãèåé) â ñôåðå ïîçíàíèÿ è
îáúÿñíåíèÿ ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà åñòü çàáëóæäåíèå, ïðîñòèòåëüíîå ðàçâå ÷òî ñàìûì îð-
òîäîêñàëüíûì ñîöèàë-äàðâèíèñòàì. Ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíóþ òî÷êó çðåíèÿ âûñêàçàë
Í. Òèíáåðãåí (Tinbergen, 1976), êîòîðûé âçÿë ýïèãðàôîì ê ñâîåìó âûñòóïëåíèþ ñëåäó-
þùèå ñëîâà íîáåëåâñêîãî ëàóðåàòà Á. Êðîíõîëüìà: «Ýòîëîãèÿ îêàçàëà ãëóáîêîå âîçäåé-
ñòâèå íà òàêèå äèñöèïëèíû, êàê ñîöèàëüíàÿ ìåäèöèíà, ïñèõèàòðèÿ è ïñèõîñîìàòè÷åñ-
êàÿ ìåäèöèíà».

Îòñóòñòâèå åäèíñòâà âçãëÿäîâ âíóòðè ñîâðåìåííîé «ýòîëîãèè ÷åëîâåêà» îáÿçàíî ñóùå-
ñòâîâàíèþ â ýòîé îáëàñòè çíàíèé ïî êðàéíåé ìåðå äâóõ ñàìîñòîÿòåëüíûõ òå÷åíèé, â ðàçíîé
ñòåïåíè ïðèâåðæåííûõ ïåðâîíà÷àëüíîìó âàðèàíòó ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà è ïî-
ðàçíîìó îöåíèâàþùèõ âîçìîæíîñòè ýòîé òåîðèè â ïðèëîæåíèè åå ê ÷åëîâåêó êàê ïðîäóêòó
îðãàíè÷åñêîé ýâîëþöèè, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñîçäàííîé èì ñàìèì êóëüòóðû – ñ äðóãîé.

Îáå ýòè øêîëû îáúåäèíåíû èíòåðåñîì ê îáùåé äëÿ íèõ öåíòðàëüíîé òåìå – ýêñïðåñ-
ñèâíîìó ïîâåäåíèþ ÷åëîâåêà, åãî ðîëè â êà÷åñòâå ñðåäñòâà íåâåðáàëüíîé êîììóíèêàöèè
è çíà÷åíèþ ïîñëåäíåé êàê ìåäèàòîðà ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé. Îäíàêî ïðåäñòàâèòå-
ëè îäíîé øêîëû ñòðåìÿòñÿ èíòåðïðåòèðîâàòü ýòè ÿâëåíèÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ïîíÿòèÿõ
èñõîäíî ýòîëîãè÷åñêèõ êàòåãîðèé. Ïðåäñòàâèòåëè äðóãîé â ãîðàçäî áîëüøåé ñòåïåíè îðè-
åíòèðîâàíû íà ñåìèîòè÷åñêèé ïîäõîä, ïðèçâàííûé ðàñêðûòü ðîëü êóëüòóðíî îáóñëîâ-
ëåííîé ñèìâîëèçàöèè íåâåðáàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà. ×òîáû ñòàëè ÿñíû ãëóáîêèå
èñòîðè÷åñêèå è ìåòîäîëîãè÷åñêèå êîðíè ýòèõ ïðîòèâîðå÷èé, ìû íà÷íåì ñ áåãëîãî àíàëè-
çà îñíîâíûõ ïîëîæåíèé ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà, ïîä çíàìåíåì êîòîðîé ýòîëî-
ãèÿ êàê ñàìîñòîÿòåëüíàÿ äèñöèïëèíà ïåðâîíà÷àëüíî ïîÿâèëàñü íà íàó÷íîé ñöåíå.

1. Îñíîâíûå êîíöåïöèè ýòîëîãèè â ðàííèé ïåðèîä åå
ñóùåñòâîâàíèÿ (30-50-å ãîäû)

Õîòÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðåäìåò ýòîëîãèè ìîæíî îáîçíà÷èòü êàê âñåñòîðîííåå èçó-
÷åíèå ñòðóêòóðû, ôóíêöèè è ýâîëþöèè ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ, åå ñòàíîâëåíèå êàê ñàìî-

1 Ñ. 36–54 â êí. À.Ï. Îãóðöîâ è äð.: Áèîëîãèÿ â ïîçíàíèè ÷åëîâåêà. Ì.: Íàóêà, 1989. Ñîêðàùåííûé âàðèàíò.
Ïîëíóþ âåðñèþ ñì. â ñá. Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà. Ñõîäñòâî è ðàçëè÷èÿ. Ïóùèíî, 1989: 28-62.
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ñòîÿòåëüíîé äèñöèïëèíû îáû÷íî ñâÿçûâàþò ñ âûäâèíóòîé Ê. Ëîðåíöîì ýòîëîãè÷åñêîé
òåîðèåé èíñòèíêòà. Ýòà òåîðèÿ èìåëà äåëî ñ òàêèìè ôîðìàìè ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå â
íàèáîëüøåé ñòåïåíè ïîä÷èíåíû ãåíåòè÷åñêîìó êîíòðîëþ, ò.å. ïðèîáðåòåíû â ïðîöåññå
ôèëîãåíåçà è ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíÿþòñÿ â õîäå æèçíè îñîáè ïîä âëèÿíèåì åå èíäèâè-
äóàëüíîãî îïûòà. Öåíòðàëüíûìè êîíöåïöèÿìè ðàííåé, òàê íàçûâàåìîé «êëàññè÷åñêîé»
ýòîëîãèè áûëè â ñîîòâåòñòâèè ñî ñêàçàííûì ïðåäñòàâëåíèÿ î «ôèêñèðîâàííûõ ñõåìàõ
äåéñòâèé» (fixed action patterns) è î «çíàêîâûõ ñòèìóëàõ» (sign stimuli). Ïåðâàÿ èç íèõ
îáñóæäàëà ñïåöèôèêó òîé êàòåãîðèè èíäèâèäóàëüíîãî ïîâåäåíèÿ, êîòîðàÿ ïî òðóäàì ×.
Äàðâèíà èçâåñòíà êàê «âûðàçèòåëüíûå äâèæåíèÿ» (ýêñïðåññèâíîå ïîâåäåíèå). Âòîðàÿ
òðàêòîâàëà ïðîáëåìó èõ èñïîëüçîâàíèÿ ïðè âçàèìîäåéñòâèÿõ æèâîòíûõ äðóã ñ äðóãîì â
êà÷åñòâå êîììóíèêàòèâíûõ ñðåäñòâ (íåâåðáàëüíàÿ êîììóíèêàöèÿ; ïîäðîáíåå îá ýòîì
ñì.: Ïàíîâ, 1975: 64).

Â êà÷åñòâå èñõîäíûõ ìîìåíòîâ êîíöåïöèè ôèêñèðîâàííûõ ñõåì äåéñòâèé, êîòîðàÿ
ÿâëÿåòñÿ îñíîâîé ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà, âûäåëÿþòñÿ ñëåäóþùèå ñâîéñòâà
ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííîãî ïîâåäåíèÿ.

1. Âèäîâàÿ óíèêàëüíîñòü: â èäåíòè÷íûõ óñëîâèÿõ (íàïðèìåð, â êîíòðîëèðóåìîì
ýêñïåðèìåíòå ñ ïîñòîÿííûìè âíåøíèìè ïàðàìåòðàìè) ïðåäñòàâèòåëè äâóõ ðàçíûõ, äàæå
áëèçêèõ, âèäîâ, ñêîðåå âñåãî, áóäóò âåñòè ñåáÿ íåîäèíàêîâî.

2. Îòñóòñòâèå èíäèâèäóàëüíî ïðèîáðåòåííûõ ýëåìåíòîâ: â îíòîãåíåçå «âðîæäåí-
íîå» ïîâåäåíèå ñîâåðøåíñòâóåòñÿ â ðåçóëüòàòå «ñîçðåâàíèÿ» – êàê îðãàí, à íå çà ñ÷åò
îáó÷àåìîñòè íîâîìó.

3. Ñïîíòàííîñòü è àâòîìàòèçì: îòñóòñòâèå æåñòêîé ñâÿçè ìåæäó ñòèìóëîì è ðåàêöèåé.
4. Íåöåëåíàïðàâëåííûé õàðàêòåð ìíîãèõ àêöèé, âûñòóïàþùèõ äëÿ íàáëþäàòåëÿ â

ôîðìå èððàöèîíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ (îòñóòñòâèå îáðàòíîé ñâÿçè ñ âíåøíèì îêðóæåíèåì).
Îáðàòèìñÿ òåïåðü ê äðóãîé öåíòðàëüíîé êîíöåïöèè ýòîëîãèè – ê ïðåäñòàâëåíèÿì î

«çíàêîâûõ ñòèìóëàõ». Â îòëè÷èå îò ïîíÿòèÿ «ôèêñèðîâàííàÿ ñõåìà äåéñòâèé», êîòîðîå
ïðèçâàíî ðàñêðûòü ìåõàíèçì ðåàëèçàöèè íàñëåäñòâåííî îáóñëîâëåííûõ äâèæåíèé (â
ñàìîì øèðîêîì ñìûñëå), ïîíÿòèå «çíàêîâûå ñòèìóëû» ôèêñèðóåò âíèìàíèå íà íàñëåä-
ñòâåííî îáóñëîâëåííîì âîñïðèÿòèè. Çäåñü ðå÷ü èäåò î òîé êàòåãîðèè âíåøíèõ ðàçäðà-
æèòåëåé, êîòîðûå âûçûâàþò ó îñîáè áèîëîãè÷åñêè àäåêâàòíóþ, âèäîñïåöèôè÷åñêóþ
ðåàêöèþ óæå ïðè èõ ïåðâîì ïðåäúÿâëåíèè, ò.å. áåç âñÿêîãî ïðåäâàðèòåëüíîãî îïûòà.
Ïðè ýòîì ñòèìóë, äåéñòâåííûé äëÿ îñîáåé òîãî âèäà, ìîæåò áûòü ñîâåðøåííî íåéò-
ðàëüíûì äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé äðóãîãî. Êðîìå òîãî, êàæäûé çíàêîâûé ñòèìóë îòâå÷àåò
îïðåäåëåííîìó âíóòðåííåìó íàñòðîþ èíäèâèäà è, òàêèì îáðàçîì, áóäó÷è ýôôåêòèâ-
íûì ðàçäðàæèòåëåì íà îïðåäåëåííîé ñòàäèè ïåðñîíàëüíîãî âðåìåííîãî öèêëà, îêàçû-
âàåòñÿ áåçðàçëè÷íûì äëÿ æèâîòíîãî â èíîå âðåìÿ. Â öåëîì ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ àêöåíòè-
ðóþò âíèìàíèå íà ÿâëåíèè àêòèâíîé èçáèðàòåëüíîñòè èíäèâèäà ê âíåøÍÈÌ âîçäåéñòâèÿì
(«ôèëüòðàöèÿ» ñòèìóëîâ âîñïðèíèìàþùèìè ñåíñîðíûìè ñèñòåìàìè îðãàíèçìà).

Îñîáûé èíòåðåñ ó ýòîëîãîâ òðàäèöèîííî âûçûâàëè òàêèå çíàêîâûå ñòèìóëû, êîòî-
ðûå èñïîëüçóþòñÿ ïðè âçàèìíîì îïîçíàâàíèè îñîáåé, ïðèíàäëåæàùèõ ê îäíîìó âèäó,
è â ïðîöåññàõ èõ îáùåíèÿ. Ýòî òàê íàçûâàåìûå «ñîöèàëüíûå ðåëèçåðû» – îò àíãëèéñêî-
ãî release (îñâîáîæäàòü). Èìååòñÿ â âèäó, ÷òî ñîöèàëüíûé ðåëèçåð ïðè ïðåäúÿâëåíèè
èíäèâèäó ñíèìàåò â åãî íåðâíîé ñèñòåìå áëîêè, ïðåïÿòñòâóþùèå ðåàëèçàöèè ñïåöèôè-
÷åñêîé ýíåðãèè äåéñòâèÿ, è òåì ñàìûì êàê áû îñâîáîæäàåò äîðîãó òîé ðåàêöèè, êîòîðàÿ
ñîîòâåòñòâóåò äàííîìó ñòèìóëó. Ïðè ýòîì, â ñîîòâåòñòâèè ñ èñõîäíûìè ïðåäñòàâëåíèÿ-
ìè êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè, äàííûå ñòèìóë è ðåàêöèÿ êîìïëåìåíòàðíû äðóã äðóãó íàïî-
äîáèå êëþ÷à è çàìêà. Îòñþäà åùå îäíî íàçâàíèå äëÿ èíòåðåñóþùåãî íàñ êëàññà ðàçäðà-
æèòåëåé – êëþ÷åâûå ñòèìóëû.

Ðåàêöèÿ, ñëåäóþùàÿ â îòâåò íà ïðåäúÿâëåíèå ñîöèàëüíîãî ðåëèçåðà, ñîãëàñíî ýòî-
ëîãè÷åñêîé òåîðèè, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ôèêñèðîâàííóþ ñõåìó äåéñòâèé. Â õîäå âçàè-
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ìîäåéñòâèÿ äâóõ ïàðòíåðîâ ïðîèñõîäèò íå÷òî âðîäå äèàëîãîâîãî îáìåíà ñîöèàëüíûìè
ðåëèçåðàìè, êîòîðûå âûñòóïàþò òàêèì îáðàçîì â êà÷åñòâå îñíîâíûõ ýëåìåíòîâ âèäî-
âîãî êîììóíèêàòèâíîãî êîäà. Âàæíåéøèìè èç ýòèõ ýëåìåíòîâ îêàçûâàþòñÿ òàê íàçûâà-
åìûå äåìîíñòðàöèè. Ýòî îñîáûå ôèêñèðîâàííûå ñõåìû äåéñòâèé (ìîòîðíûõ è àêóñòè-
÷åñêèõ), îáëàäàþùèå ó êàæäîãî âèäà ñòðóêòóðîé, íåïðåäñêàçóåìîé íà îñíîâå âñåõ ïðî-
÷èõ õàðàêòåðèñòèê âèäà. Ýòó «ýêñòðàâàãàíòíîñòü» äåìîíñòðàöèé îòíîñÿò çà ñ÷åò òîãî,
÷òî èìåííî îíà äåëàåò äàííûé òèï àêöèé ëåãêî âûäåëÿåìûì èç êîíòèíóàëüíîãî ïîòîêà
ñâåäåíèÿ è òåì ñàìûì «ðàçáîð÷èâûì» (äëÿ ðåöèïèåíòà) êîììóíèêàòèâíûì ñèãíàëîì,
îáëàäàþùèì ê òîìó æå îïðåäåëåííûì çíà÷åíèåì. Çäåñü ýòîëîãè âèäÿò ñõîäñòâî ìåæäó
äåìîíñòðàöèåé è ðèòóàëîì â êîììóíèêàöèè ÷åëîâåêà.

Ïîìèìî òåõ çíàêîâûõ ñòèìóëîâ, êîòîðûå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïîëíîñòüþ äå-
òåðìèíèðîâàííûå ãåíåòè÷åñêè è íå òðåáóþùèå äëÿ âûïîëíåíèÿ ñâîèõ ôóíêöèé íèêà-
êîãî èíäèâèäóàëüíîãî îïûòà, ñóùåñòâóþò è äðóãèå, ïðåäïîëàãàþùèå ñóùåñòâîâàíèå ó
ðåöèïèåíòà îïðåäåëåííîé ïðàêòèêè îáùåíèÿ. Ðå÷ü èäåò î òàê íàçûâàåìîì ïðîöåññå
çàïå÷àòëåâàíèÿ (èìïðèíòèíãà), êîòîðûé èìååò ìåñòî â îñîáûé ÷óâñòâèòåëüíûé ïåðèîä
íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ ïîñòíàòàëüíîãî îíòîãåíåçà. Â ÷àñòíîñòè, ñïîñîáíîñòü àäåê-
âàòíî îïîçíàâàòü ïîëîâîãî ïàðòíåðà, ïðèíàäëåæàùåãî ê ñâîåìó âèäó, ôîðìèðóåòñÿ, êàê
ïîëàãàþò, èìåííî â òàêîé ÷óâñòâèòåëüíûé ïåðèîä. Åñëè â ýòî âðåìÿ ñîäåðæàòü æèâîò-
íîå ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãîãî âèäà, ïîëîâîé èìïðèíòèíã ìîæåò áûòü âûðàáîòàí íà
ïîäîáíûé íåàäåêâàòíûé îáúåêò.

Ñóììèðóÿ ñêàçàííîå ïî ïîâîäó êîíöåïöèè çíàêîâûõ ñòèìóëîâ, êîòîðàÿ ëåæèò â îñ-
íîâå ýòîëîãè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé î êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ, îòìåòèì ñëåäóþùèå
îñíîâîïîëàãàþùèå ÷åðòû ýòèõ âçãëÿäîâ.

1. Ãåíåòè÷åñêèé äåòåðìèíèçì, ïðèâîäÿùèé ê òèïîëîãè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì î
ñòàíäàðòíîì õàðàêòåðå ìåæèíäèâèäóàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé, ñòðóêòóðà êîòîðûõ â öå-
ëîì àâòîíîìíà îò ôëþêòóàöèè âî âíåøíåì îêðóæåíèè.

2. Ïîäñîçíàòåëüíîå, íå îãîâàðèâàåìîå îòêðûòî, íî ïîäðàçóìåâàåìîå â òåðìèíîëî-
ãèè óïîäîáëåíèå ñðåäñòâ êîììóíèêàöèè ó æèâîòíûõ ñåìèîòè÷åñêèì ñèñòåìàì â îáùå-
íèè ÷åëîâåêà: äèñêðåòíîñòü. ñèãíàëîâ, èõ ÿêîáû çíàêîâûé õàðàêòåð (íåâîçìîæíîñòü
îáúÿñíèòü ñòðóêòóðó ñèãíàëà ïðî÷èìè âèäîâûìè îñîáåííîñòÿìè ñîçäàåò îùóùåíèå åãî
íåìîòèâèðîâàííîñòè â òîì ñìûñëå, êàê åå ïîíèìàë Ô. äå Ñîññþð), äèàëîãîâûé îáìåí
ñèãíàëàìè â õîäå âçàèìîäåéñòâèÿ, óïîäîáëåíèå ïîñëåäíåãî ðèòóàëüíîìó äåéñòâó è ò.ä.

3. Ïðîöåññ ýâîëþöèè ïîâåäåíèÿ ïðèðàâíèâàåòñÿ ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì ïðåîáðàçîâà-
íèÿì ïðî÷èõ áèîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð (íàïðèìåð, ìîðôîëîãè÷åñêèõ) çà ñ÷åò ìåäëåííî-
ãî íàêîïëåíèÿ ìåëü÷àéøèõ èçìåíåíèé ïîä äåéñòâèåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Èäåÿ áûñ-
òðûõ ïðåîáðàçîâàíèé ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ ïóòåì ïåðåäà÷è èíäèâèäóàëüíîãî îïûòà è
òðàäèöèé ïî ÷åðåäå ïîêîëåíèé (ò.å. íåãåíåòè÷åñêèìè êàíàëàìè) íå îòâåðãàåòñÿ, íî èìå-
åò â êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè ïîáî÷íîå çíà÷åíèå.

4. Ïîä÷åðêèâàåòñÿ âàæíàÿ ðîëü ðàííåãî èíäèâèäóàëüíîãî îïûòà â ôîðìèðîâàíèè
íåêîíòðîëèðóåìûõ ñîçíàòåëüíî â çðåëîì âîçðàñòå ôîðì ïîâåäåíèÿ (èäåÿ èìïðèíòèíãà
îòäàëåííî ïåðåêëèêàåòñÿ ñ êîíöåïöèåé áåññîçíàòåëüíîãî ó 3. Ôðåéäà).

Ìû óìûøëåííî äàëè çäåñü ñàìûé ðàííèé âàðèàíò ýòîëîãè÷åñêèõ âîççðåíèé. Îíè â
ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ íåîäíîêðàòíî ïîäâåðãàëèñü ðàçâåðíóòîé êðèòèêå (ðå÷ü çäåñü
èäåò î íàó÷íûõ ïðåòåíçèÿõ ê ýòîëîãèè, à íå î åå êðèòèêå ñ èäåîëîãè÷åñêèõ è ôèëîñîô-
ñêèõ ïîçèöèé; ñì.: Lehrman, 1953; Konishi, 1966; Slater, 1974; Purton, 1978) è â ðÿäå
âàæíûõ ïóíêòîâ îêàçàëèñü ñóùåñòâåííî ìîäåðíèçèðîâàííûìè – âî ìíîãîì çà ñ÷åò âëè-
ÿíèé ñî ñòîðîíû ôèçèîëîãèè è òàêèõ ïîâåäåí÷åñêèõ äèñöèïëèí, êàê áèõåâèîðèçì è
ñðàâíèòåëüíàÿ ïñèõîëîãèÿ (Õàéíä, 1975). Îäíàêî îïðåäåëåííàÿ ëîãè÷åñêàÿ çàìêíóòîñòü
ýòîëîãè÷åñêîé òåîðèè èíñòèíêòà (Ïàíîâ, 1975: 20) äåëàåò ýòî öåíòðàëüíîå ÿäðî, ïðåä-
ëîæåííîå Ê. Ëîðåíöåì è ÷àñòè÷íî ìîäèôèöèðîâàííîå Í. Òèíáåðãåíîì, äîñòàòî÷íî óñ-
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òîé÷èâûì ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè ñ èíûìè êîíöåïòóàëüíûìè ñõåìàìè. Èìåííî ïîýòîìó
åùå è ñåãîäíÿ äîñòàòî÷íî âëèÿòåëüíîé îêàçûâàåòñÿ òà óæå óïîìèíàâøàÿñÿ íàìè øêîëà
«êîíñåðâàòîðîâ», êîòîðàÿ â ñâîåé äåÿòåëüíîñòè ðóêîâîäñòâóåòñÿ èçëîæåííîé çäåñü ïåð-
âîíà÷àëüíîé òåîðèåé èíñòèíêòà (Èíñòèòóò ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ïîâåäåíèÿ èìåíè
Ìàêñà Ïëàíêà â Çååâèçåíå, ãäå ðàáîòàë ñàì Ê. Ëîðåíö).

2. Î ãðàíèöàõ ïðèìåíåíèÿ ýòîëîãè÷åñêèõ êîíöåïöèé ïðè èçó÷åíèè
ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà

Âîçíèêíóâ â ïåðèîä ñîçäàíèÿ ñèíòåòè÷åñêîé òåîðèè ýâîëþöèè, êîòîðàÿ îáúåäèíè-
ëà óñèëèÿ äàðâèíèçìà è ãåíåòèêè, ýòîëîãèÿ ñ ïåðâûõ øàãîâ ðàçâèâàëàñü êàê âåòâü ýâî-
ëþöèîííîé áèîëîãèè, èìåÿ â êà÷åñòâå îäíîãî èç âàæíåéøèõ ñâîèõ îñíîâàíèé òåîðèþ
åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Ïî ñóùåñòâó, èìåííî ýòîëîãè âïåðâûå ïîïûòàëèñü ïîêàçàòü íà
áîëüøîì ýìïèðè÷åñêîì ìàòåðèàëå, ÷òî ýòà òåîðèÿ ìîæåò èìåòü ñòîëü æå øèðîêîå ïðè-
ìåíåíèå ïðè àíàëèçå ýâîëþöèè ïîâåäåíèÿ, êàêîå åé äî ýòîãî ïðèäàâàëîñü â ñôåðå ìîð-
ôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè.

Îñíîâíîé ïàðàäèãìîé ýòîëîãèè ñòàëî ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ìíîãèå ïîâåäåí-
÷åñêèå ïðèçíàêè æèâîòíûõ ïðåîáðàçóþòñÿ â õîäå ôèëîãåíåçà ïóòåì íàêîïëåíèÿ ìåë-
êèõ ôåíîòèïè÷åñêèõ èçìåíåíèé, îáÿçàííûõ òàêèì ãåíåòè÷åñêèì ñîáûòèÿì, êàê ìóòà-
öèè è ñòðóêòóðíûå ïåðåñòðîéêè âíóòðè ãåííûõ êîìïëåêñîâ, îòâåòñòâåííûõ çà äàííûé
ïîâåäåí÷åñêèé ïðèçíàê. Ïîëó÷èâ ñàìîñòîÿòåëüíóþ æèçíü, ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ, ïåðâî-
íà÷àëüíî âûäâèíóòûå äëÿ îáúÿñíåíèÿ äîñòàòî÷íî ÷åòêî î÷åð÷åííîãî, ñïåöèôè÷åñêîãî
êðóãà ÿâëåíèé (â îñíîâíîì ôèêñèðîâàííûõ ñõåì äåéñòâèé), ïîçæå ïðèîáðåëè â ðóêàõ
ðÿäà òåîðåòèêîâ ïî÷òè óíèâåðñàëüíîå çíà÷åíèå. Îêàçàëîñü âîçìîæíûì ãîâîðèòü â òîì
æå ïëàíå îá ýâîëþöèè òàêèõ ïîâåäåí÷åñêèõ «ïðèçíàêîâ», êàê «àëüòðóèçì», «ýãîèçì»,
«îïîçíàâàíèå ðîäè÷åé», «ñïîñîáíîñòü îáìàíûâàòü è âûÿâëÿòü îáìàí» è ò.ä.

Îñòàâèâ ïîêà â ñòîðîíå ýòîò âóëüãàðíûé ãåíåòè÷åñêèé äåòåðìèíèçì, îáðàòèìñÿ
ê àíàëèçó èñõîäíûõ äëÿ íåãî ïðåäñòàâëåíèé î âîçìîæíîñòè ýâîëþöèè ïîâåäåíèÿ
ïóòåì íàêîïëåíèÿ ìåëêèõ àäàïòèâíûõ èçìåíåíèé ïîä äåéñòâèåì åñòåñòâåííîãî îò-
áîðà. Õîòÿ ýòîò ïóòü íå èñêëþ÷åí è ïîä÷àñ âïîëíå ïðàâäîïîäîáåí â ñôåðå ýâîëþöèè
îïðåäåëåííûõ òèïîâ ãåíåòè÷åñêè çàïðîãðàììèðîâàííîãî ïîâåäåíèÿ, îí åäâà ëè ìî-
æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå ñêîëüêî-íèáóäü ðåàëüíîãî ìîäóñà, îòâåòñòâåííîãî
çà ñòàíîâëåíèå ñóùíîñòíûõ õàðàêòåðèñòèê ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà, òàêèõ, êàê óìåíèå
èçãîòîâëÿòü îðóäèÿ è èñïîëüçîâàòü îãîíü, ñïîñîáíîñòü îïåðèðîâàòü ñèìâîëàìè è
ò.ä. Áîëåå òîãî, áîëüøèå ñîìíåíèÿ âûçûâàåò ïðîäóêòèâíîñòü ïðèìåíåíèÿ ðàññìàò-
ðèâàåìîãî ïðèíöèïà äàæå ê òåì ñôåðàì ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà, áèîëîãè÷åñêàÿ ôóíê-
öèÿ êîòîðûõ íà ïåðâûé âçãëÿä âûñòóïàåò â íàèáîëåå ÿâíîé ôîðìå, òàêèõ, ñêàæåì,
êàê ïèòàíèå è ïîëîâîå ïîâåäåíèå.

Ìåæäó òåì, îïèðàÿñü íà ôàêò ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðîäñòâà ÷åëîâåêà ñ äðóãèìè ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè îòðÿäà ïðèìàòîâ è íà ïðåäñòàâëåíèÿ î âîçìîæíîñòè ýâîëþöèè ïîâåäåíèÿ
ïîä äåéñòâèåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà, ìíîãèå áèîëîãè è íåêîòîðûå ïðåäñòàâèòåëè ãóìà-
íèòàðíûõ íàóê ñî÷ëè âîçìîæíûì ñ÷èòàòü ýòè äâà îáñòîÿòåëüñòâà äîñòàòî÷íûìè äëÿ
ïîäòâåðæäåíèÿ ïðÿìîé è ïëàâíîé ïðååìñòâåííîñòè ìåæäó ïîâåäåíèåì æèâîòíûõ è
Homo sapiens. Ïå÷àëüíûì ïðèìåðîì òàêîãî ðîäà ïðàêòèêè â ýòîëîãèè ìîæåò ñëóæèòü
êíèãà Ä. Ìîððèñà «Ãîëàÿ îáåçüÿíà». Íåäàâíèé ðåöèäèâ òîé æå íàòóðàëèñòè÷åñêîé òåí-
äåíöèè áûë âûçâàí ýêñïåðèìåíòàìè À. è Á. Ãàðäíåðîâ, êîòîðûå îáíàðóæèëè èçâåñòíûå
ñïîñîáíîñòè ê ñèìâîëèçàöèè ó øèìïàíçå. Ýòî äàëî, êàê ïîëàãàþò íåêîòîðûå àâòîðû,
âîçìîæíîñòü óñîìíèòüñÿ â ñïðàâåäëèâîñòè óñòîÿâøåãîñÿ âçãëÿäà îá óíèêàëüíîñòè ÷å-
ëîâåêà âîîáùå è åãî ÿçûêîâîãî ïîâåäåíèÿ â ÷àñòíîñòè (ñì.: Ëèíäåí, 1981 è ïðåäèñëî-
âèå Å.Í. Ïàíîâà ê ýòîé êíèãå).
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Ïîëåçíîñòü ýòîëîãèè â ñôåðå èçó÷åíèÿ ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà íåñîìíåííà äî òåõ ïîð,
ïîêà íå âñòóïàåò â ñèëó òàê íàçûâàåìàÿ «îøèáêà ïîòåíöèàëüíîñòè» (Äåëüãàäî, 1971:
43.). Åñëè ìû óâåðåíû â òîì, ÷òî âñå ôóíêöèè ÷åëîâå÷åñêîãî îðãàíèçìà â êîíå÷íîì
èòîãå îïðåäåëÿþòñÿ ðàáîòîé ãåíîâ, ýòî åùå íå çíà÷èò, ÷òî ïîâåäåíèå âçðîñëîãî ñîâðå-
ìåííîãî ÷åëîâåêà èëè äàæå äâóõëåòíåãî ðåáåíêà ìîæíî ñêîëüêî-íèáóäü ïðàâäîïîäîáíî
îïèñàòü êàê ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííîå (ÿðêèé ïðèìåð íåîñîçíàâàåìîé àâòîðàìè
«îøèáêè ïîòåíöèàëüíîñòè» â ðàññóæäåíèÿõ î ïîâåäåíèè ÷åëîâåêà äàåò, íà íàø âçãëÿä,
êíèãà: Lumsden, Wilson, 1983: 215). Õîòÿ ôèçè÷åñêè è ïñèõè÷åñêè íîðìàëüíûé ðåáåíîê
îáëàäàåò âñåìè ïîòåíöèÿìè «÷åëîâåêà ðàçóìíîãî», îí åäâà ëè ñòàíåò òàêîâûì â óñëî-
âèÿõ, ðåçêî îòëè÷íûõ îò òîãî êóëüòóðíîãî îêðóæåíèÿ, â êîòîðîì â íîðìå ïðîèñõîäèò
ðàçâèòèå ÷åëîâå÷åñêîãî ñóùåñòâà (Scarr, 1983: 191-224). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ñïðàâåäëè-
âî ðàññìàòðèâàÿ ìíîãèå ÷åðòû ïîâåäåíèÿ íîâîðîæäåííîãî ðåáåíêà êàê «ïàíìàììàëü-
íûå» (ò.å. îáùèå ÷åëîâåêó è âñåì ïðî÷èì ìëåêîïèòàþùèì; ibid.: 210), åäâà ëè áóäåò
ðàçóìíî çàêëþ÷èòü íà ýòîé îñíîâå îá îòñóòñòâèè êà÷åñòâåííîãî ïåðåðûâà ìåæäó ïîâå-
äåíèåì æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà.

