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ВВЕДЕНИЕ

Природная популяция обладает сложной внутренней структурой (Наумов,
1963; Шилов, 1977), формирование и поддержание которой основано на
коммуникативном поведении (Никольский, 1984; Bradbury, Vehrencamp,
1998). Эволюция видов, в том числе их социальность, неразрывно связана
с эволюцией внутривидовых коммуникативных процессов, о чем писал
еще Ч. Дарвин (1953). Э. Майр (1974) в своей работе «Популяция виды и
эволюция» также отмечает роль поведения, в частности коммуникаций, в
видообразовании.

В последние десятилетия интерес к эволюции коммуникаций, в том чис-
ле и к акустической, очень высок (Hauser, 1996; Noble, 1998; Searcy,
Nowicki, 2005; Blumstein, 1999, 2007). Техническая возможность фикси-
ровать и затем анализировать звук в середине прошлого столетия привела
к быстрому развитию интереса именно к акустическому каналу коммуни-
кации (Ильичев и др., 1975). Много работ посвящено эволюции коммуни-
кации у птиц (Панов, 1978; Searcy, Andersson, 1986; Крудсм, Миллер, 2009)
и менее интенсивно изучали звуковую коммуникацию млекопитающих (Ни-
кольский, 1984), особое внимание уделяли эволюции тревожной сигнали-
зации (Maynard Smith, 1965; Hirth, McCullough, 1977; Shelley, Blumstein,
2005 и др.). Эволюцию звуковых сигналов млекопитающих часто рассмат-
ривают в связи с происхождением человеческой речи (Lieberman, 1968;
Fitch, 2000 и др.).

Первоначально млекопитающие были ночными животными, и их эво-
люция сильно зависела от обонятельных сигналов (Walker, 1998). Хими-
ческая связь остается ведущей сенсорной способностью для получения
информации у большинства видов мелких млекопитающих (Doty, 2010;
Wyatt, 2014; Kotenkova et al., 2017). По сравнению с хемокоммуникацией
звуковая сигнализация – это более молодая сигнальная система, но имеет
свою собственную эволюционную историю (Brudzynski, 2010). Исходно
основной функцией звуковых сигналов являлась передача информации о
состоянии источника сигнала, например, эмоционального или мотиваци-
онного состояния (Никольский, 1984). Звуковая коммуникация возникла у
наземных позвоночных на основе системы дыхания: звук возникает при
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прохождении струи воздуха из легких через осциллирующие клапаны с
давлением от 100 до 2000 Па, что зависит от силы дыхательной мускулату-
ры и объема легких, которые, в свою очередь, зависят от линейного разме-
ра животного (Fletcher, 2007). Этот клапан – ларинкс (гортань) исходно
возник еще у дышащих воздухом рыб для предохранения нежных мемб-
ран и эпителия от повреждений и попадания воды и инородных частиц при
глотании в легкие (Negus, 1929). Гортань состоит из хрящей и парных смы-
кающихся мышц. Последние имеют складки из рыхлой соединительной
ткани и называются вокальными связками. Звук образуется за счет моду-
ляции потока воздуха из легких (Berke, Long, 2010). У млекопитающих
они управляются 5 мышцами, которые контролируют смыкание связок для
защиты бронх и управлением дыхания. При вокализациях в работу вовле-
каются дыхательные мышцы и мышцы гортани, с помощью которых регу-
лируется давление воздушного потока, масса и эластичность связок, что
необходимо для управления частотой и амплитудой звука (Hoh, 2010).

Колебания голосовых связок млекопитающих определяют основную
частоту звука, которой обычно соответствует самая нижняя полоса спект-
ра, и кратные ей гармоники, соответствующие частотам колебания их час-
тей. Образовавшийся звук при прохождении через вокальный тракт (глот-
ку, ротовую и носовую полости и дополнительно трахею у птиц), меняется:
на выходе мы имеем максимальные частоты (форманты), которые опреде-
ляются длиной вокального тракта: ωL/c = (2n-1)π/2 в последовательности
1,3,5…, где с – скорость звука, ω – угловая скорость, L – длина вокально-
го тракта (Fletcher, 2007). Несинхронные колебания голосовых связок при-
водят к появлению шумовой составляющей в сигнале (Fitch et al., 2002),
амплитудная модуляция – к появлению плотноупакованных боковых час-
тот, образующих практически равномерное заполнение спектра (Никольс-
кий, 2007а, 2011).

Важной составляющей процесса вокализации является его нервная ре-
гуляция. У млекопитающих в производстве звуков участвует ограничен-
ное число участков мозга. Это в первую очередь лимбическая система,
особенно поясная извилина нижней поверхности полушария и гипотала-
мус. Лимбическая система отвечает за эмоции и память. Средний мозг
осуществляет иннервацию ларинкса, а каудальный ствол мозга осуществ-
ляет координацию дыхания и звукопродукцию (Newman, 2010).

Ч. Дарвин (1953), в дополнение к различным выражениям эмоций у
животных и человека, описал эмоциональные вокализации животных как
способ передать свой эмоциональный статус. Возможно, что самый пер-
вый звуковой сигнал был крик боли, который стал основой для развития
различных вокальных адаптаций предупреждения других особей об опас-
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ности (Panksepp, 2010). Эмоциональные сигналы имеют широкую измен-
чивость, подчиняющуюся определенным закономерностям.

М. Кили (Kiley, 1972) показала, что большинство звуков, издаваемых
домашними копытными, представляют собой типологические континуумы,
выражающие «уровни возбуждения» животных или «основные мотиваци-
онные состояния». М. Кили считает, что специфических для определенных
ситуаций звуков, по крайней мере, у копытных, ничтожно мало, и даже
крайние элементы континуумов можно связать переходными формами. В
основном, звуковые реакции передают информацию не о специфическом
состоянии животного, такую, например, как агрессивное или половое со-
стояние, а скорее об уровне интереса животного к стимулу, что является
отражением основного мотивационного уровня возбуждения животного.
По мнению М. Кили, одно из главных состояний, вызывающих и усилива-
ющих звуковые реакции, это состояние фрустрации, «когда животное чего-
то хочет, чего-то ждет или не может чем-то завладеть».

Другой подход к определению коммуникации – «Коммуникация живот-
ных имеет место в тех случаях, если показано, что одно животное оказало
влияние на поведение другого. Как правило, влияние, подпадающее под
категорию “коммуникации”, опосредуется сигналами, которые животное
получает от органов чувств». (Корсини, Ауэрбах, 2006). Этот регулятор-
ный подход был предложен Р. Даукинзом и Дж. Кребсом (Dawkins, Krebs,
1978), которые считали, что естественный отбор должен поддерживать по-
ведение наиболее выгодное для выживания и репродуктивного успеха от-
дельной особи в большей степени, чем кооперативное поведение. Поэтому
они предложили заменить кооперативную концепцию коммуникации (ос-
нованной на групповом отборе) на концепцию манипулирования поведени-
ем реципиента (поддерживающую отбор на индивидуальном уровне). Суть
концепции в том, что особь - источник сигнала с его помощью изменяет
поведение реципиента к своей пользе. Согласно этому подходу сигнал со-
держит информацию, которая не обязательно правдива, а может быть лож-
ной. Однако, в этом случае, если сигнал не приносит пользу реципиенту, то
последний на него вообще перестанет реагировать. А тогда коммуникации
как таковая не состоится.

Мы будем придерживаться информационного подхода, при котором ком-
муникация существует тогда, когда животные начинают обмениваться ин-
формацией. Обмен информацией предполагает, что сигнал должен быть
воспринят реципиентом, а, следовательно, диапазон принимаемого сигна-
ла должен соответствовать чувствительности слухового аппарата реципи-
ента, возможности воспринимать и дифференцировать частотный спектр, а
также ритмическую структуру звука (Ehret, Kurt, 2010). Кроме того, акус-
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òè÷åñêèå îñîáåííîñòè ñðåäû, òàêèå, êàê âëàæíîñòü, ñèëüíûé âåòåð, òåìïå-

ðàòóðíûå ãðàäèåíòû, à òàêæå àêóñòè÷åñêèå ñâîéñòâà áèîòîïîâ, ìîãóò íà-

êëàäûâàòü çíà÷èòåëüíûå îãðàíè÷åíèÿ íà ðàñïðîñòðàíåíèå çâóêîâûõ ñèãíà-

ëîâ, îñîáåííî, ïåðåäàâàåìûõ íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ. Òàê çàòóõàíèå çâóêà

ìàêñèìàëüíî ïðè íèçêîé âëàæíîñòè ìåíåå 20% è ÷åì âûøå ÷àñòîòà, òåì

îíî áîëüøå (Ingard, 1953). Ïîýòîìó â àðèäíûõ çîíàõ â äíåâíîå âðåìÿ ëó÷-

øå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ áîëåå íèçêèå ÷àñòîòû. Òàê, íàïðèìåð, ñ óñëîâèÿìè

îáèòàíèÿ â ïóñòûíÿõ ñâÿçûâàþò áîëåå íèçêóþ, ÷åì ìîæíî áûëî áû îæè-

äàòü èñõîäÿ èç ðàçìåðà æèâîòíîãî, ÷àñòîòó çâóêîâûõ ñèãíàëîâ áîëüøîé

ïåñ÷àíêè Rhombomys opimus (Íèêîëüñêèé, 1973; Ãîëüöìàí è äð., 1977). Íà

ðàñïðîñòðàíåíèå çâóêà â åñòåñòâåííîé ñðåäå ìîæåò îêàçûâàòü âëèÿíèå âå-

òåð, ñî ñêîðîñòüþ ïðåâûøàþùèé 4 ì/ñ, ïðè êîòîðîé ðàçâèâàåòñÿ òóðáóëåí-

òíîñòü, è ñðåäà ñòàíîâèòñÿ íåîäíîðîäíîé. Ñíèçèòü âåðîÿòíîñòü ïîòåðè ñèã-

íàëà â òàêîé ñèòóàöèè ìîæíî ïóòåì ìíîãîêðàòíîãî ïîâòîðåíèÿ: ïðè ïðî-

õîæäåíèè ñèãíàëà, ñîñòîÿùåãî èç ñåðèè èìïóëüñîâ, ïîâûøàåòñÿ âåðîÿò-

íîñòü ïîïàäàíèÿ ñèãíàëà â ìîìåíòû âðåìåíè ñ íàèìåíüøèì çàòóõàíèåì.

Òàêèì «âåòðîçàùèòíûì» ñèãíàëîì, íàïðèìåð, îáëàäàþò äâà ïîëóïóñòûí-

íûõ âèäà ñóñëèêîâ — ìàëûé Spermophilus pygmaeus è æåëòûé S. fulvus

(Íèêîëüñêèé, 1984).

Îáùíîñòü çàêîíîìåðíîñòåé, ëåæàùèõ â îñíîâå ôîðìèðîâàíèÿ âîêàëü-

íûõ ðåàêöèé ó ìëåêîïèòàþùèõ, ïîçâîëèëà Å. Ìîðòîíó (Morton, 1977) ñôîð-

ìóëèðîâàòü «ìîòèâàöèîííî-ñòðóêòóðíûå ïðàâèëà»: â «ïîâåäåí÷åñêîì ñïåê-

òðå» Å. Ìîðòîí âûäåëèë «êîíå÷íûå òî÷êè» — «âðàæäåáíîñòü» è «äðóæå-

ëþáèå». Ïåðâûå âûðàæàþòñÿ ðåçêèìè øèðîêîïîëîñíûìè çâóêàìè, âòîðûå

— çâóêàìè ÷èñòûìè è îòíîñèòåëüíî áîëåå âûñîêî÷àñòîòíûìè. Ïðè ýòîì Å.

Ìîðòîí çàìå÷àåò, ÷òî ýòè ïðàâèëà ðàáîòàþò ïðè áëèçêèõ êîíòàêòàõ. Ïðè

óâåëè÷åíèè äàëüíîñòè ïåðåäà÷è àêóñòè÷åñêîé èíôîðìàöèè âîçíèêàåò íå-

îáõîäèìîñòü ïîâûøåíèÿ ïîìåõîçàùèùåííîñòè, ÷òî ïðèâîäèò ê èñêëþ÷å-

íèþ èç ïðàâèë. Ïî ìíåíèþ Å. Ìîðòîíà (Morton, 1977), íèçêèå çâóêè îáëà-

äàþò ðåïåëëåíòíûì äåéñòâèåì, òàê êàê èñõîäíî ñâîéñòâåííû êðóïíûì

æèâîòíûì. Âûñîêèå, íàïðîòèâ, ïðèâëåêàþùèì, ïîñêîëüêó îíè òèïè÷íû

äëÿ äåòåíûøåé. Ã. Åðåò (Ehret, 2006) ñôîðìóëèðîâàë ïðàâèëà âîñïðèÿòèÿ

çâóêîâûõ ñèãíàëîâ, â òîì ÷èñëå âîñïðèÿòèÿ áèîëîãè÷åñêîãî ñìûñëà èçäà-

âàåìûõ ñèãíàëîâ. Îíè ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñîâïàäàþò ñ îáîáùåíèÿìè Å.

Ìîðòîíà (Morton, 1977): (1) îòíîñèòåëüíî âûñîêî÷àñòîòíûå òîíàëüíûå çâó-

êè, âûðàæàþùèå óìèðîòâîðåíèå èëè ýìîöèîíàëüíûé ñòðàõ, è âûçûâàþò

èíòåðåñ, âîñïðèíèìàþòñÿ êàê “ïðèâëåêàòåëüíûå”; (2) ìÿãêèå, íèçêî÷àñ-

òîòíûå ðèòìè÷åñêèå çâóêè, âûðàæàþùèå “äðóæåñòâåííûå” ýìîöèè, êîòî-

ðûå îáû÷íî ñîïðîâîæäàþò ìèðíûå âçàèìîäåéñòâèÿ æèâîòíûõ â ãðóïïàõ,

– âîñïðèíèìàþòñÿ êàê çíàê “ñïëî÷åííîñòè”; (3) ðåçêèå, ãðîìêèå è øóìî-
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âûå çâóêè, âûðàæàþùèå àãðåññèâíîñòü, âûçûâàþò ïîâåäåíèå èçáåãàíèÿ,

òàêèì îáðàçîì, âîñïðèíèìàþòñÿ êàê “îòòàëêèâàíèå”.

Ñóùåñòâåííóþ äåòàëü â ïðåäñòàâëåíèå î ìîòèâàöèîííî-òèïîëîãè÷åñ-

êèõ ãðàäèåíòàõ âíåñ Äæ. Àéçåíáåðã (Eisenberg, 1974), íà ïðèìåðå çâóêî-

âîé ñèãíàëèçàöèè ïðåäñòàâèòåëåé ïîäîòðÿäà äèêîáðàçîîáðàçíûõ îí ïîêà-

çàë, ÷òî ðåïåðòóàð çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ó íèõ ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ñèñòåìà-

ìè. Îäíà îòðàæàåò òðè îñíîâíûõ «íàñòðîåíèÿ». Âòîðàÿ, ÿâëÿåòñÿ «èíäèêà-

òîðîì âîçáóæäåíèÿ», îòðàæàÿ ìîòèâàöèîííûå óðîâíè èñòî÷íèêà. Òàêèì

îáðàçîì, ïðèçíàêè ñèãíàëà îòðàæàþò óðîâåíü âîçáóæäåíèÿ èñòî÷íèêà, íî

ïðè ýòîì òèïîëîãè÷åñêèé êîíòèíóóì ìîæåò áûòü ðàçîðâàí íà «ôóíêöèî-

íàëüíûå êëàññû», èìåþùèå ñâîè õàðàêòåðíûå ïðèçíàêè, à óæå âíóòðè íèõ

ïðèçíàêè êîíòèíóàëüíî âàðüèðóþò, îòðàæàÿ óðîâåíü âîçáóæäåíèÿ æèâîò-

íîãî.

Ïîÿâëåíèå êîììóíèêàöèè ðàííèå ýòîëîãè îáúÿñíÿþò ïðîèñõîæäåíèåì

ñèãíàëîâ îò íåñïåöèôè÷åñêîãî ïîâåäåíèÿ, êîòîðîå â ïðîöåññå âçàèìîäåé-

ñòâèé æèâîòíûõ ïîëó÷àåò èíôîðìàöèîííîå è êîììóíèêàòèâíîå çíà÷åíèå

(Tinbergen, 1952; Smith, 1977). Ýòî ñîïðîâîæäàåòñÿ ïðîöåññîì ðèòóàëè-

çàöèè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçîâàâøèéñÿ ñèãíàë èìååò ðÿä õàðàêòåðèñòèê,

ïîçâîëÿþùèõ ðåöèïèåíòó åãî òî÷íî îïîçíàòü è àäåêâàòíî îöåíèòü.

Òåðìèí «ðèòóàëèçàöèÿ» áûë ïðåäëîæåí Äæ. Õàêñëè (Huxley, 1914),

êîòîðûé ïåðâûé çàìåòèë, ÷òî íåêîòîðûå äåéñòâèÿ â ïðîöåññå ôèëîãåíåçà

óòðà÷èâàþò ñâîþ ñîáñòâåííóþ, ïåðâîíà÷àëüíóþ ôóíêöèþ è ïðåâðàùàþòñÿ

â ÷èñòî ñèìâîëè÷åñêèå öåðåìîíèè, íåñóùèå êîììóíèêàòèâíóþ ôóíêöèþ.

Åãî èäåè ðàçâèë Í. Òèíáåðãåí (Tinbergen, 1952), ðàçðàáîòàâ òåîðèþ ðèòó-

àëèçàöèè. Îí ñ÷èòàë, ÷òî êîììóíèêàòèâíûå ñèãíàëû ìîãëè ïðîèçîéòè îò,

òàê íàçûâàåìûõ, äâèæåíèé íàìåðåíèÿ, ñìåùåííîé àêòèâíîñòè èëè ïåðåàä-

ðåñîâàííîãî ïîâåäåíèÿ.