Ãðàíèöû ïðèìåíåíèÿ ýòîëîãè÷åñêèõ ïðèíöèïîâ ê àíàëèçó ÷åëîâå÷åñêîãî ïîâåäå-
íèÿ äîëæíû åñòåñòâåííûì îáðàçîì îïðåäåëÿòüñÿ ñïåöèôèêîé ïðåäìåòà ýòîëîãèè ÷åëî-
âåêà. Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ íàèáîëåå ïåðñïåêòèâíûé îáúåêò – ýòî ðåáåíîê â ïåðâûå ìåñÿ-
öû åãî æèçíè. Çäåñü îòêðûâàåòñÿ âîçìîæíîñòü ïîíÿòü, êàêèì îáðàçîì «âèäîñïåöèôè-
÷åñêîå» ïîâåäåíèå ãðóäíîãî ðåáåíêà ïîä âëèÿíèåì ñîöèàëüíûõ êîíòàêòîâ ñ ìàòåðüþ è
äðóãèìè ÷ëåíàìè ñåìüè íà÷èíàåò ïðåîáðàçîâûâàòüñÿ â ïîâåäåíèå îñîçíàþùåãî ñåáÿ
èíäèâèäà. Îäíàêî óæå íà ýòîì ýòàïå êóëüòóðíûå âîçäåéñòâèÿ íà ðåáåíêà íàñòîëüêî ñèëü-
íû, ÷òî ýòîëîãè÷åñêèé ïîäõîä áóäåò íåäîñòàòî÷íûì áåç êîððåêòèðîâêè åãî ñî ñòîðîíû
ïñèõîëîãèè ðàçâèòèÿ, ñîöèîëèíãâèñòèêè è äðóãèõ ñîöèàëüíûõ äèñöèïëèí.

Âîçìîæíîñòè ýòîëîãèè îïðåäåëÿþòñÿ è âåäóùèì åå ìåòîäîì – îïèñàíèåì öåëîñòíî-
ãî ïîâåäåíèÿ îñîáè, êîòîðîå äàåò öåííûé ìàòåðèàë äëÿ âûÿâëåíèÿ åãî òîíêîé ñòðóêòóðû
è âðåìåííîé îðãàíèçàöèè. ×åðåç ñïåöèôèêó ýòîãî ìåòîäà ýòîëîãèÿ ïîëó÷àåò øèðîêèé
äîñòóï è ê àíàëèçó ïîâåäåíèÿ âçðîñëûõ ÷ëåíîâ ñîöèóìà â êîììóíèêàòèâíûõ ïðîöåññàõ.
Èíòåðåñíîé òî÷êîé ïðèëîæåíèÿ â ýòîé ñôåðå ÿâëÿåòñÿ èçó÷åíèå âñåâîçìîæíûõ ôîðì ñîçíà-
òåëüíî íåêîíòðîëèðóåìîãî ïîâåäåíèÿ – íàïðèìåð, òðàäèöèîííî îáóñëîâëåííûõ äâèæå-
íèé è ïîç (êèíåñèêà), íåâåðáàëüíîé êîììóíèêàöèè, ãåîìåòðèè ñîöèàëüíî îðãàíèçîâàí-
íîãî ïðîñòðàíñòâà. È â ýòîé îáëàñòè äåéñòâèòåëüíîñòè ýòîëîãèÿ íåèçáåæíî äîëæíà âîé-
òè â òåñíûé êîíòàêò ñ ñîöèàëüíûìè íàóêàìè – ýòíîãðàôèåé, ýòíîñåìèîòèêîé, ñîöèàëü-
íîé ïñèõîëîãèåé è ò.ä., ïîñêîëüêó òðàäèöèîííîå äëÿ ýòîëîãèè ñòðåìëåíèå âûÿâèòü ãåíå-
òè÷åñêè çàïðîãðàììèðîâàííûå, âèäîñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè íåâåðáàëüíûõ ñèãíà-
ëîâ (òàê íàçûâàåìûå óíèâåðñàëèè) íåèçáåæíî ñòàëêèâàåòñÿ ñ áîëüøèìè òðóäíîñòÿìè
ðàçãðàíè÷åíèÿ ñòåðåîòèïîâ âðîæäåííûõ è îáóñëîâëåííûõ êóëüòóðîé.

3. Âêëàä ýòîëîãèè â ïîçíàíèå ïîâåäåíèÿ ÷åëîâåêà
Îñíîâíûå êîíöåïòóàëüíûå ñõåìû «êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè» â èõ ïåðâîíà÷àëüíîì

âèäå èìåþò ñåé÷àñ, ïî ìíåíèþ áîëüøèíñòâà àâòîðèòåòíûõ ýòîëîãîâ, â îñíîâíîì ÷èñòî
èñòîðè÷åñêèé èíòåðåñ. Âìåñòå ñ òåì ìû íå âïðàâå ïðåóìåíüøàòü òó ïîèñòèíå îãðîì-
íóþ ðîëü, êîòîðóþ ýòè ïîñòðîåíèÿ ñûãðàëè â ñâîå âðåìÿ, è òî íåñîìíåííîå âëèÿíèå,
êîòîðîå îíè îêàçàëè íà ôîðìèðîâàíèå íàøèõ ñåãîäíÿøíèõ ïðåäñòàâëåíèé î ñàìûõ îá-
ùèõ ïðèíöèïàõ è çàêîíîìåðíîñòÿõ ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ â èõ åñòåñòâåííîé ñðåäå îáè-
òàíèÿ. Íå ìîã ïðîéòè äàðîì è îãðîìíûé îïûò ýòîëîãèè â ñôåðå ñòðîãîãî îïèñàíèÿ,
êëàññèôèêàöèè è êàòåãîðèçàöèè ïîâåäåí÷åñêèõ ôåíîìåíîâ.

Àññèìèëÿöèÿ áóðíî ðàçâèâàþùåéñÿ ýòîëîãèåé èäåé è ìåòîäîâ äðóãèõ äèñöèïëèí
(â ïåðâóþ î÷åðåäü ôèçèîëîãèè è ïñèõîëîãèè), ðàâíî êàê âñòðå÷íîå âîçäåéñòâèå ýòîëî-
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ãèè íà ñòèëü ìûøëåíèÿ è ìåòîäîëîãèþ ïîãðàíè÷íûõ ñ íåé åñòåñòâåííûõ è ãóìàíèòàð-
íûõ íàóê, – âñå ýòî ïðèâîäèò íà ðóáåæå 70-õ è 80-õ ãîäîâ ê åå ñëèÿíèþ ñ òåì ñèíòåòè-
÷åñêèì êîìïëåêñîì, êîòîðûé âñå ÷àùå âîñïðèíèìàåòñÿ è îáîçíà÷àåòñÿ â êà÷åñòâå åäè-
íîãî êðóãà ïîâåäåí÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ äèñöèïëèí. Åñòåñòâåííî, ÷òî â äåÿòåëüíîñòè
ó÷åíûõ, ðàáîòàþùèõ â òðàäèöèÿõ òàêîãî êîìïëåêñíîãî ïîäõîäà, çà÷àñòóþ òðóäíî ñ ïîë-
íûì îñíîâàíèåì âûÿâèòü «÷èñòî ýòîëîãè÷åñêèå» ìîòèâû è êîìïîíåíòû. Íî ìû âñå æå
ïîïûòàåìñÿ ñäåëàòü ýòî â íàäåæäå ïðîäåìîíñòðèðîâàòü ðåàëüíûé âêëàä ýòîëîãèè â
ïîçíàíèå ÷åëîâåêà è îäíîâðåìåííî ïîêàçàòü ïåðñïåêòèâíîñòü äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ
èñòèííî íàó÷íîé ýòîëîãèè ÷åëîâåêà.

Îñíîâíûå íàïðàâëåíèÿ èññëåäîâàíèé â ýòîé îáëàñòè ìû ïîäðàçäåëÿåì íà ñëåäó-
þùèå 5 òåì: 1) ýêñïðåññèâíîå ïîâåäåíèå; 2) ïîâåäåíèå ðåáåíêà; 3) êîììóíèêàöèè; 4)
ñîöèàëüíîå ïîâåäåíèå è ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ; 5) ðåêîíñòðóêöèè ïîâåäåíèÿ ãîìè-
íèä íà ðàííèõ ýòàïàõ àíòðîïîãåíåçà. Óñëîâíîñòü ïðåäëàãàåìîé ðóáðèêàöèè îáóñëîâ-
ëåíà òåì, ÷òî âûäåëåííûå çäåñü êàòåãîðèè øèðîêî ïåðåêðûâàþòñÿ. Äåéñòâèòåëüíî,
ýêñïðåññèâíîå ïîâåäåíèå ñëóæèò ñðåäñòâîì íåâåðáàëüíîé êîììóíèêàöèè, òîãäà êàê
îíà, â ñâîþ î÷åðåäü, çà÷àñòóþ ðåãóëèðóåò ñîöèàëüíûå âçàèìîäåéñòâèÿ è ìîæåò ñëó-
æèòü îñíîâîé äëÿ îïðåäåëåííûõ ôîðì ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè; êîììóíèêàöèÿ ìåæ-
äó ìàòåðüþ è ðåáåíêîì ñðåäñòâàìè ýêñïðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
âçàèìîäåéñòâèå, âûïîëíÿþùåå ôóíêöèþ ñîöèàëèçàöèè ðåáåíêà; ïðîöåññ ñòàíîâëå-
íèÿ ÷åëîâå÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ â àíòðîïîãåíåçå çàòðàãèâàåò òåìó êàê êîììóíèêàöèè,
òàê è ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè è ò.ä. ×òîáû õîòÿ áû îò÷àñòè ïðåîäîëåòü íåèçáåæíîå â
äàííîì ñëó÷àå íåóäîáñòâî ïåðåêðûâàíèÿ âûäåëåííûõ ðóáðèê, ìû áóäåì ïîëüçîâàòüñÿ
ïåðåêðåñòíûìè ññûëêàìè.

1. Ýêñïðåññèâíîå ïîâåäåíèå. Ïåðâûé, âåñüìà âíóøèòåëüíûé äëÿ ñâîåãî âðåìåíè îá-
çîð ýòîé òåìû áûë äàí ×. Äàðâèíîì â åãî òðóäå «Î âûðàæåíèè îùóùåíèé ó ÷åëîâåêà è
æèâîòíûõ». Â ýòîé êíèãå âåëèêèé íàòóðàëèñò íàìåòèë è âñå òðè ãëàâíûõ ïóòè èññëåäîâà-
íèÿ äàííîãî ôåíîìåíà, à èìåííî: 1) ïðÿìûå íàáëþäåíèÿ, àíàëèç ïîâåäåíèÿ ñóáúåêòîâ: 2)
èçó÷åíèå äåïðèâèðîâàííûõ îò âíåøíèõ ñåíñîðíûõ âîçäåéñòâèé (ñëåïîãëóõèå äåòè) è 3)
êðîññ-êóëüòóðíûå èññëåäîâàíèÿ. Ïåðâûé ìåòîä ïðåñëåäóåò ñâîåé öåëüþ êàòàëîãèçàöèþ
ðåïåðòóàðà «âûðàçèòåëüíûõ äâèæåíèé». Ýòè êàòàëîãè (ïî ñóùåñòâó – ýòîãðàììû) ìîãóò
áûòü èñïîëüçîâàíû â ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ äëÿ âûÿâëåíèÿ ãîìîëîãèè (â ÷àñòíî-
ñòè, â ëèöåâîé ìèìèêå) ìåæäó ïîâåäåí÷åñêèìè àêòàìè ó ÷åëîâåêà è ïðî÷èõ ìëåêîïèòàþ-
ùèõ. Ïîñêîëüêó, êàê õîðîøî ïîíèìàë ×. Äàðâèí, äëÿ ãîìîëîãèçàöèè ìîæíî èñïîëüçîâàòü
ëèøü íàñëåäñòâåííî îáóñëîâëåííûå àêòû, èõ ñòðîãîå îòäåëåíèå îò âñåõ ïðî÷èõ, ôîðìè-
ðóþùèõñÿ ïîä âîçäåéñòâèåì êóëüòóðíûõ âëèÿíèé, òðåáóåò êîíòðîëÿ. Ïîñëåäíèé îñóùå-
ñòâèì â íàáëþäåíèÿõ íàä äåòüìè, íå èìåþùèìè çðèòåëüíîãî è àêóñòè÷åñêîãî êîíòàêòà
ñî ñâîèì îêðóæåíèåì è, òàêèì îáðàçîì, íåñïîñîáíûìè ê èìèòàöèè ïîâåäåíèÿ îêðóæàþ-
ùèõ, à òàêæå â ñîïîñòàâëåíèÿõ ôîðì ýêñïðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ
êóëüòóðíûõ îáùíîñòåé, íå èìåþùèõ êîíòàêòà äðóã ñ äðóãîì.

Âñå ýòè òðè ïîäõîäà ïîëó÷èëè äàëüíåéøåå ðàçâèòèå â ýòîëîãèè. Â êà÷åñòâå íåìíî-
ãèõ ïðèìåðîâ íàçîâåì êàòàëîã ïðîñòåéøèõ ìèìè÷åñêèõ àêòîâ è æåñòîâ, âêëþ÷àþùèé
136 êàòåãîðèé, èç êîòîðûõ 40 îïèñûâàþò ðàçëè÷íûå èçìåíåíèÿ êîíôèãóðàöèè ãóá è ðòà
(Brannigan, Humpries, 1972), äàííûå î íàñëåäñòâåííîé äåòåðìèíèðîâàííîñòè ðÿäà ìè-
ìè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé è êîìïëåêñîâ ýêñïðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ ó ñëåïîãëóõèõ äåòåé
(Eibl-Eibesfeldt, 1973), ìíîãî÷èñëåííûå ðàáîòû òîãî æå àâòîðà ïî âûÿâëåíèþ îáùèõ
ìèìè÷åñêèõ ñðåäñòâ (óíèâåðñàëèé) ó ðàçíûõ ýòíè÷åñêèõ ãðóïï, ìíîãèå èç êîòîðûõ åùå
è ñåãîäíÿ íàõîäÿòñÿ íà êóëüòóðíîé ñòàäèè îõîòíèêîâ-ñîáèðàòåëåé (ñì., íàïð.: Eibl-
Eibesfeldt, 1972). Â ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèÿõ ìèìèêè ÷åëîâåêà è ïðî÷èõ ïðèìàòîâ
áûëè äîñòàòî÷íî óáåäèòåëüíî ïîêàçàíû ôèëîãåíåòè÷åñêèå èñòîêè óëûáêè è ñìåõà, áå-
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ðóùèõ íà÷àëî â òàê íàçûâàåìîì «ìîë÷àëèâîì îñêàëèâàíèè çóáîâ», õàðàêòåðíîì äëÿ
øèìïàíçå è ðÿäà äðóãèõ âèäîâ îáåçüÿí (van Hooff, 1972).

Èññëåäîâàíèÿ ðÿäà àâòîðîâ (ñì., íàïð.: Argyle, 1972) ïîêàçàëè, ÷òî ýìîöèîíàëüíîå
ñîñòîÿíèå ÷åëîâåêà âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ íàõîäèò ÿâñòâåííîå âûðàæåíèå â îñîáåííîñòÿõ
åãî ïîçû, êîòîðóþ ëþäÿì òðóäíåå êîíòðîëèðîâàòü, ÷åì ìíîãèå õàðàêòåðèñòèêè ëèöåâîé
ìèìèêè. Îêàçàëîñü òàêæå, ÷òî àíàëèç ðåïåðòóàðà âñåâîçìîæíûõ ôîðì íå êîíòðîëèðóå-
ìîãî ñóáúåêòîì ïîâåäåíèÿ ìîæåò ñëóæèòü âàæíûì ïîäñïîðüåì ïðè äèàãíîñòèêå ïñè-
õè÷åñêèõ çàáîëåâàíèé. Â ÷àñòíîñòè, â ðåïåðòóàðå «âûðàçèòåëüíûõ äâèæåíèé» ó øè-
çîôðåíèêîâ ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò ïîæèìàíèå ïëå÷àìè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî, ïîñêîëüêó
ó çäîðîâîãî ÷åëîâåêà ýòîò àêò ÿâëÿåòñÿ äâèãàòåëüíûì ýêâèâàëåíòîì âåðáàëüíûõ êîíñò-
ðóêöèé òèïà «Êòî ìîæåò çíàòü…», åãî îòñóòñòâèå ó áîëüíûõ ñâÿçàíî ñ îïðåäåëåííûìè
íàðóøåíèÿìè ÿçûêîâîãî ïîâåäåíèÿ (Grant, 1972). Ýòî ëèøü îäèí ïðèìåð òåñíåéøåé è
âçàèìîîáóñëîâëåííîé ñâÿçè ìåæäó íåâåðáàëüíûìè ñèãíàëàìè è ÿçûêîì, íåðàçðûâíîñòü
êîòîðîé ó ÷åëîâåêà ïîä÷åðêèâàþò ìíîãèå àâòîðû (Argyle, 1972; Leach, 1972).

2. Ïîâåäåíèå ðåáåíêà. Òðàäèöèîííûå èññëåäîâàíèÿ ýòîëîãîâ, ìíîãîêðàòíî ïðåä-
ïðèíèìàâøèåñÿ â ïîèñêàõ ãåíåòè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ æèâîò-
íûõ, ïîñëóæèëè ïðèìåðîì äëÿ àíàëîãè÷íîé ïîñòàíîâêè ýêñïåðèìåíòîâ ñ íîâîðîæäåí-
íûìè äåòüìè. Íåêîòîðûå ïîëó÷åííûå ïðè ýòîì ðåçóëüòàòû ïîìîãëè ðàçðåøèòü äàâíèé
ñïîð ìåæäó ïñèõîëîãàìè-íàòèâèñòàìè, ñ÷èòàâøèìè, â ÷àñòíîñòè, ÷òî çðèòåëüíûé ìèð
ðåáåíêà íå îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîãî âçðîñëîãî ÷åëîâåêà, è ýìïèðèñòàìè, êîòîðûå óòâåð-
æäàëè, ÷òî ëèøü îáó÷åíèå ïåðåâîäèò õàîòè÷åñêîå âîñïðèÿòèå ìèðà íîâîðîæäåííûì â
îðãàíèçîâàííîå çðèòåëüíîå âîñïðèÿòèå áîëåå çðåëîãî ñóáúåêòà.

Êàê ïîêàçàë Ð. Ôàíö (1974), ðåáåíîê â âîçðàñòå îò 1 äî 15 íåäåëü õîðîøî ðàçëè÷àåò
ñòðóêòóðíûå îñîáåííîñòè ïðåäúÿâëÿåìûõ åìó îáúåêòîâ, ïðè÷åì â ýòî âðåìÿ èìåííî
ýòè îñîáåííîñòè, à íå ôîðìà è öâåò ïðåäìåòîâ ÿâëÿþòñÿ äëÿ íåãî íàèáîëåå ñóùåñòâåí-
íîé ÷àñòüþ âíåøíèõ ñòèìóëîâ. Ïðè ïðåäúÿâëåíèè ãðóäíîìó ðåáåíêó ðÿäà ìîäåëåé îí
äîñòîâåðíî ÷àùå ôèêñèðóåò ñâîé âçãëÿä íà ñõåìàòè÷åñêîì èçîáðàæåíèè ÷åëîâå÷åñêîãî
ëèöà, ÷åì íà âñåõ ïðî÷èõ ôèãóðàõ, áóäü òî äèñê ñ êîíöåíòðè÷åñêèìè ëèíèÿìè èëè îäíî-
öâåòíûé êðóã òåõ æå ðàçìåðîâ. Ñåé÷àñ ýòî ÿâëåíèå êàæåòñÿ åñòåñòâåííûì, ïðèíèìàÿ âî
âíèìàíèå ïåðâîñòåïåííóþ âàæíîñòü äëÿ íîâîðîæäåííîãî òàêèõ «ñîöèàëüíûõ ðåëèçå-
ðîâ», êàê ëèöî åãî ìàòåðè. Îäíàêî åùå 15 ëåò òîìó íàçàä âûâîäû Ð. Ôàíöà áûëè áû
âñòðå÷åíû ìíîãèìè ïî ìåíüøåé ìåðå ñ íåäîâåðèåì.

Õîòÿ êîëîññàëüíàÿ ðîëü òåñíîãî êîíòàêòà ñ ìàòåðüþ äëÿ íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ðå-
áåíêà â ïåðâûå ìåñÿöû åãî æèçíè êàæåòñÿ ñàìîî÷åâèäíîé, ñîöèàëüíûå è ñîöèàëèçèðó-
þùèå àñïåêòû ýòèõ ñâÿçåé äî íåäàâíåãî âðåìåíè îñòàâàëèñü ìàëîïîíÿòíûìè. Â íà÷àëå
60-õ ãîäîâ èíòåðåñ ê ýòîé òåìå áûë ñòèìóëèðîâàí èçâåñòíûìè îïûòàìè Ã. Õàðëîó íà
ìàêàêàõ-ðåçóñàõ: äåòåíûøè, ðîñøèå ñ ïðîâîëî÷íîé ìîäåëüþ «ìàòåðè», âïîñëåäñòâèè
îêàçàëèñü ïîëíîñòüþ íå ïðèñïîñîáëåííûìè ê æèçíåííî âàæíûì âçàèìîäåéñòâèÿì ñ
ñåáå ïîäîáíûìè (â ÷àñòíîñòè, íà ïî÷âå ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ) – â îòëè÷èå îò äåòåíûøåé,
âûðàùåííûõ «â îáùåñòâå» òàêèõ æå ïðîâîëî÷íûõ «ìàòåðåé», íî îáòÿíóòûõ áàðõàòèñ-
òîé òêàíüþ (Harlow, 1977). Â äàííîì ñëó÷àå êðèòè÷åñêèì ôàêòîðîì áûëà ïðèçíàíà íå-
îáõîäèìîñòü òåëåñíûõ êîíòàêòîâ ñ ìàòåðüþ, îáåñïå÷èâàþùèõ äåòåíûøó òàêòèëüíóþ
ñòèìóëÿöèþ. Ýòè âûâîäû, ÷ðåçâû÷àéíî èíòåðåñíûå è âàæíûå ñàìè ïî ñåáå è êàçàâøè-
åñÿ ïåðâîíà÷àëüíî äîñòàòî÷íûìè è â ïðèìåíåíèè ê ÷åëîâåêó, ïîðîäèëè íå÷òî âðîäå
ìîäåëè «ìàòåðèíñêîé ñòèìóëÿöèè», èìåâøåé øèðîêîå õîæäåíèå ïðèìåðíî äî íà÷àëà
70-õ ãîäîâ. Íî óæå â ñåðåäèíå ïðîøëîãî äåñÿòèëåòèÿ Äæ. Äàíí (Dunn, 1976) óêàçàëà íà
÷åðåñ÷óð îáùèé è óïðîùåí÷åñêèé õàðàêòåð ýòîé ìîäåëè. Àâòîð ïîä÷åðêèâàåò âàæíîñòü
äåòàëèçèðîâàííîãî àíàëèçà ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ìàòåðüþ è ðåáåíêîì ñ
ïåðâûõ äíåé ðîæäåíèÿ ïîñëåäíåãî. Â ýòèõ âçàèìîäåéñòâèÿõ àêòèâíàÿ ðîëü ïðèíàäëå-
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æèò íå òîëüêî ìàòåðè, íî è ðåáåíêó, îïðåäåëåííûì è ÿâíûì îáðàçîì ìîäèôèöèðóþùå-
ìó åå ïîâåäåíèå (êàê íà ðàííåé ïðåâåðáàëüíîé ñòàäèè, òàê è â ïåðèîä ïðèîáðåòåíèÿ
ðåáåíêîì ÿçûêîâûõ íàâûêîâ). Äðóãàÿ âàæíàÿ ìûñëü, ïðîâîäèìàÿ â ýòîé ñòàòüå, êàñàåò-
ñÿ ÿâëåíèÿ àäàïòàáåëüíîñòè äåòñêîãî ïîâåäåíèÿ, ðàçâèòèå êîòîðîãî õàðàêòåðèçóåòñÿ îï-
ðåäåëåííûìè ÷åðòàìè ñàìîîðãàíèçàöèè. Êà÷åñòâó ðîäèòåëüñêîãî ïîâåäåíèÿ, îðèåíòè-
ðîâàííîãî íà ðåáåíêà, ïðèäàåòñÿ áîëåå âàæíàÿ ðîëü, ÷åì åãî «êîëè÷åñòâó» â êàòåãîðèÿõ
çàòðà÷åííîãî âðåìåíè.

Â õîäå òàêîãî ðîäà èññëåäîâàíèé êîììóíèêàòèâíîãî ïðîöåññà ìåæäó ìàòåðüþ è ðå-
áåíêîì, ïðîâîäèìûõ â ýòîëîãè÷åñêèõ òðàäèöèÿõ, áûëè âûÿâëåíû èíòåðåñíûå ïîëîâûå
ðàçëè÷èÿ â ïîâåäåíèè äåòåé, êàñàþùèåñÿ èíòåíñèâíîñòè ïðîÿâëåíèÿ ðàçíûõ ôîðì ýêñï-
ðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ, ñòåïåíè îðèåíòèðîâàííîñòè íà ìàòü, îñîáåííîñòåé ðåàëèçàöèè
âíåøíèõ âïå÷àòëåíèé ïðè ðèñîâàíèè è ò.ä. (Crook, 1973; Moss, 1974; Willsdon, 1977), à
òàêæå êîëè÷åñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðå âçàèìîäåéñòâèé ìàòåðåé ñ èõ äåòüìè ðàçíî-
ãî ïîëà. Ïî ìíåíèþ Äæ. Êðóêà, â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ìàòü, ïðåñåêàÿ èëè ïîîùðÿÿ òå èëè
èíûå äåéñòâèÿ ðåáåíêà, òåì ñàìûì óæå ñ ïåðâîãî ãîäà åãî æèçíè ñïîñîáñòâóåò (â çíà÷è-
òåëüíîé ñòåïåíè íåîñîçíàííî) ôîðìèðîâàíèþ òåõ ñâÿçàííûõ ñ ïîëîì îñîáåííîñòåé â
ïîâåäåíèè íîâîãî ÷ëåíà ñîöèóìà, êîòîðûå äèêòóþòñÿ ïðèíÿòûìè çäåñü êóëüòóðíûìè íîð-
ìàìè. Íåò íóæäû ãîâîðèòü î òîì, êàêîå êîëîññàëüíîå çíà÷åíèå èìåþò òàêîãî ðîäà èññëå-
äîâàíèÿ äëÿ êîíñòðóèðîâàíèÿ àäåêâàòíûõ ñèñòåì ðàííåãî âîñïèòàíèÿ â ïåäàãîãèêå. Íàäî
ñêàçàòü, ÷òî ìíîãèå âîïðîñû çäåñü åùå îñòàþòñÿ ïî÷òè íåðàçðàáîòàííûìè – íàïðèìåð,
çíà÷åíèå ñïåöèôèêè äîÿçûêîâûõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ìàòåðüþ è ðåáåíêîì â ïëàíå
ïîäãîòîâêè åãî ê îïòèìàëüíîìó óñâîåíèþ ÿçûêîâûõ íàâûêîâ (Wilkinson, 1983).

Èç ñêàçàííîãî âûøå âïîëíå î÷åâèäíà îãðîìíàÿ ðîëü, ïðèíàäëåæàùàÿ àíàëèçó òîí-
êèõ ìåõàíèçìîâ íåâåðáàëüíîé êîììóíèêàöèè ìåæäó ìàòåðüþ è ðåáåíêîì â ïåðâûå ìå-
ñÿöû è ãîäû åãî æèçíè. Ïðèìåðîì ïðîäóêòèâíîãî ïîäõîäà ê ýòîé òåìå ìîæåò ñëóæèòü
ðàáîòà Äæ. Àíäåðñîíà (Anderson, 1972), ïîëó÷èâøåãî êðàéíå èíòåðåñíûå äàííûå íî
ïîâîäó æåñòîâûõ «ïðåäøåñòâåííèêîâ» öåëåíàïðàâëåííîé ðå÷åâîé êîììóíèêàöèè. Ïî
ìíåíèþ àâòîðà, ýòà ðîëü â äîÿçûêîâîì ïîâåäåíèè ðåáåíêà ïðèíàäëåæèò èñêëþ÷èòåëü-
íî æåñòó óêàçàíèÿ íà îáúåêò óêàçàòåëüíûì ïàëüöåì. Ýòîò ñèãíàë íåèçìåííî àäðåñóåòñÿ
ìàòåðè è èìååò âíåøíèé ðåôåðåíò, ò.å. îáëàäàåò çíàêîâîé ïðèðîäîé. Äëÿ ìàòåðè äàí-
íûé æåñò ñëóæèò ïðèçíàêîì îêîí÷àíèÿ ïðåäøåñòâóþùåé àêòèâíîñòè ðåáåíêà (íàïðè-
ìåð, åãî ïåðåìåùåíèé â òîì èëè èíîì íàïðàâëåíèè). Ýòî îáëåã÷àåò åé êîíòðîëü çà äåé-
ñòâèÿìè îòïðûñêà è âîçìîæíîñòü èõ ïðîãíîçà. Äëÿ ðåáåíêà èíäèôôåðåíòíàÿ ðåàêöèÿ
ìàòåðè îáîçíà÷àåò îòñóòñòâèå îïàñíîñòè ñî ñòîðîíû îáúåêòà, íà êîòîðûé îí óêàçûâàåò.
Òîò æå æåñò ñî ñòîðîíû ìàòåðè ôèêñèðóåò âíèìàíèå ðåáåíêà íà åå óêàçàòåëüíîì ïàëüöå
è ñðàçó æå çàòåì íà åå ãëàçàõ, äâèæåíèÿìè êîòîðûõ ìàòü óêàçûâàåò ðåáåíêó, êóäà åìó
ñëåäóåò èäòè â. ñëåäóþùèé ìîìåíò.

Âàæíî çàìåòèòü, ÷òî îïèñàííûé óêàçàòåëüíûé æåñò îòñóòñòâóåò ó íàøèõ áëèæàé-
øèõ ðîäè÷åé – øèìïàíçå (Menzel, 1971), ò.å. ÿâëÿåòñÿ ÷èñòî ÷åëîâå÷åñêèì. Â ýòîé ñâÿ-
çè âñïîìíèì, ÷òî óêàçàíèå íà îáúåêò ñëóæèò â ïðîöåññå îáó÷åíèÿ ÿçûêó ïðîñòåéøèì
ýêâèâàëåíòîì åãî «íàçûâàíèÿ». Ñëåäóþùèé øàã – ïðèñâîåíèå îáúåêòó ñëîâåñíîãî çíà-
êà, êîòîðîå íåðåäêî ñîïðîâîæäàåò óêàçóþùèé æåñò (Áðóíåð, 1977: 348).