×òîáû âûïîëíèòü ñâîþ êîììóíèêàòèâíóþ ôóíêöèþ, ñèãíàë äîëæåí

ïðèâëå÷ü âíèìàíèå ðåöèïèåíòà, áûòü àäåêâàòíî âîñïðèíÿò èì è ïðè ïåðå-

íîñå ÷åðåç ñðåäó, ðàçäåëÿþùóþ ïàðòíåðîâ, áûòü ìèíèìàëüíî èñêàæåííûì.

Ïîýòîìó ïîä äàâëåíèåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà â ïðîöåññå ðèòóàëèçàöèè òå

êîìïëåêñû ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå íà÷èíàþò íåñòè êîììóíèêàòèâíóþ ôóíê-

öèþ, ïðåòåðïåâàþò ñóùåñòâåííûå ìîäèôèêàöèè. Âî-ïåðâûõ, ðèòóàëèçîâàí-

íîå ïîâåäåíèå ñòàíîâèòüñÿ áîëåå âûðàçèòåëüíûì è ïðåóâåëè÷åííûì, ÷åì

èñõîäíàÿ ôîðìà àêòèâíîñòè. Âî-âòîðûõ, ðèòóàëèçîâàííûå äâèæåíèÿ ñòà-

íîâÿòñÿ ñòðîãî ðåãëàìåíòèðîâàííûìè ïî ñêîðîñòè è àìïëèòóäå, òî åñòü

ïðèîáðåòàþò ôèêñèðîâàííóþ èíòåíñèâíîñòü. Çà ñ÷åò ýòîãî ñîçäàåòñÿ èíâà-

ðèàíòíîñòü ñèãíàëîâ, ÷òî óâåëè÷èâàåò ýôôåêòèâíîñòü ïåðåäà÷è èíôîðìà-

öèè. Â-òðåòüèõ, ðèòóàëèçîâàííûå äâèæåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ ÷àñòî ñòåðåîòèïíû-

ìè, íåïîëíûìè è ìíîãîêðàòíî ïîâòîðÿåìûìè (Tinbergen, 1952).
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Таким образом, параметры сигнала определяются возможностями ис-
точника звука и могут модифицироваться под действием направленного от-
бора, чтобы оптимизировать прохождение его через среду и восприятие его
реципиентом. Направленный отбор возможен, в первую очередь, потому,
что признаки звуковых сигналов у большинства наземных млекопитающих
наследуются генетически. Наследование признаков звуковых сигналов было
показано в ряде работ. Первая была Ф. Франк (Frank, 1967), которая обнару-
жила в гибридных линиях обыкновенной полевки Microtus arvalis мутацию,
изменяющую крики в агрессивных ситуациях. Полевки издавали трель, либо
совсем не издавали звуков, в то время как нормальные зверьки издавали
одиночные сигналы. Ф. Франк также показала, что наследование акустичес-
кого поведения подчиняется законам Менделя. Другой вариант доказатель-
ства наследования признаков звукового сигнала предложил П. Винтер с со-
авторами (Winter et al., 1973). В его эксперименте детеныши беличьих сай-
мири Saimiri sciureus воспитывались самками, оперативным путем лишен-
ными голоса. У детенышей во взрослом состоянии формировался нормаль-
ный вокальный репертуар, характерный для данного вида. Способность мле-
копитающих (мы не рассматриваем такие специализированные группы, как
морские млекопитающие и летучие мыши) к обучению и подражанию звуко-
вым сигналам развита плохо, даже у близких родственников человека – обе-
зьян (Козаровицкий, 1965; Ладыгина-Котс, 1965). Однако существуют серь-
езные различия между способностью животных имитировать новые, а тем
более речеподобные звуки, и звуки, мало отличающиеся от тех, которые
входят в акустический репертуар вида (Ладыгина-Котс, 1965). По ее наблю-
дениям, шимпанзе Pan troglodytes легко солидаризуется с человеком при
воспроизведении последним звуков, заимствованных из обихода самого
шимпанзе. Для некоторых видов имитирование звуков сородичей — харак-
терная черта их поведения. Прежде всего, это феномен слияния индивиду-
альных признаков, при котором звуковые сигналы исполняются синхронно
группой особей одного вида. Такая синхронизация была описана в группе
палаванских тупай Tupaia palovanensis (Williams et al., 1969), в дуэтах сиа-
мангов Symphalangus syndactylus (Lamprecht, 1970), в групповом вое шака-
лов Canis aureus (Никольский, Поярков, 1979) и у ряда других социальных
млекопитающих.

Генетическое наследование признаков звуковых сигналов предполага-
ет, что в процессе эволюции на них может действовать направленный от-
бор, если эволюционирующая система коммуникации повышает эффек-
тивность выживания и репродуктивного успеха вида. И это вопреки тому,
что при любой коммуникации животное расходует энергию на производ-
ство сигнала, тратит время (вместо, например, кормового поведения или
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ãðóìèíãà), âî âðåìÿ èçäàâàíèÿ è âîñïðèÿòèÿ ñèãíàëà âîçðàñòàåò ðèñê áûòü

ïîéìàííûì õèùíèêîì (Áóðëàê, 2011).

Îäíàêî, îáúåäèíåíèå îñîáåé ïîçâîëÿåò îïòèìèçèðîâàòü èñïîëüçîâàíèå

êîðìîâûõ ðåñóðñîâ èëè óáåæèù; â ãðóïïå ëåã÷å îáíàðóæèòü îïàñíîñòü è

çàùèùàòüñÿ îò õèùíèêîâ è êîíêóðåíòîâ ïî ðåñóðñàì, ïàðòíåðîâ è ïîòîì-

ñòâî; îáèòàíèå â îáùåì ãíåçäå ñïîñîáñòâóåò ýêîíîìèè ýíåðãèè ïðè êîë-

ëåêòèâíîé òåðìîðåãóëÿöèè è äð. Ïëàòà çà îáúåäèíåíèå îñîáåé ñâÿçàíà ñ

ïîòåðÿìè â ðåçóëüòàòå óñèëåíèÿ êîíêóðåíöèè çà ðåñóðñû èëè ïàðòíåðîâ,

ðèñêîì ïàðàçèòàðíûõ áîëåçíåé è ïðèâëåêàòåëüíîñòüþ äëÿ õèùíèêîâ (×à-

áîâñêèé, 2006). Êîììóíèêàòèâíàÿ ñèñòåìà ýâîëþöèîíèðóåò ñîïðÿæåííî ñ

ñîöèàëüíîé ñèñòåìîé âèäà. Òàê, Å. Øåëëè è Ä. Áëþìøòåéí (Shelley,

Blumstein, 2005) äëÿ 209 âèäîâ ãðûçóíîâ ïîêàçàëè, ÷òî ïîÿâëåíèå òðåâîæ-

íîé ñèãíàëèçàöèè è ñòåïåíü åå ñëîæíîñòè êîððåëèðóþò ñ äíåâíûì îáðà-

çîì æèçíè è ñòåïåíüþ ñîöèàëüíîñòè âèäà.

Àêóñòè÷åñêàÿ êîììóíèêàöèÿ ìëåêîïèòàþùèõ, òàêæå, êàê è îëüôàêòîð-

íàÿ, ôîðìèðóåò è ïîääåðæèâàåò ñòðóêòóðó ïîïóëÿöèé. Ïðè ýòîì ñèãíàëû

ìîãóò ðàáîòàòü êàê êîíñîëèäèðóþùèå è ðåãóëèðóþùèå âíóòðèâèäîâóþ

èíòåãðàöèþ. Íàïðèìåð, àêóñòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü âîëêà Canis lupus ñèíõ-

ðîíèçèðóåò ìîòèâàöèîííîå ñîñòîÿíèå îáúåäèíåíèÿ â ñòàéíûé ïåðèîä, ðå-

ãóëèðóåò ïðîñòðàíñòâåííûå âíóòðèãðóïïîâûå îòíîøåíèÿ (Íèêîëüñêèé,

Ôðîììîëüò, 1989). Äðóãîé ïðèìåð: ëåæáèùå ìîðñêèõ êîòèêîâ Callorhinus

ursinus, ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè êîòîðûõ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ

çâóêîâîé êîììóíèêàöèåé – íàáîð çâóêîâ ñàìöîâ ïîääåðæèâàåò òåððèòîðè-

àëüíóþ ñòðóêòóðó ëåæáèùà (Ëèñèöûíà, 1981), êðèêè êîíòàêòà ïîçâîëÿþò

ïîääåðæèâàòü ìàòåðèíñêî-äåòñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ è íàõîäèòü äðóã äðó-

ãà ïîñëå âûíóæäåííîãî ðàçäåëåíèÿ, íàïðèìåð, åñëè ìàòü óõîäèò íà êîðì-

ëåíèå â ìîðå (Ëèñèöûíà, 1980).

Ñ ïîìîùüþ èíôîðìàöèîííîãî ïîäõîäà ê èçó÷åíèþ êîììóíèêàöèè íåëåã-

êî îáúÿñíèòü ñëó÷àè, êîãäà êîììóíèêàòèâíûå ñèãíàëû íå ÿâëÿþòñÿ «÷åñòíû-

ìè». Íàïðèìåð, èñïîëüçóÿ îáùóþ çàêîíîìåðíîñòü: ÷åì áîëüøå æèâîòíîå,

òåì íèæå ôîðìàíòíàÿ è îñíîâíàÿ ÷àñòîòû, – ìîæíî âèðòóàëüíî óâåëè÷èòü

ñâîé ðàçìåð, çàíèçèâ ÷àñòîòó ñèãíàëà. Íàïðèìåð, ó ñàìöîâ êîàëà îáíàðóæå-

íà ïàðà íåîïèñàííûõ áîëüøèõ ñâÿçîê âíóòðè ãëîòî÷íîãî óñòüÿ, ïîçâîëÿþ-

ùàÿ èì èçäàâàòü ÷àñòîòó â 20 ðàç íèæå, ïðåäñêàçàííîé äëÿ æèâîòíîãî 8 êã

âåñà. Ýòî, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, îáëåã÷àåò èäåíòèôèêàöèþ ðàçìåðà îñîáè, ÷òî

ìîæåò ñëóæèòü ïîêàçàòåëåì êà÷åñòâà ñàìöà (Charlton et al., 2007). Èçó÷àÿ

ðîëü ñèãíàëîâ â ïîëîâîì âûáîðå, À. Çàõàâè (Zahavi, 1975) ïûòàëñÿ ðåøèòü

äèëåììó ÷åñòíîé êîììóíèêàöèè: ñàìêà âûáèðàåò ñàìöà âûñîêîãî êà÷åñòâà

ïî åãî ñèãíàëàì, íî ñàìåö íèçêîãî êà÷åñòâà òîæå ìîæåò äàòü ñèãíàë «íå÷åñ-

òíûé», ãîâîðÿùèé î åãî âûñîêîì êà÷åñòâå, è áóäåò âûáðàí ñàìêîé. Òîãäà
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сигнал перестает нести информацию о высоком качестве самца и не будет
поддержан отбором. А. Захави (Zahavi, 1975) предложил теорию гандикапа,
в которой только самец высокого класса может позволить себе давать ги-
пертрофированную информацию о своем качестве, поскольку это затратно и
увеличивает риски гибели от хищника. Однако, в этом случае его сигнал
уже становиться «честным». В настоящее время существует уже несколько
теорий, рассматривающих эволюцию коммуникативных сигналов с точки
зрения их «честности» и цены, и условий естественного группового или ин-
дивидуального отбора (Searcy, Nowicki, 2005).

Все перечисленные теории рассматривают эволюцию сигнала, в кото-
ром определяющую роль играет направленный естественный отбор, приво-
дящий к специализации коммуникативных сигналов. Отдельный интерес
представляют предупреждающие об опасности сигналы, модельной груп-
пой исследования которых оказались наземные беличьи (Никольский, 1980;
Blumstein, 2007). Интереснейшей моделью роли филогенетической исто-
рии вида в эволюции коммуникации оказались подвиды благородного оленя
Cervus elaphus, у которых признаки акустических сигналов (рева) отража-
ют историю распространения (Никольский и др., 1979). Этот пример гово-
рит о том, что изменчивость параметров звукового сигнала не обязательно
является следствием направленного отбора их признаков. П. Камбелл с
соавторами (Campbell et al., 2010) доказали на примере поющей мыши
(Scotinomys teguina и S. xerampelinus), что географическая изменчивость
рекламной песни (advertisement song) является результатом дрейфа генов,
а не адаптацией к условиям обитания. Таким образом, географическая из-
менчивость, видовая специфика вокального репертуара вида может быть,
как результатом направленного отбора, так и побочным результатом эво-
люции вида, прямо не связанной с коммуникационным процессом (напри-
мер, объясняться дрейфом генов или изменениями, сцепленными с морфо-
логическими адаптациями вида).

Традиционно эволюционные построения строятся на результатах срав-
нительной анатомии и морфологии, а теперь и молекулярно-генетических
методов, рассматривающих животных разной степени родства. После того,
как филогенетические связи между таксономическими группами установ-
лены, сравнение поведенческих признаков может дать сведения об их эво-
люции (Хайнд, 1975). Для попытки описания процесса эволюции комму-
никативной системы идеально подходит подсемейство Arvicolinae – боль-
шая группа видов полевок, с разной степенью родства.

Полевки подсемейства Arvicolinae – мелкие грызуны Палеарктики, боль-
шая часть видов которого представлена на территории бывшего Советско-
го Союза. Все виды полевок растительноядные, активны в течение кругло-
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го года. Большая часть видов приспособлена к норному образу жизни. В
связи с этим полевки имеют вальковатую форму тела с укороченными хво-
стом, конечностями и наружным ухом, и более слабой дифференцировкой
мехового покрова (Громов, Поляков, 1977). Схожее строение тела опреде-
ляет достаточно близкий репертуар двигательных реакций и элементов со-
циальных взаимодействий (Johst, 1967). Однако широкое распространение
повсеместно в северном полушарии в пределах Голарктики (Громов, По-
ляков, 1977) определяет большое разнообразие условий обитания, и как
следствие большое разнообразие пространственного распределения и со-
циальной структуры популяций (Громов, 2008) от одиночно-территориаль-
ных, до семейно-групповых, при высокой плотности скопления которых
их поселения можно назвать колониями.

Непосредственными предками микротин были полевкозубые хомяки из
трех вымерших родов, жившие в Европе в мио-плиоцене. В позднем пли-
оцене-голоцене были сформированы современные ареалы ныне живущих
видов. В плейстоцене мы наблюдаем быструю эволюцию и родовую диф-
ференциацию микротин, особенно в Старом Свете (Громов, Поляков, 1977).
Широкое распространение, и как следствие большая географическая из-
менчивость многих видов, продолжающийся процесс эволюции и радиа-
ции этой группы являются причиной того, что в таксономии этой группы
млекопитающих остается много спорных вопросов. Разные авторы многие
спорные виды относят к разным подродам, а иногда и родам. Так в совре-
менной систематике (Павлинов, 2006; Carleton, Musser, 2005), в подсемей-
ство Arvicolinae включили слепушонок (род Ellobius), который И.М. Гро-
мов и И.Я. Поляков (1977) рассматривали в качестве отдельного подсе-
мейства. И.М. Громов и И.Я. Поляков выделяли ныне существующих 7
триб: Prometheomyni (прометеевы полевки), Ondatrini (ондатры), Clethrio-
nomyni (лесные полевки), Lagurini (пеструшки), Dicrostonyxini (копытные
лемминги), Lemmini (настоящие лемминги) и Microtini (серые полевки).
И.Я. Павлинов (2006) уменьшил число триб. Неизменной осталась триба
настоящих леммингов. Из трибы Microtini он выделил отдельную трибу
Phenocomys (Североамериканские полевки). Остальные серые полевки
объединены с трибой Ondatrini в трибу Arvicolini. А все остальные трибы
объединены с прометеевыми полевками в трибе Prometheomyni. Вместе со
слепушонками (триба Ellobiusini) получается 5 триб. Дж. Карлетон и М.
Мюссер (Carleton, Musser, 2005) наоборот увеличили число триб до 12,
выделив в самостоятельные трибы немногочисленные группы: Neofibrini,
Pliomyni, Phenacomyni и Phenacomyne. Всего подсемейство объединяет
около 150 видов полевок, относящихся к 30–33 родам, группируемых в
10–11 триб (Павлинов, Лисовский, 2012)
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Различия в систематике группы у разных авторов является следствием
отсутствия четкого представления о филогенетических отношениях в этой
группе. Новые молекулярные данные, рассмотренные в палеонтологичес-
ком контексте (Абрамсон и др., 2009а), позволяют выделить следующие
основные этапы диверсификации группы. Первая радиация подсемейства:
базальная имеет позднемиоценовый возраст, что согласуется с палеонто-
логическими данными, согласно которым наиболее примитивные бесспор-
ные представители группы появились около 7.0 млн. лет назад в понтичес-
ких отложениях Восточной Европы. Вторая радиация соответствует обо-
соблению предков современных Clethrionomyni, время которого по моле-
кулярным данным соответствует самому концу миоцена – началу плиоце-
на. Дивергенция клетриономиин от общего ствола полевок была после пер-
вого (базального) этапа радиации, но перед радиацией микротин–лагурин–
слепушонок. Исходя из распространения современных представителей и
палеонтологических данных, можно предположить, что центром происхож-
дения группы была Восточная Азия, а исходным типом местообитаний –
равнинные и горные леса. Третья радиация полевок включает дивергенцию
Lagurini/Ellobiusini/Arvicolini, время которой предположительно относится
к раннему плиоцену. Из этого следует, что общим предком этой группы
могли быть палеарктические полевки промимомисного уровня организа-
ции. Lagurini и Arvicolini развивались по магистральному пути эволюции
подсемейства, все более приспосабливаясь к питанию вегетативными час-
тями травянистых растений и осваивая преимущественно луговые
(Arvicolini) и степные (Lagurini) ландшафты. Ellobiusini демонстрирует за-
мечательный пример быстрых эволюционных адаптивных преобразований,
обусловленных приспособлением к иному, подземному образу жизни и
включающих, в частности, упрощение строения коренных зубов, перестрой-
ку черепа и конечностей. Быстрая адаптивная эволюция явилась причиной
объективных трудностей в определении филогенетического положения сле-
пушонок по классическим морфологическим данным. Не разрешен пока
порядок филиации для базальной, или “первой” радиации (Ondatrini,
Prometheomyini, Dicrostonychini, Lemmini) (Абрамсон и др., 2009б).

Цель работы – сравнить анализ звуковой сигнализации видов полевок
разных систематических таксонов, имеющих разную экологию, социальную
структуру, что позволит оценить роль разных факторов на формирование
их вокального репертуара в эволюционном процессе.
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ГЛАВА 1.

МЕТОДИЧЕСКИЕ ПОДХОДЫ, ОПРЕДЕЛЕНИЯ

Звуковая сигнализация млекопитающих является разделом относитель-
но молодой науки – биоакустики, которая стала бурно развиваться с появ-
лением методов регистрации и анализа звуков. Свое признание эта отрасль
науки получила в 1956 году на I Биоакустическом конгрессе в Пенсильва-
нии (США). Область биоакустики – изучение роли звука как средства пе-
редачи информации в мире живых существ, изучение способов звуковой
связи между животными в природе, механизмы образования и восприятия
звуков, а также принципы кодирования и декодирования передаваемой ин-
формации. В нашей работе мы будем сфокусированы на звуковых сигна-
лах, их физических характеристиках и их роли в жизни полевок, не каса-
ясь морфологии излучающих и принимающих сигнал систем. Описание
звуковых сигналов требует использования ряда терминов физической аку-
стики.

Звук – это колебание частиц упругой среды, которые распространяются
в пространстве в виде звуковых волн. Основными характеристиками зву-
ковой волны является частота колебаний и их амплитуда (Романенко, 1974).
Вокализация, в большинстве случаев, представляет собой сложный сиг-
нал. Согласно теореме Фурье, любое сложное колебание может быть пред-
ставлено как сумма простых (гармонических) колебаний (гармоник), пе-
риоды или частоты которых кратны основному периоду или частоте слож-
ного колебания. Совокупность простых колебаний, на которые можно раз-
ложить данное сложное колебание, называется его гармоническим спект-
ром. Для измерения параметров сигнала проводят спектральный анализ,
результатом которого бывает получены сонограммы – визуализированное
трехмерное представление звука, в котором вертикальная ось представляет
собой ось частот, горизонтальная – ось времени, а энергия сигнала, про-
порциональная амплитуде колебания волны соответствующей частоты, вы-
ражена в плотности зачернения (Романенко, 1974).

Спектр гармонического сигнала включает основную частоту (F0) и его
гармоники (F1,  F2 и так далее), кратные по своему значению основной
частоте (рис.1).
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Рис. 1. Сонограмма и осциллограмма дистресс-сигнала рыжей полевки Myodes
glareolus (слева) и график его энергетического спектра по линии максимальной
частоты модуляции (справа). Измеряемые параметры: l – длительность сигнала, с;
F0 – максимальная основная частота, кГц; F1,2.. – первая, вторая и т.д. гармоники,
кГц; Fп – пиковая частота, кГц; ΔF – глубина модуляции, кГц; q

25
–квартиль 25%,

кГц; q
50

–квартиль 50%, кГц; q
75

–квартиль 75%, кГц.

Согласно теории источника-фильтра (Фант, 1964; Taylor, Reby, 2010)
основная частота в вокализациях млекопитающих генерируется вибрацией
голосовых связок в гортани (источнике). Впоследствии, при прохождении
через вокальный тракт (включающего полость глотки, ротовую и иногда
носовую полость), звук подвергается процессу акустической фильтрации,
ведущей к образованию резонансов вокального тракта (формант). Фор-
мантные частоты связаны обратной зависимостью с длиной вокального
тракта (Fitch, Reby, 2001; Taylor, Reby, 2010). В гармоническом сигнале в
результате резонанса выделяются отдельные гармоники, имеющие макси-
мальную амплитуду, соответственно частоту, имеющую максимальную
амплитуду, будем называть пиковой (доминантной) частотой (Fп) (рис.1).

Характер натяжения, масса, размеры и форма голосовых связок может
приводить к изменению основной частоты во времени, то есть к модуляции
частоты (Fletcher, 2007). В простых случаях модуляция частоты может не
быть выражена или характеристика частотной модуляции имеет Ç-образ-
ную форму. Такая характеристика модуляции основной частоты сигналов
у млекопитающих встречается часто и может рассматриваться как прими-
тивный признак, при котором существует функциональная связь между
частотой и длительностью. Она препятствует у этих видов формированию
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иной характеристики частотной модуляции, чем параболическая (или близ-
кая к ней) кривая, что было показано для предупреждающего об опасности
сигнала большой песчанки и полевки Брандта Lasiopodomys brandti (Ни-
кольский, 1979). При нарушении такой связи, частотная модуляция может
иметь более сложные формы модуляции (рис.2) (Никольский, 1984).

Для оценки степени модуляции сигнала мы вводим понятия глубины
частотной модуляции, которая определяется как разница между максималь-
ным и минимальным значениями основной частоты сигнала (ΔF) (рис.1).

Звуки имеющие широкий диапазон частот являются шумовыми. Шу-
мовой компонент может образовываться при несинхронной работе связок,
при этом гармонические составляющие выделяются и их можно измерить
(Fitch et al., 2002) (рис. 3.4), и в результате появления амплитудной моду-
ляции сигнала, в результате которой образуется много плотноупакованных
боковых частот, образующих практически равномерное заполнение спект-
ра (рис. 3.1) (Никольский, 2007а, 2011; Никольский, Рутовская, 2011).
Сходные шумовые сигналы образуются в результате турбулентности при
прохождении голосового тракта (Володина, Володин, 2001).

К смешанным по структуре сигналам мы относили звуки, включающие
как гармонические, так и шумовые компоненты. Другой тип смешанных
сигналов образуется, если гармонические и шумовые звуки чередуются,
переходя из одного в другой (рис. 2.4 и 3.3-4). Спектр шумовых сигналов
неоднороден по амплитуде: более темные участки на сонограммах отража-

Рис. 2. Примеры вариантов модуляции основной частоты дистресс-сигналов
полевок. 1 –Ç-образной (подковообразная) характеристика, степная пеструшка
Lagurus lagurus, 2 – повышение основной частоты, обыкновенная полевка
Microtus arvalis, 3 – понижение основной частоты, дальневосточная полевка
Alexandromys fortis (слева) и обыкновенная полевка Microtus arvalis (справа),
4 – волнообразная характеристика, обыкновенная полевка Microtus arvalis, 5 –
то же, степная пеструшка Lagurus lagurus.
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Рис. 3. Примеры разных вариантов шумовых и смешанных сигналов. 1 – смешан-
ный сигнал, образованный работой связок, шумовая часть которого образована
в результате амплитудной модуляции, полевка Шелковникова Terricola
schelkovnikovi, 2 – широкополосный сигнал, образованный в результате ампли-
тудной модуляции сигнала, пашенная полевка Microtus agrestis, 3 – смешанный
сигнал, образованный, возможно, несинхронной работой связок (детерминиро-
ванный хаос), восточноевропейская полевка M. rossiaemeridionalis, 4 – смешан-
ный сигнал, образованный попеременно гармонической частью и шумовой, во-
сточноевропейская полевка M. rossiaemeridionalis, 5 – шумовой сигнал, образо-
ванный либо несинхронной работой связок, либо турбулентностью, красная по-
левка Myodes rutilus, 6 – тоже, афганская полевка Blanfordimys afghanus.

ют форманты – диапазон частот, усиленных в процессе прохождения голо-
сового тракта в результате резонанса (Фант, 1964; Taylor, Reby, 2010).

Для оценки распределения энергии по частотному спектру измеряют
квартили, которые делят спектр на 4 части: три квартиля спектра (нижняя,
средняя и верхняя) – это частоты ниже которых находится 25, 50 и 75%
всей энергии спектра соответственно. Неравномерность распределения энер-
гии по частотному спектру отражает параметр «энтропия»: соотношение
шумовой и гармонической энергии в энергетическом спектре. Он вычис-
ляется как отношение геометрического среднего к арифметической сред-
ней энергии спектра. «Энтропия» является количественным выражением
того, насколько преобладает гармоническая или шумовая составляющая.
Теоретически «энтропия» тонального сигнала е = 0, широкополосного с
равномерным заполнением спектра – е = 1.

Совокупность разных звуков, характерных для конкретного вида, мы
называем вокальным репертуаром этого вида. Выделение отдельных зву-
ковых сигналов в некоторых случаях представляет определенную трудность.
Существует два подхода к выделению конкретных сигналов – структурный
и функциональный. При структурном подходе критерием для выделения
сигналов являются особенности структуры и параметров сигналов, напри-
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мер, форма модуляции сигнала, наличие или отсутствие шумовой состав-
ляющей. В такой ситуации авторы выделяют целый ряд звуков, издающих-
ся в сходных ситуациях. Так у монгольской песчанки Meriones unguiculatus
были выделены три звука, отражающие уровень возбуждения особи (Ter-
Mikaelian et al., 2012), или 4 слога (Kobayasi, Riquimaroux, 2012), два из
которых демонстрировали песчанки при конкуренции за пищу (Nishiyama,
et al., 2011). В природной колонии эти слоги часто встречались в разных
комбинациях друг с другом и с ультразвуковым сигналом (Kobayasi,
Riquimaroux, 2012). У большой песчанки при агрессивных взаимодействиях
И.А. Володин с соавт. (1994) выделил 5 сигналов, различающихся по дли-
тельности и частотным характеристикам, причем кричит проигравший зве-
рек при прямой агрессии и реже при угрозе без взаимодействия с партне-
ром (Володин, Гольцман, 2000). Напротив, светлая песчанка Gerbillus
perpallidus акустически в 4 раза активнее при угрозе, чем при прямой аг-
рессии (Володин, Гольцман, 2000). У флоридского лесного хомяка Neotoma
floridana smalli выделено три сигнала при стрессовых ситуациях высокий
писк, писк и широкополосный «скрип», примерно одинаковые по длитель-
ности, но разные по пиковой частоте и структуре (Soltis et al., 2012). Имен-
но наличие таких структурных различий дает основание некоторым авто-
рам описывать целый ряд сигналов как самостоятельные, хотя особь изда-
ет их в сходных ситуациях. Характер изменчивости (Володина, Володин,
2001; Briefer, 2012) этих звуков позволяет говорить, что эти сигналы отра-
жают эмоциональное состояние при разной степени дискомфорта особи
(Рутовская, 1998, 2015; Brudzynski, 2007; Portfors, 2007). Такие сигналы
могут встречаться в агрессивных взаимодействиях при половых и друже-
любных контактах. Однако в последнем случае они, как правило, низкоам-
литудные (Giannoni et al., 1997; Рутовская, 2015). Низкоамплитудные звуки
короче и ниже по пиковой, но не по основной частоте, чем средние по
интенсивности и высокоамплитудные сигналы (Gustison, Townsend, 2015).
Эти закономерности могут быть результатом структурных ограничений, свя-
занных с увеличением внутриглоточного давления (Taylor et al., 2015).

Другой подход – разделение звуков по ситуативной привязке, которая,
с определенной долей вероятности, может дать нам возможность оценить
функциональное значение сигнала. Такой подход дает больше возможнос-
ти оценить биологический смысл коммуникации, хотя отдельные сигналы
могут иметь мультифункциональное значение (Brennan et al., 1999; Musolf
et al., 2010; Kalcounis-Rueppell, Petric, 2013). При этом подходе можно объе-
динять звуки, имеющие иногда разную структуру, но сходное функцио-
нальное значение. Характерным примером являются сигналы, отражающие
эмоциональное состояние животного: с увеличением напряженности ситу-
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ации (сокращение дистанции, концентрация внимания на партнере), увели-
чивается глубина модуляции (Володин и др., 1994, Voinilowitch et al., 2004;
Рутовская, 2015), появляются такие нелинейные характеристики, как суб-
гармоники и шумовые компоненты (Soltis et al., 2012), возникающие как в
результате несинхронной работы голосовых связок – детерминированный
хаос (Fitch et al., 2002), так и в результате амплитудной модуляции, при
которой образуются боковые частоты, заполняющие полностью весь спектр
сигнала (Никольский, 2011; Никольский, Рутовская, 2011). Мы будем при-
держиваться второго подхода.

Для выявления функционального значения звуков мы проводили на-
блюдения за особями некоторых видов в экспериментальных группах, сфор-
мированных по стандартизированной методике (Соколов и др., 1987, 1988).
Всего было проанализировано около 7 тысяч часов наблюдений за 117 груп-
пами 14 видов полевок, в том числе были использованы необработанные
материалы М.А. Сербенюка, Т.М. Галаниной, Л.Н. Сулеймановой и Е.Э.
Логвеновой. Группы формировали из 2–3 самок и 3–4 самцов (в начале
эксперимента группа всегда состояла из 6 особей). Зверьки были индиви-
дуально мечены выстриганием шерсти. До помещения в эксперименталь-
ный полигон лесных полевок держали изолировано, серых полевок дер-
жали однополовыми группами с возраста около 3 недель. За поведением
зверьков визуально наблюдали в вольерах площадью 1, 6 или 36 м2 в пери-
од наибольшей активности особей, как правило, в темное время суток. В
вольеры помещали 7 убежищ, поилку, кормушку, и ветки деревьев для
усложнения пространства. Расположение элементов в вольере обеспечи-
вало возможность визуального наблюдения и распознавания меток. В про-
цессе наблюдений регистрировали двигательную активность зверьков с
точностью до 1 минуты методом сплошного протоколирования (Попов,
Ильченко, 2008), все их взаимодействия и фиксировали контакты, при ко-
торых полевки издавали звуковые сигналы. Длительность каждого экспе-
римента продолжалась не менее месяца, за это время проводили от 8 на-
блюдений продолжительностью от 3 до 10 часов. В конце серии наблюде-
ний в группу подсаживали «чужака» самку или «чужака» самца и регист-
рировали реакцию на них особей-резидентов.

Выделяли следующие типы взаимодействий между полевками:
а) жесткие агрессивные контакты – преследования, нападения (выпа-

ды), клубки, укусы и боксирования;
б) мягкие агрессивные контакты – выпады лапами при подходе другой

особи, вставания, отталкивания;
в) опознавательные – назо-назальные, назо-анальные и обнюхивания

других частей тела. Это взаимодействие считалось самостоятельным взаи-
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модействием, если после обнюхиваний зверьки расходились, не демонст-
рируя ни агрессивного, ни дружелюбного поведения. Однако часто взаим-
ное обнюхивание предшествовало другому поведению, в таком случае кон-
такт относили к тому типу поведения, который следовал за обнюхиванием;

г) дружелюбное поведение – сидение рядом, груминг, следование;
д) избегание контакта;
е) половое поведение – садки, следование в половом контексте, спа-

ривание;
ж) оборона убежища – взаимодействие, при котором один зверек пыта-

ется войти в убежище, а другой его не пускает. Этот тип контактов часто
сопровождается звуками. Причем под этот тип попадают контакты, взаи-
модействующие зверьки в которых имеют разную мотивацию: агрессив-
ную, исследовательскую и половую. В первом случае чаще всего пресле-
дуемый зверек укрывается в убежище и пытается не пустить туда агрессо-
ра. Если ему это не удается, в убежище происходит драка и преследуемый
зверек убегает. Во втором случае, как правило, особь обследует вход в
убежище, а зверек, находящийся внутри, начинает гнездо защищать. В пос-
леднем случае, самец пытается проникнуть в убежище к самке, особенно
настойчиво этот тип взаимодействия встречается, если самка в эструсе. За
основу типологизация взаимодействий взято описание поведения зверьков
рода Clethrionomys (ныне Myodes), сделанное В. Джостом (Johst, 1967).

Социальное положение зверьков в группе определяли по соотношению
инициированных ими и направленных на них агрессивных взаимодействий
(Гольцман, 1983). Доминантом считали зверька, атаковавшего всех чле-
нов группы, но на которого не было направлено агрессивных взаимодей-
ствий со стороны других особей. Субдоминантами считали особь, которая
подвергалась нападению, главным образом, со стороны доминанта, но в
свою очередь атаковала остальных членов группы. Подчиненные самцы
крайне редко инициировали агрессивные контакты. Самки могли вести себя
агрессивно друг к другу, и тогда выделяли агрессивную и неагрессивную
самку, или практически не взаимодействовать или взаимодействовать дру-
желюбно. Статус таких самок определяли, как нейтральный. То же относи-
лось и к особям ряда видов серых полевок, у которых во взаимоотноше-
ниях в группах агрессивных взаимодействий не наблюдали, и доминирую-
щую особь выделить было невозможно. В этом случае доминантам счита-
ли особь, которая выделялась наибольшей агрессией по отношению к «чу-
жаку».

Для оценки акустического поведения полевок мы вводим понятие «аку-
стическая активность», которую рассчитывали по следующей формуле:

АА = Na/No *100%,
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ãäå Na – ÷èñëî âçàèìîäåéñòâèé, ñîïðîâîæäàþùèõñÿ çâóêîâûìè ñèãíàëà-

ìè, No – îáùåå ÷èñëî âñåõ âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó îñîáÿìè çà îäèí ïåðè-

îä íàáëþäåíèé.

Êðîìå îáùåé àêóñòè÷åñêîé àêòèâíîñòè, ðàññ÷èòûâàëè ÷àñòíûå çíà÷å-

íèÿ ÀÀ, õàðàêòåðèçóþùèå îòäåëüíûå òèïû èëè ýëåìåíòû ïîâåäåíèÿ.