3. Êîììóíèêàöèÿ. Óæå ïðåäûäóùèé ïðèìåð ïðåêðàñíî èëëþñòðèðóåò âñþ âàæíîñòü
íåâåðáàëüíîãî êîìïîíåíòà â îáùåíèè ëþäåé. Î òîì æå ñâèäåòåëüñòâóþò óæå ñàìûå
ïîâåðõíîñòíûå íàáëþäåíèÿ, äîñòóïíûå êàæäîìó èç íàñ. Åñëè äàæå îñòàâèòü â ñòîðîíå
ïðîñîäè÷åñêèå (íàïðèìåð, äâèæåíèÿ ãîëîâû è ñîêðàùåíèÿ ëèöåâûõ ìûøö â òàêò ðå÷è)
è ïàðàëèíãâèñòè÷åñêèå (æåñòèêóëÿöèÿ â ìîìåíò ðàçãîâîðà) ñîñòàâëÿþùèå ðå÷åâîãî ïî-
âåäåíèÿ, îñòàåòñÿ öåëûé ðÿä äðóãèõ ïîâåäåí÷åñêèõ êàòåãîðèé, îáåñïå÷èâàþùèõ ïåðå-
äà÷ó âàæíîé èíôîðìàöèè («ýêñòðàèíôîðìàöèè», ïî âûðàæåíèþ Ì. Ýðãàéëà) êàê ìåæ-
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äó íåïîñðåäñòâåííûìè ó÷àñòíèêàìè âçàèìîäåéñòâèÿ, òàê è â àäðåñ íàáëþäàòåëÿ, çàèí-
òåðåñîâàííîãî äàííûì àêòîì îáùåíèÿ è íàìåðåâàþùåãîñÿ èñïîëüçîâàòü ïîëó÷åííûå
ñâåäåíèÿ äëÿ ïëàíèðîâàíèÿ ñîáñòâåííûõ äåéñòâèé.

Â ÷èñëå òàêèõ êàòåãîðèé Ì. Ýðãàéë (Argyle, 1972) íàçûâàåò, â ÷àñòíîñòè, äâà ïðî-
ñòðàíñòâåííûõ ïîêàçàòåëÿ – ðàññòîÿíèå ìåæäó ñîáåñåäíèêàìè (proximity) è èõ îðèåí-
òàöèþ ïî îòíîøåíèþ äðóã ê äðóãó, à òàêæå ñïåöèôèêó îáìåíà âçãëÿäàìè. Òàê, ïðè ðàç-
ãîâîðå ñèìïàòèçèðóþùèõ äðóã äðóãó ëþäåé äèñòàíöèÿ ìåæäó íèìè íåâåëèêà (ïðè ïðî-
÷èõ ðàâíûõ), âîçìîæåí êðàòêîâðåìåííûé òåëåñíûé êîíòàêò (ïðèêîñíîâåíèå ðóêîé),
ãîëîâû ïîâåðíóòû òàêèì îáðàçîì, ÷òîáû âèäåòü ëèöî ñîáåñåäíèêà. Ãëàçà ïåðèîäè÷åñêè
âñòðå÷àþòñÿ, à îáùåå âðåìÿ, íà ïðîòÿæåíèè êîòîðîãî âçãëÿä îáðàùåí ê ëèöó ïàðòíåðà,
çàíèìàåò äî 75% âñåãî âðåìåíè âçàèìîäåéñòâèÿ. Ðàçãîâîð ìåæäó ëèöàìè, íå èñïûòû-
âàþùèìè ñèìïàòèè äðóã ê äðóãó, õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíûìè ïðèçíà-
êàìè. Âìåñòå ñ òåì ýòà îáùàÿ ñõåìà ìîæåò ñóùåñòâåííî ìîäèôèöèðîâàòüñÿ êóëüòóðíû-
ìè âëèÿíèÿìè (ñì.: Ïàíîâ, 1983). Â ýòîì ïëàíå îñîáåííî èíòåðåñíà ñïåöèôèêà òåõ êóëü-
òóðíûõ è ïñèõîëîãè÷åñêèõ íîðì, êîòîðûå îïðåäåëÿþò äèñòàíöèþ ìåæäó ó÷àñòíèêàìè
àêòà îáùåíèÿ, ïîñêîëüêó çäåñü ìû èìååì ïðîñòåéøóþ ôîðìó îðãàíèçàöèè è «ãåîìåò-
ðèè» ñîöèàëüíîãî ïðîñòðàíñòâà (ñì.: Ñòåïàíîâ, 1971).

Âàæíîñòü íåêîíòðîëèðóåìûõ íåâåðáàëüíûõ ñèãíàëîâ äëÿ âûÿâëåíèÿ ñîáåñåäíèêà-
ìè ýìîöèîíàëüíîãî êîíòåêñòà îáùåíèÿ ïîêàçàíà â èíòåðåñíûõ ýêñïåðèìåíòàõ Ý. Ãåññà
(Hess, 1977). Îí ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ðàñøèðåííûå çðà÷êè âîñïðèíèìàþòñÿ âçðîñëû-
ìè ëþäüìè â êà÷åñòâå ïðèçíàêà, àññîöèèðóþùåãîñÿ ñ òàêèìè êà÷åñòâàìè, êàê ïðèâëå-
êàòåëüíîñòü, îòçûâ÷èâîñòü, õîðîøåå íàñòðîåíèå, à ñóæåííûå – ñ õîëîäíîñòüþ, íåäðó-
æåëþáèåì, ýãîèñòè÷åñêèìè òåíäåíöèÿìè. Èñïûòóåìûå îáîåãî ïîëà â âîçðàñòå ñâûøå
18 ëåò äîðèñîâûâàëè íà øàáëîíå, èçîáðàæàþùåì óëûáàþùååñÿ ëèöî, áîëüøèå çðà÷êè,
à íà èçîáðàæåíèè ïå÷àëüíîãî ëèöà – ìàëåíüêèå. Ïîñêîëüêó äåòè â îáîèõ ñëó÷àÿõ ðèñî-
âàëè çðà÷êè îäèíàêîâîãî ðàçìåðà, åñòü îñíîâàíèå çàêëþ÷èòü, ÷òî äèôôåðåíöèðîâàíèÿ
ðåàêöèÿ íà ðàçíóþ âåëè÷èíó çðà÷êîâ ïðèîáðåòàåòñÿ èëè ñîâåðøåíñòâóåòñÿ çà ñ÷åò èí-
äèâèäóàëüíîãî îïûòà.

Âñÿ âàæíîñòü ñïîñîáíîñòè ëþäåé êîíòðîëèðîâàòü ñâîå íåâåðáàëüíîå ïîâåäåíèå åäâà
ëè ïîäëåæèò ñîìíåíèþ. Ìû íå ãîâîðèì î òåõ ôîðìàõ ýêñïðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ, êîòî-
ðûå ýêñïëèöèòíî èëè èìïëèöèòíî «òàáóèðóþòñÿ» îáùåñòâîì. Ñïîñîáíîñòü ê ñàìîêîí-
òðîëþ è íåñîìíåííî ñâÿçàííîå ñ íåé óìåíèå ðàñïîçíàâàòü çíà÷åíèå ýôåìåðíûõ íåâåð-
áàëüíûõ ñèãíàëîâ, ïîñòóïàþùèõ îò ñîáåñåäíèêà, ìîãóò áûòü, ïî âñåé âèäèìîñòè, ñî-
çíàòåëüíî ðàçâèòû èíäèâèäîì. Âñå ýòî îáóñëîâëèâàåò âûñîêóþ èíäèâèäóàëüíóþ èç-
ìåí÷èâîñòü ëþäåé â îòíîøåíèè ýòèõ êà÷åñòâ.

Âêëàä ýòîëîãèè â íàøè ïîçíàíèÿ î êîììóíèêàöèè ó ÷åëîâåêà íå èñ÷åðïûâàåòñÿ
îäíèì ëèøü àñïåêòîì íåâåðáàëüíîãî îáùåíèÿ. Âñïîìíèì, íàïðèìåð, ñëåäóþùèå ñëîâà
èçâåñòíîãî ëèíãâèñòà ×. Õîêêåòà: «Ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ìû ìîæåì áîëüøå óçíàòü î
÷åëîâå÷åñêîì ÿçûêå, èçó÷àÿ êîììóíèêàòèâíûå ñèñòåìû æèâîòíûõ, íà ïåðâûé âçãëÿä
ìîæåò ïîêàçàòüñÿ ñòðàííûì, íî è ìèíóòíîãî ðàçìûøëåíèÿ äîñòàòî÷íî, ÷òîáû ïîíÿòü,
÷òî óñòàíîâèòü ñóùíîñòü äàííîãî ïðåäìåòà ìîæíî ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè ìû çíàåì
òàêæå, ÷åì îí íå ÿâëÿåòñÿ» (Õîêêåò, 1970). Èìåííî ïðîòèâîïîñòàâëåíèå ÿçûêà ñïîñî-
áàì îáùåíèÿ æèâîòíûõ ïîçâîëèëî ×. Õîêêåòó ñîñòàâèòü ïåðå÷åíü ðÿäà ïðèçíàêîâ, îá-
ùèõ âñåì ÷åëîâå÷åñêèì ÿçûêàì (ïî÷åìó îíè è íàçâàíû óíèâåðñàëèÿìè) è îòëè÷àþùèõ
èõ îò ñèñòåì ñèãíàëèçàöèè è êîììóíèêàöèè ó æèâîòíûõ: òàêîâû äèñêðåòíîñòü, ñåìàí-
òè÷íîñòü, ïðîèçâîëüíîñòü, ïåðåìåùàåìîñòü è ò.ä. Ýòà òåìà íåîäíîêðàòíî çàòðàãèâà-
ëàñü è ïðîôåññèîíàëüíûìè ýòîëîãàìè (Thorpe, 1972; Tavolga, 1974), êîòîðûå, òàêèì
îáðàçîì, òàêæå âíåñëè ñâîé âêëàä â ïðåäñòàâëåíèÿ îá óíèêàëüíîñòè ÷åëîâå÷åñêîãî ÿçûêà,
êàê ñïîñîáà ñèìâîëè÷åñêîãî îïèñàíèÿ ðåàëüíîñòè è êàê íàèáîëåå ýôôåêòèâíîãî ñðåä-
ñòâà ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè.
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4. Ñîöèàëüíîå ïîâåäåíèå è ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ. Òåìà ñîöèàëüíîãî ïîâåäåíèÿ
áûëà óæå ÷àñòè÷íî çàòðîíóòà â ïóíêòàõ 2 è 3. Êàæåòñÿ íåñîìíåííûì, ÷òî ýòîëîãè÷åñ-
êèå ìåòîäû «ïîëåâîãî» íàáëþäåíèÿ ïîçâîëÿþò ðàñêðûòü òîíêèå è íåòðèâèàëüíûå àñ-
ïåêòû ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé – íàïðèìåð, ìåõàíèçìû, îáåñïå÷èâàþùèå ñîãëàñî-
âàííîñòü äåéñòâèé ïàðòíåðîâ â ñëîæíî ñòðóêòóðèðîâàííûõ ðèòóàëüíûõ äåéñòâèÿõ
(Pitcairn, Schleidt, 1976).

Îäíó èç çàäà÷ èçó÷åíèÿ ïðèíöèïîâ îðãàíèçàöèè ñîöèàëüíî çíà÷èìîãî ïðîñòðàí-
ñòâà ýòîëîãè âèäÿò â òîì, ÷òîáû ïîëó÷èòü äàííûå, êîòîðûå ìîãëè áû áûòü èñïîëüçîâà-
íû äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ðàííèõ ýòàïîâ àíòðîïîãåíåçà (ñì. íèæå, ïóíêò 5). Ìåòîäû òàêîãî
ðîäà èññëåäîâàíèé íà ïåðâûé âçãëÿä êàæóòñÿ áëèçêèìè ê òàêîâûì â ýòíîãðàôèè, îäíàêî
â îòëè÷èå îò ïîñëåäíèõ áîëüøå âíèìàíèÿ óäåëÿåòñÿ èíäèâèäóàëüíîìó ïîâåäåíèþ íî-
ñèòåëåé òîé èëè èíîé ñîöèàëüíîé ðîëè è ðåàëèçàöèè åãî â ñîöèàëüíûõ âçàèìîäåéñòâè-
ÿõ ðàçíîãî òèïà. Â ñôåðå èíòåðïðåòàöèè ýòèõ äàííûõ èíòåðåñû ýòîëîãîâ áëèçêî ïðè-
ìûêàþò ê âîïðîñàì, ñòîÿùèì ïåðåä ýêîëîãè÷åñêîé àíòðîïîëîãèåé. Âàæíîå ìåñòî â èñ-
ñëåäîâàíèÿõ ýòîãî íàïðàâëåíèÿ çàíèìàþò ïîíÿòèÿ èíäèâèäóàëüíîé äèñòàíöèè è ãðóï-
ïîâîé òåððèòîðèè.

×òîáû ïðîèëëþñòðèðîâàòü ñóùíîñòü ýòîãî ïîäõîäà, ðàññìîòðèì äàííûå Heinz ïî ïî-
âîäó ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ñîöèóìà ó áóøìåíîâ. Ýëåìåíòàðíîé ÿ÷åéêîé ó ýòîé
íàðîäíîñòè ÿâëÿåòñÿ èëè íóêëåàðíàÿ, èëè ðàñøèðåííàÿ ñåìüÿ (extended family). Íåñêîëü-
êî òàêèõ ñåìåé îáúåäèíåíû â ñîîáùåñòâî (band), âñå ÷ëåíû êîòîðîãî îõîòÿòñÿ èëè çàíè-
ìàþòñÿ ñîáèðàòåëüñòâîì â ïðåäåëàõ ó÷àñòêà ìåñòíîñòè, îáîçíà÷àåìîãî àâòîðîì â êà÷å-
ñòâå «òåððèòîðèè». Âíóòðè ïîñåëåíèÿ òàêîãî ñîîáùåñòâà æèëèùà îòäåëüíûõ ñåìåé ðàç-
äåëåíû ðàññòîÿíèÿìè, èñêëþ÷àþùèìè âîçìîæíîñòü õîðîøåé ñëûøèìîñòè. Â ìîìåíò
ïîñåùåíèÿ äàííîãî ñîîáùåñòâà ÷ëåíàìè äðóãîãî ïîñëåäíèå óñòðàèâàþòñÿ íà âðåìåííîå
æèòåëüñòâî âáëèçè ïîñåëåíèÿ õîçÿåâ, íî íà ðàññòîÿíèè, çíà÷èòåëüíî áîëüøåì, ÷åì äèñ-
òàíöèÿ ìåæäó æèëèùàìè ñåìåé äàííîãî ñîîáùåñòâà. Ñîîáùåñòâî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
äîñòàòî÷íî çàìêíóòîå îáúåäèíåíèå, õîòÿ è ñâÿçàííîå ðîäñòâåííûìè óçàìè ñ ðÿäîì äðó-
ãèõ. Âñå îíè îáðàçóþò ãðóïïèðîâêó ñëåäóþùåãî óðîâíÿ èåðàðõèè (nexus), îõîòíè÷üÿ òåð-
ðèòîðèÿ êîòîðîé âêëþ÷àåò â ñåáÿ âñå òåððèòîðèè âõîäÿùèõ â íåå ñîîáùåñòâ. Êàêèå-ëèáî
ïîñòîÿííûå ñâÿçè ìåæäó òàêèìè ãðóïïèðîâêàìè âûñøåãî óðîâíÿ îòñóòñòâóþò, ò.å. îíè
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïîëíîñòüþ çàêðûòûå ýíäîãàìíûå îáúåäèíåíèÿ.

Àâòîð ýòîé ðàáîòû îïðåäåëÿåò «òåððèòîðèþ» â òåðìèíàõ ýòîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè
òåððèòîðèàëüíîñòè – êàê «ïðîñòåéøóþ ôîðìó íåòåðïèìîñòè íà ïî÷âå ïðîñòðàíñòâåí-
íûõ çàïðåòîâ, êîòîðàÿ ïðîÿâëÿåòñÿ ñî ñòîðîíû æèâîòíîãî ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì îñî-
áÿì òîãî æå âèäà». Ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ â òîì, ÷òî ïîíÿòèå òåððèòîðèè â äàííîì ñëó÷àå
óäîáíî êàê ëàêîíè÷íûé îïèñàòåëüíûé òåðìèí, îäíàêî ðå÷ü èäåò î äîñòàòî÷íî îòäàëåí-
íîé àíàëîãèè. Ó !êî áóøìåíîâ èíäèâèä, ïîïûòàâøèéñÿ îõîòèòüñÿ íà òåððèòîðèè äðóãî-
ãî ñîîáùåñòâà, ìîæåò äîðîãî ïîïëàòèòüñÿ çà ýòî, íî ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè îí çàðàíåå
íå èñïðîñèë ñîãëàñèÿ åå âëàäåëüöåâ. Âìåñòå ñ òåì ïîñëåäíÿÿ âîçìîæíîñòü ñîâåðøåííî
èñêëþ÷åíà, åñëè ðå÷ü èäåò î òåððèòîðèè ñîîáùåñòâà, îòíîñÿùåãîñÿ ê äðóãîìó îáúåäè-
íåíèþ (íåêñóñó), íåðîäñòâåííîìó äàííîìó. Èíûìè ñëîâàìè, «òåððèòîðèàëüíîñòü» ó
áóøìåíîâ îñíîâàíà íà òðàäèöèÿõ è ðåãóëèðóþòñÿ ñðåäñòâàìè âåðáàëüíîãî ïîâåäåíèÿ.
Â îñíîâå ðåãëàìåíòèðîâàííîãî èñïîëüçîâàíèÿ ïðîñòðàíñòâà ëåæèò ñëîæíåéøèé êîìï-
ëåêñ êóëüòóðíûõ è ýòè÷åñêèõ ïðàâèë, à òàêæå ïðåêðàñíîå çíàíèå ýêîëîãè÷åñêîé îáñòà-
íîâêè ñ ó÷åòîì íàëè÷íûõ ðåñóðñîâ ïèòàíèÿ è äîëãîâðåìåííîãî ïðîãíîçà èõ èçìåíåíèé.
Òàêèì îáðàçîì, «îõðàíà» îõîòíè÷üåãî ó÷àñòêà èìååò â äàííîì ñëó÷àå âåñüìà ìàëî îá-
ùåãî ñ òåððèòîðèàëüíûì ïîâåäåíèåì æèâîòíûõ, â îñíîâå êîòîðîãî ëåæàò ÷èñòî èì-
ïóëüñíûå ôîðìû âçàèìíîé àãðåññèâíîñòè.

Ïðèíöèïèàëüíî èíàÿ ôîðìà «òåððèòîðèàëüíîñòè», íàáëþäàåòñÿ ó ïñèõè÷åñêè íå-
ïîëíîöåííûõ ëèö ïðè èõ ñîâìåñòíîì ïðåáûâàíèè â ëå÷åáíûõ ó÷ðåæäåíèÿõ, ïðèïèñû-
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âàåòñÿ äèñôóíêöèÿì âåðáàëüíîãî ïîâåäåíèÿ è îáùåìó îáåäíåíèþ âíåøíåé ñðåäû. Â
ýòèõ óñëîâèÿõ íåðåäêî ôîðìèðóþòñÿ òàêæå ñîöèàëüíûå ñòðóêòóðû òèïà æåñòêîé ëè-
íåéíîé èëè ïèðàìèäíîé èåðàðõèè (Argyle, 1972).

Ðåêîíñòðóêöèè ïîâåäåíèÿ ãîìèíèä íà ðàííèõ ýòàïàõ àíòðîïîãåíåçà. Âîïðîñ î òîì,
êàêîâ áûë ýêîëîãè÷åñêèé è ñîöèàëüíûé îáëèê ðàííèõ ãîìèíèä â ïåðèîä ïîñòåïåííîãî
ôîðìèðîâàíèÿ ôèçè÷åñêîãî îáëèêà ñîâðåìåííîãî ÷åëîâåêà (ò. å. ñ êîíöà ïëèîöåíà è íà
ïðîòÿæåíèè áîëüøåé ÷àñòè ïëåéñòîöåíà),– ýòî ñåé÷àñ îäíà èç öåíòðàëüíûõ òåì íå òîëüêî
àíòðîïîëîãèè, íî è âñåãî ñîäðóæåñòâà íàóê î ÷åëîâåêå. Äàííûå àðõåîëîãèè äàþò íà-
äåæíûå îñíîâàíèÿ äëÿ ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî ýêîëîãè÷åñêîé ôîðìîé ñóùåñòâîâàíèÿ ïðà-
ëþäåé è ôîðìèðóþùåãîñÿ ÷åëîâåêà áûëè îõîòà è ñîáèðàòåëüñòâî (Isaak, 1978). ×òî êà-
ñàåòñÿ ñïîñîáîâ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè è ïðåâàëèðóþùèõ ôîðì ïîëîâûõ îòíîøåíèé
â ïðåäûñòîðèè ÷åëîâåêà, òî çäåñü äî ñàìîãî íåäàâíåãî âðåìåíè âñå îòíîñèëîñü ê îáëà-
ñòè ñàìûõ âîëüíûõ ïðåäïîëîæåíèé. Ê ÷èñëó îñíîâíûõ âîïðîñîâ, êîòîðûå øèðîêî äèñ-
êóòèðîâàëèñü â ýòî âðåìÿ è ïðîäîëæàþò äèñêóòèðîâàòüñÿ ïî ñåé äåíü, îòíîñÿòñÿ, â ÷à-
ñòíîñòè, ñëåäóþùèå:

1) áûëè ëè ïðàëþäè îðãàíèçîâàíû â îòêðûòûå êîëëåêòèâû, èëè æå îíè æèëè çàìê-
íóòûìè ãðóïïèðîâêàìè, ïðàêòèêóþùèìè æåñòêóþ òåððèòîðèàëüíîñòü;

2) ñîîòâåòñòâåííî ñòðîèëèñü ëè îòíîøåíèÿ ñîñåäíèõ ãðóïï íà äðóæåëþáèè è íåé-
òðàëèòåòå (âêëþ÷àÿ ñþäà ñèìâîëè÷åñêèé äåëåæ ïðîäóêòàìè ïèòàíèÿ ïðè âñòðå÷àõ äðóã
ñ äðóãîì), èëè æå â îñíîâå ìåæãðóïïîâûõ îòíîøåíèé ëåæàëà íåïðèêðûòàÿ àãðåññèâ-
íîñòü;

3) íàñêîëüêî ïîçäíèì ïðèîáðåòåíèåì áûëà ðåãëàìåíòèðîâàííàÿ ôîðìà ñåìüè (áóäü
òî ïîëèãèíèÿ èëè ìîíîãàìèÿ) è êàê ïðîèçîøåë ïåðåõîä ê íåé îò ïðîìèñêóèòåòíûõ ïî-
ëîâûõ îòíîøåíèé.

Èíòåíñèôèêàöèÿ ýòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà ïðèìàòàõ (â ÷àñòíîñòè, íà ÷å-
ëîâåêîîáðàçíûõ îáåçüÿíàõ), èìåâøàÿ ìåñòî â ïîñëåäíèå äâà äåñÿòèëåòèÿ, è îäíîâðå-
ìåííîå óñèëåíèå èíòåðåñà ê èçó÷åíèþ îáðàçà æèçíè ýòíè÷åñêèõ ãðóïï, äî ñèõ ïîð
âåäóùèõ ñóùåñòâîâàíèå îõîòíèêîâ è ñîáèðàòåëåé,– âñå ýòî ïîçâîëèëî ôîðìóëèðî-
âàòü áîëåå ïðàâäîïîäîáíûå ãèïîòåçû îá ýòîëîãè÷åñêîì è ñîöèàëüíîì îáëèêå ðàííèõ
ãîìèíèä.

Ñåãîäíÿ óæå ÿâíûì àíàõðîíèçìîì çâó÷èò, íàïðèìåð, ñëåäóþùåå çàÿâëåíèå: «(ïðåä-
÷åëîâå÷åñêîå) ñòàäî äîëæíî áûëî ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé, çà èñêëþ÷åíèåì ëèøü âðåìå-
íè îáîðîíû îò õèùíèêîâ è êîëëåêòèâíîé îõîòû, àðåíó ïîñòîÿííûõ äðàê è ñòû÷åê
ìåæäó ñàìöàìè» (Ñåìåíîâ, 1966). Ìðà÷íàÿ, êîøìàðíàÿ êàðòèíà æèçíè ïðåä÷åëîâåêà,
êàê åå ðèñóåò ýòîò àâòîð, – ñ åå «íåïðåðûâíûìè, íåïðåêðàùàþùèìèñÿ äðàêàìè», «áåñ-
êîíå÷íûìè êðîâàâûìè êîíôëèêòàìè» ñàìöîâ èç-çà ñàìîê, ñî ñòðåìëåíèåì ñàìöîâ-
îáëàäàòåëåé «ãàðåìíûõ ñåìåé» ê äàëüíåéøåìó óâåëè÷åíèþ ñâîèõ «ãàðåìîâ» – âñå
ýòî íå íàõîäèò íè ìàëåéøèõ àíàëîãèé íè â ñîöèàëüíîé ñòðóêòóðå ÷åëîâåêîîáðàçíûõ
îáåçüÿí (ãîðèëë è íàøèõ áëèæàéøèõ ðîäñòâåííèêîâ – øèìïàíçå; ñì., íàïð.: Schaller,
1963; Ëàâèê-Ãóäîëë Âàí, 1974), íè â îáøèðíûõ äàííûõ ïî îáðàçó æèçíè ñîâðåìåí-
íûõ îõîòíèêîâ-ñîáèðàòåëåé, îáîáùåííûõ, â ÷àñòíîñòè, â ñáîðíèêå «×åëîâåê-îõîò-
íèê» (Man the hunter, 1968). Âñå ýòî äàåò îñíîâàíèÿ âåñüìà ñêåïòè÷åñêè îòíåñòèñü ê
èäåå, âîñõîäÿùåé ê ïîïóëÿðíîé êíèãå Ê. Ëîðåíöà «Îá àãðåññèè», ÷òî ïðèñóùàÿ ñî-
âðåìåííîìó ÷åëîâåêó «âðîæäåííàÿ» àãðåññèâíîñòü áûëà îäíèì èç âàæíûõ äâèæó-
ùèõ ñòèìóëîâ ðàçâèòèÿ ÷åëîâå÷åñòâà (ðàçâåðíóòóþ êðèòèêó ýòèõ ïðåäñòàâëåíèé ñì.:
Montagu, 1974).

Ïî-âèäèìîìó, íåò îñîáûõ îñíîâàíèé îòðèöàòü âàæíîå çíà÷åíèå îáøèðíûõ äàííûõ
ïî ýòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðå ïîïóëÿöèé ó øèìïàíçå äëÿ èíòåðåñóþùåé íàñ òåìû, à òàê-
æå ïðàâîìî÷íîñòü ýêñòðàïîëÿöèè ýòèõ ñâåäåíèé â îáëàñòü ïðåäûñòîðèè ÷åëîâå÷åñòâà
(ñì., íàïð.: Zililman, Lovsenstein, 1983). Â ñâÿçè ñ ýòèì äîñòàòî÷íî ïðàâäîïîäîáíîé çâó-
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÷èò ãèïîòåçà, ÷òî ðàííèå ãîìèíèäû æèëè íåáîëüøèìè ãðóïïàìè – íå áîëåå íåñêîëüêèõ
äåñÿòêîâ îñîáåé, ïåðèîäè÷åñêè ðàñùåïëÿâøèìèñÿ íà áîëåå ìåëêèå ïîäãðóïïû. Íèêà-
êèõ «ãàðåìíûõ ñåìåé» ó íèõ íå áûëî, à îòíîøåíèÿ ïîëîâ ñòðîèëèñü íà îñíîâå ïðîìèñ-
êóèòåòà, íå âêëþ÷àâøåãî â ñåáÿ íå òîëüêî îñòðîé êîíêóðåíöèè, íî è âîîáùå êàêèõ-ëèáî
âûðàæåííûõ ïðèçíàêîâ àíòàãîíèçìà ìåæäó ñàìöàìè (Àëåêñååâà, 1977).

Óñòîé÷èâàÿ ôîðìà ñåìüè ñ ðåãëàìåíòèðîâàííûìè ïåðñîíàëüíûìè ñâÿçÿìè âîçíèê-
ëà ëèøü íà ñðàâíèòåëüíî âûñîêîé ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ êóëüòóðû è áûëà ïåðâîíà÷àëü-
íî, êàê ìû ïîëàãàåì, ïîëèãèííîé.

Ãîðàçäî áîëüøå ïðîòèâîðå÷èé âûçûâàåò äî ñèõ ïîð âîïðîñ â òîì, áûëè ëè âûøå-
îïèñàííûå ãðóïïèðîâêè çàêðûòûìè è òåððèòîðèàëüíûìè èëè îòêðûòûìè äëÿ ñâîáîä-
íîãî îáìåíà ñâîèìè ÷ëåíàìè (ñì.: King, 1976). Â òðàêòîâêå ýòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû
ïîïóëÿöèé øèìïàíçå äîëãîå âðåìÿ ãîñïîäñòâîâàëà ìûñëü îá îòêðûòîñòè äåìîâ. Îäíà-
êî â ïîñëåäíèå ãîäû ïîÿâëÿþòñÿ íåìíîãî÷èñëåííûå äàííûå, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î
âîçìîæíîñòè ñìåðòåëüíûõ èñõîäîâ ïðè çàõîäàx ñàìöîâ íà òåððèòîðèþ ñîñåäíåãî äåìà.
Ãîðèëëû æèâóò â öåëîì çàìêíóòûìè ãðóïïàìè, íî íå ïðàêòèêóþò èñòèííîé òåððèòîðè-
àëüíîñòè; ïðè âñòðå÷å äâóõ ãðóïï ñàìöû-ëèäåðû äåìîíñòðèðóþò äðóã äðóãó ðèòóàëè-
çîâàííûå ôîðìû óãðîçû, êîòîðûå íèêîãäà íå ïåðåõîäÿò â îòêðûòûå êîíôëèêòû.

Ìíîãî ðàçíîãëàñèé âûçûâàåò âîïðîñ î òîì, â êàêîé ñòåïåíè ïðàâîìåðíî èñïîëüçî-
âàòü äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ñîöèàëüíî-ýòîëîãè÷åñêîãî îáëèêà ðàííèõ ãîìèíèä äàííûå ïî
ñîâðåìåííûì îõîòíèêàì-ñîáèðàòåëÿì. Íàïðèìåð, Ê. Ëåâè-Ñòðîññ (Levi-Strauss, 1968)
ñ÷èòàåò, ÷òî çäåñü áëèçêèå àíàëîãèè (è òåì áîëåå ãîìîëîãèè) íåïðàâîìåðíû, ïîñêîëüêó
ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ ñîâðåìåííûõ îõîòíèêîâ-ñîáèðàòåëåé äîëæíà áûòü ãîðàçäî áëè-
æå ê òàêîâîé â ðàçâèòûõ öèâèëèçàöèÿõ, ÷åì ê îðãàíèçàöèè â ïîïóëÿöèÿõ ðàííèõ ãîìè-
íèä. Êðîìå òîãî, êàê óêàçûâàåò Äæ. Êëàðê (Clark, 1968), êàêèå-ëèáî ñîïîñòàâëåíèÿ êðàéíå
çàòðóäíåíû òåì, ÷òî ñóùåñòâóþùèå äàííûå ïî ñîâðåìåííûì îõîòíè÷üèì íàðîäàì, ñî-
áðàííûå âîåäèíî, äåìîíñòðèðóþò âûñîêóþ èçìåí÷èâîñòü èõ ñîöèàëüíûõ ñòðóêòóð è
îòñóòñòâèå êàêîãî-ëèáî îáùåãî ñòðóêòóðíîãî ïðèíöèïà. Åñëè, ñêàæåì, äëÿ !êî áóøìå-
íîâ èç Þæíîé Àôðèêè õàðàêòåðíû ïîëíîñòüþ èëè ÷àñòè÷íî çàìêíóòûå ãðóïïèðîâêè ñ
çàêðåïëåííûìè çà íèìè îõîòíè÷üèìè ó÷àñòêàìè («òåððèòîðèÿìè» – cì. âûøå), òî ñî-
âåðøåííî èíàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó áóøìåíîâ õàäçà èç Òàíçàíèè: çäåñü ãðóïïèðîâêè
ïîëíîñòüþ îòêðûòû, îòëè÷àþòñÿ âåñüìà íåïîñòîÿííûì ñîñòàâîì è ÷èñëåííîñòüþ èõ
÷ëåíîâ è, åñòåñòâåííî, íå ïðàêòèêóþò íè÷åãî ïîõîæåãî íà òåððèòîðèàëüíîñòü (Woodburn,
1968).