Äëÿ îïèñàíèÿ çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ïîëåâîê èñïîëüçîâàëè êîëëåêöèþ

ãîëîñîâ, ñîáðàííóþ íàìè â ïåðèîä ñ 1981 ïî 2009 ãîä íà ðàçíîé àïïàðàòó-

ðå: äî 2001 ãîäà íà êàòóøå÷íûõ è êàññåòíûõ ìàãíèòîôîíàõ, ñ 2001 ãîäà íà

öèôðîâîì ìàãíèòîôîíå Tascam NoDA-P1 c ìèêðîôîíîì SENNHEISER

MKH 416 P48 ñ ÷àñòîòîé äèñêðåòèçàöèè 48 êÃö. Çâóêîâûå ñèãíàëû ïîëå-

âîê áûëè çàïèñàíû â äâóõ êîíòåêñòàõ: ïðè âçÿòèè â ðóêè, ÷òî èìèòèðîâàëî

àãðåññèâíûå âçàèìîäåéñòâèÿ èëè íàïàäåíèå õèùíèêà, è ïðè ïîïàðíîì ññà-

æèâàíèè ñàìöà ñ ñàìêîé äëÿ çàïèñè ñèãíàëîâ óõàæèâàíèÿ. Ìàãíèòíûå çà-

ïèñè áûëè îöèôðîâàíû íà ïåðñîíàëüíîì êîìïüþòåðå Pentium IV ñ ïðîôåñ-

ñèîíàëüíîé çâóêîâîé êàðòîé DMX 6 Fire è ïðîàíàëèçèðîâàíû ñ ïîìîùüþ

ïðîôåññèîíàëüíîé ïðîãðàììû Avisoft SASLab pro âåðñèè 4.2. ×àñòîòà äèñ-

êðåòèçàöèè ïðè îöèôðîâêå 44.1 êÃö. Ïðè ïîñòðîåíèè ñïåêòðîãðàìì èñ-

ïîëüçîâàëè îêíî Õýììèíãà, äëèíó Áûñòðîãî Ïðåîáðàçîâàíèÿ Ôóðüå, ðàâ-

íóþ 512 òî÷êàì, âåëè÷èíó ïåðåêðûâàíèÿ ïî ÷àñòîòíîé îñè – 100%, à ïî

âðåìåííîé îñè – 87.5%. Èçìåðÿëè äëèòåëüíîñòü ñèãíàëà ñ ïîìîùüþ ýê-

ðàííîãî êóðñîðà â îêíå ñïåêòðîãðàììû. Ðÿä ïàðàìåòðîâ èçìåðÿëè â àâòî-

ìàòè÷åñêîì ðåæèìå: ñðåäíèå ïî ñèãíàëó çíà÷åíèÿ ïèêîâîé ÷àñòîòû, òðåõ

êâàðòèëåé (25%, 50% è 75%) è «ýíòðîïèè». Ìàêñèìàëüíóþ îñíîâíóþ ÷à-

ñòîòó ìîäóëèðîâàííîãî ïî ÷àñòîòå ñèãíàëà (äàëåå ïî òåêñòó – îñíîâíàÿ

÷àñòîòà) ìåðèëè ãàðìîíè÷åñêèì êóðñîðîì ïî ãðàôèêó ýíåðãåòè÷åñêîãî

ñïåêòðà (ëîãàðèôìè÷åñêîìó, â êîîðäèíàòàõ ÷àñòîòà (êÃö) – àìïëèòóäà (Äá))

íà ñðåçå, ïîñòðîåííîì â òî÷êå ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ ìîäóëèðîâàííîãî

ñèãíàëà. Ãëóáèíó ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèè èçìåðÿëè, êàê ðàçíèöó ìåæäó ìàê-

ñèìàëüíûì è ìèíèìàëüíûì çíà÷åíèåì îñíîâíîé ÷àñòîòû (ðèñ.1). Ìèíè-

ìàëüíóþ îñíîâíóþ ÷àñòîòó èçìåðÿëè íà ñðåçå, ïîñòðîåííîì â òî÷êå ìèíè-

ìàëüíîãî çíà÷åíèÿ ìîäóëèðîâàííîãî ñèãíàëà, êîòîðàÿ îáû÷íî ÿâëÿëàñü

íà÷àëîì èëè êîíöîì çâóêà.

Ñðàâíåíèå çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ãèáðèäîâ è ðîäèòåëüñêèõ ôîðì ïðîâî-

äèëè ñ ïîìîùüþ äèñêðèìèíàíòíîãî àíàëèçà â ñî÷åòàíèè ñ êðîññâàëèäà-

öèåé (ïðîâåðêà íàäåæíîñòè êëþ÷åé äëÿ äèñêðèìèíàöèè) è ñðàâíåíèåì

ïîëó÷åííûõ ïðîöåíòîâ ñî ñëó÷àéíîé âåëè÷èíîé (ïîëó÷åííîé â ðåçóëüòà-

òå ïðîöåäóðû ðàíäîìèçàöèè (Solow, 1990)) ïî êðèòåðèþ ÷2. Âêëàä ðàçíûõ

ïàðàìåòðîâ çâóêîâ â äèñêðèìèíàöèþ îïðåäåëÿëè ïî âåëè÷èíå ëÿìáäû

Óèëêñà. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ïðîöåäóðû êðîññâàëèäàöèè êàæäóþ âûáîðêó

äåëèëè ïîïîëàì ñëó÷àéíûì îáðàçîì, çàòåì ïî îäíîé ÷àñòè âûáîðêè ñòðî-



21

èëè êëþ÷è äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ, êîòîðûå òåñòèðîâàëè íà âòîðîé ïîëîâèíå

âûáîðêè.

Ñîäåðæàíèå ïîëåâîê, íàáëþäåíèÿ çà ãðóïïàìè è ñáîð êîëëåêöèé ãîëî-

ñîâ ïîëåâîê ïðîâîäèëè íà ÍÝÁ «×åðíîãîëîâêà» ÈÏÝÝ ÐÀÍ â ÖÊÏ «Æèâàÿ

êîëëåêöèÿ äèêèõ âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ» ñ 1981 ãîäà èñïîëüçóÿ êîëëåêöèè

ëåñíûõ ïîëåâîê ê.á.í. Ì.À. Ñåðáåíþêà è ê.á.í. Î.Â. Îñèïîâîé è æèâîé

êîëëåêöèè ñåðûõ ïîëåâîê Þ.Ì. Êîâàëüñêîé. Çàïèñè íåêîòîðûõ âèäîâ ñå-

ðûõ ïîëåâîê áûëè ñäåëàíû â âèâàðèè Áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà Ëàòâèé-

ñêîãî óíèâåðñèòåòà ïî ëþáåçíîìó ïðèãëàøåíèþ ä.á.í. Ò.À. Çîðåíêî. Îò-

äåëüíûå âèäû ïîëåâîê áûëè ïðåäîñòàâëåíû äëÿ ðàáîòû ê.á.í. Ã.Í. Òèõîíî-

âîé, ä.á.í. Ñ.Â. Íàéäåíêî, ê.á.í. À.Â. Ñìîðêà÷åâîé. Çàïèñü ñèãíàëîâ ëåì-

ìèíãà Âèíîãðàäîâà áûëà ñäåëàíà ê.á.í. Í.Ã. Îâñÿíèêîâûì íà î. Âðàíãåëÿ.

Çàïèñè ïðåäóïðåæäàþùåãî îá îïàñíîñòè ñèãíàëà ïîëåâêè Áðàíäòà è óçêî-

÷åðåïíîé ïîëåâêè ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû èç ñâîåé êîëëåêöèè çâóêîâ ìëå-

êîïèòàþùèõ, çàïèñàííûõ â ïðèðîäå, ä.á.í. À.À. Íèêîëüñêèì.

Â äàííîé êíèãå ìû ïðèäåðæèâàåìñÿ ñèñòåìàòèêè, ïðèíÿòîé â ïîñëå-

äíåé ñâîäêå ìëåêîïèòàþùèõ Ðîññèè È.ß. Ïàâëèíîâà è À.À. Ëèñîâñêîãî

(2012). Çà âðåìÿ ìîåé ðàáîòû ñ ïîëåâêàìè ïîäñåìåéñòâà Arvicolinae äëÿ

ìíîãèõ âèäîâ ñèñòåìàòèêè íå òîëüêî ìåíÿëè ðîäîâûå-ïîäðîäîâûå ñòàòó-

ñû, íî è ìåíÿëè âèäîâûå íàçâàíèÿ. Ïîýòîìó â ïóáëèêàöèÿõ ðàçíûõ ãîäîâ

ëàòèíñêèå íàçââàíèÿ íåêîòîðûõ âèäîâ íå ñîâïàäàþò. Òàê ðîä ëåñíûõ ïîëå-

âîê Clethrionomys ñåé÷àñ îáîçíà÷àåòñÿ ëàòûíüþ Myodes, õîòÿ ñòàðîå íàçâà-

íèå îñòàåòñÿ âàëèäíûì. Îäíàêî, èç ýòîãî ðîäà ñåé÷àñ âûäåëÿþò â êà÷åñòâå

ñàìîñòîÿòåëüíîãî ðîä Craseomys, ê êîòîðîìó îòíîñÿòñÿ êðàñíîñåðûå è

øèêîòàíñêèå ïîëåâêè. Â ñâîþ î÷åðåäü âèä øèêîòàíñêèõ ïîëåâîê, êîòîðûé

â ðàííèõ ðàáîòàõ îáîçíà÷àëñÿ ëàòûíüþ Clethrionomys sikotanensis, â ïîñëå-

äíåé ñèñòåìàòèêå îáúåäèíÿþò ñ ÿïîíñêîé ïîëåâêîé, è îíà èìååò ëàòèíñêîå

íàçâàíèå Craseomys rex. Ñàìîñòîÿòåëüíûé ðîäîâîé ñòàòóñ ñåé÷àñ ïîëó÷èëè

áûâøèå ïîäðîäû ðîäà Microtus: Terricola è Alexandromys. Ïðè÷åì ïîëåâ-

êó-ýêîíîìêó (áûâøóþ Microtus oeconomus), ðàíåå âûäåëÿåìóþ â ñàìîñòî-

ÿòåëüíûé ïîäðîä Pallasiinus (Ïàâëèíîâ, 2006), È.ß. Ïàâëèíîâ è À.À. Ëè-

ñîâñêèé (2012) ñåé÷àñ îòíîñÿò ê ðîäó Alexandromys. Ïîìåíÿëà ñâîå ðîäî-

âîå íàçâàíèå è óçêî÷åðåïíàÿ ïîëåâêà (Microtus (Ctenocranius) gregalis) – â

òîì æå ïîäðîäîâîì ñòàòóñå ñåé÷àñ åå îòíîñÿò ê ðîäó Lasiopodomys. Âîñ-

òî÷íîåâðîïåéñêàÿ ïîëåâêà Microtus rossiaemeridionalis íåêîòîðîå âðåìÿ ïî

ëàòûíè íàçûâàëàñü Microtus levis (Ïàâëèíîâ, 2006), íî ñåé÷àñ åé âåðíóëè

èñõîäíîå íàçâàíèå. Ïîëåâêà Ãþíòåðà Microtus (Sumeriomys) guentheri áûëà

ðàçäåëåíà íà äâà âèäà Microtus guentheri (âîñòî÷íàÿ Àíàòîëèÿ) è Microtus

hartingi (çàïàäíàÿ Àíàòîëèÿ è Áàëêàíû). Â ñòàòüå Pandourski, 2011 ðå÷ü èäåò

î Microtus hartingi, êàê è òîò âèä, ñ êîòîðûì ìû ðàáîòàåì.
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ÃËÀÂÀ 2.

ÂÎÊÀËÜÍÀß ÑÈÃÍÀËÈÇÀÖÈß ÏÎËÅÂÎÊ

Â ÇÂÓÊÎÂÎÌ ÄÈÀÏÀÇÎÍÅ

Ìûøåâèäíûå ãðûçóíû àêòèâíî èñïîëüçóþò àêóñòè÷åñêèé êàíàë êîì-

ìóíèêàöèè. Àêóñòè÷åñêàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ åñòü â îáÿçàòåëüíîì ïîðÿäêå ïðè

ìàòåðèíñêî-äåòñêèõ âçàèìîîòíîøåíèÿõ, ÷òî ñïîñîáñòâóåò ìàòåðèíñêîé çà-

áîòå è áîëüøåé âåðîÿòíîñòè âûæèâàíèÿ äåòåíûøåé. Ýìîöèîíàëüíûé ñèã-

íàë, íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþùèéñÿ ïðè àãðåññèâíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ,

ìîæåò èãðàòü ðåãóëèðóþùóþ ðîëü äëÿ ýìîöèîíàëüíîé ñèíõðîíèçàöèè â

ãðóïïå. Ïðàêòè÷åñêè ó âñåõ âèäîâ çâóêîâàÿ ñèãíàëèçàöèÿ ïðè ïîëîâîì

ïîâåäåíèè ïîìîãàåò óñïåøíîìó ñïàðèâàíèþ è ñèíõðîíèçàöèè ïîëîâûõ

ïàðòíåðîâ, õîòÿ îíà è íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìîé äëÿ óñïåøíîãî ñïàðèâàíèÿ.

Ñðåäè ìûøåâèäíûõ ãðûçóíîâ ïîëåâêè îòíîñèòåëüíî ìîë÷àëèâûå æèâîò-

íûå, õîòÿ îòäåëüíûå âèäû èçäàþò çâóêè â ðàçíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ ñèòóàöè-

ÿõ: ïðè àãðåññèâíîì è äðóæåëþáíîì ïîâåäåíèè, ïîëîâîì, òåððèòîðèàëü-

íîì è ïðè íàëè÷èè îïàñíîñòè. Çâóêîâàÿ ñèãíàëèçàöèÿ âçðîñëûõ ïîëåâîê

ïðàêòè÷åñêè íå ïðèâëåêàëà âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé. Ñ. Ãèàíîíè ñ ñîàâ-

òîðàìè (Giannoni et al., 1997) äàëè ïîëíîå îïèñàíèå çâóêîâîé êîììóíèêà-

öèè äâóõ âèäîâ ïîëåâîê ïîäðîäà Terricola: ñðåäèçåìíîìîðñêîé Microtus

(T.) duodecimcostatus è ïèðåíåéñêîé M. (T.) gerbei ïîëåâîê. Òàêîå æå ïîë-

íîå îïèñàíèå äàíî è äëÿ êîïûòíîãî ëåììèíãà Ðè÷àðäñîíà Dicrostonyx

groenlandicus richardsoni (Brooks, Banks, 1973). Àáñîëþòíî äëÿ âñåõ èçó-

÷åííûõ âèäîâ ìû ðåãèñòðèðîâàëè îäèí ñèãíàë – ïèñê (äèñòðåññ-ñèãíàë),

êîòîðûé ñîïðîâîæäàë ðàçíóþ ñòåïåíü äèñêîìôîðòà ó æèâîòíûõ è íàèáî-

ëåå ÷àñòî âñòðå÷àëñÿ ïðè àãðåññèâíûõ âçàèìîäåéñòâèÿõ ñî ñòîðîíû àòàêî-

âàííîé îñîáè.

Äèñòðåññ-ñèãíàë (ïèñê) ó ïðåäñòàâèòåëåé 10 ðîäîâ ïîëåâîê
ïîäñåìåéñòâà Arvicolinae

Ðîä êîïûòíûå ëåììèíãè Dicrostonyx Gloger, 1841, âêëþ÷àåò äî 8 âèäîâ,

îáèòàþùèõ â îòêðûòûõ ïðîñòðàíñòâàõ òóíäðû è ëåñîòóíäðû Ãîëàðêòèêè è

ìíîãèõ ïîëÿðíûõ îñòðîâîâ (Ïàâëèíîâ, 2006). Äèñòðåññ-ñèãíàëû (ïèñêè)
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îïèñàíû äëÿ ëåììèíãà Âèíîãðàäîâà Dicrostonyx vinogradovi Ognev, 1948

ïî çàïèñè 1981 ãîäà, ñäåëàííîé Í.Ã. Îâñÿíèêîâûì â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ

íà î. Âðàíãåëü, âñåãî 5 ñèãíàëîâ, ïîë çâåðüêà íåèçâåñòåí. Çâóêè èçäàâàë

ëåììèíã ïðè ïðèáëèæåíèè àòàêóþùåãî çâåðüêà. Ýòî êîðîòêèå ãàðìîíè-

÷åñêèå ñèãíàëû, ó êîòîðûõ ìîæíî âûäåëèòü 3–4 ãàðìîíèêè (òàáë. 1, ðèñ.

4), ñ áîëüøîé ãëóáèíîé ìîäóëÿöèè 2.4 ± 0.3 êÃö. Ïèêîâàÿ ÷àñòîòà ðàñïî-

ëîæåíà íà îñíîâíîé ÷àñòîòå èëè 1-é ãàðìîíèêå. Çâóê íå èìååò øóìîâîãî

êîìïîíåíòà è ñðåäíåå çíà÷åíèå «ýíòðîïèè» íåáîëüøîå: 0.214.±.0.015.

Áîëåå ïîëíî îïèñàíû çâóêîâûå ñèãíàëû äëÿ ãðåíëàíäñêîãî êîïûòíîãî

ëåììèíãà Ðè÷àðäñîíà (Brooks, Banks, 1973). Ïðè àãðåññèâíîì ïîâåäåíèè

áûë âûäåëåí êîìïëåêñ èç âèçãîâ, êðèêîâ, ñêðèïîâ, êîòîðûå áûëè ñâÿçàíû

ñî ñòðàõîì çâåðüêîâ âî âðåìÿ àãðåññèâíîãî ïîâåäåíèÿ. Âèçãè è êðèêè òàêæå

ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãàðìîíè÷åñêèå ñèãíàëû ñ ìîäóëÿöèåé îñíîâíîé ÷àñòî-

òû (òàáë. 1, ðèñ. 4). Îäíàêî, ïî ñðàâíåíèþ ñ ëåììèíãîì Âèíîãðàäîâà, ñèãíà-

ëû áîëåå äëèòåëüíûå, è ñ áîëåå íèçêîé îñíîâíîé ÷àñòîòîé. Ñêðèïû èìåþò

Ðèñ. 4. Ñîíîãðàììû è îñöèëëîãðàììû äèñòðåññ-ñèãíàëîâ ïîëåâîê ðîäà
Dicrostonyx: À – ëåììèíã Âèíîãðàäîâà D. vinogradovi; Á – ëåììèíã Ðè÷àðäñî-
íà D. groenlandicus richardsoni, 1 – âèçãè, 2 – ñêðèïû, 3 – ïðîíçèòåëüíûå êðèêè
(Á – ìîäèôèöèðîâàííûé ðèñóíîê èç ñòàòüè Brooks, Banks, 1973).
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Òàáëèöà 1. Îñíîâíûå õàðàêòåðèñòèêè äèñòðåññ-ñèãíàëîâ ïîëåâîê ðîäà
Dicrostonyx

øèðîêîïîëîñíóþ ñòðóêòóðó ñ îñíîâíîé ÷àñòîòîé îêîëî 200 Ãö è ïèêîâîé

÷àñòîòîé 0.5–1.4 êÃö. Âñå ïåðå÷èñëåííûå ñèãíàëû àâòîðû îáúåäèíÿþò â êîì-

ïëåêñ, òàê êàê îíè âñòðå÷àþòñÿ âïåðåìåæêó â ñõîäíûõ ñèòóàöèÿõ.

Ðîä ëåñíûå ïîëåâêè Myodes (Clethrionomys) Pallas, 1811 âêëþ÷àåò 5 âè-

äîâ, îáèòàþùèõ â ñìåøàííûõ è òàåæíûõ ëåñàõ Åâðàçèè è Ñåâåðíîé Àìåðè-

êè, à òàêæå íàñåëÿþò ãîðíûå ëåñà Äæóíãàðñêîãî Àëàòàó è ñåâåðíîãî Òÿíü-

Øàíÿ (Ïàâëèíîâ, Ëèñîâñêèé, 2012). Íàì áûëî äîñòóïíî äëÿ îïèñàíèÿ çâó-

êîâîé ñèãíàëèçàöèè 4 âèäà ýòîãî ðîäà. Ïðè÷åì äâà âèäà: ðûæàÿ Myodes

glareolus Schreber, 1780 è êðàñíàÿ ïîëåâêè Myodes rutilus Pallas, 1779 ÿâëÿ-

þòñÿ âèäàìè ñ øèðîêèì àðåàëîì è íàëè÷èåì ðÿäà ïîäâèäîâûõ ôîðì. Äëÿ

ðûæåé ïîëåâêè ìû àíàëèçèðîâàëè äèñòðåññ-ñèãíàëû äâóõ ïîäâèäîâ èç òðåõ

ïîïóëÿöèé, äëÿ êðàñíîé ïîëåâêè – 3-õ ïîäâèäîâ èç 4-õ ïîïóëÿöèé. Òÿíüøàí-

ñêàÿ ïîëåâêà Myodes centralis Miller, 1906 áûëà îòëîâëåíà â äâóõ ãåîãðàôè-

÷åñêèõ òî÷êàõ. Ïîëåâêè Ãàïïåðà Myodes gapperi Vigors, 1830 áûëè ëþáåçíî

ïðèñëàíû Ô. Äæàííåòîì â 1984–1985 ãîäàõ èç øòàòà Ìèííåñîòà, ÑØÀ.

Äèñòðåññ-ñèãíàëû ëåñíûõ ïîëåâîê – êîðîòêèå çâóêè 0.03–0.07 ñ, ñ íèç-

êîé îñíîâíîé ÷àñòîòîé îò 0.8 äî 1.5 êÃö è áîëüøèì ÷èñëîì âûðàæåííûõ

ãàðìîíèê ñ íåãëóáîêîé ÷àñòîòíîé ìîäóëÿöèåé (òàáë. 2, ðèñ. 5). Äëÿ äèñò-

ðåññ-ñèãíàëîâ ëåñíûõ ïîëåâîê õàðàêòåðíî íàëè÷èå øóìîâîé ñîñòàâëÿþ-

ùåé è äîâîëüíî âûñîêîé ïèêîâîé ÷àñòîòû. Òàê ïèêîâàÿ ÷àñòîòà äèñòðåññ-

ñèãíàëîâ ðûæèõ è êðàñíûõ ïîëåâîê ñîñòàâëÿåò 7–8 êÃö, ïîëåâêè Ãàïïåðà

5–6 êÃö. Èñêëþ÷åíèåì ÿâëÿþòñÿ õàðàêòåðèñòèêè äèñòðåññ-ñèãíàëîâ òÿíü-

øàíñêîé ïîëåâêè, ó êîòîðîé çâóêè áîëåå êîðîòêèå, îñíîâíàÿ ÷àñòîòà ðàñ-

ïîëîæåíà â ðàéîíå 3–4 êÃö, íàïðîòèâ ïèêîâàÿ ÷àñòîòà ìîæåò áûòü äàæå

íèæå 2.4–3.5 êÃö. Øóìîâàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ âûðàæåíà â ìåíüøåé ñòåïåíè,

÷òî îòðàæàåòñÿ â ñàìûõ íèçêèõ çíà÷åíèÿõ ýíòðîïèè: 0.499–0.520 ïî ñðàâ-

íåíèþ ñ òàêîâîé ðûæèõ è êðàñíûõ – 0.620–0.710 (Ðóòîâñêàÿ, 2015).

Ïîäâèäîâûå ðàçëè÷èÿ äèñòðåññ-ñèãíàëîâ ðûæèõ ïîëåâîê ïðîÿâëÿþòñÿ

â áîëåå âûñîêîé ïèêîâîé ÷àñòîòå: ïîäâèä M. g. suecicus èìååò áîëåå âûñî-

Âèä Ïîäâèä, 

ìåñòî 

îòëîâà 

(çàïèñè) 

Ïîë ×èñëî 

îñîáåé 
×èñëî 
çâóêîâ 

Äëèòåëü-

íîñòü, ñ 
Îñíîâ-

íàÿ 

÷àñòîòà, 

êÃö 

Ïèêîâàÿ 

÷àñòîòà, 

êÃö 

Dicrostonyx 

vinogradovi1 
î. Âðàíãåëÿ 

? 1 5 0.09 ± 0.01 4.5 ± 0.1 4.4 

ñö  69 0.15 ± 0.01 1.1 ± 0.1  Dicrostonyx 

groenlandicus 

richardsoni
2 

Manitoba, 

Churchill 
ñê  38 0.25 ± 0.02 0.8 ± 0.1  

Èñòî÷íèê: 1 Ðóòîâñêàÿ, 2015; 2 Brooks, Banks, 1973.
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кую пиковую частоту по сравнению с подвидом M. g. saianicus (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 43.09, p = 0.001), а также в более выра-
женной шумовой составляющей, что выражается в более высоком значе-
нии энтропии звука (0.694 ± 0.008, n = 82) у M. g. suecicus по сравнению с
M. g. saianicus (0.627 ± 0.005, n = 400) у (гнездовая ANOVA F1,196 = 7.28, p
= 0.008). Различия между дистресс-сигналами самцов и самок заключа-
ются в том, что у самок сигналы обычно более длительные (гнездовая

Таблица 2. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода Myodes

Источник:1 Рутовская, 2015; 2Rutovskaya, 2018; 3Рутовская, 1988а.

Вид Подвид, место
отлова

Пол Число
осо-
бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основ-
ная

частота,
кГц

Пико-
вая

частота,
кГц

сц 3 62 0.04 ± 0.01 1.8 ± 0.1 8.1M. g. suecicus 1

Урал, зап.
«Дежкин ка-
мень»

ск 2 78 0.05 ± 0.01 1.8 ± 0.1 7.6

M. g. suecicus 2

Тверская обл.
ск 9+7 78 0.05 ± 0.01 1.5 ± 0.1 7.6

сц 10 200 0.04 ± 0.01 1.7 ± 0.1 7.2

Myodes
glareolus

M. g. saianicus 1

Томская обл.,
Кривошеин-
ский район,
Першинский
заказник

ск 10 200 0.04 ± 0.01 1.7 ± 0.1 7.5

сц 5 91 0.02 ± 0.01 3.2 ± 0.1 2.4Киргизия, 1

Окрестности г.
Прежевальска
(ныне Каракол)

ск 7 118 0.03 ± 0.01 3.8 ± 0.1 2.8

Myodes
centralis

Заилийский 3

Алатау (Казах-
стан)

сц+ск 10+7 914 0.03 ± 0.01 2.5–3.15

сц 10 189 0.03 ± 0.01 1.4 ± 0.1 5.1Myodes
gapperi

Миннесота, 1

США ск 10 222 0.03 ± 0.01 1.6 ± 0.2 5.5
сц 2 31 0.07 ± 0.01 1.1 ± 0.1 8.5M. r. rossicus 1

Урал, зап.
«Дежкин ка-
мень»

ск 3 56 0.05 ± 0.01 1.4 ± 0.1 8.0

M. r. rossicus 3

Коми АССР сц+ск 8+9 680 0.03 ± 0.01 0.8–1.2 8.0

сц 10 200 0.05 ± 0.01 1.5 ± 0.1 7.8M. r. rutilus,1

Томская обл.,
Кривошеин-
ский район,
Першинский
заказник

ск 10 200 0.05 ± 0.01 1.3 ± 0.1 7.8

Myodes
rutilus

M. r. amurensis 3

о .Сахалин,
сц+ск 7+7 941 0.03 ± 0.01 0.8–1.2 10.0
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Рис. 5. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок рода Myodes:
АI – рыжая полевка M. glareolus suecicus (Урал); АII – рыжая полевка M. g.
saianicus (Томская обл.); Б – тяньшанская полевка M. centralis; В – полевка
Гаппера M. gapperi; ГI – красная полевка M. rutilus rossicus (Урал); ГII - красная
полевка M. r. rutilus (Томская обл.)

ANOVA F2,477 = 8.67, p = 0.001), у самок подвида M. g. saianicus пиковая
частота несколько выше, чем таковая у самцов (Kruskal-Wallis ANOVA,
медианный тест χ2 = 10.24, p = 0.014), а у самцов подвида M. g. suecicus
сильнее выражена шумовая составляющая, что отражается в более высо-
ком значении энтропии (0.710 ± 0.006 по сравнению с 0.651 ± 0.017, гнез-
довая ANOVA F2,477 = 6.6, p = 0.002).

Популяционные различия в дистресс-сигналах тяньшанской полевки мы
не выявили, однако в Киргизской популяции дистресс-сигналы самок бо-
лее длительные (однофакторная ANOVA F1,208 = 8.33, p = 0.004), имеют бо-
лее высокую основную частоту (однофакторная ANOVA F1,208 = 15.24, p =
0.001). Самки полевки Гаппера также издают более длительные сигналы
(однофакторная ANOVA F1,369 = 4.37, p = 0.038), в остальном дистресс-
сигналы самцов и самок не отличаются.

Различия в характеристиках дистресс-сигналов красной полевки между
подвидами выражены в большей длительности звуков подвида M. r. rossicus
(гнездовая ANOVA F2,483 = 4.4, p = 0.038), более низкой основной частоте
(гнездовая ANOVA F2,483 = 11.2, p = 0.001), но более высокой пиковой частоте
(Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 34.68, p = 0.001) по сравнению
с подвидом M. r. rutilus. Островной подвид M. r. amurensis издает короткие
сигналы, но с более высокой пиковой частотой. Различия в дистресс-сигна-
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лах самцов и самок выражены только у подвида M. r. rossicus, причем самки
демонстрируют звуки с более высокой основной (гнездовая ANOVA F2,483 =
12.6, p = 0.001), но при этом с более низкой пиковой частотой (Kruskal-Wallis
ANOVA, медианный тест χ2 = 7.31, p = 0.007).

Род красносерых полевок Craseomys Miller,1900 включает 4–5 видов, рас-
пространенных в таежной зоне от Скандинавии до Камчатки, западном побе-
режье Тихого океана, Японс-
ких, Курильских островах и на
о. Сахалин (Павлинов, Лисов-
ский, 2012). Мы записывали
дистресс-сигналы красносе-
рых полевок С. rufocanus
Sundervall, 1846–1847 от осо-
бей, отловленных в природе, из
4-х популяций, относящихся к
2 подвидам: С. r. rufocanus
Sunderwall, 1846-1847 из Мур-
манской обл. и бассейна реки
Енисей (пос. Бахта) Краснояр-
ского края и С. r. bedfordiae с
о. Сахалин и с о. Шикотан. Кро-
ме того, мы работали с шико-
танской полевкой Craseomys
sikotanensis Tokuda, 1935, от-
ловленный на о. Сахалин и о.
Шикотан, которую в последнее
время относят к японской лес-
ной полевке C. rex Imaizumi,
1971 (Iwasa, 2001; Abramson et
al, 2009).

Дистресс-сигналы поле-
вок этого рода – короткие зву-
ки, большей частью имеющие
гармоническую структуру, с
2–8 хорошо выраженными
гармониками и глубокой мо-
дуляцией основной частоты,
достигающей 4.6 кГц (рис. 6).
Основная частота также силь-
но колеблется в пределах 1.8–

Рис. 6. Сонограммы и осциллограмма дис-
тресс-сигналов полевок рода Craseomys: АI
– красносерая полевка C. rufocanus rufoca-
nus (Мурманская обл.); АII – красносерая
полевка C. r. rufocanus (Красноярский край);
БI – красносерая полевка С. r. bedfordiae (о.
Сахалин); БII – красносерая полевка С. r.
bedfordiae (о. Шикотан); ВI –шикотанская
полевка С. rex (о. Сахалин); ВII – шикотанс-
кая полевка С. rex (о. Шикотан). А, Б – моди-
фицированный рисунок из статьи Соколов
и др., 1991.
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Таблица 3. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода Craseomys

6.8 кГц у красносерой полевки и 2.3–2.9 у шикотанской полевки. Пиковая
частота высокая у красносерой полевки от 6 до 10 кГц, расположена обычно
на 2–3 гармонике и, напротив, низкая у шикотанской полевки 1.7–2.2 кГц.
Таким образом, дистресс-сигналы этих видов существенно различаются
по характеристикам.

Подвидовые различия дистресс-сигналов красносерых полевок заклю-
чаются в более низкой пиковой частоте 2–3.15 кГц дистресс-сигналов осо-
бей из популяции Мурманской области. Звуки самцов и самок красносе-
рых полевок практически не различаются (Соколов и др., 1991). Дист-
ресс-сигналы шикотанской полевки сахалинской и шикотанской популя-
ций, напротив, хорошо различаются по ряду параметров (табл. 3). Дли-
тельность сигналов сахалинской популяции меньше (гнездовая ANOVA F1,543

= 24.8, p = 0.001), основная и пиковая частоты ниже (гнездовая ANOVA
F1,543 = 68.4, p = 0.001, Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 53.4, p =
0.001). Различия в частотных параметрах дистресс-сигналов самцов и са-
мок внутри популяций небольшие.

Род пеструшек обыкновенных Lagurus Gloger, 1841 включает один вид
степная пеструшка Lagurus lagurus Pallas,1773, который обитает на равнин-
ных и в горных степях Евразии от Приднестровья до Тувы и Тянь-Шаня.
Родственный ему род желтых пеструшек Eolagurus Argyropulo, 1946 включает
два вида, обитающих в Монголии, северо-восточном Китае и Восточном Ка-
захстане (Павлинов, 2006). Нам удалось записать вокализацию обыкновенной
пеструшки и желтой пеструшки Eolagarus luteus Eversmann, 1840.

Вид Подвид, место
отлова

Пол Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
C.r.rufocanus
Мурманская
обл.
C.r.rufocanus
Пос. Бахта,
Крассноярский
край
C.r.bedfordidae
юг о. Сахалин

Craseomys
rufocanus1

C.r.bedfordidae
о. Шикотан

сц+ск 12 51 0.04 ± 0.01 6.3–8.0

сц 4 83 0.03 ± 0.01 2.5 ± 0.1 1.7юг о. Сахалин ск 4 80 0.03 ± 0.01 2.2 ± 0.1а 1.8
сц 10 201 0.04 ± 0.01 2.9 ± 0.1б 2.2

Craseomys
rex 2

о. Шикотан ск 8 180 0.04 ± 0.01 2.9 ± 0.1б 2.28

Источник:1Соколов и др., 1991; 2Рутовская, 2015.



29

Рис. 7. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок родов Lagurus
и Eolagurus: А – степная пеструшка Lagurus lagurus; Б  – желтая пеструшка
Eolagarus luteus.

Таблица 4. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок родов Lagurus
и Eolagurus

Дистресс-сигналы пеструшек – длительные гармонические сигналы с
пиковой частотой 6–7 кГц (рис. 7, табл. 4), несколькими хорошо выражен-
ными гармониками и почти полным отсутствием шумовой составляющей.
Дистресс-сигналы обыкновенной пеструшки имеют довольно высокую ос-
новную частоту 3–4 кГц, более длительные, чем у желтой пеструшки, с

Вид Подвид, место
отлова

Пол Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пико-
вая

частота,
кГц

сц 6 114 0.15 ± 0.01 4.1 ± 0.1 6-7Lagurus
lagurus 1,2

Пос. Таловое,
Воронежская
обл.

ск 7 193 0.09 ± 0.01 3.3 ± 0.1 6-7

сц 2 40 0.07 ± 0.01 1.5 ± 0.1 6-7Eolagarus
luteus 1

Зайсанская
котловина ск 7 140 0.08 ± 0.01 1.7 ± 0.1 6-7

Источник:1 Rutovskaya, 2017; 2Рутовская, 2017.
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глубокой модуляцией основной частоты. Дистресс-сигналы желтой пест-
рушки имеют основную частоту около 1.5 кГц, но много хорошо выра-
женных гармоник и неглубокую модуляцию основной частоты.

У обыкновенной пеструшки хорошо выражены половые различия в
звуках: сигналы самок короче (однофакторная ANOVA F1,254 = 74.3, p =
0.001), имеют более низкую основную и пиковую частоты (однофакторная
ANOVA F1,254 = 65.5, p = 0.001, Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 =
102.7, p = 0.001). Напротив, у желтой пеструшки достоверных различий в
дистресс-сигналах самцов и самок не выявлено. Интересно, что дистресс-
сигналы двух молодых особей желтой пеструшки имели такую же пико-
вую частоту, как и взрослые особи, несмотря на более мелкие размеры,
хотя основная частота их дистресс-сигналов, как и можно было бы пред-
положить исходя из их более мелких размеров, была выше (Rutovskaya,
2017).