***
Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà ïðåäñòàåò ñåãîäíÿ ïåðåä íàìè êàê ìåæäèñöèïëèíàðíûé êîìï-

ëåêñ, ïîä ýãèäîé êîòîðîãî ñõîäÿòñÿ è òåñíî ïåðåïëåòàþòñÿ ïóòè ðàçâèòèÿ ñîáñòâåííî
ýòîëîãèè, ïñèõîëîãèè ðàçâèòèÿ, ñîöèàëüíîé ïñèõîëîãèè, ïñèõîëèíãâèñòèêè, ñåìèîòè-
êè, ýòíîãðàôèè, àíòðîïîëîãèè è ýâîëþöèîííîãî ó÷åíèÿ. Ìîæíî ëè ñêàçàòü, ÷òî ýòîëî-
ãèÿ ÷åëîâåêà ïîïðîñòó äóáëèðóåò äåÿòåëüíîñòü âñåõ ýòèõ äèñöèïëèí? Âåðîÿòíî, íåò,
ïîñêîëüêó îíà ñîõðàíÿåò çà ñîáîé âïîëíå ñïåöèôè÷íóþ ñôåðó êîìïåòåíöèè, áóäó÷è
îðèåíòèðîâàííîé ïðåæäå âñåãî íà âñåñòîðîííåå èçó÷åíèå ôèëîãåíåçà, îíòîãåíåçà, êóëü-
òóðíîé îáóñëîâëåííîñòè è ñîöèàëüíûõ ôóíêöèé ýêñïðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ è íåâåð-
áàëüíîé êîììóíèêàöèè. Â ýòîì ñìûñëå, ñëåäóÿ Þ.Ñ. Ñòåïàíîâó, êîòîðûé ðàññìàòðèâà-
åò êëàññè÷åñêóþ ýòîëîãèþ â êà÷åñòâå âàæíåéøåé ñîñòàâíîé ÷àñòè «áèîñåìèîòèêè»
(Ñòåïàíîâ, 1971), ýòîëîãèþ ÷åëîâåêà ìîæíî áûëî áû îáîçíà÷èòü êàê îáëàñòü çíàíèé,
ïðèçâàííóþ îáúåäèíèòü ïðåäìåò áèî- è ýòíîñåìèîòèêè.

Õîòÿ èñõîäíûå òåîðåòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ êëàññè÷åñêîé ýòîëîãèè îêàçàëèñü ñîâåð-
øåííî íåäîñòàòî÷íûìè â êà÷åñòâå êîíöåïòóàëüíîé îñíîâû ýòîëîãèè ÷åëîâåêà, ïîñëå-
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äíÿÿ îòíþäü íå ïîòåðÿëà îðãàíè÷åñêîé ñâÿçè ñî ñâîåé ïðåäøåñòâåííèöåé, ñ êîòîðîé åå
ñâÿçûâàåò íå òîëüêî íàçâàíèå, íî òàêæå îáùèé äëÿ íèõ ñòèëü ìûøëåíèÿ êâàëèôèöèðî-
âàííîãî ïîëåâîãî çîîëîãà è áèîëîãà-ýâîëþöèîíèñòà, íå ãîâîðÿ óæå î öåëîì ðÿäå âàæ-
íåéøèõ èññëåäîâàòåëüñêèõ ïðèåìîâ. Â ÷àñòíîñòè, ñðàâíèòåëüíî-ýâîëþöèîííûé ïîä-
õîä ïðîäîëæàåò ñîõðàíÿòü ñâîþ ñèëó è â ýòîëîãèè ÷åëîâåêà – ïðè òîì, ðàçóìååòñÿ, óñ-
ëîâèè, åñëè ïîëüçîâàòüñÿ èì äîñòàòî÷íî îñòîðîæíî, íå çàáûâàÿ îá óíèêàëüíîé áèîñî-
öèàëüíîé ïðèðîäå ÷åëîâåêà è îá îïàñíîñòè ëîâóøåê ïîâåðõíîñòíûõ àíàëîãèé â ñôåðå
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé. Âìåñòå ñ òåì ìåòîä àíàëîãèé, ïðèìåíÿåìûé ïî ïðèí-
öèïó îò ïðîòèâíîãî, äàåò, êàê ìû âèäåëè, âîçìîæíîñòü ëó÷øå ïîíÿòü ñóùíîñòíûå õà-
ðàêòåðèñòèêè ÷èñòî ÷åëîâå÷åñêèõ ôîðì ïîâåäåíèÿ (òàêèõ, â ÷àñòíîñòè, êàê ÿçûê) â èõ
íàó÷íîì ñîïîñòàâëåíèè ñ âíåøíå ñõîäíûìè, íî ïðèíöèïèàëüíî èíûìè â ñâîåé îñíîâå
ôîðìàìè ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ.
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38. Ýâîëþöèÿ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè1

Ïîäîáíî îñîáÿì âñåõ òåõ âèäîâ æèâîòíûõ, êîòîðûì â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïå-
íè ñâîéñòâåíåí ãðóïïîâîé îáðàç æèçíè, ÷åëîâå÷åñêèé èíäèâèä óæå â ìîìåíò ðîæäåíèÿ
îêàçûâàåòñÿ ÷ëåíîì íåêîåãî ñîöèóìà, îðãàíèçîâàííîãî â ñîîòâåòñòâèè ñ îïðåäåëåííû-
ìè ïðàâèëàìè îáùåæèòèÿ. Ñèëüíî óïðîùàÿ êàðòèíó, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ó æèâîòíûõ
ýòè ïðàâèëà äèêòóþòñÿ ïî ïðåèìóùåñòâó ýâîëþöèîííî âûðàáîòàííûìè ïðîãðàììàìè
âíóòðèâèäîâîãî îáùåíèÿ, ó ÷åëîâåêà – ñïåöèôè÷åñêèìè äëÿ äàííîãî ýòíîñà êóëü-
òóðíûìè òðàäèöèÿìè. Òîò ñîöèàëüíûé îðãàíèçì, â òêàíü ñóùåñòâîâàíèÿ êîòîðîãî âïëå-
òåíà æèçíü êàæäîãî èç íàñ îò ðîæäåíèÿ è äî ñìåðòíîãî ÷àñà, ìû ïðèâûêëè íàçûâàòü
îáùåñòâîì. Áóäó÷è â ýòîì çíà÷åíèè êèðïè÷èêîì íàøåãî ïîâñåäíåâíîãî ÿçûêà, ñëîâî
«îáùåñòâî» â íàóêàõ î ÷åëîâåêå âûñòóïàåò â êà÷åñòâå ñïåöèàëüíîãî òåðìèíà, ñòàíîâÿñü
îäíèì èç îñíîâîïîëàãàþùèõ ïîíÿòèé ôèëîñîôèè è ñîöèîëîãèè.

Íèæå òåðìèíîì «îáùåñòâî» ìû îáîçíà÷àåì íåêèé òèï ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè,
êîòîðûé ñëîæèëñÿ íà ïî÷âå îïðåäåëåííîé êóëüòóðû è, îäíàæäû ñôîðìèðîâàâøèñü, ñàì
ïîääåðæèâàåò ñóùåñòâîâàíèå ïîñëåäíåé è åå ðàçâèòèå.

Áåññïîðíî, ÷òî ñïîñîá ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè, ïðàêòèêóåìûé â òîì èëè èíîì ÷å-
ëîâå÷åñêîì îáùåñòâå, â îãðîìíîé ñòåïåíè îïðåäåëåí ýêîëîãè÷åñêèìè óñëîâèÿìè êîíê-
ðåòíîé ïðèðîäíîé ñðåäû, êîòîðóþ ëþäÿì ïðèõîäèòñÿ îñâàèâàòü â ñâîèõ æèçíåííûõ
èíòåðåñàõ. Îäíàêî òîò ôàêò, ÷òî â îäíèõ è òåõ æå ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ìîãóò ñóùåñòâî-
âàòü îáùåñòâà ñ ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûì ñîöèàëüíûì óñòðîéñòâîì, óêàçûâàåò íà ãðî-
ìàäíóþ ðîëü òðàäèöèé, ò.å. äóõîâíîãî íà÷àëà, â êà÷åñòâå ïðè÷èí ñâîåîáðàçèÿ äàííîé
ñèñòåìû ñîöèàëüíûõ îòíîøåíèé. Ïîñêîëüêó ìèð òðàäèöèé êàæäîãî ýòíîñà íåïîâòî-
ðèì, èáî ôîðìèðîâàíèå åãî â èñòîðèè íàðîäà â ïðèíöèïå íåïîäâëàñòíî çàêîíîìåðíîñ-
òÿì ëîãèêè, áûëî áû ïî ìåíüøåé ìåðå íàèâíûì ñàìî ïðåäïîëîæåíèå î âîçìîæíîñòè
ñóùåñòâîâàíèÿ íåêîåãî óíèâåðñàëüíîãî òèïà ÷åëîâå÷åñêîãî îáùåñòâà. Âñå, ÷òî èçâåñò-
íî ñåé÷àñ îá èñòîðèè ÷åëîâå÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé íà íàøåé ïëàíåòå, ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î ïîðàçèòåëüíîé íåðàâíîìåðíîñòè ýâîëþöèè ÷åëîâå÷åñêèõ îáùåñòâ – ïðîèñõî-
äèëî ëè äåëî â Åâðàçèè, â Íîâîì Ñâåòå èëè íà Àôðèêàíñêîì êîíòèíåíòå.

Ðàçíîîáðàçèå îáùåñòâ è èõ êëàññèôèêàöèÿ
Ïðè âñåì êîëîññàëüíîì ðàçíîîáðàçèè ýòíè÷åñêèõ êóëüòóð è ñîîòâåòñòâóþùèõ èì

ñïîñîáîâ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè ìíîãèå âàðèàíòû îáùåñòâåííîãî óñòðîéñòâà ðàçëè-
÷àþòñÿ ëèøü â ÷àñòíûõ äåòàëÿõ, ÷òî ïîçâîëÿåò îáúåäèíÿòü ïðèíöèïèàëüíî ñõîäíûå
âàðèàíòû ñîöèàëüíûõ ñòðóêòóð â íåêèå ñáîðíûå ãðóïïû (èëè êëàññû) è óæå ýòè ïîñëå-
äíèå ñðàâíèâàòü ìåæäó ñîáîé. Ïîäîáíàÿ ïðîöåäóðà êëàññèôèêàöèè îáùåñòâ – äåëî äà-
ëåêî íå ïðîñòîå, òàê ÷òî íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ðàçíûå èññëåäîâàòåëè çà÷àñòóþ ðóêîâîä-
ñòâóþòñÿ â ýòîé ðàáîòå ðàçíûìè ïðèíöèïàìè è ïîäõîäàìè.

Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåí ïðèíöèï êëàññèôèêàöèè, ãäå â åå îñíîâó êëàäóò òàêîå ñâîé-
ñòâî îáùåñòâà, êàê ñòåïåíü ðàçâèòèÿ âëàñòè îäíèõ åãî ÷ëåíîâ íàä äðóãèìè. Ïðè òàêîì
ïîäõîäå íà îäíîì ïîëþñå ñîñðåäîòî÷èâàþòñÿ îáùåñòâà, â êîòîðûõ âëàñòíûå ñòðóêòóðû
è ôóíêöèè ñâåäåíû äî ìèíèìóìà èëè âîîáùå îòñóòñòâóþò. Ýòî òàê íàçûâàåìûå àíàðõè÷å-
ñêèå, èëè ýãàëèòàðíûå îáùåñòâà (îò ôðàíöóçñêîãî ñëîâà egalite – «ðàâåíñòâî»). Íà äðó-
ãîì ïîëþñå ìû îáíàðóæèâàåì âñåâîçìîæíûå âàðèàíòû òîòàëèòàðíûõ îáùåñòâ ñ äåñïî-
òè÷åñêîé ñèñòåìîé óïðàâëåíèÿ àâòîðèòàðíîé ëè÷íîñòè (äèêòàòîðà) è áþðîêðàòè÷åñêîãî
ìåíüøèíñòâà íàä îñíîâíîé ìàññîé íàñåëåíèÿ. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïåðåä íàìè äîâå-

1 Ýêîëîãèÿ è æèçíü 2008 5(78) :4-11. Ñîêðàùåííûé âàðèàíò ãëàâû 13 (Íà îñòðèå ñîöèàëüíîé ýâîëþöèè: ß –
Ìû –  Îíè) â êíèãå  Èíäèâèäóàëüíîå – êîëëåêòèâíîå – ñîöèàëüíîå â ïðèðîäå è â îáùåñòâå: Áåãñòâî îò
îäèíî÷åñòâà. (èçä. 2). URSS, 2011. 640 ñ.
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äåííûé äî ëîãè÷åñêîãî êîíöà ïðèíöèï ãîñóäàðñòâåííîãî óñòðîéñòâà êàê àïïàðàòà íà-
ñèëèÿ ïðàâÿùåé âåðõóøêè íàä óùåìëåííûì â ñâîèõ ïðàâàõ áîëüøèíñòâîì. Ìåæäó ýòè-
ìè äâóìÿ ïîëþñàìè ðàñïîëàãàþòñÿ âñåâîçìîæíûå âàðèàíòû îáùåñòâ äîãîñóäàðñòâåí-
íîãî òèïà – ñ íåçðåëûìè ìåõàíèçìàìè öåíòðàëèçîâàííîé âëàñòè è ñ óìåðåííî âûðà-
æåííûì ñîöèàëüíûì íåðàâåíñòâîì, à òàêæå ãîñóäàðñòâà, îñíîâàííûå íà ïðèíöèïàõ
äåìîêðàòèè è ïàðëàìåíòàðèçìà.

Äðóãîé ñïîñîá êëàññèôèêàöèè îáùåñòâ ïîä÷åðêèâàåò ðàçëè÷èÿ â èõ îñíîâíûõ ñòðóê-
òóðíûõ îñîáåííîñòÿõ. Ïðè òàêîì ïîäõîäå ìîæíî âûäåëèòü òðè òèïà îáùåñòâ: ñåãìåí-
òàðíûå, ñòðàòèôèêàöèîííûå è ñèíòåòè÷åñêèå. ×òî ýòî òàêîå? Ñåãìåíòàðíîå îáùåñòâî
ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ ìîæåò áûòü óïîäîáëåíî òàê íàçûâàåìûì ìîäóëÿðíûì îðãàíèç-
ìàì, êîòîðûå ïîñòðîåíû êàê áû íà ìíîãîêðàòíîì «ïîâòîðåíèè» ïîäîáíûõ äðóã äðóãó
÷àñòåé (ìîäóëåé), âûïîëíÿþùèõ àíàëîãè÷íûå æèçíåííûå ôóíêöèè.

Òèïè÷íûé ïðèìåð îáùåñòâà ýòîãî òèïà äàåò ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ þæíîàìåðè-
êàíñêèõ èíäåéöåâ íàìáèêâàðà, îáèòàþùèõ â ñóõîé êóñòàðíèêîâîé ñàâàííå (òàê íàçûâà-
åìîé áðóññå) þãî-çàïàäíîé Áðàçèëèè. Ýòè èíäåéöû íå íîñÿò íèêàêîé îäåæäû, åñëè íå
ñ÷èòàòü òîíêîé íèòè ñàìîäåëüíîãî áèñåðà, îïîÿñûâàþùåé òàëèþ æåíùèí. Ìóæ÷èíû
ïîðîé ïðèêðûâàþò ïîëîâûå îðãàíû ñîëîìåííûì òàìïîíîì, íî íå ïîëüçóþòñÿ òàê íà-
çûâàåìûì ïîëîâûì ÷åõëîì, êîòîðûé ñëóæèò íåïðåìåííîé ÷àñòüþ ìóæñêîãî «ãàðäå-
ðîáà» ó áîëüøèíñòâà èíäåéñêèõ ýòíîñîâ Áðàçèëèè, êàê è âî ìíîãèõ äðóãèõ ïðèìèòèâ-
íûõ êóëüòóðàõ ìèðà. Îòñóòñòâèå îäåæäû êîìïåíñèðóåòñÿ ðàçíîîáðàçíûìè áóñàìè è
áðàñëåòàìè (èç ïàíöèðÿ áðîíåíîñöà, ñîëîìû, õëîïêîâûõ âîëîêîí, è ò.ä.), ïðè÷åì óêðà-
øåíèÿ ìóæ÷èí çà÷àñòóþ âûãëÿäÿò áîëåå èçûñêàííî è ïðàçäíè÷íî, íåæåëè ó ïðåäñòàâè-
òåëüíèö ïðåêðàñíîãî ïîëà. Â íà÷àëå íàøåãî ñòîëåòèÿ ÷èñëåííîñòü íàìáèêâàðà ñîñòàâ-
ëÿëà îêîëî 20 òûñ. ÷åëîâåê. Â ñåðåäèíå 1960-õ, ñîãëàñíî äàííûì Âñåìèðíîé îðãàíèçàöèè
çäðàâîîõðàíåíèÿ, íàìáèêâàðà îêàçàëèñü â ÷èñëå âûìèðàþùèõ íàðîäîâ – íàðÿäó ñ ïî-
ëóòîðà-äâóìÿ äåñÿòêàìè äðóãèõ ýòíîñîâ, îáèòàþùèõ â çîíå òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ Þæíîé
Àìåðèêè, Àôðèêè è Þãî-Âîñòî÷íîé Àçèè.

Ñòðàòèôèêàöèîííûå îáùåñòâà ïîëó÷èëè ñâîå íàçâàíèå îò ëàòèíñêîãî stratum (áóê-
âàëüíî – «ñëîé»). Îáùåñòâî ýòîãî òèïà ïðîùå âñåãî ïðåäñòàâèòü ñåáå â âèäå ñëîåíîãî
ïèðîãà, òàê ÷òî âñåâîçìîæíûå âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ñëîÿìè (ñòðàòàìè) îðãàíèçîâàíû
ñêîðåå ïî âåðòèêàëè, ÷åì ïî ãîðèçîíòàëè. Ïîæàëóé, ñàìûìè ñâîåîáðàçíûìè èç íèõ, ãäå
ïðèíöèï «ñëîåíîãî ïèðîãà» âûðàæåí íàèáîëåå ÿðêî, îêàçûâàþòñÿ îáùåñòâà, ïîäðàçäå-
ëåííûå íà êàñòû. Áðàêè ìåæäó ìóæ÷èíîé è æåíùèíîé èç ðàçíûõ êàñò çàïðåùåíû êàê
òðàäèöèÿìè, òàê è çàêîíîì, åñëè, ðàçóìååòñÿ, â ñòðàíå ñóùåñòâóåò þðèäè÷åñêîå ïðàâî.
Îíè âîçìîæíû òîëüêî âíóòðè äàííîé êàñòû, ïîýòîìó ïîòîìîê òîé èëè èíîé ñóïðóæåñêîé
ïàðû íåèçáåæíî ïîÿâèòñÿ íà ñâåò, óæå áóäó÷è ÷ëåíîì êàñòû, ê êîòîðîé ïðèíàäëåæàò åãî
ðîäèòåëè. Ïðåêðàñíûì ïðèìåðîì ðåëèãèè, êîòîðàÿ ïîðîäèëà âåñüìà ïðè÷óäëèâóþ êà-
ñòîâóþ ñèñòåìó, ñòàâøóþ îñíîâîé âñåé ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè ìíîãèõ íàðîäîâ Þæ-
íîé Àçèè, ìîæåò ñëóæèòü èíäóèçì. Â âåðîâàíèÿõ èíäóèñòîâ äî ëîãè÷åñêîãî êîíöà äîâå-
äåíî ïðîòèâîïîñòàâëåíèå ïîíÿòèé «÷èñòîòà» – «íå÷èñòîòà», êîòîðûå èñïîêîí âåêîâ áûëè
îñíîâîïîëàãàþùèìè ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ àðõàè÷åñêèõ êóëüòóðàõ. Ìîùíûì èñòî÷íèêîì
íå÷èñòîòû èíäóèñòû ñ÷èòàþò âñÿêîå íàñèëèå – è íå òîëüêî íàä ëþäüìè, íî òàêæå íàä
æèâîòíûìè, ðàñòåíèÿìè è íàä ìàòåðüþ-çåìëåé. Èìåííî ïîýòîìó ëþäè äóõîâíîãî çâàíèÿ
íè ïîä êàêèì âèäîì íå äîëæíû çàíèìàòüñÿ çåìëåïàøåñòâîì (ïðè êîòîðîì íàíîñÿòñÿ ðàíû
çåìëå), à ïðîôåññèè ìÿñíèêà, çàáèâàþùåãî ñêîò, è ìàñëîáîÿ, îòíèìàþùåãî æèçíü ó ñå-
ìÿí ðàñòåíèé, îòíîñÿòñÿ ê ÷èñëó «íå÷èñòûõ». Âñå ýòî ñîçäàåò â ñðåäå íàðîäîâ, èñïîâåäó-
þùèõ èíäóèçì, ñîâåðøåííî îñîáóþ ïñèõîëîãè÷åñêóþ îáñòàíîâêó ñòðàõà ïåðåä íåâåð-
íûì øàãîì, ãðîçÿùèì ñîïðèêîñíîâåíèåì ñî ñêâåðíîé.

Íåñêîëüêî ñëîâ î òîì, êàê âûðàáîòàííàÿ èíäóèçìîì ñèñòåìà ñòðàòèôèêàöèè ôóíê-
öèîíèðóåò â ìíîãîíàöèîíàëüíîì ãîñóäàðñòâå, ãäå ðàçíûå ýòíîñû ðåçêî îòëè÷àþòñÿ äðóã
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îò äðóãà ôóíäàìåíòàëüíûìè îñîáåííîñòÿìè ñâîåé ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè è ìàòåðè-
àëüíîé êóëüòóðû. Òàêîâî, â ÷àñòíîñòè, êîðîëåâñòâî Íåïàë, ñóùåñòâóþùåå ñ 1951 ã. ïî
çàêîíàì êîíñòèòóöèîííîé ìîíàðõèè. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ðÿäîâîãî ÷ëåíà îòêðûòîãî äåìîê-
ðàòè÷åñêîãî îáùåñòâà ñèñòåìà êàñò ñêîðåå âñåãî áóäåò âûãëÿäåòü ñòðàííûì è äàæå îò-
òàëêèâàþùèì àíàõðîíèçìîì. Îäíàêî çíàòîê æèçíè Íåïàëà ôðàíöóçñêèé ýòíîãðàô Ì.
Ãàáîðèî ïðèäåðæèâàåòñÿ èíîãî ìíåíèÿ, ïîä÷åðêèâàÿ åå ñòðóêòóðíî-îðãàíèçóþùóþ ôóí-
êöèþ. «Êàñòîâàÿ ñèñòåìà,– ïèøåò îí,– áëàãîäàðÿ èåðàðõè÷åñêîìó ïîñòðîåíèþ è ðàçäå-
ëåíèþ òðóäà ñïîñîáñòâóåò èíòåãðàöèè ìíîãî÷èñëåííûõ íàðîäíîñòåé Íåïàëà â åäèíîå
îáùåñòâî è åäèíóþ ýêîíîìè÷åñêóþ ñòðóêòóðó è, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî îíà áûëà îòìåíåíà
íà áóìàãå â 1963 ã., ïðîäîëæàåò îñòàâàòüñÿ îäíèì èç âàæíåéøèõ ôàêòîðîâ íàöèîíàëü-
íîé èíòåãðàöèè».

Êîëü ñêîðî äâà ðàññìîòðåííûõ âàðèàíòà êëàññèôèêàöèè îáùåñòâ ñòàâÿò âî ãëàâó
óãëà ðàçíûå êðèòåðèè, ýòè êëàññèôèêàöèè íå èñêëþ÷àþò äðóã äðóãà, ÷òî ïîçâîëÿåò êîì-
áèíèðîâàòü ïðåäëàãàåìûå èìè êàòåãîðèè. Òàê, îáùåñòâà ñåãìåíòàðíîãî òèïà ÷àùå âñå-
ãî îêàçûâàþòñÿ îäíîâðåìåííî è àíàðõè÷åñêèìè, à ãîñóäàðñòâåííîå óñòðîéñòâî â åãî
íàèáîëåå ðàçâèòûõ ôîðìàõ ñâîéñòâåííî ñèíòåòè÷åñêèì èíäóñòðèàëüíûì îáùåñòâàì.
Âïðî÷åì, êîìáèíàöèè ïðèçíàêîâ, ïðåäîñòàâëÿåìûõ îáîèìè âàðèàíòàìè êëàññèôèêà-
öèé, ìîãóò áûòü ñàìûìè ðàçëè÷íûìè è ïîä÷àñ âåñüìà ïðè÷óäëèâûìè. Òàê, â êîðîëåâ-
ñòâå Íåïàë ñ öåíòðàëèçîâàííîé ãîñóäàðñòâåííîé âëàñòüþ ãîñïîäñòâóåò êàñòîâàÿ ñèñòå-
ìà (òèïè÷íûé âàðèàíò ñòðàòèôèêàöèîííîãî îáùåñòâà), â êîòîðóþ âîâëå÷åíû â êà÷å-
ñòâå åå êðàåâûõ ýëåìåíòîâ ýòíîñû îõîòíèêîâ-ñîáèðàòåëåé, ÷üÿ ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçà-
öèÿ ñîõðàíÿåò âñå ÷åðòû àíàðõè÷åñêîãî ñåãìåíòàðíîãî îáùåñòâà.

Ñèíòåòè÷åñêèì ÿ íàçûâàþ íûíåøíåå èíäóñòðèàëüíîå îáùåñòâî, â êîòîðîì âñå ôóí-
êöèîíàëüíûå ïîäñèñòåìû, âûïîëíÿþùèå åãî íóæäû (ïîëèòèêà, õîçÿéñòâî, íàóêà, ðåëè-
ãèÿ, âîñïèòàíèå è ò.ä.), ñëèâàþòñÿ â åäèíûé ñëîæíåéøèé ìåõàíèçì, ïîðàáîùàþùèé ïî
ñóùåñòâó ñâîåé íåóìîëèìîé ìîùüþ îáñëóæèâàþùèå åãî ÷åëîâå÷åñêèå ìàññû. Íà íà-
øèõ ãëàçàõ ïðîèñõîäèò è ñëåäóþùèé øàã – ñëèÿíèå ïîäîáíûõ èíäóñòðèàëüíûõ îá-
ùåñòâ â åäèíîå, ãëîáàëüíîå, ìèðîâîå îáùåñòâî, êîòîðîå ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè ñ îáùå-
ñòâàìè ñåãìåíòàðíîãî è ñòðàòèôèêàöèîííîãî òèïîâ áûñòðî ðàçðóøàåò èõ, ïîõîäÿ âîâ-
ëåêàÿ âñå íîâûå è íîâûå ýòíîñû â áåçóìíûé áåã «ñîâðåìåííîãî ìàññîâîãî îáùåñòâà».

Èíäóñòðèàëüíîå ìàññîâîå îáùåñòâî
Ïîãîâîðèì î ãëàâíûõ îñîáåííîñòÿõ òåõ îáùåñòâ, â êîòîðûõ æèâåò ÷åëîâåê íîâîãî

âðåìåíè è êîòîðûå â ñâîåì ðàçâèòèè óñòðåìëåíû â áóäóùåå. Îáùåñòâà ýòîãî òðåòüåãî
òèïà ìîæíî íàçâàòü èíäóñòðèàëüíûìè, åñëè ðàññìàòðèâàòü ïðîìûøëåííîñòü â êà÷å-
ñòâå òîãî îñíîâíîãî ñïîñîáà ïðîèçâîäñòâà ìàòåðèàëüíûõ öåííîñòåé, êîòîðîå òàê èëè
èíà÷å îïðåäåëÿåò ëèöî âñåé èõ ýêîíîìèêè. Åñëè æå ïîñòàâèòü âî ãëàâó óãëà âñþ òó
ñóììó ñîöèàëüíî-ïñèõîëîãè÷åñêèõ ôåíîìåíîâ, êîòîðàÿ îõâàòûâàåòñÿ ïîíÿòèåì «÷åëî-
âå÷åñêèé ôàêòîð», òî ýòè îáùåñòâà íîâîãî òèïà òî÷íåå âñåãî ìîãóò áûòü íàçâàíû ìàñ-
ñîâûìè îáùåñòâàìè.

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ñòàíîâëåíèå è äàëüíåéøåå ðàçâèòèå èíäóñòðèè ïîâëåêëî çà
ñîáîé âî âñåì ìèðå ìîùíûé ïîòîê ïåðåñåëåíèÿ ëþäåé èç ñåëüñêîé ìåñòíîñòè â ãîðîä-
ñêèå ïðîìûøëåííûå öåíòðû. Ýòîò ïðîöåññ, îùóòèìî ïðèáëèçèâøèé êðóøåíèå ìíîãî-
÷èñëåííûõ ñåãìåíòàðíûõ îáùåñòâ, ïîëîæèë íà÷àëî áûñòðîìó ðîñòó ðàçíîðîäíûõ âíóòðè
ñåáÿ ñêîïëåíèé ëþäåé, íåïîäâëàñòíûõ êàêèì-ëèáî òðàäèöèîííûì, óñòîÿâøèìñÿ ïðà-
âèëàì îáùåæèòèÿ. Âîò êàê îïèñûâàåò ýòó ñèòóàöèþ àâòîð êíèãè «Âåê òîëï», èçâåñòíûé
ôðàíöóçñêèé ñïåöèàëèñò ïî ñîöèàëüíîé ïñèõîëîãèè Ñ. Ìîñêîâè÷è: «Âûðâàííûå èç ðîä-
íûõ ìåñò, èç ñâîåé ïî÷âû ëþäè, ñîáðàííûå â íåñòàáèëüíûå ãîðîäñêèå êîíãëîìåðàòû,
ñòàíîâèëèñü ìàññîé. Ñ ïåðåõîäîì îò òðàäèöèè ê ìîäåðíèçìó íà ðûíîê âûáðàñûâàåòñÿ
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ìíîæåñòâî àíîíèìíûõ èíäèâèäîâ, ñîöèàëüíûõ àòîìîâ, ëèøåííûõ ñâÿçè ìåæäó ñîáîé».
Ïîíÿòíî, ÷òî, ñòàâ ýêîíîìè÷åñêîé îïîðîé îáùåñòâà, ãîðîäà ïðåâðàòèëèñü îäíîâðå-

ìåííî è â öåíòðû ïîëèòè÷åñêîé æèçíè, ñðåäîòî÷èå âëàñòè ïðàâèòåëåé è çàêîíîäàòåëåé,
ñâîåãî ðîäà äèñïåò÷åðñêèå ïóíêòû, äåðæàùèå ïîä íåóñûïíûì êîíòðîëåì âñå, ÷òî ïðî-
èñõîäèò â ñåëüñêîé ïåðèôåðèè. Âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ íàñåëåíèÿ â êðóïíîì ãîðîäå äå-
ëàåò åãî î÷àãîì âñÿ÷åñêèõ èííîâàöèé. Ïî ñëîâàì ôðàíöóçñêîãî ñîöèîëîãà Ý. Äþðêãåé-
ìà, èìåííî çäåñü «…âûðàáàòûâàþòñÿ èäåè, ìîäû, íðàâû, íîâûå ïîòðåáíîñòè, êîòîðûå
çàòåì ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà îñòàëüíóþ ÷àñòü ñòðàíû».

Âìåñòå ñ òåì â ãîðîäàõ áûñòðåå âñåãî ðàçðóøàþòñÿ ïðåæíèå óñòîé÷èâûå òðàäèöèè,
óñòóïàÿ ìåñòî íåïîñòîÿííîé ìàññîâîé êóëüòóðå, ïðåáûâàþùåé â íåïðåðûâíîì áóðíîì
êîëîâðàùåíèè. Ñòîëü ìîùíîå è íåîñïîðèìîå âëèÿíèå ãîðîäîâ-ìåãàïîëèñîâ íà âñå ñòî-
ðîíû æèçíè ñîâðåìåííîãî îáùåñòâà ïîçâîëÿåò îáîçíà÷èòü ïîñëåäíèå êàê óðáàíèçèðî-
âàííûå îáùåñòâà.