Род афганские полевки Blanfordimys Argyropulo, 1933 включает два вида,
населяющие предгорные и низкогорные полупустыни юга Средней Азии от
Каспийского моря до Памира и Центральный Афганистан (Павлинов, 2006).
Мы записывали вокализацию афганских полевок Blanfordimys afghanus
Thomas,1912, отловленных в Ферзинском ущелье в Туркменистане. Дист-

Таблица 5. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода
Blanfordimys

Рис. 8. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов афганских полевок
Blanfordimys afghanus.

Вид Подвид, место
отлова

Пол Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
сц 5 91 0.06 ± 0.01 2.4 ± 0.1 4.4Blanfordimys

afghanus
Ферзинское
ущелье,
Туркменистан ск 7 131 0.07 ± 0.01 2.4 ± 0.1 4.9

Источник:Рутовская, 2009, 2015.
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ресс-сигналы афганской полевки, длительные, имеют преимущественно
гармоническую структуру с тремя и более гармониками и модуляцией ос-
новной частоты (рис. 8, табл. 5). Сигналы c шумовой составляющей встре-
чаются в 21.2% случаев. Параметры дистресс-сигналов самцов и самок
достоверно не отличаются.

К роду Брантовых полевок Lasiopodomys Lataste, 1887 сейчас относят
два подрода, собственно Брантовы полевки (подрод Lasiopodomys s. st.),
который включает три вида, обитающих в открытых пространствах пус-
тынь и полупустынь центральной и восточной Азии, сев. Тибета, Монго-
лии и сев-вост. Китая и Кореи (Павлинов, Лисовский, 2012) и подрод
узкочерепных полевок (Stenocranius Kastschenko, 1901), включающий
один вид, ранее относимый к роду Microtus (Громов, Поляков, 1977).
Однако молекулярно-генетические методы и ископаемые остатки указы-
вают на раннее обособление общего предка группы Lasiopodomys и
Stenocranius (Абрамсон и др., 2011; Павлинов, Лисовский, 2012). Узко-
черепная полевка широко распространенный вид, обитающий в тундрах
от устья Печеры до Ямала и в степях российской Сибири, захватывая
восточный Казахстан, северный Тянь-Шань, Монголию, Прибайкалье и
Забайкалье, причем включает несколько изолированных участков обита-
ния (Павлинов, Лисовский, 2012).

Рис. 9 Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок рода
Lasiopodomys: А – полевка Брандта L. brandti; Б – китайская полевка L.
mandarinus; ВI – узкочерепная полевка L. gregalis сastaneus (Казахстан); ВII –
узкочерепная полевка L. gregalis сastaneus (Иркутская обл.); Г – узкочерепная
полевка L. gregalis gregalis.
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Мы работали с полевкой Брандта Lasiopodomys brandti Radde, 1861 из
Читинской области, с китайской полевкой Lasiopodomys mandarinus Milne-
Edwards, 1871 из Бурятской АССР и с узкочерепной полевкой Lasiopodomys
(Stenocranius) gregalis Kastschenko, 1923 двух подвидов из трех популя-
ций. Все перечисленные виды имеют в отличие от других полевок подсе-
мейства богатый вокальный репертуар, но характеристики звуков разных
видов сильно различаются.

Дистресс-сигналы полевки Брандта – короткие звуки с гармонической
структурой и глубокой модуляцией основной частоты (рис. 9, табл. 6). Может
присутствовать шумовая составляющая (в 30% сигналов). Основная час-
тота – высокая, с широкой изменчивостью в диапазоне 4–10 кГц. Пиковая
частота обычно совпадает с основной частотой. Дистресс-сигналы самок
полевки Брандта значительно короче (однофакторная ANOVA F1,96 = 8.5, p =
0.004), частотные характеристики дистресс-сигналов самцов и самок не
различаются.

Дистресс-сигнал китайской полевки также преимущественно имеет гар-
моническую структуру с рядом хорошо выраженных гармоник (рис. 9, табл.
6). Длительность звуков может быть больше, а основная и пиковая частоты,
напротив, очень низкие, по сравнению с полевкой Брандта: 1.5–2.5 кГц. У
китайской полевки хорошо выражены половые различия в характеристиках

Таблица 6. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода
Lasiopodomys

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Пол Число
осо-
бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
сц 3 58 0.07 ± 0.01 4.6 ± 0.1 4.7Lasiopodomys

brandti 1
Станция Гул-
женга, Борзин-
ский р-н, Читин-
ская обл.

ск 2 40 0.05 ± 0.01 4.1 ± 0.1 3.9

сц 6 101 0.12 ± 0.01 1.8 ± 0.1 2.2Lasiopodomys
mandarinus 2

Селенгинский
р-н, Бурятская
АССР ск 6 93 0.08 ± 0.01 1.5 ± 0.1 1.8

сц 9 164 0.05 ± 0.01 5.3 ± 0.1 5.5L. g.сastaneus
Алма-Атинский
заповедник, Ка-
захстан

ск 4 77 0.05 ± 0.01 5.1 ± 0.1 5.1

сц 6 88 0.04 ± 0.01 5.6 ± 0.1 6.7L. g. сastaneus
с.Аларь, Иркут-
ская обл.

ск 1 27 0.04 ± 0.01 3.6 ± 0.1 3.7

сц 2 34 0.06 ± 0.01 3.6 ± 0.1 3.7

Lasiopodomys
(Ctenocranius)
gregalis 3,4

L. g. gregalis
с. Звериногол-о-
вское, Курган-
ская обл.

ск 3 46 0.06 ± 0.01 4.1 ± 0.2 4.7

Источник: 1 Рутовская, 2012; 2 Рутовская, 2011; 3 Рутовская, 2015; 4 Рутовская,
Никольский, 2014.
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сигнала: дистресс-сигнал самок короче (однофакторная ANOVA F1,192 = 29.8,
p = 0.001) и имеет более низкую основную и пиковую частоты.

Дистресс-сигнал узкочерепной полевки ближе по своим параметрам к
сигналам полевки Брандта. Он имеет преимущественно гармоническую
структуру спектра с модуляцией основной частоты (рис. 9, табл. 6), 37.0%
сигналов имеют шумовую составляющую. Основная частота высокая 3–6
кГц. Пиковая частота располагается, как правило, на 1 гармонике и со-
ставляет 4–8 кГц.

Подвиды и популяции различаются по всем характеристикам дистресс-
сигналов. Так, у подвида L. g. castaneus дистресс-сигналы особей из Ир-
кутской популяции были короче (гнездовая ANOVA F2,437 = 19.9, p = 0.001),
а в дистресс-сигналах особей из Алма-Атинской популяции чаще встреча-
лись звуки с шумовой составляющей. Подвид L. g. gregalis отличался бо-
лее низкими основной и пиковой частотами (гнездовая ANOVA F2,437 = 49.3,
p = 0.001, Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 81.2, p = 0.001).
Хорошо выраженные половые различия между характеристиками дистресс-
сигналов мы отмечали только для особей L. g. castaneus из Иркутской по-
пуляции по всем параметрам, кроме длительности: самки демонстрирова-
ли более низкую основную и пиковые частоты (гнездовая ANOVA F3,437 =
22.7, p = 0.001, Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 33.5, p = 0.001).

Род восточноазиатские полевки Alexandromys включает 12 видов круп-
ных полевок, населяющих влажные биотопы северной и восточной Евро-
пы, северной и центральной Азии и севера Америки. Группа неоднородная,
прослеживается разделение по меньшей мере на 4 надвидовые группы под-
видового ранга «oeconomus», «mongolocus», «maximowiczii» и «fortis»
(Павлинов, Лисовский, 2012). Мы записывали звуковую коммуникацию
представителей всех групп и еще приозерной полевки Alexandromys
limnophilus Buchner, 1889, чья систематическая принадлежность до сих пор
вызывает споры. На основе кариосистематических исследований ее отно-
сили к группе «oeconomus» (Малыгин и др., 1990; Павлинов, 2006), по
молекулярным исследованиям ее сближают с дальневосточной полевкой
A. fortis Thomas, 1911 (Bannikova et al., 2010; Lissovsky et al., 2018), а по
краниометрическим данным с полевками группы «maximowiczii» (Lissovsky,
Obolenskaya, 2011).

Дистресс-сигналы полевок этого рода можно разделить на 2 группы.
Дистресс-сигналы полевки-экономки Alexandromys oeconomus Pallas, 1776
и дальневосточной полевки представляют собой длительные сигналы 0.05–
0.07 с, основная частота около 1–1.5 кГц. Пиковая частота 3–5 кГц распо-
ложена на 1–2 гармонике, хорошо выражена шумовая составляющая (рис.
10, табл. 7). Полевка Миддендорфа Alexandromys middendorffii Poljakov,
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Рис. 10. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок рода
Alexandromys: А – полевка-экономка A. oeconomus; Б – приозерная полевка A.
limnophilus; В – полевка Миддендорфа A. middendorffii; ГI – дальневосточная
полевка A. fortis michnoi (Монголия); ГII – дальневосточная полевка A. fortis
michnoi (Бурятия); Д – дальневосточная полевка A. fortis pelliceus; Е – полевка
Максимовича A. maximowiczii.

1881, приозерная полевка и полевка Максимовича Alexandromys maximo-
wiczii издают гармонические сигналы с менее выраженной шумовой ком-
понентой и основной и пиковой частотами около 3–4 кГц. При этом после-
дняя отличается короткими сигналами около 0.02 с и несколько более низ-
кой основной и пиковой частотами (2–3 кГц) (рис. 10, табл. 7).

Подвидовые различия дистресс-сигналов дальневосточной полевки
слабо выражены, скорее есть популяционная изменчивость. Так различа-
ется пиковая частота дистресс-сигналов у монгольской и бурятской попу-
ляции A. f. michnoi (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 7.4, p =
0.024). Более значимо выражены половые различия дистресс-сигналов
дальневосточной полевки. У обоих подвидов дистресс-сигналы самок бо-
лее длительные (гнездовая ANOVA F2,245 =13.2, p = 0.001) и имеют более
низкую основную частоту (гнездовая ANOVA F2,245 = 3.1, p = 0.047), однако
пиковая частота дистресс-сигналов достоверно выше, но только у самок
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Таблица 7. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода
Alexandromys

A. f. michnoi из Монгольской популяции. Дистресс-сигналы самок полев-
ки-экономки отличаются от таковых самцов более высокой основной час-
тотой (однофакторная ANOVA F1,153 = 5.5, p = 0.022). Самки приозерной
полевки издают более короткие дистресс-сигналы, по сравнению с самца-
ми (однофакторная ANOVA F1,198 = 7.1, p = 0.008), но с более высокой пико-
вой частотой (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 6.6, p = 0.010).

Половые различия дистресс-сигналов полевки Миддендорфа слабо
выражены. Самки полевки Максимовича издают более длительные сигна-
лы по сравнению с самцами (однофакторная ANOVA F1,74 =4.9, p = 0.030),
но с более низкой пиковой частотой (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный
тест χ2 = 14.7, p = 0.001).

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Пол Чис-
ло

осо-
бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основ-
ная

частота,
кГц

Пико-
вая

частота,
кГц

сц 4 89 0.06 ± 0.01 1.5 ± 0.1 4.4Alexandromys
oeconomus 1

A.(P.)oeconomus
oeconomus
Окрестности г.
Ноябрьска,
Ямало-Ненец-
кий АО

ск 4 73 0.07 ± 0.01 1.2 ± 0.1 4.6

сц 9 178 0.04 ± 0.01 3.5 ± 0.1 3.6Alexandromys
limnophilus 1

Монголия,
Цапхан ск 7 197 0.03 ± 0.01 3.2 ± 0.1 3.2

сц 2 35 0.04 ± 0.01 3.6 ± 0.1 3.9Alexandromys
middendorffii 1

Таймыр, Хата-
ганский р-он,
р. Котуй ск 3 84 0.06 ± 0.01 3.5 ± 0.1 3.4

сц 6 38 0.05 ± 0.01 1.5 ± 0.1 2.4A. f. michnoi
Монголия Хэн-
тэйский аймак,
хребт Эрен-Да-
ба

ск 7 95 0.05 ± 0.01 1.1 ± 0.1 4.2

сц 11 195 0.06 ± 0.01 0.7 ± 0.1 3.5A. f. michnoi
Бурятия, доли-
на р. Селенга,
окрестности. с.
Селендума

ск 5 50 0.06 ± 0.01 1.2 ± 0.1 3.3

сц 10 175 0.04 ± 0.01 1.2 ± 0.1 3.3

Alexandromys
fortis 1,2

A. f. pelliceus
Приморье, При-
ханкайская ни-
зина, Cпасский
р-н, окрестнос-
ти. с. Гайворон

ск 7 84 0.05 ± 0.01 1.1 ± 0.1 2.6

сц 4 112 0.02 ± 0.01 3.0 ± 0.1 2.8Alexandromys
maximowiczii 1

Зейский запо-
ведник, Амурс-
кая обл.

ск 4 60 0.02 ± 0.01 2.7 ± 0.1 2.2

Источник: 1 Рутовская, 2015; 2 Зоренко, Рутовская, 2006.
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Род подземных полевок Terricola Fatio, 1867 включает около 14 видов,
ведущих роющий образ жизни и распространенных в Европе от Пиренеев
до Дона, на севере и западе Малой Азии, на Кавказе и Закавказье (Павли-
нов, Лисовский, 2012). Звуковая сигнализация подземных полевок описа-
на для 4х видов: дагестанской полевки Terricola daghestanicus Schidlovsky,
1919, обитающей в остепненных участках Кавказа, полевки Шелковникова
Terricola schelkovnikovi Satunin, 1907 – эндемика понто-кавказской груп-
пы кустарниковых полевок (достоверные находки отмечены в Ленкоранс-
ком районе Азербайджана). Ареал вида, по-видимому, простирается даль-
ше на юго-восток по Эльбрусу в северный Иран (Steiner, 1972) и приуро-
чен к влажным лесным биотопам. Также была описана звуковая сигнали-
зация двух видов подземных полевок из Испанских Пиренеев (Giannoni et
al, 1997) пиренейской полевки (Гербея) Terricola gerbei Gerbe, 1879 и сре-
диземноморской полевки Terricola duodecimcostatus Selys-Longchamps,
1839.

Для всех видов характерны дистресс-сигналы, имеющие гармоничес-
кую структуру с шумовой составляющей. Основные характеристики у всех
видов существенно различаются (рис. 11, табл. 8). Для дагестанской по-
левки характерны дистресс-сигналы относительно короткие – 0.5–0.6 с,
основная частота дистресс-сигналов 2.5–3.5 кГц, пиковая частота практи-
чески совпадает с основной частотой, которая имеет модуляцию волнооб-

Рис. 11. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок рода
Terricola: А – дагестанская полевка T. daghestanicus; Б – полевка Шелковникова
T. schelkovnikovi; В  – пиренейская полевка T. gerbei; Г – средиземноморская
полевка T. duodecimcostatus (В,Г – модифицированный рисунок из статьи
Giannoni et al., 1997)
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разной формы. Основная и пиковая частоты дистресс-сигналов самок до-
стоверно ниже, чем у самцов (гнездовая ANOVA F1,159 = 17.2, p = 0.001,
Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 4.9, p = 0.027).

Полевка Шелковникова издает длительные дистресс-сигналы 0.10–0.15 с.
Основная частота дистресс-сигналов низкая 1.2–1.3 кГц, в то время как
пиковая частота очень высокая 9–10 кГц. Кроме гармонических сигналов,
полевка Шелковникова часто издает широкополосные звуки, которые об-
разуются за счет амплитудной модуляции сигнала. Интересно, что дист-
ресс-сигналы самцов и самок полевки Шелковникова не различаются по
основным параметрам.

Дистресс-сигналы обоих видов пиренейских подземных полевок схо-
жи, это короткие сигналы с основной частотой 1.8–1.9 кГц и пиковой час-
тотой на 2–3 гармонике около 5–6 кГц (Giannoni et al., 1997). О различиях
в сигналах самцов и самок в исследовании не упоминается.

Род серые полевки Microtus традиционно делится как минимум на два
подрода: подрод общественные полевки Sumeriomys Argyropulo, 1933 и
подрод собственно серых полевок Microtus s.str. И.Я.Павлинов и А.А.Ли-
совский (2012) выделяют еще один подрод темных полевок Agricola Blasius,
1857, чья систематическая принадлежность еще требует уточнения.

Подрод Sumeriomys включает не менее 8 видов (большинство из кото-
рых монотипичны и имеют узкие ареалы), распространенных в передней
Азии, северо-востоке Африки и востоке Балканского п-острова (Павли-
нов, Лисовский, 2012). Первым важным событием в формировании под-
рода было его разделение на две группы «socialis» и «guentheri» в конце

Таблица 8. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода Terricola

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Пол Числ
о осо-

бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основ-
ная

частота,
кГц

Пико-
вая

часто-
та, кГц

сц 7 123
0.06 ±
0.01

3.5 ± 0.1 3.7
Terricola
daghestanicus 1

Карачаево-
Черкессия,
Ставропольский
край, Зеленчук-
ский р-он, с. Ар-
хоу

ск 3 88
0.05 ±
0.01

2.5 ± 0.1 2.4

сц 7 152
0.13 ±
0.01

1.3 ± 0.1 10.3
Terricola
schelkovnikovi 1

Азербайджан,
Талыш, Лери-
канский р-он, с.
Шову ск 3 33

0.11 ±
0.01

1.3 ± 0.1 9.9

сц 15Terricola gerbei 2

ск 9
12 0.05–0.10 1.9 5.4–5.8

сц 13Terricola
duodecimcostatus 2

Испанские Пи-
ренеи, с. Aisa

ск 16
15 0.04-0.13 1.8–2.3 6.5

Источник: 1Рутовская, 2015; 2 Giannoni et al., 1997.