Ðàçóìååòñÿ, ãîðîäà âîçíèêàëè òàì è òóò íà ïðîòÿæåíèè âñåé èñòîðèè ÷åëîâå÷åñòâà.
Âñïîìíèì, ê ïðèìåðó, Èåðóñàëèì, Òðîþ, Àôèíû è Ðèì, ãîðîäà-ãîñóäàðñòâà ñðåäíåâå-
êîâîé Èòàëèè. Ãîðîäñêèå öèâèëèçàöèè ðîæäàëèñü íå òîëüêî â Ñðåäèçåìíîìîðüå – ýòîé
êîëûáåëè ñîâðåìåííîé åâðîïåéñêîé êóëüòóðû, íî è äàëåêî çà åãî ïðåäåëàìè, äàæå â
ýêâàòîðèàëüíîé Àôðèêå è â Ìåçîàìåðèêå, ãäå íûíå äðåâíèå ãîðîäà ëåæàò â ðóèíàõ êàê
ñâèäåòåëüñòâî èíæåíåðíûõ òàëàíòîâ äàâíî óøåäøèõ ïîêîëåíèé. Îäíàêî ãîðîäà ýòè áûëè
ñìåõîòâîðíî ìàëû ïî ñðàâíåíèþ ñ ñîâðåìåííûìè ìåãàïîëèñàìè, äî íà÷àëà ýðû
èíäóñòðèàëèçàöèè íåèçìåííî îñòàâàëèñü êðîõîòíûìè îñòðîâêàìè êîìôîðòà è ðîñêî-
øè íà îáøèðíûõ òåððèòîðèÿõ, îáèòàòåëè êîòîðûõ äîáûâàëè ïðîïèòàíèå îõîòîé, çåì-
ëåïàøåñòâîì èëè ñêîòîâîäñòâîì.

Ñåãîäíÿ äàæå òðóäíî ñåáå ïðåäñòàâèòü, ñ êàêîé íåâåðîÿòíîé áûñòðîòîé â õîäå íî-
âåéøåé èñòîðèè ïåðâîíà÷àëüíî àãðàðíûå îáùåñòâà ïðåâðàùàëèñü è ïðîäîëæàþò ïðå-
âðàùàòüñÿ â óðáàíèçèðîâàííûå. Â 1900 ã. â ìèðå ñóùåñòâîâàëî âñåãî ëèøü îêîëî 350
ãîðîäîâ ñ íàñåëåíèåì ñâûøå 100 òûñ. æèòåëåé â êàæäîì, ñïóñòÿ 50 ëåò èõ ñòàëî óæå
îêîëî 950, à åùå ÷åðåç 33 ãîäà – ïî÷òè 2.5 ìèëëèîíà. Çà ýòîò æå ïåðèîä ÷èñëî ãîðîäîâ ñ
íàñåëåíèåì ñâûøå 1 ìëí ÷åëîâåê óâåëè÷èëîñü ñ 10 â 1900 ã. äî 81 â 1950 ã. è äî 209 â
1983 ã. Åñëè â ñàìîì íà÷àëå XX âåêà ãîðîæàíå ñîñòàâëÿëè íåìíîãèì áîëåå 10% íàñåëå-
íèÿ ìèðà, òî â 1950 ã. èõ äîëÿ äîñòèãëà 29%, à â 1983 ã. ïðåâûñèëà 40%. Òîëüêî ñ 1950 ïî
1983 ãã. ÷èñëåííîñòü ãîðîäñêèõ æèòåëåé óâåëè÷èëàñü ñ 730 ìëí äî 1895 ìëí, ò.å. â 2,6
ðàçà. Çà òî æå ñàìîå âðåìÿ ñåëüñêîå íàñåëåíèå ìèðà âûðîñëî âñåãî íà 53% – ñ 1800 ìëí
äî 2750 ìëí ÷åëîâåê, à â íåêîòîðûõ ñòðàíàõ (íàïðèìåð, â òîãäàøíåì ÑÑÑÐ) îíî äàæå
ñîêðàòèëîñü. Â íàøè äíè áîëåå ÷åòâåðòè âñåãî ÷åëîâå÷åñòâà – ýòî æèòåëè êðóïíûõ ãî-
ðîäîâ, íàñåëåíèå êîòîðûõ åæåãîäíî óâåëè÷èâàåòñÿ ñóììàðíî ïðèìåðíî íà 50 ìëí ÷åëî-
âåê.

Âñå ýòè öèôðû ÿðêî èëëþñòðèðóþò ìàñøòàáû êîíöåíòðàöèè ëþäåé â ýïîõó òàê íà-
çûâàåìîãî òåõíè÷åñêîãî ïðîãðåññà, êîòîðóþ ñ òî÷êè çðåíèÿ ñîöèîëîãà âïîëíå óìåñòíî
êâàëèôèöèðîâàòü êàê «âåê òîëï». Íå áóäåì, âïðî÷åì, çàáûâàòü, ÷òî ãîðîäà – ýòî åùå íå
âñå îáùåñòâî èíäóñòðèàëüíîãî òèïà. Î÷åâèäíî, êàæäîå òàêîå îáùåñòâî çàêëþ÷åíî â
ãðàíèöàõ îïðåäåëåííîãî ãîñóäàðñòâà ñ åãî ñîáñòâåííîé ïîëèòè÷åñêîé ñèñòåìîé, ïðàâî-
âûìè íîðìàìè, ñ óíèêàëüíûìè äëÿ íàðîäà êàæäîé ñòðàíû îñîáåííîñòÿìè íðàâñòâåí-
íîñòè, êîëëåêòèâèçìà è ñîöèàëüíîé ïñèõîëîãèè. Èíûìè ñëîâàìè, õîòÿ âàæíåéøàÿ ÷åð-
òà ñîâðåìåííûõ èíäóñòðèàëüíûõ îáùåñòâ – ýòî öåíòðàëèçîâàííàÿ ñèåòåìà ãîñóäàðñòâåí-
íîé âëàñòè, áûëî áû íåòî÷íûì ñòàâèòü çíàê ðàâåíñòâà ìåæäó ïîíÿòèÿìè «îáùåñòâî» è
«ãîñóäàðñòâî», èáî âòîðîå ëèøü ÷àñòè÷íî ïîêðûâàåò ïåðâîå. Âåðîÿòíî, ÷òîáû èçáå-
æàòü ýòîãî ñìåøåíèÿ ïîíÿòèé, êëàññèê ìèðîâîé ñîöèîëîãèè Ïèòèðèì Ñîðîêèí, îáñóæ-
äàÿ çàêîíû ñóùåñòâîâàíèÿ ñîâðåìåííûõ îáùåñòâ, îñòîðîæíî íàçûâàåò èõ «ïîëèòè÷åñ-
êèìè ñîîáùåñòâàìè», «ïîëèòè÷åñêèìè îðãàíèçàöèÿìè» è «ïîëèòè÷åñêèìè îðãàíèçìà-
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ìè», ïðè÷åì èñïîëüçóåò âñå ýòè òåðìèíû êàê ñèíîíèìû. Òîé æå òåðìèíîëîãèè â äàëü-
íåéøåì áóäó ïðèäåðæèâàòüñÿ è ÿ.

Êîëîññàëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ëþäñêèõ ìàññ, âîâëå÷åííûõ â æèçíü ñîâðåìåííûõ ïîëè-
òè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ,– ýòî ïåðâîå, ÷òî áðîñàåòñÿ â ãëàçà ïðè èõ ñîïîñòàâëåíèè ñ ðàç-
äðîáëåííûìè ñåãìåíòàðíûìè îáùåñòâàìè èëè ñ àðõàè÷åñêèìè ñîöèóìàìè ñòðàòèôè-
êàöèîííîãî òèïà. ×èñëåííîñòü íàñåëåíèÿ áîëüøèíñòâà ñòðàí Åâðîïû, ê ïðèìåðó, êî-
ëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 4 ìëí äî 50 ìëí ÷åëîâåê. Ðàçóìååòñÿ, èíäóñòðèàëüíîå ìàññîâîå
îáùåñòâî ñîõðàíÿåò â ñåáå ìíîãèå ÷åðòû àðõàè÷åñêèõ ñåãìåíòàðíûõ è ñòðàòèôèêàöè-
îííûõ îáùåñòâ. Ñòðàíû ðàçäåëåíû íà íåêèå ñåãìåíòû (îêðóãà, êàíòîíû, îáëàñòè, øòà-
òû), ðàâíûå â ñâîèõ ïðàâàõ è ïîä÷èíÿþùèåñÿ öåíòðàëüíîé àäìèíèñòðàöèè. Èíäóñòðè-
àëüíîå îáùåñòâî ñòðàòèôèöèðîâàíî, êàê ìû ñìîæåì óáåäèòüñÿ íèæå, åùå â áîëüøåé
ñòåïåíè, ÷åì êàñòîâîå, íî ñòðàòû çäåñü íå îòäåëåíû äðóã îò äðóãà íåïðîíèöàåìûìè
ïåðåãîðîäêàìè. Íàïðîòèâ, â æèçíè ñîâðåìåííîãî îáùåñòâà, èìåíóåìîãî èíîãäà «îáùå-
ñòâîì ðàâíûõ âîçìîæíîñòåé», îãðîìíóþ ðîëü èãðàåò ÿâëåíèå ñîöèàëüíîé ìîáèëüíîñòè:
ïðåóñïåâàþùèé èíäèâèä ñïîñîáåí áûñòðî ïîäíÿòüñÿ ïî ýòàæàì ñîöèàëüíîé èåðàðõèè,
à íåóäà÷íèêó ãðîçèò ïàäåíèå ñ âûñîêîé ñòàòóñíîé ïîçèöèè íà ñàìîå äíî.

Â ìàññîâîì îáùåñòâå ÷åëîâåê íàõîäèòñÿ â ïîñòîÿííîì äâèæåíèè – â ïðÿìîì è â
ïåðåíîñíîì ñìûñëå. Íåîáõîäèìîñòü ïîñòîÿííî ìåíÿòü ñâîþ ñîöèàëüíóþ ðîëü è êîí-
òàêòèðîâàòü ñ îãðîìíûì êîëè÷åñòâîì ñîöèàëüíî àíîíèìíûõ ïàðòíåðîâ ñîçäàåò îáñòà-
íîâêó íåïðåäñêàçóåìîñòè äëÿ èíäèâèäà. À êîëü ñêîðî êàæäûé â áîëüøåé èëè ìåíüøåé
ñòåïåíè çàâèñèò îò êàæäîãî, íåïðåäñêàçóåìîñòü ñòàíîâèòñÿ ôîíîì æèçíè öåëûõ êîðïî-
ðàòèâíûõ ãðóïï îáùåñòâà êàê òàêîâîãî. Âñå ýòî çàñòàâëÿåò ïðèçíàòü, ÷òî îáùåñòâåííûé
ïîðÿäîê, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì èçíà÷àëüíî äàííûì è áîëåå ÷åì åñòåñòâåííûì, –
âåùü ÷ðåçâû÷àéíî õðóïêàÿ. È åñëè âçãëÿíóòü ãëóáæå, êàæóùàÿñÿ ãàðìîíèÿ îáùåñòâà –
ýòî, ïî ñóùåñòâó, èãðóøêà â ðóêàõ ñëåïûõ ñòèõèéíûõ ñèë, ðîæäàåìûõ ñòîëêíîâåíèÿìè
ìíîæåñòâà ðàçíîíàïðàâëåííûõ ëè÷íûõ è ãðóïïîâûõ èíòåðåñîâ.

Èìåííî ýòî èìååò â âèäó Ïèòèðèì Ñîðîêèí, ãîâîðÿ î çàêîíîìåðíîñòÿõ èçìåíåíèé
ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè â ñîâðåìåííîì îáùåñòâå. ×åì êðóïíåå ïîëèòè÷åñêèé îðãà-
íèçì, òåì, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ, áîëåå âûðàæåíà è ïîëèòè÷åñêàÿ ñòðàòèôèêà-
öèÿ. Îäíàêî â êàæäîì îòäåëüíîì ñëó÷àå ñóùåñòâóåò íåêàÿ «òî÷êà ïåðåíàñûùåíèÿ», ïðè
êîòîðîé ñòàâøàÿ ãèïåðòðîôèðîâàííîé èåðàðõè÷åñêàÿ ïèðàìèäà ðóøèòñÿ, ïîä÷àñ óâëå-
êàÿ çà ñîáîé â ñâîåì ïàäåíèè è âñå îáùåñòâî â öåëîì. Ïî îáðàçíîìó âûðàæåíèþ ó÷åíî-
ãî, â õîäå ïðåîáðàçîâàíèé îáùåñòâà âñå âðåìÿ ïðîèñõîäÿò èçìåíåíèÿ âûñîòû è ïðîôè-
ëÿ «ñîöèàëüíîãî êîíóñà», êðóòèçíû åãî ñêëîíîâ, öåëüíîñòè âíóòðåííåé ñòðóêòóðû. «Â
ëþáîì îáùåñòâå,– ïèøåò îí,– ïîñòîÿííî èäåò áîðüáà ìåæäó ñèëàìè ïîëèòè÷åñêîãî
âûðàâíèâàíèÿ è ñèëàìè ñòðàòèôèêàöèè… Êîãäà êîëåáàíèÿ ïðîôèëÿ â îäíîì èç íàïðàâ-
ëåíèé ñòàíîâÿòñÿ ñëèøêîì ñèëüíûìè è ðåçêèìè, òî ïðîòèâîïîëîæíûå ñèëû ðàçíûìè
ñïîñîáàìè óâåëè÷èâàþò ñâîå äàâëåíèå è ïðèâîäÿò ïðîôèëü ñòðàòèôèêàöèè ê òî÷êå ðàâ-
íîâåñèÿ… Âûøåóêàçàííûìè ñïîñîáàìè ïîëèòè÷åñêèé îðãàíèçì âîçâðàùàåòñÿ â ñîñòî-
ÿíèå ðàâíîâåñèÿ òîãäà, êîãäà ôîðìà êîíóñà ëèáî ãèïåðòðîôèðîâàííî ïëîñêàÿ, ëèáî ñèëü-
íî âîçâûøåííàÿ».

Îäíàêî, ñïðîñèòå âû, ÷åì æå îïðåäåëÿåòñÿ íîðìàëüíîå äëÿ îáùåñòâà «ñîñòîÿíèå
ðàâíîâåñèÿ»? Ïî ìíåíèþ Ïèòèðèìà Ñîðîêèíà, îíî äèêòóåòñÿ ÷èñëåííîñòüþ íàñåëå-
íèÿ, âîâëå÷åííîãî â æèçíü îáùåñòâà. «Óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ïîëèòè÷åñêîé îðãàíèçàöèè
óâåëè÷èâàåò ñòðàòèôèêàöèþ ïðåæäå âñåãî ïîòîìó, ÷òî áîëåå ìíîãî÷èñëåííîå íàñåëå-
íèå äèêòóåò íåîáõîäèìîñòü ñîçäàíèÿ áîëåå ðàçâèòîãî è êðóïíîãî àïïàðàòà. Óâåëè÷åíèå
ðóêîâîäÿùåãî ïåðñîíàëà ïðèâîäèò ê åãî èåðàðõèçàöèè è ñòðàòèôèêàöèè, èíà÷å äåñÿòü
òûñÿ÷ ðàâíîïðàâíûõ îôèöèàëüíûõ ëèö, ñêàæåì, áåçî âñÿêîé ñóáîðäèíàöèè, äåçèíòåãðè-
ðîâàëè áû ëþáîå îáùåñòâî è ñäåëàëè áû íåâîçìîæíûì ôóíêöèîíèðîâàíèå ïîëèòè÷åñ-
êîé îðãàíèçàöèè. Óâåëè÷åíèå è ñòðàòèôèêàöèÿ ãîñóäàðñòâåííîãî àïïàðàòà ñïîñîáñòâó-
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åò îòäåëåíèþ ðóêîâîäÿùåãî ïåðñîíàëà îò íàñåëåíèÿ, âîçìîæíîñòè åãî ýêñïëóàòàöèè,
ïëîõîìó îáðàùåíèþ, çëîóïîòðåáëåíèÿì è ò. ä. – ýòî áûëî, åñòü è áóäåò ôàêòîðîì êîëå-
áàíèé ñòðàòèôèêàöèè. Âî-âòîðûõ, óâåëè÷åíèå ðàçìåðà ïîëèòè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ïðè-
âîäèò ê óâåëè÷åíèþ ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè, òàê êàê áîëüøåå êîëè÷åñòâî ÷ëåíîâ
ðàçëè÷àåòñÿ ìåæäó ñîáîé ïî ñâîèì âíóòðåííèì ñïîñîáíîñòÿì è ïðèîáðåòåííûì òà-
ëàíòàì».

Ïîìèìî ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè â êàæäîì ñîâðåìåííîì îáùåñòâå ðåçêî âûðà-
æåíû ýêîíîìè÷åñêàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ (äåëåíèå íà áåäíûõ è áîãàòûõ) è ïðîôåññèîíàëüíàÿ
ñòðàòèôèêàöèÿ, ñâÿçàííàÿ ñ ñóùåñòâîâàíèåì áîëåå è ìåíåå ïðåñòèæíûõ ïðîôåññèé. Ïðè
âñåì ïðè ýòîì èìåííî ïîëèòè÷åñêàÿ ñòðàòèôèêàöèÿ îïðåäåëÿåò ëèöî îáùåñòâà, è îíà æå
ïîäâåðæåíà íàèáîëåå êàðäèíàëüíûì èçìåíåíèÿì â ïåðèîäû ñîöèàëüíîé íåñòàáèëüíîñ-
òè. Âîò ÷òî ãîâîðèò ïî ýòîìó ïîâîäó Ïèòèðèì Ñîðîêèí: «Ïî ñðàâíåíèþ ñ ýêîíîìè÷åñêèì
ïðîôèëåì èçìåíåíèÿ àáðèñà ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè êàæóòñÿ ìåíåå ñãëàæåííûìè
è áîëåå êîíâóëüñèâíûìè. Ñåðüåçíàÿ îáùåñòâåííî-ïîëèòè÷åñêàÿ ðåôîðìà (…èçìåíåíèå
èçáèðàòåëüíûõ ïðàâ, ââåäåíèå íîâîé êîíñòèòóöèè) ñëåãêà èçìåíÿåò ýêîíîìè÷åñêóþ ñòðà-
òèôèêàöèþ, íî ÷àñòî ïðèâîäèò ê ñåðüåçíîìó èçìåíåíèþ ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè. Â
ñëó÷àå êàòàñòðîôû èëè êðóïíîãî ïåðåâîðîòà ïðîèñõîäÿò ðàäèêàëüíûå è íåïðèâû÷íûå
ïðîôèëè. Îáùåñòâî â ïåðâûé ïåðèîä âåëèêîé ðåâîëþöèè ÷àñòî íàïîìèíàåò ôîðìó ïëîñ-
êîé òðàïåöèè, áåç âåðõíèõ ýøåëîíîâ, áåç ïðèçíàíèÿ àâòîðèòåòîâ è èõ èåðàðõèè. Âñå ïû-
òàþòñÿ êîìàíäîâàòü è íèêòî íå õî÷åò ïîä÷èíÿòüñÿ. Ñïóñòÿ êîðîòêèé ïðîìåæóòîê âðåìå-
íè ïîÿâëÿåòñÿ àâòîðèòåò, âñêîðå óñòàíàâëèâàåòñÿ ñòàðàÿ èëè íîâàÿ èåðàðõèÿ ãðóïï è, íà-
êîíåö, ïîðóøåííàÿ ïîëèòè÷åñêàÿ ïèðàìèäà âîññòàíàâëèâàåòñÿ ñíîâà».

Èçó÷åíèå äèíàìèêè êîëåáàíèé ïîëèòè÷åñêîé ñòðàòèôèêàöèè ðàçíûõ îáùåñòâ â õîäå
èñòîðèè ÷åëîâå÷åñòâà ïîçâîëèëî Ïèòèðèìó Ñîðîêèíó ïðèéòè ê ïåññèìèñòè÷åñêîìó çàê-
ëþ÷åíèþ, ÷òî ëþäÿì òðóäíî îæèäàòü çàêîíîìåðíîãî ðàçâèòèÿ îáùåñòâà îò îäíèõ óñ-
òîé÷èâûõ ôîðì ê äðóãèì. Õîòÿ, ïî åãî ñëîâàì, â ïîñëåäíåå âðåìÿ íà âñåõ êîíòèíåíòàõ
íàáëþäàåòñÿ ÿâíàÿ âîëíà ïåðåõîäà îò äåñïîòè÷åñêîãî ê äåìîêðàòè÷åñêîìó óñòðîéñòâó
îáùåñòâ, áûëî áû íàèâíîé èëëþçèåé ñ÷èòàòü, ÷òî äâèæåíèå âñïÿòü íåâîçìîæíî. Íàïî-
ìèíàÿ î äëèòåëüíîì ãîñïîäñòâå òîòàëèòàðíûõ äåñïîòè÷åñêèõ ðåæèìîâ, Ïèòèðèì Ñî-
ðîêèí êîíñòàòèðóåò: «Íå ñóùåñòâóåò ïîñòîÿííîé òåíäåíöèè ïåðåõîäà îò ìîíàðõèè ê
ðåñïóáëèêå, îò ñàìîäåðæàâèÿ ê äåìîêðàòèè, îò ïðàâëåíèÿ ìåíüøèíñòâà ê ïðàâëåíèþ
áîëüøèíñòâà, îò îòñóòñòâèÿ ïðàâèòåëüñòâåííîãî âìåøàòåëüñòâà â æèçíü îáùåñòâà ê
âñåñòîðîííåìó ãîñóäàðñòâåííîìó êîíòðîëþ. Íåò òàêæå è îáðàòíûõ òåíäåíöèé».

Óæå ñàì ôàêò ãîñïîäñòâà ìíîãîñòóïåí÷àòîé, ðàçâåòâëåííîé èåðàðõèè âî âñåõ ñôå-
ðàõ ìàññîâîãî îáùåñòâà (ýêîíîìè÷åñêîé, ïîëèòè÷åñêîé è ïðîôåññèîíàëüíîé) ñ î÷å-
âèäíîñòüþ ïîäñêàçûâàåò íàì, ÷òî ñîöèàëüíàÿ ãàðìîíèÿ – ñîñòîÿíèå âåñüìà òðóäíî äî-
ñòèæèìîå è êðàéíå íåóñòîé÷èâîå. Â ýòîì ïðåêðàñíî îòäàâàëè ñåáå îò÷åò ìíîãèå âåëè-
êèå ìûñëèòåëè ïðîøëîãî. Àíãëèéñêèé ôèëîñîô Òîìàñ Ãîááñ åùå â XVII âåêå ïèñàë,
÷òî åñòåñòâåííîå ñîñòîÿíèå îáùåñòâà – ýòî «âîéíà âñåõ ïðîòèâ âñåõ». Èáî ðàâåíñòâî
ëþäåé îò ïðèðîäû ïîðîæäàåò ó íèõ è ðàâíûå íàäåæäû íà æèçíåííûé óñïåõ. «Âîò ïî÷å-
ìó, åñëè äâà ÷åëîâåêà æåëàþò îäíîé è òîé æå âåùè, êîòîðîé, îäíàêî, îíè íå ìîãóò îáëà-
äàòü âäâîåì, îíè ñòàíîâÿòñÿ âðàãàìè». Òó æå èäåþ íåìåöêèé ìûñëèòåëü Èììàíóèë
Êàíò ñôîðìóëèðîâàë â êîíöå XVIII âåêà íåñêîëüêî ïî-èíîìó. Ïî åãî ìíåíèþ, ÷åëîâåê
«…îáÿçàòåëüíî çëîóïîòðåáëÿåò ñâîåé ñâîáîäîé â îòíîøåíèè ñâîèõ áëèæíèõ; è õîòÿ îí
êàê ðàçóìíîå ñóùåñòâî æåëàåò èìåòü çàêîí, êîòîðûé îïðåäåëèë áû ãðàíèöû ñâîáîäû
äëÿ âñåõ, íî åãî êîðûñòîëþáèâàÿ æèâîòíàÿ ñêëîííîñòü ïîáóæäàåò åãî, ãäå åìó íóæíî,
äåëàòü äëÿ ñàìîãî ñåáÿ èñêëþ÷åíèå». Ïîýòîìó, ñ÷èòàåò Êàíò, «ñðåäñòâî, êîòîðûì ïðè-
ðîäà ïîëüçóåòñÿ äëÿ òîãî, ÷òîáû îñóùåñòâèòü ðàçâèòèå âñåõ çàäàòêîâ ëþäåé,– ýòî àíòà-
ãîíèçì èõ â îáùåñòâå, ïîñêîëüêó îí â êîíöå êîíöîâ ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíîé çàêîíîñîîá-
ðàçíîãî ïîðÿäêà».
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Ýòè èäåè â äàëüíåéøåì áûëè ðàçâèòû öåëûì ðÿäîì ñîöèîëîãîâ è ïîëèòîëîãîâ è
ïîñëóæèëè îñíîâîé íîâîé âåòâè îáùåñòâîâåäåíèÿ – êîíôëèêòîëîãèè. Îáîáùàÿ âñå ñäå-
ëàííîå ó÷åíûìè â ýòîé îáëàñòè, À.Ã. Çäðàâîìûñëîâ ðåçþìèðóåò: «Íå íàäî ââîäèòü ëþ-
äåé â çàáëóæäåíèå ñ ïîìîùüþ ìèôà î âñåîáùåé ãàðìîíèè èíòåðåñîâ… Êîíôëèêò –
íåèçáåæíûé ðåçóëüòàò âñÿêîé ñèñòåìû óïðàâëåíèÿ, ëþáîé èåðàðõè÷åñêè îðãàíèçîâàí-
íîé ñèñòåìû. Èäåàë ïîëíîãî ñîöèàëüíîãî ðàâåíñòâà – íåñîìíåííàÿ óòîïèÿ, âðåäíîå
çàáëóæäåíèå, êîòîðîå ïðèâîäèò ëèøü ê ðàçðóøåíèþ ýôôåêòèâíîñòè âñÿêîé ñîâìåñò-
íîé äåÿòåëüíîñòè…» Áîëåå òîãî, ïî ìíåíèþ àâòîðà, «ñóòü ëþáîãî ïîëèòè÷åñêîãî ðå-
æèìà çàêëþ÷àåòñÿ èìåííî â òîì, ÷òî îí îïðåäåëÿåò ôîðìû ïîëèòè÷åñêîãî êîíôëèêòà â
áîðüáå çà âëàñòíûå ïîëíîìî÷èÿ».

Ïîíÿòíî, ÷òî ÷åì áîëüøå ëþäåé âîâëå÷åíî â ñîöèàëüíûé ïðîöåññ, òåì ÷àùå âîçíè-
êàþò êîíôëèêòû íà áûòîâîé, íàöèîíàëüíîé, ðåëèãèîçíîé ïî÷âå. Â ñîâðåìåííîì èíäó-
ñòðèàëüíîì îáùåñòâå èíäèâèä ñòàíîâèòñÿ, ïî ñóùåñòâó, âåçäåñóùèì â ñèëó íåñëûõàí-
íîãî ïðîãðåññà òåõíèêè ñâÿçè è âëàñòíîãî âòîðæåíèÿ ñðåäñòâ ìàññîâîé èíôîðìàöèè â
ïîâñåäíåâíîå ñóùåñòâîâàíèå âñåõ è êàæäîãî. Ïîä âîçäåéñòâèåì ïðîïàãàíäû êîíôëèê-
òóþùèõ ïîëèòè÷åñêèõ ëèäåðîâ îãðîìíûå êîíòèíãåíòû ëþäåé, ïðåâðàùåííûå â «ïóá-
ëèêó» ýêñïàíñèåé ðàäèî è òåëåâèäåíèÿ, âîëåé-íåâîëåé ïðåâðàùàþòñÿ â ó÷àñòíèêîâ íå-
ïðåêðàùàþùåéñÿ áîðüáû ìåæäó ïîëèòè÷åñêèìè ïàðòèÿìè. Ïåðèïåòèè ýòîé áîðüáû ñòà-
íîâÿòñÿ äëÿ ìíîãèõ èñòî÷íèêîì ïîñòîÿííîãî ñîöèàëüíîãî íàïðÿæåíèÿ, îùóùåíèÿ
íåñòîéêîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ, âñïûøåê êîëëåêòèâíîé èñòåðèè.

Ñðåäè ôèëîñîôîâ ñóùåñòâóåò äàâíÿÿ è íåïðåõîäÿùàÿ òðàäèöèÿ ïîäâåðãàòü àíàôå-
ìå ýòè è ìíîãèå äðóãèå ïàãóáíûå èçäåðæêè ìàññîâîãî òåõíîêðàòè÷åñêîãî îáùåñòâà,
êîòîðûå â äåéñòâèòåëüíîñòè íåëüçÿ ðàñöåíèâàòü èíà÷å, êàê íåïðåìåííûå è íåóñòðàíè-
ìûå åãî àòðèáóòû. Ê ÷èñëó ñêðûòûõ ïîðîêîâ íàøåé ðåàëüíîñòè ïîä÷àñ îòíîñÿò è ñòî-
ÿùóþ ïåðåä êàæäûì íåîáõîäèìîñòü âîçëàãàòü íà ñàìîãî ñåáÿ âñþ ìåðó îòâåòñòâåííîñ-
òè çà ñâîþ ñóäüáó. Äåëî ïðåïîäíîñÿò òàê, áóäòî èíäèâèä, îñâîáîäèâøèéñÿ â íîâîå âðå-
ìÿ îò àâòîðèòåòà öåðêâè, ðàñîâûõ è ñîñëîâíûõ ïåðåãîðîäîê, òÿãîòèòñÿ ñâîåé ñâîáîäîé
«ñîöèàëüíîãî àòîìà» è, ÷àñòî íå îòäàâàÿ ñåáå â ýòîì îò÷åòà, ñòðåìèòñÿ èçáàâèòüñÿ îò
íåå. Òàêîâà, â ÷àñòíîñòè, èäåÿ êíèãè àìåðèêàíñêîãî ôèëîñîôà Ý. Ôðîììà «Áåãñòâî îò
ñâîáîäû». ×åëîâåê, ïèøåò îí, «…ñòàë ñâîáîäåí îò âíåøíèõ îêîâ, ìåøàþùèõ ïîñòó-
ïàòü â ñîîòâåòñòâèè ñ ñîáñòâåííûìè ìûñëÿìè è æåëàíèÿìè. Îí ìîã áû ñâîáîäíî äåé-
ñòâîâàòü ïî ñâîåé âîëå, åñëè áû çíàë, ÷åãî îí õî÷åò, ÷òî äóìàåò è ÷óâñòâóåò. Íî îí ýòîãî
íå çíàåò; îí ïðèñïîñàáëèâàåòñÿ ê àíîíèìíîé âëàñòè è óñâàèâàåò òàêîå «ÿ», êîòîðîå íå
ñîñòàâëÿåò åãî ñóùíîñòè… Âîïðåêè âèäèìîñòè îïòèìèçìà è èíèöèàòèâû, ñîâðåìåí-
íûé ÷åëîâåê ïîäàâëåí ãëóáîêèì ÷óâñòâîì áåññèëèÿ, ïîýòîìó îí ïàññèâíî, êàê ïàðàëèçî-
âàííûé, âñòðå÷àåò íàäâèãàþùèåñÿ êàòàñòðîôû». Îñíîâûâàÿñü íà ýòîé ïîñûëêå, êîòî-
ðàÿ, ÿ óáåæäåí, ÷ðåçìåðíî äðàìàòèçèðóåò èñòèííîå ïîëîæåíèå âåùåé, Ý. Ôðîìì ïðî-
äîëæàåò: «Îäèíî÷åñòâî, ñòðàõ è ïîòåðÿííîñòü îñòàþòñÿ; ëþäè íå ìîãóò òåðïåòü èõ âå÷-
íî. Îíè íå ìîãóò áåç êîíöà âëà÷èòü áðåìÿ «ñâîáîäû îò»; åñëè îíè íå â ñîñòîÿíèè ïå-
ðåéòè îò ñâîáîäû íåãàòèâíîé ê ñâîáîäå ïîçèòèâíîé, îíè ñòàðàþòñÿ èçáàâèòüñÿ îò ñâî-
áîäû âîîáùå. Ãëàâíûå ïóòè, ïñ êîòîðûì ïðîèñõîäèò áåãñòâî îò ñâîáîäû,– ýòî ïîä÷èíåíèå
âîæäþ, êàê â ôàøèñòñêèõ ñòðàíàõ, è âûíóæäåííûé êîíôîðìèçì, ïðåîáëàäàþùèé â
íàøåé äåìîêðàòèè».