38

среднего плейстоцена с последующей радиацией и широким расселением
(Зоренко, 2013). В группе «socialis» на территории России политипичный
вид один с большим, мозаичным ареалом – общественная полевка M.
socialis, который представлен подвидами. Некоторые формы этой группы
полевок (например, M. paradoxus и M. irani) неоднократно меняли свой
видовой статус на подвидовой или наоборот (Зоренко, 2013). В нашем ис-
следовании подрод представлен двумя видами: общественной (степной)
полевкой M. (S.) socialis Pallas, 1773, и копетдагской полевкой M. (S.)
paradoxus Ognev et Heptner, 1928 и представителем группы «guentheri» –
полевкой Хартинга M. (S.) hartingi Barrett-Hamilton, 1903.

Характеристики дистресс-сигналов всех трех видов существенно разли-
чаются. Для полевок группы «socialis» характерны длительные звуки более
0.1 с и невысокая основная частота 1.9–2.2 кГц с несколькими четко выра-
женными гармониками. Основная частота имеет модуляцию с подковооб-
разной или волнистой формой. Пиковая частота составляет 3–5.5 кГц. При-
чем, у обоих подвидов общественный полевки в сигнале присутствует шу-
мовая составляющая (до 84%), либо сигналы имеют широкополосную струк-
туру, образованную за счет амплитудной модуляции. У копетдагской полев-
ки отмечена более низкая пиковая частота и шумовая компонента встречает-
ся реже (до 60% от всех дистресс-сигналов) (рис. 12, табл. 9). Подвидовые
различия общественных полевок, выражаются, в основном, в пиковой час-

Рис. 12. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок подрода
Sumeriomys: А –  общественная полевка Microtus (S). socialis socialis; Б – го-
рийская полевка M.(S). socialis goriensis; В – копетдагская полевка M.(S).
paradoxus; Г – полевка Хартинга M.(S). hartingi
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тоте, которая у горийской полевки M. (S.) socialis goriensis ниже, чем у об-
щественной ((Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 11.3, p = 0.001).

Самки обоих видов группы «socialis» издают более короткие дистресс-
сигналы, чем самцы (гнездовая ANOVA F4,1518 = 32.5, p = 0.001), а самки
обоих подвидов общественной полевки издают дистресс-сигналы с более
низкой пиковой частотой (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест χ2 = 8.1,
p = 0.004). Частотные характеристики копетдагской полевки у самцов и
самок не различаются.

Дистресс-сигналы полевки Хартинга отличаются от всех описанных
видов очень высокой основной частотой 10–20 кГц и имеют преимуще-
ственно гармоническую структуру. Шумовой компонент отмечен пример-
но для 49% сигналов. Дистресс-сигналы короткие, пиковая частота 7–12
кГц (рис. 12, табл. 9). Дистресс-сигналы самок полевки Хартинга имеют
более низкую основную частоту (однофакторная ANOVA F1,181 = 20.4, p =
0.001), но несмотря на разные значения медианы пиковой частоты дист-
ресс-сигналов, достоверно эти значения не различаются.

Подрод Microtus в узкой трактовке включает 5 видов, распространен-
ных очень широко от Европы до Прибайкалья, Джунгарский Алатау, Тянь-
Шань, Приаралье, западный Копетдаг (Павлинов, Лисовский, 2012). Мы
имели возможность работать с тремя видами, представленными несколь-

Таблица 9. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода Microtus
(подрод Sumeriomys)

Источник: Рутовская, 2015; Rutovskaya, 2018.

Вид Подвид, место
отлова

Пол Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основ-ная
частота,

кГц

Пико-
вая

часто-
та, кГц

сц 6 105
0.17 ±
0.01

1.9 ± 0.1 5.1
M. socialis
socialis
Калмыкия,
Черноземельс-
кий р-он

ск 6 161
0.06 ±
0.01

1.6 ± 0.1 3.9

сц 9 218
0.10 ±
0.01

2.2 ± 0.1 4.6

Microtus
(Sumeriomys)
socialis

M. socialis
goriensis
Грузия, район
г. Гори ск 4 125

0.07 ±
0.01

2.2 ± 0.1 3.6

сц 10 56
0.14 ±
0.01

2.0 ± 0.1 3.6
Microtus
(Sumeriomys)
paradoxus

Копет-Даг,
ущелье Фирю-
за ск 9 355

0.09 ±
0.01

1.9 ± 0.1 3.4

сц 4 90
0.03 ±
0.01

17.6 ± 0.1 12.1
Microtus
(Sumeriomys)
hartingi

Болгария
ск 4 106

0.03 ±
0.01

10.2 ± 0.1 7.8
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кими популяциями. Для обыкновенной полевки Microtus arvalis Pallas, 1779,
имеющей в кариотипе 46 хромосом, известно 2 кариоформы arvalis s. str.
и obscurus, различающиеся числом плеч хромосом, которые сейчас рас-
сматриваются как полувиды (Лавренченко и др., 2009). Вид двойник обык-
новенной полевки – восточноевропейская полевка M. rossiaemeridionalis
Ognev, 1924 имеет в кариотипе 54 хромосомы (Мейер и др., 1972, Малы-
гин, 1983) и имеет широкую зону симпатрического распространения с обык-
новенной полевкой. Оба вида обитают в лесной, лесостепной и степной
зонах. Третий исследованный нами вид – закаспийская полевка Microtus
transcaspicus Satunin, 1905, предпочитает припойменные биотопы пустын-
ных и полупустынных среднегорий Южной Туркмении, Северного Ирана
и Северо-западного Афганистана.

ка M. arvalis obscurus (Ростовская обл.); БII – обыкновенная полевка M. arvalis
obscurus (Джунгарский Алатау, р Актагол); ВIII – обыкновенная полевка M. arvalis
obscurus (Джунгарский Алатау, ущелье Тышкан); ВIV – обыкновенная по-
левка M. arvalis obscurus (Азербайджан); ГI – восточноевропейская полевка
M. rossiaemeridionalis (Красноярский край); ГII – восточноевропейская
полевка M. rossiaemeridionalis (Урал); ДIII – восточноевропейская полевка
M. rossiaemeridionalis (Московская обл.); ДIV – восточноевропейская полев-
ка M. rossiaemeridionalis (Ростовская обл.)

Рис. 13. Сонограммы и осциллог-
раммы дистресс-сигналов полевок
рода Microtus: АI – обыкновенная
полевка M. arvalis arvalis (Рязанс-
кая обл.); АII  – обыкновенная по-
левка M. arvalis arvalis (Московс-
кая обл.); БI – обыкновенная полев-
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Дистресс-сигналы перечисленных видов, в том числе разных популя-
ций, сходны по своей структуре – это гармонические достаточно длитель-
ные сигналы 0.8–0.16 с, включающие много хорошо выраженных гармо-
ник, основная частота невысокая 1.5–3.2 кГц, модулированная, и обычно
дистресс-сигналы имеют высокую пиковую частоту 7–10 кГц. До 28%

Таблица 10. Основные характеристики дистресс-сигналов полевок рода Microtus

Вид Подвид, место
отлова

Пол Чис-
ло

осо-
бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пико-
вая

частота,
кГц

сц 10 123 0.06 ± 0.01 3.5 ± 0.1 3.7Microtus
agrestis 1

Мурманская
обл., Ковдор-
ский р-он,
пос. Уполок-
ша

ск 9 88 0.05 ± 0.01 2.5 ± 0.1 2.4

Рязанская
обл., Спас-
ский р-он

ск 2 40 0.08 ± 0,01 1.9 ± 0.4 3.5

сц 4 63 0.10 ± 0.01 2.1 ± 0.1 7.9

Microtus arvalis
arvalis 1,2

Московская
обл., Ногинс-
кий р-он ск 4 79 0.09 ± 0.01 2.2 ± 0.1 6.9

сц 5 100 0.13 ± 0.01 2.1 ± 0.1 10.1Ростовская
обл. Сальские
степи, Совхоз
«Маяк»

ск 6 120 0.13 ± 0.01 1.9 ± 0.1 8.6

сц 5 85 0.16 ± 0.01 2.1 ± 0.1 9.2Джунгарский
Алатау, р Ак-
тагол ск 5 70 0.08 ± 0.01 1.9 ± 0.1 3.4

сц 2 29 0.13 ± 0.01 2.0 ± 0.1 3.4Джунгарский
Алатау, уще-
лье Тышкан ск 5 86 0.08 ± 0.01 1.7 ± 0.1 9.7

Microtus arvalis
obscurus 1,2

Азербайджан,
г. Талыш сц 1 10 0.07 ± 0.01 2.0 ± 0.1 10.6

сц 9 130 0.10 ± 0.01 2.5 ± 0.1 8.3Красноярский
край, окрест-
ности г. Аба-
кан

ск 4 57 0.11 ± 0.01 2.9 ± 0.1 10.9

сц 5 101 0.10 ± 0.01 3.2 ± 0.1 10.7

Microtus
rossiaemeridio-
nalis 1,3

Урал, окрест-
ности с. Джа-
ныбек ск 5 73 0.08 ± 0.01 2.7 ± 0.1 9.1

сц 4 39 0.10 ± 0.01 2.3 ± 0.1 7.4Московская
обл., Ногинс-
кий р-он ск 7 149 0.10 ± 0.01 2.6 ± 0.1 4.3

сц 4 80 0.11 ± 0.01 2.9 ± 0.1 9.4

Microtus
rossiaemeridio-
nalis 1

Ростовская
обл., г. Богдо,
о. Баскунчак ск 6 120 0.11 ± 0.01 2.4 ± 0.1 9.4

сц 9 214 0.10 ± 0.01 1.5 ± 0.1 5.5Microtus
transcaspicus1

Копет-Даг,
ущелье Фи-
рюза ск 13 279 0.08 ± 0.01 1.4 ± 0.1 2.7

Источник: 1Рутовская, 2015; 2Рутовская, Ковальская, 1999; 3Рутовская, 2007.
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звуков имеют широкополосную структуру, и до 88% гармонических сиг-
налов имеют шумовую компоненту (рис. 13, табл. 10).

Отмечены некоторые популяционные и половые отличия в частотных
характеристиках сигналов. Так обыкновенная полевка формы “obscurus”
издает дистресс-сигналы более длительные и высокие по пиковой частоте
(табл. 11), но почти одинаковые по основной частоте.

Восточноевропейские полевки пищат на несколько более высокой ос-
новной частоте, чем обыкновенные полевки – 2.7 ± 0.1 кГц (n = 533).
Популяционные и половые различия дистресс-сигналов заключаются в раз-
личиях пиковой частоты. Только у двух популяций с Урала и из Ростовс-
кой области есть достоверные различия в длительности сигнала (в популя-
ции с Урала дистресс-сигналы самок короче, а в популяции из Ростовской
области, напротив, длительнее, гнездовая ANOVA F4,741 = 5.0, p = 0.001,), у
самок обоих популяций основная частота ниже, чем у самцов (гнездовая
ANOVA F4,741 = 13.3, p = 0.001).

Дистресс-сигналы закаспийской полевки напротив, имеют более низ-
кую основную частоту – 1.4 ± 0.1 кГц, (n = 493), с модуляцией частоты
волнообразной формой и до 79% сигналов имеет шумовую составляю-
щую. Дистресс-сигналы самок короче, чем у самцов (однофакторная

Рис. 14. Сонограммы и осциллограммы дистресс-сигналов полевок рода
Microtus: А – пашенная полевка M. agrestis; Б – закаспийская полевка M.
transcaspicus.
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ANOVA F1,491 = 25.7, p = 0.001), а пиковая частота ниже (Kruskal-Wallis
ANOVA, медианный тест χ2 = 4.9, p = 0.026) (рис. 14, табл. 10).

Подрод темных полевок Agricola Blasius, 1857 включает один вид – темная
(пашенная) полевка Microtus agrestis Linnaeus, 1761, обитающий по опуш-
кам и заболоченным участкам лесной зоны Евразии (Павлинов, Лисовс-
кий, 2012). Дистресс-сигналы пашенной полевки имеют преимуществен-
но смешанную структуру: шумовые сигналы составляют только 24%, од-
нако и гармонические сигналы без шумовой компоненты составляют лишь
19% от общего объема (n = 211). Основная частота ниже, чем у других
полевок рода, около 1.0 кГц с небольшой модуляцией основной частоты и
большим числом хорошо выраженных гармоник (рис. 14, табл. 10). Пико-
вая частота ниже, чем у других полевок рода, около 3.5–4.5 кГц. Самки
издают более длительные дистресс-сигналы (однофакторная ANOVA F1,156=
32.4, p = 0.001) и с более высокой пиковой частотой (Kruskal-Wallis ANOVA,
медианный тест χ2 = 8.0, p = 0.005).

Дистресс-сигнал обладает широкой внутривидовой изменчивостью, ко-
торая, однако, имеет общие для разных видов закономерности. Мы рассмот-
рим структурную изменчивость дистресс-сигналов на примере трех видов.

Внутривидовая ситуативная изменчивость звуковых сигналов
полевок подсемейства Arvicolinae

Дистресс-сигналы представляют собой континуальный ряд звуков, весь-
ма изменчивых по интенсивности. Различия в амплитуде сигналов ведут к
изменению ряда частотных и временных параметров.

Поскольку амплитуда звуков записей зависит от ряда характеристик
записывающих устройств (чувствительности микрофона, установленного
уровня записи, расположения микрофона от издающего звуки животного
и т.д.) мы провели анализ отдельно двух записей дистресс-сигналов самца
и самки рыжей полевки в стандартных условиях. Зверек был высажен в

Таблица 11. Сравнение характеристик высокоамплитудных дистресс-сигналов
обыкновенных полевок Microtus arvalis разных форм. Жирным шрифтом вы-
делены достоверные значения.

Параметры Форма
«arvalis»

Форма
«obscurus»

Число звуков 182 490

ANOVA,
Kruskal-Wallis ANOVA,

медианный тест
Длительность, с

0.090 ± 0.003 0.121 ± 0.004
F1,670 = 24.82

p = 0.001

Основная частота, кГц
2.1 ± 0.1 2.0 ± 0.1

F1,670 = 6.29

p = 0.012

Пиковая частота, кГц
6.1 7.9

χ2
= 26.02

p = 0.001
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пустую кювету, и ему угрожали рукой. При этом микрофон находился на
расстоянии не далее 1.5 м и всю запись вели с постоянным уровнем запи-
си. Продолжительность эксперимента была 10 минут. За этот период самец
издал 132 дистресс-сигнала с относительной интенсивностью от -50 до -25
дБ, самка 190 дистресс-сигналов с интенсивностью от -53 до -24 дБ. Ана-
лизировали следующие параметры дистресс-сигналов: длительность, пи-
ковую частоту и амплитуду, квартили 25%, 50%, 75%, «энтропию», а так-
же отмечали структуру сигнала: гармоническая или шумовая.

Мы разбили все дистресс-сигналы по интенсивности на три группы, с
диапазоном амплитуд в 10 дБ (табл. 12, 13). У самцов все параметры сиг-

Таблица 12. Характеристики дистресс-сигналов с разной амплитудой самца
рыжей полевки Myodes glareolus.

Таблица 13. Характеристики дистресс-сигналов с разной амплитудой самки
рыжей полевки Myodes glareolus.

Амплитуда Ранговая
корреляция
Спирмена

Параметры

Меньше -45 дБ От -35 до -45 дБ Выше -35 дБ
Число дистресс-
сигналов 2 51 79 R p

Пиковая частота, кГц 6.8 ± 0.3 6.3 ± 0.4 7.4 ± 0.1 0.201 0.021

Длительность, с 0.02 ± 0.01 0.04 ± 0.01 0.05 ± 0.02 0.389 0.001

Квартиль 25%, кГц 3.8 ± 0.4 4.3 ± 0.1 5.3 ± 0.1 0.622 0.001

Квартиль 50%, кГц 6.7 ± 0.7 7.3 ± 0.1 7.5 ± 0.1 0.249 0.003

Квартиль 75%, кГц 9.6 ± 0.8 9.5 ± 0.1 9.5 ± 0.1 -0.008 0.928
«Энтропия» 0.66 ± 0.01 0.58 ± 0.01 0.52 ± 0.01 -0.653 0.001

Частота встречаемости разных структурных типов дистресс-сигналов
Шумовые 2% 17% 11%
Смешанные 0% 18% 30%
Гармонические 0% 3% 18%

Амплитуда Ранговая
корреляция
Спирмена

Параметры

Меньше -45 дБ От -35 до -45 дБ Выше -35 дБ
Число дистресс-
сигналов 26 134 30 R p

Пиковая частота, кГц 3.2 ± 0.4 6.5 ± 0.2 8.0 ± 0.3 0.517 0.001

Длительность, с 0.03 ± 0.01 0.03 ± 0.01 0.04 ± 0.02 0.471 0.001

Квартиль 25%, кГц 2.9 ± 0.1 4.2 ± 0.1 5.9 ± 0.2 0.729 0.001

Квартиль 50%, кГц 6.2 ± 0.3 7.1 ± 0.1 8.1 ± 0.2 0.525 0.001

Квартиль 75%, кГц 8.8 ± 0.3 9.5 ± 0.1 10.6 ± 0.2 0.482 0.001

«Энтропия» 0.57 ± 0.01 0.58 ± 0.01 0.56 ± 0.01 -0.056 0.446
Частота встречаемости разных структурных типов дистресс-сигналов

Шумовые 13% 51% 2%
Смешанные 1% 18% 8%
Гармонические 0% 2% 5%
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нала (по всей выборке) коррелировали с амплитудой, кроме квартиля 75%,
у самок также с амплитудой коррелировали все параметры, кроме «энтро-
пии». Корреляция показала, что низкоамплитудные дистресс-сигналы ко-
роче. Пиковая частота у них ниже, а с увеличением амплитуды, энергия
сигнала перераспределяется в более высокочастотную область, при этом
увеличивается процент сигналов, с гармонической составляющей, что от-
ражается в уменьшении показателя «энтропия» (рис. 15). М. Кили (Kiley,
1972) при описании вокального репертуара копытных предположила, что в
основе континуума звуков, в котором даже крайние элементы связаны меж-
ду собой переходными формами, лежит континуум уровней возбуждения
животного. Возрастание уровня возбуждения животного сопровождается
рядом признаков общих для млекопитающих (Володин и др., 2009; Briefer,
2012): это изменение частотных параметров – увеличение основной часто-
ты и глубины модуляции, перенос энергетических пиков на более высокую
частоту, увеличение общей длительности издавания звуков, как в результа-
те увеличения длительности отдельных криков, так и за счет увеличения
частоты издавания сигналов. Изменения параметров в континуальном ряду
дистресс-сигналов, демонстрируемых полевками, совпадает с перечислен-
ными тенденциями и, следовательно, мы можем предполагать, что дист-
ресс-сигналы являются отражением эмоционального состояния зверьков,
их издающих.