Äóìàåòñÿ, ÷òî äëÿ íàðèñîâàííîé çäåñü êàðòèíû àâòîð íå ïîæàëåë ÷åðíîé êðàñêè.
Ïåðåä íàìè òèïè÷íûé îáðàç÷èê òàê íàçûâàåìîãî àëàðìèñòñêîãî ñòèëÿ îöåíêè ïðîèñõî-
äÿùåãî, êîòîðûé âíîñèò ñâîþ ëåïòó â êîïèëêó íàãíåòàíèÿ ñîöèàëüíîé íàïðÿæåííîñòè
â îáùåñòâå. ×åëîâåê íèêîãäà íå èñïûòûâàë ñîñòîÿíèÿ íè÷åì íå îìðà÷åííîãî êîìôîðòà:
â àðõàè÷åñêèõ îáùåñòâàõ ëþäè æèâóò ïîä ïîñòîÿííûì ñòðàõîì ãîëîäà, âðàæäåáíûõ
äóõîâ è «÷óæàêîâ», â ìàññîâîì îáùåñòâå îíè îïàñàþòñÿ ïðåñòóïíîñòè è áåçðàáîòèöû.
Âïðî÷åì, ñïðàâåäëèâî è òî, ÷òî â ñîçíàíèè ëþäåé íå óìèðàåò íàäåæäà íà ïîÿâëåíèå
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ñèëüíîãî è ìóäðîãî ïðàâèòåëÿ, êîòîðûé óñòàíîâèò íàêîíåö «ðàçóìíûé» ïîðÿäîê, èñêî-
ðåíèò ïðåñòóïíîñòü, ñäåëàåò âñåõ áîãàòûìè è ñ÷àñòëèâûìè. Íåèñêîðåíèìàÿ âåðà â âîç-
ìîæíîñòü òàêîãî ïðèõîäà ìåññèè òîëüêî íà ïðîòÿæåíèè XX âåêà ââåðãàëà ìíîãèå íàðî-
äû â áåñêîíå÷íûå áåäû è ñòðàäàíèÿ. Ýïîïåÿ ïîñòðîåíèÿ êîììóíèçìà â Ðîññèè äàåò
âíóøèòåëüíûé ïðèìåð ïîäîáíîãî õîäà ñîáûòèé.

Íà ïðîòÿæåíèè ÷åëîâå÷åñêîé èñòîðèè ìàëî êòî èç âûäàþùèõñÿ ìûñëèòåëåé íå ïðåä-
ëàãàë ñâîåãî ïðîåêòà ñîçäàíèÿ ãàðìîíè÷íîãî è «ñïðàâåäëèâîãî» îáùåñòâà. Ñåãîäíÿ ôè-
ëîñîôû îãðàíè÷èâàþòñÿ òåì, ÷òî âñêðûâàþò ðåàëüíûå è íàäóìàííûå ïîðîêè ñî-
âðåìåííîãî îáùåñòâåííîãî óñòðîéñòâà. Íà ýòè òåìû áûëè è åùå áóäóò èñïèñàíû òûñÿ-
÷è ñòðàíèö. Îäíàêî, ÿ äóìàþ, òðóäíî ñêàçàòü ÷òî-íèáóäü áîëåå äåëüíîå íà ýòó òåìó ïî
ñðàâíåíèþ ñî ñëîâàìè Èììàíóèëà Êàíòà: «×åëîâåê õî÷åò ñîãëàñèÿ, íî ïðèðîäà ëó÷øå
çíàåò, ÷òî äëÿ åãî ðîäà õîðîøî: è îíà õî÷åò ðàçäîðà. Îí æåëàåò æèòü áåñïå÷íî è âåñåëî,
à ïðèðîäà æåëàåò, ÷òîáû îí âûøåë èç ñîñòîÿíèÿ íåðàäèâîñòè è áåçäåÿòåëüíîãî äîâîëü-
ñòâà è îêóíóëñÿ ñ ãîëîâîé â ðàáîòó, èñïûòàë òðóäíîñòè, ÷òîáû íàéòè ñðåäñòâà ðàçóìíî-
ãî èçáàâëåíèÿ îò ýòèõ òðóäíîñòåé».

***

Âûøå ÿ ñòàðàëñÿ ïðîâåñòè ìûñëü, ÷òî â îñíîâå êàæäîãî èç ìíîãî÷èñëåííûõ âàðè-
àíòîâ ñîöèàëüíîñòè ÷åëîâåêà ëåæèò â êîíå÷íîì èòîãå ñïëàâ áûòóþùèõ â äàííîì îáùå-
ñòâå ïðåäñòàâëåíèé î ìèðå, òðóäîâîãî îïûòà è âåêîâûõ òðàäèöèé, ïåðåäàâàåìûõ îò ïî-
êîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Âñå ýòî âìåñòå âçÿòîå ñîçäàåò êóëüòóðó – íå÷òî òàêîå, ÷òî îòñóò-
ñòâóåò â ñêîëüêî-íèáóäü ðàçâèòîé ôîðìå äàæå ó íàøèõ áëèæàéøèõ ðîäè÷åé â æèâîòíîì
ìèðå, ó ÷åëîâåêîîáðàçíûõ îáåçüÿí. Íåîáîçðèìûé ñïåêòð êóëüòóð – îò ñàìûõ àðõàè÷åñ-
êèõ äî ñóãóáî òåõíîêðàòè÷åñêèõ, ãäå óæå íåìûñëèìî ñóùåñòâîâàíèå áåç òåëåâèçîðà è
êîìïüþòåðà, îáÿçàí áåñêîíå÷íîìó ðàçíîîáðàçèþ ñî÷åòàíèé ñâîáîäû ïîëåòà ÷åëîâå-
÷åñêîé ìûñëè, ñ îäíîé ñòîðîíû, ñ åå ñïîñîáíîñòüþ íà âåêà çàñòûâàòü â ôîðìå ñàìûõ
ïðè÷óäëèâûõ âåðîâàíèé è àáñóðäíûõ çàáëóæäåíèé, ñ äðóãîé.



Å.Í. Ïàíîâ
ÑÏÈÑÎÊ ÎÑÍÎÂÍÛÕ ÎÏÓÁËÈÊÎÂÀÍÍÛÕ ÒÐÓÄÎÂ

1963
Ïàíîâ Å.Í. 1963. Ñîõðàíèòü óññóðèéñêîãî çóéêà. Ñ. 133-135 â: Îõðàíà ïðèðîäû íà Äàëüíåì Âî-

ñòîêå. Âûï.1. Âëàäèâîñòîê.
Ïàíîâ Å.Í. 1963. Î òåððèòîðèàëüíûõ îòíîøåíèÿõ êóëèêîâ íà ïðîëåòå. Îðíèòîëîãèÿ 6: 418-423.
Ïàíîâ Å.Í. 1963. ßïîíñêàÿ òðÿñîãóçêà – íîâàÿ ôîðìà îðíèòîôàóíû Ñîâåòñêîãî Ñîþçà. Îðíèòî-

ëîãèÿ 6: 479
Ïàíîâ Å.Í. 1963. Î ñèñòåìàòè÷åñêîì ïîëîæåíèè óññóðèéñêîãî çóéêà Charadrius placidus (ïî ýòî-

ëîãè÷åñêèì äàííûì). Çîîë. æóðí. 42 (10): 1546-1553.

1964
Ïàíîâ Å.Í. 1964. Î ñïîñîáàõ ïèòàíèÿ íåêîòîðûõ âèäîâ êóëèêîâ. Çîîë. æóðí. 43(1): 89–97.

1965
Ïàíîâ Å.Í. 1965. Ê áèîëîãèè è âçàèìîîòíîøåíèÿì òðåõ âèäîâ ñîðîêîïóòîâ – ÿïîíñêîãî Lanius

bucephalus T., êðàñíîõâîñòîãî L. cristatus confusus S. è òèãðîâîãî L. tigrinus D. íà êðàéíåì þãå
Ïðèìîðüÿ. Ñ. 192-198 â: Ïðîáëåìû îðíèòîëîãèè. Òð. III Âñåñîþçí. îðíèòîëîã. êîíôåðåíöèè,
ñåíòÿáðü 1965 ã. Èçä. Ëüâîâñêîãî  ãîñ. Óíèâåðñèòåòà.

Ïàíîâ Å.Í. 1965. Ïðîëåò êóëèêîâ â þæíîì Ïðèìîðüå. Îõîòà è îõîòíè÷üå õîçÿéñòâî 3: 22.

Âàñèëüåâ Í.Ã., Ïàíêðàòüåâ À.Ã., Ïàíîâ Å.Í. 1965. Çàïîâåäíèê «Êåäðîâàÿ ïàäü». Âëàäèâîñòîê. 58
ñ. + 48 ôîòî.

Ïàíîâ Å.Í. 1965. Íàõîäêè ïòèö íà îç. Õàíêà. Îðíèòîëîãèÿ 7: 483-484.
Ïàíîâ Å.Í. 1965. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè ÷åðíîãîëîâîé ãàè÷êè â Þæíîì Ïðèìîðüå è ôîðìû ïîâå-

äåíèÿ, ïîääåðæèâàþùèå ýòó ñòðóêòóðó. Ñ. 288-290 â: Ìàò. IV Âñåñîþçí. îðíèòîë. êîíô., 1–7
ñåíòÿáðÿ. Íàóêà, Àëìà-Àòà.

Ïàíîâ Å.Í. 1965. Ýòîëîãè÷åñêèå èçîëèðóþùèå ìåõàíèçìû. Áþëë. ÌÎÈÏ, Îòäåë. áèîëîã.70(6):
163.

1967
Ïàíîâ Å.Í. 1967. ßñòðåá-ïåðåïåëÿòíèê è ñîðîêîïóò. Îõîòà è îõîòí. õîçÿéñòâî 3: 7.

1968
Ïàíîâ Å.Í. 1968. Ýòîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû èçîëÿöèè. Ñ.142–168 â: Ïðîáëåìû ýâîëþöèè, ò. 1.

Íîâîñèáèðñê, Íàóêà.
Àðõèïåíêî Å.Â., Ïàíîâ Å.Í. Ðàñíèöûí À.Ï. 1968. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïèùåâûõ ðàöèîíîâ äâóõ

âèäîâ ëàñòî÷åê – ãîðîäñêîé Delichon urbica urbica L. è äåðåâåíñêîé Hirundo rustica rustica L.  â
óñëîâèÿõ èõ ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ. Ñ. 208-211 â: Ïðîáëåìû ýâîëþöèè 1. Íîâîñèáèðñê: Íàóêà.

1969
Ïàíîâ Å.Í. 1969. Äåìîíñòðàòèâíîå ïîâåäåíèå æèâîòíûõ. Ïðèðîäà 1: 51-59.
Ïàíîâ Å.Í. 1969. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó À.Ä.Ñëîíèìà “Èíñòèíêò” (1967, èçä. Íàóêà, ËÎ). Æóðí.

îáùåé áèîëîãèè 30(6): 759-761.
1970

Ïàíîâ Å.Í. 1970.   Îáùåíèå â ìèðå æèâîòíûõ (Ýâîëþöèîííûå è ïîïóëÿöèîííûå àñïåêòû ïîâåäå-
íèÿ æèâîòíûõ). Ì., Çíàíèå  (ÍÆÍÒ, ñåðèÿ “Áèîëîãèÿ” 9). 48 ñ.

Ïàíîâ Å.Í. 1970. Ñèãíàëèçàöèÿ è «ÿçûê» æèâîòíûõ (Ýâîëþöèîííûå è ïîïóëÿöèîííûå àñïåêòû
ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ) Ì.: “Çíàíèå” (ÍÆÍÒ, ñåðèÿ “Áèîëîãèÿ” 8). 32 ñ.



682 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ðàäæàáëè Ñ.È., Ïàíîâ Å.Í., Áóëàòîâà Í.Ø. 1970. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êàðèîòèïîâ îáûêíîâåí-
íîé Emberiza citrinella è áåëîøàïî÷íîé E.leucocephalos îâñÿíîê, ãèáðèäèçèðóþùèõ â îáëàñ-
òè ïåðåêðûâàíèÿ èõ àðåàëîâ. Çîîë. æóðí. 49(12): 1857-1863.

Ïàíîâ Å.Í. 1970. Ïîñëåñëîâèå. Ñ. 212-217 â êíèãå: Ê.Ç. Ëîðåíö  «Êîëüöî öàðÿ Ñîëîìîíà». Ïåðå-
âîä Å.Í. Ïàíîâà. Ì.: Çíàíèå.

Ïàíîâ Å.Í. 1970. Ïîñëåñëîâèå.  Ñ. 325-330 â êíèãå: Í. Òèíáåðãåí «Îñû, ïòèöû, ëþäè». Ïåðåâîä
ãëàâ 5-8 Å.Í. Ïàíîâà. Ì.: Ìèð.

1971
Ïàíîâ Å.Í. 1971. Èíáðèäèíã ó äèêèõ æèâîòíûõ. Ïðèðîäà 2: 119-120.
Ïàíîâ Å.Í. 1971. Áèîëîãèÿ è ïîâåäåíèå ÷åðíîãîëîâîé ãàè÷êè Poecile palustris brevirostris Tasz. íà

êðàéíåì þãå Ïðèìîðüÿ. Ñ. 98-112 â: «Îðíèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ íà þãå äàëüíåãî âîñ-
òîêà». Âëàäèâîñòîê.

Ïàíîâ Å.Í. 1971. Ê áèîëîãèè ÿïîíñêîãî ñîðîêîïóòà Lanius bucephalus  Temm. and Schleg. â þæ-
íîì Ïðèìîðüå. Ñ. 201-207 â: «Îðíèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ íà þãå Äàëüíåãî Âîñòîêà».
Âëàäèâîñòîê.

Áóëàòîâà Í.Ø., Ïàíîâ Å.Í., Ðàäæàáëè Ñ.È. 1971. Îïèñàíèå êàðèîòèïîâ íåêîòîðûõ âèäîâ ïòèö
ôàóíû ÑÑÑÐ. ÄÀÍ ÑÑÑÐ 199 (6): 1420-1423.

1972
Áóëàòîâà Í.Ø., Ïàíîâ Å.Í.,  Ðàäæàáëè Ñ.È. 1972. Õðîìîñîìíûå íàáîðû ïòèö. Íîâîñèáèðñê, 34 ñ.
Bulatova N.Sh., Radjabli S.I., Panov E.N. 1972. Karyologycal description of three species of the genus

Passer. Experientia 28: 1369-1371.
Ïàíîâ Å.Í. 1972. Ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ è ñóäüáà ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé (íà ïðèìåðå äâóõ

âèäîâ ñîðîêîïóòîâ-æóëàíîâ: Lanius collurio L., L. phoenicuroides Schalow). Æóðíàë îáùåé
áèîë. 33 (4) 409-427.

Ïàíîâ Å.Í. 1972. Î òàêñîíîìè÷åñêîì ðàíãå òóðêåñòàíñêîãî èëè êðàñíîõâîñòîãî æóëàíà (Lanius
phoenicuroides Schalow). Ñ. 275-280 â: Ïðîáëåìû ýâîëþöèè 2.  Íîâîñèáèðñê: Íàóêà. .

Ïàíîâ Å.Í., Ðàäæàáëè Ñ.È. 1972. Âçàèìîîòíîøåíèÿ äîìîâîãî âîðîáüÿ Passer domesticus L. è
÷åðíîãðóäîãî P. hispaniolensis Temm.  â Òàäæèêèñòàíå è âîçìîæíûå ìåõàíèçìû èçîëÿöèè.
Ñ.263-275 â: Ïðîáëåìû ýâîëþöèè, 2, Íîâîñèáèðñê: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í., Áóëàòîâà Í.Ø. 1972. Î ñîâìåñòíîì îáèòàíèè è âçàèìîîòíîøåíèÿõ ïóñòûííûõ ñíå-
ãèðåé Bucanetes gitageneus Licht. è B. mongolicus  Swinh. â Çàêàâêàçüå. Áþëë. ÌÎÈÏ.  Îòäåë
áèîë.  77(4): 86-93.

Ïàíîâ Å.Í., Áóëàòîâà Í.Ø. 1972. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êàðèîòèïîâ 18 âèäîâ ñåìåéñòâà Turdidae
(Aves). Çîîë.æóðí. 51(9): 1371-1380.

Ðàäæàáëè Ñ.È., Ïàíîâ Å.Í. 1972. Ê âîïðîñó î âèäîâîé ñàìîñòîÿòåëüíîñòè ñðåäíåàçèàòñêîãî äî-
ìîâîãî âîðîáüÿ Passer domesticus griseogularis Sharpe. Ñ. 255-261 â:  Ïðîáëåìû ýâîëþöèè. 2.
Íîâîñèáèðñê: Íàóêà.

1973
Ïàíîâ Å.Í. 1973. Ïòèöû Þæíîãî Ïðèìîðüÿ (Ôàóíà, áèîëîãèÿ è ïîâåäåíèå). Íîâîñèáèðñê: Íà-

óêà 376 ñ. + 52 ôîòî.
Bulatova N.Sh. Panov E.N. 1973. Comparative analysis of karyotypes of the family Turdudae (Aves).

Caryologia 26(2): 229-244.
Ïàíîâ Å.Í. 1973. Âçàèìîîòíîøåíèÿ äâóõ áëèçêèõ âèäîâ îâñÿíîê Emberiza citrinella L., E.

leucocephalos Gm. â îáëàñòè èõ ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ. Ñ.261-294 â: Ïðîáëåìû ýâîëþöèè 3,
Íîâîñèáèðñê: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í. 1973. Ïîïóëÿöèÿ è èíäèâèäóóì: ýâîëþöèÿ âçàèìîîòíîøåíèé. Ïðèðîäà 3: 63-73.
Ïàíîâ Å.Í., Êðþêîâ À.Ï. 1973. Äèâåðãåíöèÿ, èçîëèðóþùèå ìåõàíèçìû è ãèáðèäèçàöèÿ â ãðóïïå

ñîðîêîïóòîâ-æóëàíîâ (Lanius, Aves). Çîîë. æóðí. 52(11): 1683-1696.



683Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

Ïàíîâ Å.Í.1973. Îðãàíèçàöèÿ è ýâîëþöèÿ ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì. Âîïðîñû ôèëîñîôèè ¹11: 132-
139.

1974
Ïàíîâ Å.Í., Ãóðîâ Á.Í. 1974. Íîâûå äàííûå ïî áèîëîãèè áåëîíîæêè. Ìàò. VI  Âñåñîþç. îðíèòîë.

êîíô. 1 (1-5 ôåâðàëÿ 1974, Ìîñêâà) Ì.: èçä. ÌÃÓ.
Ïàíîâ Å.Í. 1974. Áîëüøîé ÷åêàí – íîâûé ãíåçäÿùèéñÿ âèä ôàóíû ÑÑÑÐ. Ìàò. VI   Âñåñîþç.

îðíèòîë. êîíô. 1  (1-5 ôåâðàëÿ 1974, Ìîñêâà) Ì.:  èçä.  ÌÃÓ.
Ïàíîâ Å.Í., Êîðçóõèí Ì.Ä. 1974., Êà÷åñòâî èíäèâèäóàëüíûõ òåððèòîðèé è   óñïåõ ñàìöîâ ïðè

îáðàçîâàíèè ïàð ó ÷åðíîé êàìåíêè Oenanthe picata.  Çîîë. æóðí. 53(5): 737-746.
Panov E.N. 1974. Die Steinschmätzer der nordichen Paläarktis. Die Neue Brehm- Bucherei 482A.

Ziemsen Verlag, Wittenberg-Lutherstadt, 128 S.

1975
Ïàíîâ Å.Í. 1975. Ðèòóàë (â áèîëîãèè).  ÁÑÝ (3-å èçä.).
Ïàíîâ Å.Í. 1975. Ýòîëîãèÿ - åå èñòîêè, ñòàíîâëåíèå è ìåñòî â èññëåäîâàíèè ïîâåäåíèÿ. Ì.:Çíà-

íèå (ÍÆÍÒ, ñåðèÿ “Áèîëîãèÿ” 3).  64 ñ.
Ïàíîâ Å.Í. 1975. Ñîöèàëüíîå ïîâåäåíèå è ýâîëþöèÿ îðãàíèçàöèè.  Ñ. 24-43 â: Ïðîáëåìû ýâîëþ-

öèè 4. Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû ýâîëþöèè. Íîâîñèáèðñê: Íàóêà.
Ïàíîâ Å.Í., Èâàíèöêèé Â.Â. 1975. Ìåæâèäîâûå òåððèòîðèàëüíûå îòíîøåíèÿ â ñìåøàííîé ïî-

ïóëÿöèè ÷åðíîáîêîé êàìåíêè Oenanthe finschii è êàìåíêè-ïëåøàíêè O. pleschanka íà ïîëóîñ-
òðîâå Ìàíãûøëàê. Çîîë. æóðí.(54)9: 1357-1370.

Ïàíîâ Å.Í., Èâàíèöêèé Â.Â. 1975. Ýâîëþöèîííûå è òàêñîíîìè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó
÷åðíîïåãîé êàìåíêîé Oenanthe hispanica è êàìåíêîé-ïëåøàíêîé O. pleschanka.  Çîîë. æóðí.
54(12): 860-1872.

Ïàíîâ Å.Í.  1975. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó:  Ð. Õàéíä «Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ. Ñèíòåç ýòîëîãèè è ñðàâ-
íèòåëüíîé ïñèõîëîãèè». Çîîë. æóðí. 55(9):  1421-1424.

1976
Ïàíîâ Å.Í.  1976. Íà ïóòè ê ñèíòåçó íàóê î ïîâåäåíèè (ðåöåíçèÿ íà êíèãó Ð.Õàéíä “Ïîâåäåíèå

æèâîòíûõ”). Ïðèðîäà 2: 152-154.
Ïàíîâ Å.Í.  1976. Ïðîáëåìà êîììóíèêàöèè ó æèâîòíûõ: åå ñîñòîÿíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ.

Çîîë. æóðí.    (55)11: 1597-1611.
Ïàíîâ Å.Í.  1976. Íîâûå äàííûå ïî áèîëîãèè è ðàçìíîæåíèþ áîëüøîãî ÷åêàíà. Ñ. 204-211 â:

«Ðåäêèå, èñ÷åçàþùèå è ìàëîèçó÷åííûå ïòèöû ÑÑÑÐ». Òð. Îêñêîãî ãîñ. çàïîâåäíèêà 13.

1977
Ïàíîâ Å.Í.  1977. Ìåòîäîëîãè÷åñêèå è ãíîñåîëîãè÷åñêèå ïðèíöèïû â èññëåäîâàíèè ïîâåäåíèÿ.

Ñ. 234-235 â: «Óïðàâëåíèå ïîâåäåíèåì æèâîòíûõ». (Äîêë. ó÷àñòíèêîâ II Âñåñîþçí. êîíô. ïî
ïîâåäåíèþ æèâîòíûõ). Ì.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í.  1977. Èçîëèðóþùèå ìåõàíèçìû â ìèêðîýâîëþöèè ïòèö è ïóòè èõ èçó÷åíèÿ. Ñ. 101-
108 â: «Àäàïòèâíûå îñîáåííîñòè è ýâîëþöèÿ ïòèö». Ì.: Íàóêà.

Ïîòàïîâà Å.Ã.,  Ïàíîâ Å.Í.  1977. Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ÷åëþñòíîãî àïïàðàòà êàìåíîê ðîäà
Oenanthe (Turdidae, Passeriformes) â ñâÿçè ñ âîïðîñîì î ïóòÿõ ñíèæåíèÿ ïèùåâîé êîíêóðåí-
öèè ìåæäó áëèçêèìè âèäàìè. Çîîë. æóðí. 56(5): 743-752.

Ïàíîâ Å.Í.  1977. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó: Animal behavior. San Francisco, Freeman, 1975, 339 p. Ñ. 14-
18 â: «Íîâûå êíèãè çà ðóáåæîì» (ÍÊ), ñåðèÿ Â (áèîëîãèÿ, ìåäèöèíà, ñåëüñêîå õîç.) 5.

Ïàíîâ Å.Í. 1977. Ïðåäèñëîâèå. Ñ. 3-5 â  êíèãå: Ýòîëîãèÿ  ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ æèâîòíûõ (ïåð.
ñ ÷åøñêîãî Á. Í. Ïàêóëåâà), 304 ñ. Ì.: Êîëîñ.

Ïàíîâ Å.Í.  1978. Ìåõàíèçìû êîììóíèêàöèè ó ïòèö. Ì.: Íàóêà.  306 ñ.

Evgeny
Выделение



684 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

1978
Ïàíîâ Å.Í.  Êîñòèíà Ã.Í., Ãàëè÷åíêî Ì.Â. 1978. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó þæíîãî ñîëîâüÿ Luscinia

megarhynchos. Çîîë. æóðí. 57(4): 569-581.
Ïàíîâ Å.Í.  1978. Ðåöåíçèÿ íà ñáîðíèê: Chemical signals in vertebrates  (D. Muller-Schwarze, M. M.

Mozell  eds). N.-Y. Plenum Press. 610 p. Ñ. 26-30 â: «Íîâûå êíèãè çà ðóáåæîì» (ÍÊ), ñåðèÿ Â
(áèîëîãèÿ, ìåäèöèíà, ñåëüñêîå õîç.) 10.

      Ïàíîâ Å.Í.  1978.  Ïðåäèñëîâèå. Ñ  3-6  â  êíèãå: Êîâàëü÷èêîâà Ì., Êîâàëü÷èê  Ê. «Àäàïòàöèè
è ñòðåññ ïðè ñîäåðæàíèè è ðàçâåäåíèè  ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ æèâîòíûõ» (ïåð. ñî ñëîâàöêî-
ãî). Ì.: Êîëîñ.

Ïàíîâ Å.Í.  1978. Ïðåäèñëîâèå. Ñ.    3-8  â   êíèãå: Ê. Ëîðåíö Êîëüöî öàðÿ  Ñîëîìîíà. Èçä. 2-îå.
Ì.: Çíàíèå.

1979
Ïàíîâ Å.Í.  1979. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó: Dewsbery D. A. Comparative animal behavior. N.-Y., McGraw-

Hill, 1978, 452 p. Ñ. 31-33 â: «Íîâûå êíèãè çà ðóáåæîì» (ÍÊ), ñåðèÿ Â (áèîëîãèÿ, ìåäèöèíà,
ñåëüñêîå õîçÿéñòâî) 3.

Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 1979. Ñâîäíûé êàòàëîã çàïèñåé ãîëîñîâ ïòèö ôîíîòåêè ãîëîñîâ æèâîò-
íûõ (äîïîëíåíèå). Ïóùèíî.  47 ñ.

Êîñòèíà Ã.Í., Ïàíîâ Å.Í. 1979.Î ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ ó äâóõ âèäîâ ïóñ-
òåëüã – Cerchneis tinnunculus è C. Naumanni. Çîîë. æóðí. 58(9): 1380-1390.

Ïàíîâ Å.Í.,  Èâàíèöêèé Â.Â. 1979.Ïðîñòðàíñòâåííûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ÷åòûðåõ âèäîâ ñîðîêî-
ïóòîâ â þæíîé Òóðêìåíèè. Çîîë. æóðí. 58(10): 1518-1527.

1980
Panov E.N. 1980. Divergenz und Hybridisation in der Elstersteinmätzer (Oenanthe picata). Mitteilungen

aus dem Zoologischen Museum in Berlin (Mitt. Zool. Mus. Berlin), Bd. 56, Suppl. Annalen fur
Ornithologie (Ann. Orn.) 4: 3-23.

Ïàíîâ Å.Í., Ãàëè÷åíêî Ì.Â. 1980. Î ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïîïóëÿöèé ñðåäíåàçèàòñêîé
÷åðåïàõè Testudo horsfieldi â Áàäõûçå. Çîîë. æóðí. 59(6): 875-874.

Êðþêîâ À.Ï.,  Ïàíîâ Å.Í.1980. Î âîçìîæíîñòè ãèáðèäèçàöèè êàøãàðñêîãî Lanius isabellinus
isabellinus Hempr. et Ehrenb. è òóðêåñòàíñêîãî L. phoenicuroides Schalow æóëàíîâ. Çîîë.
æóðí.59(9): 1378-1386.

Ïàíîâ Å.Í. 1980. Çíàêè, ñèìâîëû,  ÿçûêè. Ì.: Çíàíèå.  192 ñ.
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ., Êîñòèíà Ã.Í., Àíäðóñåíêî Í.Í. 1980. Ñîöèàëüíî îáóñëîâëåííàÿ ñìåð-

òíîñòü ïòåíöîâ è êàííèáàëèçì â êîëîíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus. I. Ìàñ-
øòàá è ïðè÷èíû þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè. Çîîë. æóðí. 59(11): 1694-1704.

Ïàíîâ Å.Í. 1980. Ïðåäèñëîâèå. Ñ.  5-9 â  êíèãå:  Ìàéíàðäè Ä. «Ñîáàêà è ëèñèöà» (ïåð. ñ èòàë.).
Ì.: Ìèð.

1981
Êîñòèíà Ã.Í., Ïàíîâ Å.Í. 1981. Èíäèâèäóàëüíàÿ è ãåîãðàôè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïåñíè ó ÷åðíîé

êàìåíêè Oenanthe picata. Çîîë. æóðí. 60(9): 1374-1385.
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1981. Ïîâåäåíèå õîõîòóíüè Larus argentatus cachinnans íà ïîçäíèõ

ñòàäèÿõ ðåïðîäóêòèâíîãî öèêëà. Çîîë. æóðí. 60(11): 1658-1669.
Ïàíîâ Å.Í. 1981. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó: Handbook of Behavioral Neurobiology. vol. 3. Social Behavior

and Communication  (Marler P., Vandenbergh J.G. eds).  N.-Y., 1979.  Ñ.23-26 â: «Íîâûå êíèãè çà
ðóáåæîì» (ÍÊ), ñåðèÿ Â (áèîëîãèÿ, ìåäèöèíà, ñåëüñêîå õîç-âî) 8.

Ïàíîâ Å.Í.1981. Ïîñëåñëîâèå. Ñ.  5-10 â  êíèãå: Ëèíäåí Þ. «Îáåçüÿíû, ÷åëîâåê è ÿçûê» (ïåð. ñ
àíãë. Å.Ï. Êðþêîâîé). Ì.: Ìèð.



685Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

1982
Ïàíîâ Å.Í., Ïîòàïîâà Å.Ã. 1982. Ðåöåíçèÿ íà ñáîðíèê: Animal genetics and evolution. Selected

papers of the XIV Int. Congr. of genetics. Moscow, August 1978, Eds.: N.N. Vorontsov, J. M. Van
Brink, Hague, 1980. Çîîë. æóðí. 62(2): 319-321.

Ïàíîâ Å.Í. 1982. Ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ ýâîëþöèîííîé ñîöèîáèîëî-
ãèè. Çîîë. æóðí. 61(7): 988-999.

Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í.  1982. Ñëó÷àé ìåæâèäîâîé «ïîìîùè»: ÷åðíàÿ êàìåíêà (Oenanthe picita)
âûêàðìëèâàåò ïòåíöîâ êàìåííîãî âîðîáüÿ (Petronia petronia). Çîîë. æóðí. 61(7): 1113-1116.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1982. Ñîöèàëüíî îáóñëîâëåííàÿ ñìåðòíîñòü â êîëîíèÿõ ÷åðíîãîëîâîãî
õîõîòóíà Larus ichthyaetus. II. Äèíàìèêà è ðàçìàõ þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè â êîëîíèÿõ ñ ðàç-
ëè÷íîé ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðîé. Çîîë. æóðí. 61(9): 1396-1412.

Êîñòèíà Ã.Í., Ïàíîâ Å.Í.  1982. Ñìåðòíîñòü ïóõîâèêîâ è óñòîé÷èâîñòü ïåðñîíàëüíûõ ñâÿçåé
ìåæäó ïòåíöàìè è ðîäèòåëÿìè ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus. Çîîë. æóðí. 61(10):
1533-1542.

1983
Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ è ýòîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé. Ì.: Íàóêà.  423 ñ.
Panov E.N. 1983.  Die Würger der nordlichen Paläarktis. Gattung Lanius. Die Neue Brehm-Bucherei

557.  A. Ziemsen Verlag, Wittenberg Lutherstadt. 196 S.
Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í.  1983. Âëèÿíèå ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè ãíåçäîâûõ ïîñåëåíèé íà óñ-

ïåõ ðàçìíîæåíèÿ ó õîõîòóíüè Larus (argentatus) cachinnans Pallas.  Çîîë. æóðí. 62(10): 1533-
1540.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Çíàêè, ñèìâîëû, ÿçûêè. Èçä. 2-å, äîïîëíåííîå. Ì.:  Çíàíèå. (Áèáëèîòåêà «Çíà-
íèå»). 248 ñ.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ïîâåäåíèå êàê ôàêòîð ýâîëþöèè. Ñ. 164-175 â êí.: «Ðàçâèòèå ýâîëþöèîííîé
òåîðèè â ÑÑÑÐ» îòâ. ðåä. Ñ.Ð. Ìèêóëèíñêèé è Þ.È. Ïîëÿíñêèé. Ë.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í. Ïðåäèñëîâèå. Ñ. 3-4 â: Èòîãè íàóêè è òåõíèêè (ÂÈÍÈÒÈ). Çîîëîãèÿ ïîçâîíî÷íûõ 12,
«Ïðîáëåìû ýòîëîãèè íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ». Ì.: ÂÈÍÈÒÈ.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ìåòîäîëîãè÷åñêèå ïðîáëåìû â èçó÷åíèè êîììóíèêàöèè è ñîöèàëüíîãî ïîâåäå-
íèÿ æèâîòíûõ. Ñ. 5-70 â: (ðåä. Å.Í.Ïàíîâ). Ì.: ÂÈÍÈÒÈ.

Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í.  1983. Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ âîäÿíûõ óæåé Natrix tesselanta Laurenti.
Ñ. 99-100 â: «Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ â ñîîáùåñòâàõ». Ìàò. III Âñåñîþçí. êîíôåðåíöèè ïî ïîâå-
äåíèþ æèâîòíûõ 2. Ì.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ýìïèðè÷åñêèé ôàêò è åãî òðàêòîâêà â ýòîëîãèè. Ñ. 104-118 â: «Òåîðåòè÷åñêèå
ïðîáëåìû ñîâðåìåííîé áèîëîãèè». Ïóùèíî.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ïðåäèñëîâèå ê ñá. «Òåîðåòè÷åñêèå ïðîáëåìû ñîâðåìåííîé áèîëîãèè».  «Òåîðå-
òè÷åñêèå ïðîáëåìû ñîâðåìåííîé áèîëîãèè». Ïóùèíî. ñ. 4-5.

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Ïðåäèñëîâèå.  Ñ . 3-4 â:  «Ìåõàíèçìû ïîâåäåíèÿ». Ìàò. III Âñåñîþçí. êîíôåðåí-
öèè ïî ïîâåäåíèþ æèâîòíûõ 1. Ì.: Íàóêà,

Ïàíîâ Å.Í. 1983. Êîëîíèàëüíîå ãíåçäîâàíèå ó ïòèö: îáùèé îáçîð. Ñ. 7-37 â: «Êîëîíèàëüíîñòü ó
ïòèö: ñòðóêòóðà, ôóíêöèè, ýâîëþöèÿ». Êóéáûøåâ.

1984
Ïàíîâ Å.Í. 1984. Ïðåäèñëîâèå ñ. 5-7â  êíèãå: Ê. Ëîðåíö “Ãîä ñåðîãî ãóñÿ” (ïåð. ñ íåì. È. Ãóðî-

âîé). Ì.: Ìèð.
Ïàíîâ Å.Í. 1984. Ïðåäèñëîâèå. Ñ. 5-8 â  êíèãå: Ë. Ýðìàí è Ï. Ïàðñîíñ «Ãåíåòèêà ïîâåäåíèÿ è

ýâîëþöèÿ». Ë. Ýðìàí è Ï. Ïàðñîíñ «Ãåíåòèêà ïîâåäåíèÿ è ýâîëþöèÿ» (ïåð. ñ àíãë. Å.Ï. Êðþ-
êîâîé (ðåä. Å.Í.Ïàíîâ). Ì.: Ìèð.

Ïàíîâ Å.Í. 1984. Ðîëü ýòîëîãèè â èçó÷åíèè âíóòðèïîïóëÿöèîííîé îðãàíèçàöèè: ôîðìèðîâàíèå
ñîâðåìåííûõ âçãëÿäîâ.  Ñ. 49-71 â: «Ñèñòåìíûå ïðèíöèïû è ýòîëîãè÷åñêèå ïîäõîäû â èçó÷å-
íèè ïîïóëÿöèé» (ðåä. Ë.Þ.Çûêîâà, Å.Í.Ïàíîâ). Ïóùèíî.



686 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ïàíîâ Å.Í. 1984. Ïðåäèñëîâèå.  Ñ. 5-7 â: «Ñèñòåìíûå ïðèíöèïû è ýòîëîãè÷åñêèå ïîäõîäû â
èçó÷åíèè ïîïóëÿöèé» (ðåä. Ë.Þ.Çûêîâà, Å.Í.Ïàíîâ). Ïóùèíî.

1985
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1985. Ñðàâíèòåëüíàÿ áèîëîãèÿ ñòåïíîé è êàâêàçñêîé àãàìû (Agama

sanguinolenta, A. caucasica) â áàññåéíå ð. Ñóìáàð (Çàï. Êîïåòäàã). Ñ. 185-204 â: «Ðàñòèòåëü-
íîñòü è æèâîòíûé ìèð çàïàäíîãî Êîïåòäàãà» (ïîä ðåä. àêàä. ÀÍ ÒÑÑÐ Í.Ò. Íå÷àåâîé). Àøõà-
áàä, Ûëûì.

Panov E.N. 1985.  Die Geburt der Sprache. Verlag Mir Moskau, Urania - Verlag Leipzig-Jena-Berlin,
246 S.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1985. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ Equus asinus
íà îñòðîâå Îãóð÷èíñêèé (Êàñïèéñêîå ìîðå). I Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ. Çîîë. æóðí.64(5): 750-
762.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1985. Çûêîâà Ë.Þ. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ
Equus asinus íà îñòðîâå Îãóð÷èíñêèé (Êàñïèéñêîå ìîðå). II. Ðåïåðòóàð êîììóíèêàòèâíûõ
ñèãíàëîâ è îðãàíèçàöèÿ âçàèìîäåéñòâèé. Çîîë. æóðí.64(6): 906-913.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1985. Çûêîâà Ë.Þ. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ
Equus asinus íà îñòðîâå Îãóð÷èíñêèé (Êàñïèéñêîå ìîðå). III. Èñïîëüçîâàíèå ñèãíàëüíûõ
ñðåäñòâ â êîììóíèêàòèâíîì ïðîöåññå. Çîîë. æóðí. 64(7): 1071-1083.

Çûêîâà Ë.Þ. Âàñèëüåâ Â.È., Ãàóçåð Ì.Å., Ïàíîâ Å.Í. 1985. Óñòðîéñòâî äëÿ ìå÷åíèÿ ïòèö â ïîëå-
âûõ óñëîâèÿõ áåç îòëîâà. Çîîë. æóðí. 64(4): 609-611.

Ïàíîâ Å.Í. 1985. Ýòîëîãèÿ è òåîðèÿ ýâîëþöèè: ïëîäû ñîäðóæåñòâà è íåðåøåííûå ïðîáëåìû.
«Ìàêðîýâîëþöèÿ». Ì.: Èçä. ÌÃÓ.

Ïàíîâ Å.Í., Ãàóçåð Ì.Å., Çûêîâà Ë.Þ. 1985. Êàòàñòðîôè÷åñêîå âîçäåéñòâèå ïåðåóïëîòíåíèÿ íà
ïîïóëÿöèþ ðå÷íîé êðà÷êè Sterna hirundo.  Ñ. 118-120 â: «Òåîðåòè÷åñêèå àñïåêòû êîëîíèàëü-
íîñòè ó ïòèö»  (Ìàòåðèàëû ñîâåùàíèÿ ïî òåîðåòè÷. àñïåêòàì êîëîíèàëüíîñòè ó ïòèö. 16-18
îêòÿáðÿ 1984 ã.) Ì.:Íàóêà.

Çûêîâà Ë.Þ., Ãàóçåð Ì.Å., Ïàíîâ Å.Í.  1985. Âëèÿíèå ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ íà ðîñò, ðàçâèòèå è
âûæèâàíèå ïòåíöîâ ïðè ðàçíûõ òèïàõ êîëîíèàëüíîãî ãíåçäîâàíèÿ ó ÷àéêîâûõ ïòèö. Ñ. 47-50
â: «Òåîðåòè÷åñêèå àñïåêòû êîëîíèàëüíîñòè ó ïòèö». (Ìàòåðèàëû ñîâåùàíèÿ ïî òåîðåòè÷.
àñïåêòàì êîëîíèàëüíîñòè ó ïòèö. 16-18 îêòÿáðÿ 1984 ã.) Ì.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í. 1985. Çûêîâà Ë.Þ. Ìàòåðèàëû ïî ñîöèàëüíîìó ïîâåäåíèþ êàâêàçñêîé àãàìû Agama
caucasica. Ñ. 157-158 â: «Âîïðîñû ãåðïåòîëîãèè». IV Âñåñ. ãåðïåòîëîãè÷åñêàÿ êîíôåð.  Àâòî-
ðåô. äîêë Òàøêåíò, 18-20 ñåíòÿáðÿ 1985». Ì.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í.   1985. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó  «New interpretations of ape and human ancestry».  N.-Y.
Plenum Press Ciochon R.L., Corruccini R. S. eds) 1983  888 p. (Íîâûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ïðîèñ-
õîæäåíèè ÷åëîâåêîîáðàçíûõ îáåçüÿí è ÷åëîâåêà) Ñ. 23-26 â: «Íîâûå êíèãè çà ðóáåæîì»  Â
(11).

Ïàíîâ Å.Í., 1985. Çûêîâà Ë.Þ., Ãàóçåð Ì.Å. Íåàäàïòèâíûé õàðàêòåð àñèíõðîííîãî âûëóïëåíèÿ
ó ìîðñêîãî ãîëóáêà Larus genei. ÄÀÍ ÑÑÑÐ 285(2): 506-508.

1986
Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 1986. Çàìåòêè î ïîâåäåíèè ñòåïíîé àãàìû Agama sanguinolenta. I. Îá-

ùèå ÷åðòû áèîëîãèè, ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðû è ñîöèàëüíîå ïîâåäåíèå. Çîîë. æóðí.65(1):
99-109.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1986.  Çàìåòêè ïîâåäåíèÿ ñòåïíîé àãàìû Agama sanguinolenta. 2. Ïî-
âñåäíåâíîå è êîììóíèêàòèâíîå ïîâåäåíèå.  Çîîë. æóðí.  65(2):  235-246.

Ïàíîâ Å.Í. 1986. 26 ñòàòåé â “Áèîëîãè÷åñêîì ýíöèêëîïåäè÷åñêîì ñëîâàðå». Ì.: Ñîâåòñêàÿ ýí-
öèêëîïåäèÿ» (ãë. ðåä. Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ).

Ïàíîâ Å.Í. 1986. Ïîïóëÿöèîííûé ãîìåîñòàç ïðè îïòèìóìå è ïåññèìóìå ñðåäîâûõ óñëîâèé.  Â
ñá.  «Îðãàíèçìû, ïîïóëÿöèè è ñîîáùåñòâà â ýêñòðåìàëüíûõ óñëîâèÿõ» (Ñîâåùàíèå, Çâåíèãî-
ðîä).



687Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

Ïàíîâ Å.Í. 1986. Íîâûå äàííûå ïî ãèáðèäèçàöèè ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka è èñïàíñêîé
êàìåíêè O. hispanica. Çîîë.æóðí. 65(11): 1675-1683.

Çûêîâà Ë.Þ., Ãàóçåð Ì.Å., Ïàíîâ Å.Í. 1986. Àñèíõðîííîå âûëóïëåíèå êàê îäíà èç ïðè÷èí þâå-
íèëüíîé ñìåðòíîñòè ïòåíöîâ ìîðñêîãî ãîëóáêà Larus genei. Çîîë. æóðí.65(9): 1373-1378.

Ïàíîâ Å.Í. 1986. Ïðåäèñëîâèå.  Ñ. 4-5 â: «Ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ â ýêîëîãèè è ýòîëîãèè». Ïóùè-
íî (ðåä. Ë.Þ. Çûêîâà, Å.Í. Ïàíîâ).

Ïàíîâ Å.Í. 1986. Ïåðñïåêòèâû èçó÷åíèÿ ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèé ó ïòèö.  Ñ. 224-242 â: «Ìåòîäû
èññëåäîâàíèÿ â ýêîëîãèè è ýòîëîãèè». Ïóùèíî.

1987
Ïàíîâ Å.Í.   Çðèòåëüíîå îáùåíèå æèâîòíûõ. Ñ. 444-485 (ãëàâà 13) â:  «Ôèçèîëîãèÿ ïîâåäåíèÿ:

íåéðîáèîëîãè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè» (Ðóêîâîäñòâî ïî ôèçèîëîãèè, êîëëåêòèâíàÿ  ìîíîãðà-
ôèÿ). Ë.: Íàóêà.

Ïàíîâ Å.Í. 1987. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó «Âûæèâàíèå æèâîòíûõ». Ñ. 46-47 â: Íîâûå êíèãè çà ðóáå-
æîì 5.  Ì.: Ìèð.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1987. Âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ íà ðåïðîäóêòèâ-
íûé óñïåõ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus icnthyaetus. Çîîë. æóðí. 66(6): 883-894.

Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ., Âàñèëüåâ Â.È., Ãàóçåð Ì.Å. 1987. Çîíà èíòåðãðàäàöèè ðàçíûõ ôîðì
êîìïëåêñà Stellio caucasius â þãî-çàïàäíîé Òóðêìåíèè. Çîîë. æóðí. 66(3): 402-411.

Panov E.N. 1987.  Znaky, Symboly, Jazyky. Praha: Panorama, 310 s.

1988
Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 1988. Àñèíõðîííîå âûëóïëåíèå êàê îñíîâíàÿ ïðè÷èíà  äèôôåðåíöèðî-

âàííîé þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus ichthyaetus. Çîîë. æóðí. 67(12):
1865-1877.

1989
Ïàíîâ  Å.Í. 1989. Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà: âîçíèêíîâåíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ. Ñ. 36-54 â: «Áèî-

ëîãèÿ â ïîçíàíèè ÷åëîâåêà» (êîëëåêòèâíàÿ ìîíîãðàôèÿ: À.Ï.Îãóðöîâ, Å.Í.Ïàíîâ, È.Ê. Ëèñå-
åâ è äð.) Ì.: Íàóêà.  256 ñ.

Ïàíîâ  Å.Í. 1989. Ãèáðèäèçàöèÿ è ýòîëîãè÷åñêàÿ èçîëÿöèÿ ó ïòèö. Ì.: Íàóêà, 510 ñ.
Ïàíîâ  Å.Í. 1989. Ïðåäèñëîâèå.  Ñ. 4-5 â:  «Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà: ñõîäñòâî è ðàçëè-

÷èÿ». Ïóùèíî.
Ïàíîâ  Å.Í.,  Çûêîâà Ë.Þ. 1989. Äèíàìèêà ñîöèàëüíûõ îòíîøåíèé â ïîïóëÿöèÿõ êàâêàçñêîé

àãàìû Stellio caucasius Eichw. Ñ. 184-185 â: «Âîïðîñû ãåðïåòîëîãèè. VII Âñåñ. ãåðïåòîë. êîíô.
Àâòîðåô. äîêë. Êèåâ, 26-28 ñåíòÿáðÿ 1989».

Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 1989. Äîëãîâðåìåííîå èçó÷åíèå ðîñòà êàâêàçñêèõ àãàì Stellio caucasius
Eichw. â èíäèâèäóàëüíî ìå÷åíûõ ïîïóëÿöèÿõ. Ñ. 97-98 â: «Âîïðîñû ãåðïåòîëîãèè. VII Âñåñ.
ãåðïåòîë. êîíô. Àâòîðåô. äîêë. Êèåâ, 26-28 ñåíòÿáðÿ 1989».

Ïàíîâ  Å.Í. 1989. Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà: èñòîðèÿ è ïåðñïåêòèâû. Ñ.28-62 â: «Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ
è ÷åëîâåêà: ñõîäñòâî è ðàçëè÷èÿ». Ïóùèíî.

Panov E.N. 1989. Population ethology. Pp. 257-299 in: «Sov. Rev. F. Physiol. Gen. Biol.» 3.

1990
Ïàíîâ  Å.Í. 1990. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîâåäåíèÿ ñèíåãî êàìåííîãî è ïåñòðîãî êàìåííûõ  äðîç-

äîâ (Monticola solitarius, M. saxatilis). Çîîë. æóðí. 69(4): 65-77.
Ïàíîâ  Å.Í.,  Çûêîâà Ë.Þ., Ãðàáîâñêèé Â.È. 1990. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíî-

ìèÿ õîõîòóíüÿ Larus cachinnans. I. Ïðîñòðàíñòâåííàÿ ñòðóêòóðà è ïîâåäåí÷åñêèå àñïåêòû
ãíåçäîâîé áèîëîãèè. Çîîë. æóðí. 69(12): 92-105.

Çûêîâà Ë.Þ.,  Ïàíîâ Å.Í. 1990. Î âîçìîæíîñòè ãèáðèäèçàöèè ìåæäó êàâêàçñêîé Stellio caucasius
è õîðàñàíñêîé S. erythrogaster àãàìàìè. Çîîë. æóðí. 69(7): 103-106.



688 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Panov E.N. 1990. The birds of south Ussuriland (fauna, biology, behaviour) Part  1. Tokyo 104 ñ. (íà
ÿïîíñêîì ÿçûêå).

1991
Ïàíîâ Å.Í.,  Çûêîâà Ë.Þ., Ãðàáîâñêèé Â.È.  1991. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíî-

ìèÿ õîõîòóíüè  Larus cachinnans. II. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ â ïåðèîä ãíåç-
äîâàíèÿ. Çîîë. æóðí. 70(1): 76-89.

Ïàíîâ Å.Í.,  Ãðàáîâñêèé Â.È., Çûêîâà Ë.Þ. 1991. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíî-
ìèÿ õîõîòóíüè  Larus cachinnans. III. Âèäîñïåöèôè÷íîñòü êîììóíèêàòèâíûõ ñèãíàëîâ. Çîîë.
æóðí. 70(3): 73-89.

Çûêîâà Ë.Þ.,  Ïàíîâ  Å.Í. 1991. Äîëãîâðåìåííîå èçó÷åíèå ðîñòà êàâêàçñêîé àãàìû Stellio caucasius.
Çîîë. æóðí. 70(12): 81-89.

1992
Ãðàáîâñêèé Â.È.,  Ïàíîâ Å.Í., Ðóáöîâ À.Ñ. 1992. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ è óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ â

ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka è èñïàíñêîé êàìåíêè  O. hispanica â
âîñòî÷íîì Àçåðáàéäæàíå. Çîîë. æóðí.71(1): 109-121.

Ãðàáîâñêèé Â.È.,  Ïàíîâ Å.Í. 1992. Êîíâåðãåíöèÿ ïåñåí êàìåíêè ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka
è èñïàíñêîé êàìåíêè O. hispanica â çîíàõ âòîðè÷íîãî êîíòàêòà.  Çîîë. æóðí. 71(4): 75-83.

Panov E.N. 1992. The birds of south Ussuriland (fauna, biology, behaviour) Part 2. Tokyo 204 ñ. (íà
ÿïîíñêîì ÿçûêå).

Ïàíîâ Å.Í. 1992. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè Larus schistisagus è åå ïîëîæåíèå
â ãðóïïå áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê. Çîîë. æóðí. 71(12): 99-115.

Panov E.N. 1992. Emergence of hybridogenous polymorphism in the Oenanthe picata complex. Bull.
Brit. Orn. Soc. Centenary Suppl. 112 A: 237-249.

1993
Panov E.N., Zykova L.Yu. 1993. Social behaviour of Rock Agama Stellio caucasius.  P. 1-9 in: «Abstr.

of the XXIII Intern. Ethological Conference». Torremolinos, Spain.
Panov E.N. 1993. The birds of south Ussuriland (fauna, biology, behaviour).  Part 3. Tokio 287 ñ. (íà

ÿïîíñêîì ÿçûêå).
Ïàíîâ Å.Í. 1993. Ñóäüáû òåîðåòè÷åñêîé áèîëîãèè ñ òî÷êè çðåíèÿ ýòîëîãà. Èçâ. Àêàäåìèè íàóê.

Ñåðèÿ áèîë. 2: 314-317.
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1993.  Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ è äåìîãðàôèÿ êàâêàçñêîé àãàìû Stellio

caucasius. Çîîë. æóðí. 72(1):  74-93.
Ïàíîâ Å.Í., Ãðàáîâñêèé Â.È. Ëþáóùåíêî Ñ.Þ. 1993.Äèâåðãåíöèÿ è ãèáðèäîãåííûé ïîëèìîð-

ôèçì â êîìïëåêñå ÷åðíûõ êàìåíîê  Oenanthe picata. Çîîë. æóðí. 72(8): 80-95.
Panov E.N. 1993. Superspecies of shrikes of the former USSR.  1 p. in: «Intern. Shrike Symposium 11-

15 Jan. 1993».
Panov E.N.,  Zykova L.Yu. 1993.1993. Infanticide and cannibalism in great black-headed gull. p. 123 in

Abstr. of Pap. 30th Annual Meeting of the Animal behavior society.
Panov E.N.,  Grabovsky V.I.  Rubtsov A.S. 1993. Natural hybridization between  Oenanthe pleschanka

and Oe. hispanica and the species problem in birds. «Abstr. of Pap. 30th Annual Meeting of the
Animal behavior society, 1993».

Ïàíîâ Å.Í. 1993. Ãðàíèöû âèäà è ãèáðèäèçàöèÿ ó ïòèö. Ñ. 53-96 â: «Ïðîáëåìû âèäà è ãèáðèäèçà-
öèÿ ó ïîçâîíî÷íûõ (ðåä. Å.Í. Ïàíîâ,  Ï.Ñ. Òîìêîâè÷). Ñá. òðóäîâ Çîîë. ìóçåÿ ÌÃÓ 30. Ì.:
Èçä. ÌÃÓ.

Àíäðóñåíêî Í.Í., Ïàíîâ Å.Í.  1993. Ãèáðèäèçàöèÿ ìåæäó åâðîïåéñêèì  Lanius collurio L. è òóð-
êåñòàíñêèì  L. phoenicuroides Schalow æóëàíàìè â Ñåâåðíîì Êàçàõñòàíå. Ñ. 204-208 â: «Ïðî-
áëåìû âèäà è ãèáðèäèçàöèÿ ó ïîçâîíî÷íûõ (ðåä. Å.Í. Ïàíîâ, Ï.Ñ. Òîìêîâè÷). Ñá. òðóäîâ
Çîîë. ìóçåÿ ÌÃÓ 30. Ì.: Èçä. ÌÃÓ.



689Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

Çûêîâà Ë.Þ.,  Ïàíîâ Å.Í. 1993.Ñâèäåòåëüñòâà â ïîëüçó ãèáðèäèçàöèè ìåæäó êàâêàçñêîé Stellio
caucasius Eichwald, 1831 è õîðàñàíñêîé S. erythrogaster Nicolsky, 1896 àãàìàìè. Ñ. 214-219 â:
«Ïðîáëåìû âèäà è ãèáðèäèçàöèÿ ó ïîçâîíî÷íûõ (ðåä. Å.Í. Ïàíîâ,  Ï.Ñ. Òîìêîâè÷). Ñá. òðó-
äîâ Çîîë. ìóçåÿ ÌÃÓ 30. Ì.: Èçä. ÌÃÓ.

1995
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1995. Èçìåí÷èâîñòü è äèôôåðåíöèàöèÿ ïîïóëÿöèé â êîìïëåêñå Laidakia

caucasia (Reptilia, Agamidae). Óñïåõè ñîâð. áèîë. 115(3): 293-315.
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 1995. Ïàðàïàòðè÷åñêàÿ ãèáðèäèçàöèÿ â êîìïëåêñå Laudakia caucasia

(Reptilia, Agamidae) â þãî-âîñòî÷íîì Òóðêìåíèñòàíå.  Óñïåõè  ñîâð. áèîë. 115(6): 655-668.
Panov E.N.,  Zykova L.Yu. 1995.Breakdown of ethological isolation in mixed population of Laudakia

caucasia and L. erythrogastra. «Abstr. of the Second Asian Herpetological Meeting. 6-10 September,
1995», Ashabad.

Zykova L.Yu., Panov E.N. 1995.  Population diversity of Laudakia caucasia in South-Western
Turkmenistan. «Abstr. of the Second Asian Herpetological Meeting. 6-10 September, 1995», Ashabad.

Panov E.N.,  Zykova L. Yu. 1995. Social organization and demography in the Rock Agsms, Stellio
caucasius. Asiatic Herpetol. Res., 6: 97-110.

Panov E.N. 1995. Superspecies of shrikes in the former USSR. P. 26-33 in: «Shrikes of the World:
Biology and Conservation». Proc. Western Foundation of Vertebrate Zool. 6.

1996
Panov E.N. 1996. Die Würger  der Paläarktis. Die Neue Brehm-Bucherei N 557. Westarp. Wiss. &

Spectrum Akad. Verlag. Heidelberg – Berlin, 220 S.
Ìîíçèêîâ Ä.Ã., Ïàíîâ Å.Í. 1996. Àëëîïàòðè÷åñêàÿ  ãèáðèäèçàöèÿ â êîìïëåêñå ñåðåáðèñòàÿ ÷àéêà

– õîõîòóíüÿ – êëóøà (Larus argentatus-cachinnans-fuscus): ñòðóêòóðà ñìåøàííîé êîëîíèè Ñèò-
íèêîâñêèõ êàðüåðîâ (Íèæåãîðîäñêàÿ îáëàñòü). Óñïåõè ñîâðåì. áèîë. 116(3): 369-383.

Ïàíîâ Å.Í.,  Ìîíçèêîâ Ä.Ã. 1996. 1996. Àëëîïàòðè÷åñêàÿ ãèáðèäèçàöèÿ â êîìïëåêñå ñåðåáðèñòàÿ
÷àéêà-õîõîòóíüÿ-êëóøà  Larus argentatus-cachinnans-fuscus  (Aves, Charadriiformes). ÄÀÍ
349(4): 571-574.

Ïàíîâ Å.Í., Ìèõàéëîâ Ã.Ê. 1996. Êîëîíèàëüíîå ïîñåëåíèå ïàóêà-êðåñòîâèêà Araneus folium (Aranei,
Araneidae). Âåñòíèê çîîëîãèè 3: 61-62.

Panov E.N. 1996. Bird comparative ethology. Phys. Gen. Biol. Rev.12: 1-60.

1997
Panov E.N., Zykova L.Yu. 1997. Population structure and social behaviour in two subspecies of the

Hardum, Laudakia stellio in Israel. «Herpetology ‘97, Abstr. of the III World Congr.» Prague.
Zykova L.Yu., Panov E.N. 1997. Differentiation and intergradation of two subspecies of the Hardun

Laudakia stellio in Israel. «Herpetology ‘97, Abstr. of the III World Congr.» Prague.
Panov E.N., Zykova L.Yu. 1997. Differentiation and intergradation of two representatives  of Laudakia

stellio complex (Reptilia, Agamidae) in Israel. Russian J. Herpetol. 4(2): 100-114.

1998
Panov E.N.,  Monzikov D.G.  1998. Interrelations between Larus argentatus and L. cachinnans in

Eastern Europe. 1 p. in: «Ostrich 69(3-4). Abstr.  of  oral presentations and posters, XXII intern.
Ornithol. Congr. Durban 16-22 August 1998».

Ïàíîâ Å.Í. 1998. Íà îñòðèå ñîöèàëüíîé ýâîëþöèè: “ß” - “Ìû” - “Îíè”. ×åëîâåê 2: 30-43, 3: 81-
92, 4: 30-42.

1999
Ïàíîâ Å.Í.,  Ìîíçèêîâ Ä.Ã. 1999. Èíòåðãðàäàöèÿ ìåæäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé Larus argentatus è

õîõîòóíüåé L. cachinnans â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè. Çîîë. æóðí. 78(3): 334-348.



690 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Panov E.N.,  Zykova  L.Yu. 1999. Social behavior and communication in rock agama Laudakia caucasia.
Russian J. Herpetol. 6(3): 183-198.

Ïàíîâ Å.Í. 1999. Êàìåíêè Ïàëåàðêòèêè.  Ýêîëîãèÿ,  ïîâåäåíèå, ýâîëþöèÿ. Ì.:  ÊÌÊ,  342  ñ.
Ïàíîâ Å.Í. 1999. Ýâîëþöèÿ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè. Ñ. 322-372 â: êí. «Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà íà

ïîðîãå ÕÕI âåêå: íîâûå äàííûå è ñòàðûå ïðîáëåìû». Ì.: Ñòàðûé Ñàä.

2000
Panov E.N.,  Monzikov D.G. 2000. Status of the form barabensis within the Larus argentatus–

cachinnans–fuscus complex. British Birds 93: 227-241.

2001
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 2001. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòó-

íà Larus ichthyetus (Aves, Lari), êàê ïîêàçàòåëü åãî ïîëîæåíèÿ âíóòðè ïîäñåìåéñòâà Larinae.
Çîîë. æóðí. 80(7): 839-855.

Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N.,  Zykova  L.Yu. 2001. Signal behavior and communication
in the great black-headed gull Larus ichthyetus (Aves, Lari) as indicator of its position within the
Larinae family. Entomological Rev. 81(7): 161-176 (Suppl.).

Ïàíîâ Å.Í. 2001. Ìåæâèäîâàÿ ãèáðèäèçàöèÿ ó ïòèö: ýâîëþöèÿ â äåéñòâèè. Ïðèðîäà 6: 51-59.
Ïàíîâ Å.Í. 2001. Ñâåäåíèÿ  î æèâîòíûõ, êîòîðûå ìîãóò ñëóæèòü îñíîâíûìè æåðòâàìè èðáèñà â

Ðîññèè. Ñ. 241-272 â: êí. «Ìåòîäû ïîëåâîãî èçó÷åíèÿ è ñîõðàíåíèÿ èðáèñà». Ì.: Èçä. «À.
Â.Òóðîâ» (ïåðåâîä, ðåäàêöèÿ è ïðåäèñëîâèå  Å.Í. Ïàíîâà).

Ïàíîâ Å.Í. 2001. Áåãñòâî îò îäèíî÷åñòâà: èíäèâèäóàëüíîå è êîëëåêòèâíîå â ïðèðîäå è â ÷åëîâå-
÷åñêîì îáùåñòâå. Ì.: Ëàçóðü, 637 ñ.

2002
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 2002. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì â äâóõ êðóïíûõ

òàêñîíàõ ðæàíêîîáðàçíûõ (Charadriiformes): ÷àéêè è êðà÷êè. Çîîë. æóðí. 81(1): 91-104.
Panov E.N.   2002. The scientist among csars: a history of exploitation of nature and its protection in

Russia. P. 59-74 in: «Haven and earth and I. Ethics of   the nature conservation in Asia».  Dehly.

2003
Panov E.N., Rubtsov A. S., Monzikov D.G. 2003.Hybridization between Yellowhamer and Pine Bunting

in Russia. Dutch Birding 25(1): 17-31.
Ïàíîâ Å.Í., Çûêîâà Ë.Þ. 2003. Ãîðíûå àãàìû Åâðàçèè. Ì.: Ëàçóðü. 301 ñ.
Ïàíîâ Å.Í., Ðóáöîâ À.Ñ., Ìîíçèêîâ Ä.Ã. 2003. Âçàèìîîòíîøåíèÿ äâóõ âèäîâ îâñÿíîê (Emberiza

citrinella, E. leucocephalus), ãèáðèäèçèðóþùèõ â çîíàõ ïåðåêðûâàíèÿ èõ àðåàëîâ.  Çîîë. æóðí.
82 (4): 470–484.

Ïàíîâ Å.Í. 2003. Ýòîëîãèÿ «âåðòëÿâîé ñëàâêè», Scotocerca inquesta, è èçÿùíîé ïðèíèè, Prinia
gracilis, â ñâÿçè ñ âîïðîñîì î ãðàíèöàõ ñåìåéñòâà Ñëàâêîâûõ (Sylviidae, Passeriformes). Çîîë.
æóðí.  82 (3): 402–412.

2004
Ïàíîâ Å.Í., Öåëëàðèóñ À.Þ,  Íåïîìíÿùèõ Â.À. 2004. Ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè â ïîâåäåíèè óøà-

ñòîé êðóãëîãîëîâêè (Phrynocephalus mystaceus; Reptilia, Agamidae): ñèãíàëüíûå ôóíêöèè è
ýíäîãåííûå ðèòìû. Çîîë. æóðí.  83(8): 971–982.

Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N. Tsellarius A.Yu., Nepomnyashchikh V.A. 2004. Motor
Coordinations in the Behavior of the Toad-ðeaded Agama, Phrynocephalus mystaceus (Reptilia,
Agamidae): Signal Functions and Endogenous Rhythms Entomological Review 84 (2): 971-982. 



691Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

2005
Panov E.N. 2005. Wheatears of Palearctic. Ecology, behaviour and evolution of the genus Oenanthe.

Sofia: Pensoft. 439 p.
Ïàíîâ Å.Í. 2005. Ñóäüáû ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè. Çîîë. æóðí.  84(1): 104–123.
Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N. 2005. Comparative ethology: past, present, and future.

Enthomol. Rev., 85(suppl. 1): 15–33.
Ïàâëîâà Å.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 2005. Íîâûå äàííûå î ïîâåäåíèè äàëüíåâîñòî÷íîãî àèñòà Ciconia

boyciana.  Ñ. 39–60 â:  «Íàó÷íûå èññëåäîâàíèÿ â çîîëîãè÷åñêèõ ïàðêàõ» 18. Ì.: Ìîñê. çîî-
ïàðê.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2005. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé. Ñîîá-
ùåíèå 1. Ñðàâíèòåëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ìîòîðíûõ êîìïîíåíòîâ ïîâåäåíèÿ,  Ñ. 129–160 â:
«Íàó÷íûå èññëåäîâàíèÿ â çîîëîãè÷åñêèõ ïàðêàõ»  18. Ì.: Ìîñê. çîîïàðê.

Ïàíîâ Å.Í.  2005. Çíàêè, ñèìâîëû,  ÿçûêè. Èçä. 6 äîïîëíåííîå è èñïðàâëåííîå  Ì.: ÊÌÊ.  495 ñ.

2006
Ïàíîâ Å.Í., Íåïîìíÿùèõ Â.À., Çûêîâà Ë.Þ. 2006. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè,

Emberiza citrinella (Aves: Emberizidae). Çîîë. æóðí.  85(11): 1341–1354.
Ïàíîâ Å.Í., Íåïîìíÿùèõ Â.À., Ðóáöîâ À.Ñ. 2006. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó ëåñíîãî êîíüêà (Anthus

trivialis, Motacillidae).  Çîîë. æóðí.  85(1): 84–100.
Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2006. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ñèãíàëüíîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé. Ñîîá-

ùåíèå 2. Ñðàâíèòåëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà àêóñòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ ïîâåäåíèÿ Ñ. 92–133  â:
«Íàó÷íûå èññëåäîâàíèÿ â çîîëîãè÷åñêèõ ïàðêàõ» .20. Ì.: Ìîñê. Çîîïàðê.

2007
Ïàíîâ Å.Í., Ðóáöîâ À.Ñ., Ìîðäêîâè÷ Ì.Â. 2007. Íîâûå äàííûå î âçàèìîîòíîøåíèÿ äâóõ âèäîâ

îâñÿíîê (Emberiza citrinella, Emberiza leucocephalus), ãèáðèäèçèðóþùèõ â çîíàõ ïåðåêðûâà-
íèÿ èõ àðåàëîâ.  Çîîë. æóðí.  86 (11): 1362–1378.

Ïàâëîâà Å.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 2007. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç áðà÷íûõ âçàèìîäåéñòâèé øåñòè âèäîâ
ëåáåäåé (Cygnus, Anseriformes). «IV Âñåðîññèéñêàÿ êîíôåðåíöèÿ ïî ïîâåäåíèþ æèâîòíûõ».
Ì.: Òîâ-âî íàó÷íûõ èçäàíèé KMK. Ñ. 473–474.

Ïàíîâ Å.Í. 2007. Ðîëü ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ ó ïòèö.  Ñ.
19–29 â: «IV Âñåðîññèéñêàÿ êîíôåðåíöèÿ ïî ïîâåäåíèþ æèâîòíûõ». Ì.: Òîâ-âî íàó÷íûõ èç-
äàíèé KMK.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2007. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé (Cygnus, Anseriformes) ìèðî-
âîé ôàóíû. 1. Ìîòîðíûå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ.  Çîîë. æóðí.  86(5): 600–619.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2007. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé (Cygnus, Anseriformes) ìèðî-
âîé ôàóíû. 2. Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû ïîâåäåíèÿ.  Çîîë. æóðí.  86(5): 709–738.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2007. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ìîòîðèêè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ ëåáåäåé
(Cygnus, Anseriformes) ìèðîâîé ôàóíû Ñ. 243–244 â:  «Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû áèîëîãè÷åñ-
êîé ýâîëþöèè» (Ìàò. êîíô. ê 100-ëåòèþ Ãîñóäàðñòâåííîãî Äàðâèíîâñêîãî ìóçåÿ). Ì.: ÃÄÌ.

Panov E.N., Golovatch S.I. 2007. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó Walker I.  2005. The evolution of biological
organization as a function of information. Manaus: Editora INPA. 319 pp. Amazoniana, XIX (3/4):
223–224.

2008
Ïàíîâ Å.Í. 2008. Îðóäèéíàÿ äåÿòåëüíîñòü è êîììóíèêàöèÿ øèìïàíçå â ïðèðîäåþ  Ñ. 231–260 â:

Ðàçóìíîå ïîâåäåíèå è ÿçûê. Âûï.1: «Êîììóíèêàòèâíûå ñèñòåìû æèâîòíûõ è ÿçûê ÷åëîâåêà.
Ïðîáëåìà ïðîèñõîæäåíèÿ ÿçûêà». Ì.: ßçûêè ñëàâÿíñêèõ êóëüòóð

Ïàíîâ Å.Í. 2008. Ñîðîêîïóòû (ñåìåéñòâî Laniidae) ìèðîâîé ôàóíû: ýêîëîãèÿ, ïîâåäåíèå, ýâîëþ-
öèÿ. Ì.: Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ. 620 ñ.



692 Å.Í. Ïàíîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ïàíîâ Å.Í. 2008. Ýâîëþöèÿ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè.  Ýêîëîãèÿ è æèçíü, 5(78): 231-260.
Îïàåâ À.Ñ., Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2008. Áàçîâûå íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè ñèãíàëüíîãî ïîâå-

äåíèÿ æóðàâëåé ðîäà Grus. Ñ. 274-283 â: «Àêòóàëüíûå ïðîáëåìû ýêîëîãèè è ýâîëþöèè â èñ-
ñëåäîâàíèÿõ ìîëîäûõ ó÷åíûõ». (Ìàòåðèàëû êîíôåðåíöèè ìîëîäûõ ñîòðóäíèêîâ è àñïèðàí-
òîâ ÈÏÝÝ ÐÀÍ 10-11 àïðåëÿ 2008 ãîäà). Ì.: Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ.

Ïàíîâ Å.Í., Ðóáöîâ À.Ñ. 2008. Ïðè÷èíû è ýâîëþöèîííûå ïîñëåäñòâèÿ ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçà-
öèè ó ïòèö íà ïðèìåðå âçàèìîîòíîøåíèé îáûêíîâåííîé (Emberiza citrinella) è áåëîøàïî÷-
íîé  (E. leucocephala) îâñÿíîê. Ñ. 205-228 â: «Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû áèîëîãè÷åñêîé ýâîëþ-
öèè» Òð. êîíô. «Ê 100-ëåòèþ Ãîñóäàðñòâåííîãî Äàðâèíîâñêîãî ìóçåÿ»,  17–20 ñåíòÿáðÿ 2007).
Ì.: èçä-âî ÃÄÌ.

2009
Panov E.N. 2009. The social and communication behaviour of the Great Black-headed Gull. British

Birds  102: 72-83.
Panov E.N. 2009. On the nomenclature of so-called Isabelline Shrike.  Sandgrouse 31: 163-170.
Irvin D.E., Rubtsov A.S., Panov E.N. 2009. Mitochondrial introgression and replacement between

yellowhammers (Emberiza citrinella) and pine bunting (Emberiza leucocephalos) (Aves,
Passeriformes).  Biol. J. Linn. Soc.  98: 422-438.

Îïàåâ À.Ñ., Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2009. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç àêóñòè÷åñêîé ñèãíàëèçàöèè
íåêîòîðûõ âèäîâ æóðàâëåé (Gruiformes, Gruidae).  Çîîë. æóðí.  88(10): 1230-1247.

Ãàóçåð Ì.Å., Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 2009. Ñîöèàëüíî îáóñëîâëåííàÿ ñìåðòíîñòü ïòåíöîâ ó
ìîðñêîãî ãîëóáêà (Larus genei, Lariidae). 1. Îáùèé î÷åðê áèîëîãèè è ïîâåäåí÷åñêèå ïðåäïî-
ñûëêè ìàññîâîãî èíôàíòèöèäà. Çîîë. æóðí. 88(5): 564-572.

Ãàóçåð Ì.Å., Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 2009. Ñîöèàëüíî îáóñëîâëåííàÿ ñìåðòíîñòü ïòåíöîâ ó
ìîðñêîãî ãîëóáêà (Larus genei, Lariidae). 2. Ïðè÷èíû è ðàçìàõ þâåíèëüíîé ñìåðòíîñòè â êî-
ëîíèÿõ  ðàçëè÷íîé ÷èñëåííîñòè è ïëîòíîñòè.  Çîîë. æóðí., 88(6): 708-716.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2009. Æèçíü ñòðåêîç ãëàçàìè îðíèòîëîãà. Ïðèðîäà, 11: 28-37.
Ïàíîâ Å.Í. 2009. Ìåõàíèçìû êîììóíèêàöèè ó ïòèö. Èçä. 2-å. Ì.: Êíèæíûé äîì «ËÈÁÐÎÊÎÌ».

304 ñ.
Ïàíîâ Å.Í. 2009. Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ è ýòîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé. Èçä. 2-å. Ì.: Êíèæ-

íûé äîì «ËÈÁÐÎÊÎÌ». 424 ñ.
Ïàíîâ Å.Í. 2009. ßçûê ÷åëîâåêà è ñèãíàëüíûå ñèñòåìû æèâîòíûõ. Óñïåõè ñîâðåìåííîé áèîëî-

ãèè  129(5): 492-510.

2010
Ïàíîâ Å.Í. 2010. Äèôôåðåíöèàöèÿ çîîïñèõîëîãèè íà ýòîëîãèþ è ñðàâíèòåëüíóþ ïñèõîëîãèþ íà ðó-

áåæå XIX è XX âåêîâ. Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷íûé ýëåêòðîííûé æóðíàë]. ¹1. Ñ. 5-19.
Ïàíîâ Å.Í. 2010. Ïðîòèâ ìåõàíèöèçìà è àíòðîïîìîðôèçìà â îñìûñëåíèè ïðîöåññà êîììóíèêà-

öèè ó æèâîòíûõ. Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷íûé ýëåêòðîííûé æóðíàë]. ¹1. Ñ. 79-99.
Ïàíîâ Å.Í., Îïàåâ À.Ñ., Ïàâëîâà Å.Þ. 2010. Ñîöèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ ðåïðîäóêòèâíûõ ïîñåëå-

íèé è áðà÷íîå ïîâåäåíèå ó ñòðåêîç êðàñîòîê Calopterigidae (Insecta: Odonata).  Ýòîëîãèÿ è
çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷íûé ýëåêòðîííûé æóðíàë]. ¹2. 31 ñ.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ. 2010. Íàáëþäåíèÿ çà ãèáðèäîì ëåáåäåé êëèêóíà (Cygnus cygnus) è
øèïóíà (Cygnus olor).  Çîîë. æóðí. 89(2): 188-197.

Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N. Pavlova, E. Yu. 2010. Observations on a hybrid between the
whooper swan (Cygnus cygnus) and the mute swan (Cygnus olor) Biology Bulletin  37(8):  759-767.

Ïàíîâ Å.Í., Ïàâëîâà Å.Þ., Íåïîìíÿùèõ Â.À. 2010. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå æóðàâëåé (ñòåðõà –
Sarcogeranus leucogeranus, äàóðñêîãî – Grus vipio, ÿïîíñêîãî – Grus japonensis) â ñâåòå ãèïî-
òåçû ðèòóàëèçàöèè.  Çîîë. æóðí.  89(8): 978-1006.

Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N., Pavlova E.Yu., Nepomnyashchikh  V.A. 2010. Signal Behavior
in Cranes (the Siberian Sarcogeranus leucogeranus, the White-naped Grus vipio, and the Red-crowned
Grus japonensis) in the Context of the Ritualization Hypothesis. Biology Bulletin  37(9):  914-939.



693Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ

Panov E.N., Bannikova A.A. 2010. On the validity of the ‘Steppe Grey Shrike’ as an independent speciesþ
Sandgrouse  32: 141-146.

Ïàíîâ Å.Í. 2010. Åñòü ëè àëüòðóèçì ó áàêòåðèé? Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷íûé ýëåêòðîí-
íûé æóðíàë]. ¹2. 11 ñ.

Ïàíîâ Å.Í. 2010. Àíòðîïîìîðôèçì è ðåäóêöèîíèçì â íàóêàõ î ïîâåäåíèè ñäàåò ñâîè ïîçèöèè.
Çîîë.  æóðí. 89(11): 1398-1401.

Ïàíîâ Å.Í. 2010. Çíàêè, ñèìâîëû,  ÿçûêè. Èçä. 7 äîïîëíåííîå è èñïðàâëåííîå  Ì.: ËÊÈ.  502 ñ.

2011

Çûêîâà Ë.Þ., Ïàíîâ Å.Í. 2011. Íàáëþäåíèÿ çà èñïîëüçîâàíèåì ïðîñòðàíñòâà ïàðòåíîãåíåòè÷åñ-
êèìè ñêàëüíûìè ÿùåðèöàìè. Çîîë. æóðí. 1: 119-120.

Ïàíîâ Å.Í. 2011. «Êîãíèòèâíàÿ ðåâîëþöèÿ» â èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ  æèâîòíûõ: îòêàç îò  ïðàâèëà
Ëëîéäà  Ìîðãàíà.  Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷íûé ýëåêòðîííûé æóðíàë]. ¹2(4). 20ñ.

Ïàíîâ Å.Í., Îïàåâ À.Ñ. 2011. Àêóñòè÷åñêîå ïîâåäåíèå ïòèö: ñòðóêòóðà, ôóíêöèÿ, ýâîëþöèÿ (íà
ïðèìåðå èçáðàííûõ ñåìåéñòâ îòðÿäà Âîðîáüèíîîáðàçíûõ). Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ [íàó÷-
íûé ýëåêòðîííûé æóðíàë]. ¹1(3). 31 ñ.

Panov E.N. 2011. The true Shrikes (Laniidae) of the world. Ecology, behaviour and evolution. Pensoft.
Sofia–Moscow. 910 p.

Ïàíîâ Å.Í. 2011. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ è ìîëåêóëÿðíàÿ ãåíåòèêà êàê èíñòðóìåíòû ôèëîãåíå-
òè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé (íà ïðèìåðå êàìåíîê ðîäà Oenanthe) // Çîîë. æóðí., 90(4): 470–482.

Âåðñèÿ íà àíãëèéñêîì ÿçûêå: Panov E.N. 2011. Comparative ethology and molecular genetics as tools
for phylogenetic reconstruction: the example of the genus Oenanthe. Biol. Bull.  38(8): 809–820.

Ïàíîâ Å.Í. 2011. Ïðåäèñëîâèå. Ñ. 7-17 â êíèãå À.Âåííåð, Ï. Óýäëñ Àíàòîìèÿ íàó÷íîãî ïðîòèâî-
ñòîÿíèÿ. Åñòü ëè «ÿçûê» ó ï÷åë? (ïåðåâîä è íàó÷íàÿ ðåäàêöèÿ Å.Í. Ïàíîâà).

2012

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Ïàðàäîêñ íåïðåðûâíîñòè: ßçûêîâsé ðóáèêîí. Î íåïðåîäîëèìîé ïðîïàñòè ìåæäó
ñèãíàëüíûìè ñèñòåìàìè æèâîòíûõ è ÿçûêîì ÷åëîâåêà. Ì.: ßçûêè ñëàâÿíñêèõ êóëüòóð. 456 ñ.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Êîììóíèêàöèÿ ó æèâîòíûõ: ðàçíîîáðàçèå ïîäõîäîâ è èíòåðïðåòàöèé. Ýòîëî-
ãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ.  ¹ 5.  http://www.etholpsy.ru/.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Î êíèãå À.Â. Ìàðêîâà «Ýâîëþöèÿ ÷åëîâåêà». Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ ¹ 5.
http://www.etholpsy.ru/.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Ïîíÿòèå «ñèãíàë» â àñïåêòå êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ. Î ÷åì èäåò ðå÷ü? Ýòîëî-
ãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ  ¹ 6. http://www.etholpsy.ru/.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Êîãíèòèâíàÿ ðåâîëþöèÿ: ñîáàêà êàê ìîäåëü êîãíèòèâíîé ýâîëþöèè ÷åëîâåêà
ðàçóìíîãî. Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ  ¹ 6. http://www.etholpsy.ru/.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. Îòáîð ïîëîâîé è îòáîð åñòåñòâåííûé: çûáêîñòü ïîäðàçäåëåíèÿ è ñïîðíîñòü
ïðîòèâîïîñòàâëåíèÿ. Ýòîëîãèÿ è çîîïñèõîëîãèÿ  ¹ 7. http://www.etholpsy.ru/.

Ïàíîâ Å.Í. 2012. «Ïîëîâîé îòáîð»: òåîðèÿ èëè ìèô? Ââåäåíèå: ê èñòîðèè âîïðîñà. panov-
ethology.ru

Ïàíîâ Å.Í.. 2012. ×òî ìîæåò äàòü èçó÷åíèå êîììóíèêàöèè æèâîòíûõ äëÿ ïðîáëåìû ïðîèñõîæäå-
íèÿ ÿçûêà? Ìîñêîâñêèé ëèíãâèñòè÷åñêèé æóðíàë  ¹14. "Âåñòíèê ÐÃÃÓ" ¹ 8: 146-173.



694

ÎÃËÀÂËÅÍÈÅ

Ïðåäèñëîâèå ........................................................................................................................ 3

ÈÑÒÎÐÈß È ÌÅÒÎÄÎËÎÃÈß ÍÀÓÊÈ .......................................................................... 6

1. Ìåòîäîëîãè÷åñêèå ïðîáëåìû â èçó÷åíèè êîììóíèêàöèè è ñîöèàëüíîãî
ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ .................................................................................................... 6

2. Äèôôåðåíöèàöèÿ çîîïñèõîëîãèè íà ýòîëîãèþ è ñðàâíèòåëüíóþ ïñèõîëîãèþ
íà ðóáåæå XIX è XX âåêîâ ......................................................................................... 46

3. Ðîëü ýòîëîãèè â èçó÷åíèè âíóòðèïîïóëÿöèîííîé îðãàíèçàöèè: ôîðìèðîâàíèå
ñîâðåìåííûõ âçãëÿäîâ ............................................................................................... 58

4. Ýìïèðè÷åñêèé ôàêò è åãî òðàêòîâêà â ýòîëîãèè ....................................................... 74
5. Ñóäüáû ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè ................................................................................. 87
6. Ñîâðåìåííîå ñîñòîÿíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ ýâîëþöèîííîé

ñîöèîáèîëîãèè ........................................................................................................... 111
7. Ïðîáëåìà êîììóíèêàöèè ó æèâîòíûõ: åå ñîñòîÿíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ .... 123
8. «Êîãíèòèâíàÿ ðåâîëþöèÿ» â èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ: îòêàç îò ïðàâèëà

Ëëîéäà Ìîðãàíà ....................................................................................................... 136
9. Òåîðåòè÷åñêàÿ áèîëîãèÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ ýòîëîãà ..................................................... 151
10. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó À.Ä. Ñëîíèìà «Èíñòèíêò» ...................................................... 156
11. Ðåöåíçèÿ íà êíèãó Ð. Õàéíäà «Ïîâåäåíèå æèâîòíûõ». Ñèíòåç ýòîëîãèè

è ñðàâíèòåëüíîé ïñèõîëîãèè ................................................................................... 160

ÏÐÎÁËÅÌÀ ÂÈÄÀ È ÃÈÁÐÈÄÈÇÀÖÈß .................................................................... 166

12. Ãðàíèöû âèäà è ãèáðèäèçàöèÿ ó ïòèö .................................................................... 166
13. Ïàðàïàòðè÷åñêàÿ ãèáðèäèçàöèÿ â êîìïëåêñå Laudakia caucasia (Reptilia,
Agamidae) â þãî-çàïàäíîì Òóðêìåíèñòàíå (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) ............. 198

14. Èíòåðãðàäàöèÿ ìåæäó ñåðåáðèñòîé ÷àéêîé Larus argentatus è õîõîòóíüåé
L. cachinnans â Åâðîïåéñêîé Ðîññèè (Å.Í. Ïàíîâ, Ä.Ã. Ìîíçèêîâ) ..................... 212

15. Íîâûå äàííûå ïî âçàèìîîòíîøåíèÿì äâóõ âèäîâ îâñÿíîê (Emberiza citrinella,
E. leucocephalos), ãèáðèäèçèðóþùèõ â çîíàõ ïåðåêðûâàíèÿ èõ àðåàëîâ
(Å.Í. Ïàíîâ, À.Ñ. Ðóáöîâ, Ì.Â. Ìîðäêîâè÷) .................................................................................................... 230

16. Äèâåðãåíöèÿ è ãèáðèäîãåííûé ïîëèìîðôèçì â êîìïëåêñå «÷åðíûå
êàìåíêè» Oenanthe picata (Å.Í. Ïàíîâ, Â.È. Ãðàáîâñêèé, Ñ.Â. Ëþáóùåíêî)..... 250

17. Ôåíîòèïè÷åñêèé ñîñòàâ è óñïåõ ðàçìíîæåíèÿ â ãèáðèäíîé ïîïóëÿöèè
ïëåøàíêè Oenanthe pleschanka è èñïàíñêîé êàìåíêè O. hispanica â âîñòî÷íîì
Àçåðáàéäæàíå (Â.È. Ãðàáîâñêèé, Å.Í. Ïàíîâ, À.Ñ. Ðóáöîâ) ................................ 265

ÏÎÂÅÄÅÍ×ÅÑÊÀß ÝÊÎËÎÃÈß ................................................................................. 277

18. Êîëîíèàëüíîå ãíåçäîâàíèå ó ïòèö: îáùèé îáçîð .................................................. 277
19. Ìåæâèäîâûå òåððèòîðèàëüíûå îòíîøåíèÿ â ñìåøàííîé ïîïóëÿöèè

÷åðíîáîêîé êàìåíêè Oenanthe finschii è êàìåíêè-ïëåøàíêè O. pleschanka
íà ïîëóîñòðîâå Ìàíãûøëàê (Å.Í. Ïàíîâ, Â.Â.Èâàíèöêèé) ................................. 296

20. Êà÷åñòâî èíäèâèäóàëüíûõ òåððèòîðèé è óñïåõ ñàìöîâ ïðè îáðàçîâàíèè ïàð
ó ÷åðíîé êàìåíêè Oenanthe picata (Å.Í. Ïàíîâ, Ì.Ä Êîðçóõèí) ......................... 310

21. Âëèÿíèå ýêîëîãè÷åñêèõ è ñîöèàëüíûõ ôàêòîðîâ íà ðåïðîäóêòèâíûé óñïåõ
ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus icnthyaetus (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) ............ 320



695

22. Ðàçäåëåíèå ðåñóðñîâ è íàðóøåíèå ýòîëîãè÷åñêîé èçîëÿöèèâ ñìåøàííîé
ïîïóëÿöèè êàâêàçñêîé è õîðàñàíñêîé àãàì (Laudakia caucasia, L. erythrogastra;
Sauria: Agamidae) (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) ....................................................... 330

ÑÐÀÂÍÈÒÅËÜÍÀß ÝÒÎËÎÃÈß .................................................................................. 347

23. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå è êîììóíèêàöèÿ ó ÷åðíîãîëîâîãî õîõîòóíà Larus
ichthyetus (Aves, Lari), êàê ïîêàçàòåëü åãî ïîëîæåíèÿ âíóòðè ïîäñåìåéñòâà
Larinae (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) ......................................................................... 347

24. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå òèõîîêåàíñêîé ÷àéêè Larus schistisagus è åå ïîëîæåíèå
â ãðóïïå áîëüøèõ áåëîãîëîâûõ ÷àåê ...................................................................... 367

25. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç êîììóíèêàòèâíûõ ñèñòåì â äâóõ êðóïíûõ òàêñîíàõ
ðæàíêîîáðàçíûõ (Charadriiformes): ÷àéêè è êðà÷êè (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) .. 383

26. Î ñòåïåíè ñòåðåîòèïíîñòè ïîëîâîãî ïîâåäåíèÿ ó äâóõ âèäîâ ïóñòåëüã –
Cerchneis tinnunculus è C. naumanni (Ã.Í. Êîñòèíà, Å.Í. Ïàíîâ) ......................... 400

27. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé (Cygnus, Anseriformes) ìèðîâîé ôàóíû.
1. Ìîòîðíûå êîìïîíåíòû (Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà) ........................................ 412

28. Ñðàâíèòåëüíàÿ ýòîëîãèÿ ëåáåäåé (Cygnus, Anseriformes) ìèðîâîé ôàóíû.
2. Àêóñòè÷åñêèå êîìïîíåíòû (Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà) .................................. 435

29. Ñèãíàëüíîå ïîâåäåíèå æóðàâëåé (ñòåðõ Sarcogeranus leucogeranus, äàóðñêèé
Grus vipio, ÿïîíñêèé G. japonensis) â ñâåòå ãèïîòåçû ðèòóàëèçàöèè
(Å.Í. Ïàíîâ, Å.Þ. Ïàâëîâà, Â.À. Íåïîìíÿùèõ) .................................................... 468

ÑÎÖÈÀËÜÍÎÅ ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ È ÊÎÌÌÓÍÈÊÀÖÈß ............................................. 503

30. Ìîòîðíûå êîîðäèíàöèè â ïîâåäåíèè óøàñòîé êðóãëîãîëîâêè
Phrynocephalus mystaceus; Reptilia, Agamidae): ñèãíàëüíûå ôóíêöèè è
ýíäîãåííûå ðèòìû (Å.Í. Ïàíîâ, À.Þ. Öåëëàðèóñ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ) .............. 503

31. Áèîëîãèÿ ãíåçäîâàíèÿ, ïîâåäåíèå è òàêñîíîìèÿ õîõîòóíüè Larus cachinnans.
(Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà, Â.È. Ãðàáîâñêèé) ........................................................ 517

32. Ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè è ïîâåäåíèå îäè÷àâøèõ îñëîâ Equus asinus íà îñòðîâå
Îãóð÷èíñêèé (Êàñïèéñêîå ìîðå) (Å.Í. Ïàíîâ, Ë.Þ. Çûêîâà) .............................. 559

ÁÈÎÀÊÓÑÒÈÊÀ ............................................................................................................ 589

33. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó þæíîãî ñîëîâüÿ Luscinia megarhynchos (Å.Í. Ïàíîâ,
Ã.Í. Êîñòèíà, Ì.Â. Ãàëè÷åíêî) ................................................................................ 589

34. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó êàìûøåâêè-áàðñó÷êà, Acrocephalus schoenobaenus
(Passeriformes: Sylviidae) (Å.Í. Ïàíîâ, Íåïîìíÿùèõ, À.Ñ. Ðóáöîâ) .................... 601

35. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó îáûêíîâåííîé îâñÿíêè, Emberiza citrinella (Aves:
Emberizidae) (Å.Í. Ïàíîâ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ, Ë.Þ. Çûêîâà) ............................... 622

36. Îðãàíèçàöèÿ ïåñíè ó ëåñíîãî êîíüêà (Anthus trivialis, Motacillidae)
(Å.Í. Ïàíîâ, Â.À. Íåïîìíÿùèõ, À.Ñ. Ðóáöîâ) ...................................................... 638

ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ HOMO SAPIENS ..................................................................................... 659

37. Ýòîëîãèÿ ÷åëîâåêà: âîçíèêíîâåíèå è ïåðñïåêòèâû ðàçâèòèÿ .............................. 659
38. Ýâîëþöèÿ ñîöèàëüíîé îðãàíèçàöèè ....................................................................... 673

Ñïèñîê îñíîâíûõ îïóáëèêîâàííûõ òðóäîâ .................................................................. 681
Îãëàâëåíèå ...................................................................................................................... 694



Åâãåíèé Íèêîëàåâè÷ Ïàíîâ

ÈÇÁÐÀÍÍÛÅ ÒÐÓÄÛ

Íàó÷íîå èçäàíèå

ÎÎÎ “Òîâàðèùåñòâî íàó÷íûõ èçäàíèé ÊÌÊ”
Ìîñêâà, 2012

Ïîäïèñàíî â ïå÷àòü 25.10.2012 ã. Ôîðìàò 70õ100/16.
Ãàðíèòóðà Òàéìñ. Áóìàãà îôñåòíàÿ ¹ 1. Ïå÷àòü îôñåòíàÿ.

Ó÷.-èçä. ë. 58. Òèðàæ 300 ýêç.