Другие виды полевок имеют видовую специфику в структуре и харак-
теристиках дистресс-сигналов, однако характер изменчивости дистресс-
сигналов в континуальном ряду разных видов сходен, от низкоамплитуд-
ных к высокоамплитудным дистресс-сигналам длительность увеличивает-
ся, идет перераспределение энергии в сигнале в более высокочастотную
область. И только основная частота меньше подвержена изменениям. В таб-
лицах 14–16 приведены параметры сигналов разной интенсивности на при-
мере трех видов полевок, живущих в разных условиях.Таким образом, у
полевок дистресс-сигналы носят признаки сигнала, отражающего эмоцио-
нальное состояние особей, и являются континуальным рядом с широкой

Рис. 15. Пример континуального ряда дистресс-сигналов рыжей полевки Myodes
glareolus.
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изменчивостью параметров, изменение которых в ряду отражают состоя-
ние возбуждения зверьков.

Кроме интенсивности, как тихие, так и громкие дистресс-сигналы име-
ют структурную изменчивость: они могут являться шумовыми, гармони-

Таблица 14. Сравнение параметров низкоамплитудных и высокоамплитудных
дистресс-сигналов общественной полевки Microtus socialis, методом диспер-
сионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Параметры Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Число звуков 140 126

ANOVA p

Длительность, с 0.05 ± 0.01 0.16 ± 0.01 F1,265 = 136.2 0.001

Основная частота, кГц 2.1 ± 0.3 1.7 ± 0.1 F1,125 = 3.21 0.076

Квартиль 25%, кГц 2.50 ± 0.03 3.44 ± 0.04 F1,265 = 315.8 0.001

Квартиль 50%, кГц 3.61 ± 0.04 4.98 ± 0.09 F1,265 = 209.2 0.001

Квартиль 75%, кГц 5.02 ± 0.08 7.06 ± 0.10 F1,265 = 236.7 0.001

«Энтропия» 0.57 ± 0.01 0.60 ± 0.01 F1,265 = 24.44 0.001

Таблица 15. Сравнение параметров низкоамплитудных и высокоамплитудных
дистресс-сигналов дальневосточной полевки Alexandromys fortis, методом дис-
персионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Параметры Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Число звуков 142 171
ANOVA p

Длительность, с 0.04 ± 0.01 0.05 ± 0.01 F1,312 = 6.64 0.001

Основная частота, кГц 1.6 ± 0.1 1.7 ± 0.1 F1,204 = 0.566 0.452

Квартиль 25%, кГц 1.80 ± 0.03 2.40 ± 0.07 F1,312 = 53.33 0.001

Квартиль 50%, кГц 2.77 ± 0.04 3.77 ± 0.12 F1,312 = 53.21 0.001

Квартиль 75%, кГц 4.39 ± 0.10 6.05 ± 0.14 F1,312 = 82.53 0.001

«Энтропия» 0.48 ± 0.01 0.53 ± 0.01 F1,312 = 12.86 0.001

Таблица 16. Сравнение параметров низкоамплитудных и высокоамплитудных
дистресс-сигналов восточноевропейской полевки Microtus rossiaemeridionalis,
методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные
значения

Параметры Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Число звуков 106 749
ANOVA p

Длительность, с 0.07 ± 0.01 0.10 ± 0.01 F1,854 = 44.09 0.001

Основная частота, кГц 2.3 ± 0.1 2.7 ± 0.1 F1,582 = 22.77 0.001

Квартиль 25%, кГц 2.60 ± 0.15 5.18 ± 0.08 F1,854 = 194.3 0.001

Квартиль 50%, кГц 3.99 ± 0.11 7.89 ± 0.08 F1,854 = 327.1 0.001

Квартиль 75%, кГц 6.45 ± 0.21 10.48 ± 0.09 F1,854 = 268.9 0.001

«Энтропия» 0.56 ± 0.01 0.68 ± 0.01 F1,854 = 165.6 0.001
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ческими с четко выраженным разным числом гармоник, последние могут
иметь большую или меньшую частотную модуляцию, характеристика кото-
рой также может иметь значительную изменчивость. И, наконец, дистресс-
сигналы могут иметь смешанную структуру, при которой четко выражена
гармоническая структура, сопровождается шумовым компонентом (детер-
минированным хаосом (Fitch et al., 2002)), либо гармоническая структура
сменяется шумовой и наоборот.

Для сравнения характеристик разных модификаций дистресс-сигналов и
выявления тех параметров, которые характеризуют эти модификации, мы взяли

Таблица 17. Примеры разных типов дистресс-сигналов дальневосточной полев-
ки Alexandromys fortis

Таблица 18. Примеры разных типов дистресс-сигналов общественной полевки
Microtus socialis
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три вида, у которых записано достаточное число дистресс-сигналов разных
модификаций: дальневосточная полевка, восточноевропейская полевка и
общественная полевка. В таблицах 17–19 для каждого вида представлены
примеры сонограмм низкоамплитудных и высокоамплитудных сигналов раз-
ных структурных модификаций: шумовые, смешанные и гармонические.

Параметры звуков могут зависеть от того, к какой структурной моди-
фикации относится сигнал. Длительность дистресс-сигналов имеет боль-
шую изменчивость. Высокоамплитудные дистресс-сигналы, в целом, бо-
лее длительные, чем низкоамплитудные (табл. 16). В первую очередь, это
касается смешанных модификаций (табл. 20–22). Разные модификации низ-

Таблица 19. Примеры разных типов дистресс-сигналов восточноевропейской
полевки Microtus rossiaemeridionalis

Таблица 20. Сравнение длительности дистресс-сигналов разных модификаций
у общественной полевки Microtus socialis socialis. Жирным шрифтом выделе-
ны достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не
различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся.
Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.053 ± 0.003
n = 121

0.158 ± 0.019а

n = 18
F1,137 = 107.11 0.001

смешанные 0.054 ± 0.009
n = 18

0.180 ± 0.011а

n = 88
F1,104 = 24.52 0.001

гармонические 0.022
n = 1

0.068 ± 0.008б

n = 20
F1,19 = 1.60 0.221

ANOVA F2,137 = 0.52 F2,123 = 11.34

p 0.593 0.001
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Таблица 21. Сравнение длительности дистресс-сигналов разных модификаций
у дальневосточной полевки Alexandromys fortis pelliceus. Жирным шрифтом
выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначе-
ны не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающи-
еся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.041 ± 0.003
n = 71

0.042 ± 0.004
n = 39

F1,108 = 0.06 0.802

смешанные 0.047 ± 0.004
n = 61

0.054 ± 0.004
n = 90

F1,149 = 1.60 0.208

гармонические 0.038 ± 0.002
n = 10

0.060 ± 0.006
n = 42

F1,50 = 3.03 0.088

ANOVA F2,139 = 0.81 F2,168 = 2.33
p 0.445 0.100

коамплитудных дистресс-сигналов не различаются по длительности, а сре-
ди дистресс-сигналов – более длительные смешанные звуки (например, у
восточноевропейской полевки) (табл. 22), наиболее короткие – гармони-
ческие (например, у общественной полевки, табл. 20). Длительность явля-
ется одним из параметров звуковых сигналов, которые подвержены силь-
ным незакономерным изменениям при разных уровнях эмоционального на-
пряжения (Володин и др., 2009). Этот параметр при усилении эмоциональ-
ного напряжения может увеличиваться, уменьшаться или не изменяться. У
полевок эмоциональное напряжение, выражающееся в увеличении интен-
сивности звуков, сопровождается увеличением длительности сигналов. Из-
менчивость длительности сигналов (коэффициент вариации совокупно для
всех дистресс-сигналов: и низко-, и высокоамплитудных) составляет у рас-
сматриваемых видов от 51% до 97%.

Таблица 22. Сравнение длительности дистресс-сигналов разных модификаций
у восточноевропейской полевки Microtus rossiaemeridionalis. Жирным шриф-
том выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обо-
значены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различа-
ющиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.075 ± 0.006
n = 55

0.084 ± 0.003а

n = 216
F1,269 = 1.58 0.209

смешанные 0.060 ± 0.009
n = 27

0.112 ± 0.002б

n = 477
F1,502 = 27.24 0.001

гармонические 0.054 ± 0.005
n = 24

0.071 ± 0.006а

n = 56
F1,78 = 5.68 0.020

ANOVA F2,103 = 1.46 F2,746 = 30.15

p 0.237 0.001
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Пиковая частота дистресс-сигналов не зависит от структуры сигнала
(табл. 23–25). Исключение составили восточноевропейские полевки, у ко-
торых пиковая частота высокоамплитудных дистресс-сигналов наиболее
низкая в гармонических модификациях, выше в шумовых и еще выше в
смешанных модификациях (табл. 25). Однако, в целом пиковая частота
высокоамплитудных сигналов всегда выше, чем низкоамплитудных. Эта
закономерность у полевок совпадает с тенденцией изменчивости звуково-
го сигнала при разной степени эмоционального напряжения у разных ви-
дов (Володин и др., 2009). Изменчивость пиковой частоты сигналов мень-
ше, чем длительность, и коэффициент вариации совокупно для всех дист-
ресс-сигналов: и низко-, и высокоамплитудных составляет у рассматрива-
емых видов от 41% до 69%.

Таблица 23. Пиковая частота дистресс-сигналов разных модификаций у обще-
ственной полевки Microtus socialis socialis и их сравнение по непараметричес-
кому критерию Kruskal-Wallis ANOVA, медианному тесту. Жирным шрифтом
выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначе-
ны не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающи-
еся. Пост-хок анализ – тест Манн-Уитни

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Медианный
тест χ2

p

шумовые 3.94 ± 0.06
n = 121

5.30 ± 0.41
n = 18

22.16 0.001

смешанные 3.53 ± 0.13
n = 18

5.84 ± 0.20
n = 88

21.68 0.001

гармонические 3.43
n = 1

5.70 ± 0.34
n = 20

0.96 0.329

Медианный тест χ2 4.20 2.58
p 0.122 0.275

Таблица 24. Пиковая частота дистресс-сигналов разных модификаций у дальне-
восточной полевки Alexandromys fortis pelliceus и их сравнение по непарамет-
рическому критерию Kruskal-Wallis ANOVA, медианному тесту. Жирным шриф-
том выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обо-
значены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различа-
ющиеся. Пост-хок анализ – тест Манн-Уитни

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Медианный тест
χ2

p

шумовые 2.34 ± 0.10
n = 71

3.30 ± 0.26
n = 39

2.36 0.124

смешанные 2.40 ± 0.008
n = 61

2.90 ± 0.16
n = 90

2.03 0.154

гармонические 2.50 ± 0.18
n = 10

3.25 ± 0.26
n = 42

3.41 0.065

Медианный тест χ2 0.65 0.69
p 0.723 0.709
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Основную частоту меряли только у гармонических и смешанных моди-
фикаций сигналов. В гармонических модификациях дистресс-сигналов
основная частота оказывается выше, чем в смешанных. Модификации низ-
коамплитудных дистресс-сигналов не имеют различий по основной часто-
те (табл. 26–28). Основная частота высокоинтенсивных дистресс-сигна-
лов, как правило, выше, чем тихих. Увеличение основной частоты, при
усилении эмоционального напряжения особи характерно для разных видов
млекопитающих (Володин и др., 2009). Основная частота менее изменчи-
вый параметр, чем пиковая частота и длительность: коэффициент вариации
от 23% до 55%.

Квартили, характеризующие распределение энергии в сигнале по часто-
там, очевидно положительно коррелируют с пиковой частотой. (Например,
корреляция по Спирмену между пиковой частотой и квартилем 25%, 50% и
75% у дальневосточной полевки: R = 0.69, R = 0.48 и R = 0. 17, n = 704, p =
0.001, соответственно). Наиболее интересным для нас показателем, поэтому

Таблица 25. Пиковая частота дистресс-сигналов разных модификаций у восточ-
ноевропейской полевки Microtus rossiaemeridionalis и их сравнение по непара-
метрическому критерию Kruskal-Wallis ANOVA, медианному тесту. Жирным
шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами
обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно раз-
личающиеся. Пост-хок анализ – тест Манн-Уитни

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

Медианный
тест χ2

p

шумовые 3.74 ± 0.23
n = 5

7.65 ± 0.20а

n = 216
53.48 0.001

смешанные 2.90 ± 0.13
n = 27

8.38 ± 0.15б

n = 477
58.30 0.001

гармонические 2.82 ± 0.13
n = 24

6.69 ± 0.43в

n = 56
28.81 0.001

Медианный тест χ2 5.14 19.84

p 0.080 0.001

Таблица 26. Сравнение основной частоты дистресс-сигналов двух модифика-
ций у общественной полевки Microtus socialis socialis методом дисперсионно-
го анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 2.19 ± 0.31
n = 18

1.62 ± 0.09
n = 88

F1,107 = 5.06 0.026

гармонические 1.09
n = 1

2.14 ± 0.09
n = 20

F1,19 = 6.38 0.020

ANOVA F1,17 = 0.66 F1,106 = 6.40

p 0.427 0.012
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Таблица 27. Сравнение основной частоты дистресс-сигналов двух модифика-
ций у дальневосточной полевки Alexandromys fortis pelliceus методом диспер-
сионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 1.60 ± 0.12
n = 61

1.54 ± 0.15
n = 90

F1,149 = 0.07 0.796

гармонические 11.56 ± 0.05
n = 10

2.08 ± 0.11
n = 42

F1,50 = 5.69 0.021

ANOVA F1,69 = 0.01 F1,130 = 5.73

p 0.910 0.018

Таблица 28. Сравнение основной частоты дистресс-сигналов двух модифика-
ций у восточноевропейской полевки Microtus rossiaemeridionalis методом дис-
персионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 2.17 ± 0.08
n = 27

2.65 ± 0.03
n = 477

F1,502 = 15.77 0.001

гармонические 2.33 ± 0.09
n = 24

2.81 ± 0.07
n = 56

F1,78 = 14.95 0.001

ANOVA F1,49 = 1.89 F1,531 = 3.19
p 0.175 0.074

Таблица 29. Сравнение квартиля 75% разных модификаций у общественной
полевки Microtus socialis socialis методом дисперсионного анализа. Жирным
шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами
обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно раз-
личающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 5.11 ± 0.09а

n = 121
7.03 ± 0.26

n = 18
F1,137 = 50.34 0.001

смешанные 4.51 ± 0.10б

n = 18
6.98 ± 0.12

n = 88
F1,104 = 83.46 0.001

гармонические 4.18а,б

n = 1
7.37 ± 0.25

n = 20
F1,19 = 1.60 0.221

ANOVA F2,137 = 3.13 F2,123 = 0.99
p 0.047 0.374

может быть квартиль 75%, который будет характеризовать ширину частотной
полосы сигнала. Низкоамплитудные дистресс-сигналы имеют более узкую
частотную полосу, по сравнению с высокоамплитудными дистресс-сигнала-
ми (табл. 14–16, 29–31). Модификации как низкоамплитудных, так и высо-
коамплитудных дистресс-сигналов слабо различаются по квартилю 75%, и
определенной закономерности не прослеживается (табл. 29–31).
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Распределение квартилей может нам показать, как распределяется энергия
по этой частотной полосе. Для наглядности мы предлагаем ввести такой
параметр: РЭ = (К

75
- К

50
)/(К

50
- К

25
), где РЭ – коэффициент распределения

энергии по частотной полосе, К
75

– значение квартиля 75%, К
50

– значение
квартиля 50% и К

25
– значение квартиля 25%. Пусть a = (К

75
- К

50
), b = (К

50
-

К
25

). Легко представить, что при равномерном распределении энергии по
частотной полосе, значение a = b, и тогда РЭ = a/b= 1, если энергия звука
сосредоточена в нижней части частотной полосы, то a > b, а РЭ = a/b > 1. И
наконец, если энергия звука сосредоточена в верхней части частотной по-
лосы, то a < b, а РЭ = a/b < 1. Разные структурные типы низкоамплитудных
и высокоамплитудных дистресс-сигналов по этому параметру не различа-
ются. Однако низкоамплитудные дистресс-сигналы от высокоамплитудных
имеют достоверные отличия (табл. 32).

Таблица 30. Сравнение квартиля 75% разных модификаций у дальневосточной
полевки Alexandromys fortis pelliceus методом дисперсионного анализа. Жир-
ным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индек-
сами обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – достовер-
но различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 4.43 ± 0.16
n = 71

5.72 ± 0.32
n = 39

F1,108 = 16.64 0.001

смешанные 4.27 ± 0.13
n = 61

5.99 ± 0.19
n = 90

F1,149 = 47.21 0.001

гармонические 4.81 ± 0.62
n = 10

6.49 ± 0.19
n = 42

F1,50 = 6.23 0.015

ANOVA F2,139 = 0.87 F2,168 = 1.87
p 0.419 0.158

Таблица 31. Сравнение квартиля 75% разных модификаций у восточноевро-
пейской полевки Microtus rossiaemeridionalis методом дисперсионного анали-
за. Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буква-
ми-индексами обозначены не различающиеся значения в строчке, разными –
достоверно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 6.41 ± 0.32
n = 5

10.08 ± 0.12а

n = 216
F1,269 = 157.62 0.001

смешанные 6.54 ± 0.34
n = 27

10.72 ± 0.12б

n = 477
F1,502 = 70.08 0.001

гармонические 6.41 ± 0.44
n = 24

10.08 ± 0.37а

n = 56
F1,78 = 32.76 0.001

ANOVA F2,103 = 0.03 F2,746 = 6.19

p 0.968 0.002
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Таблица 32. Средние значения коэффициента распределения энергии в сигнале
у дальневосточных Alexandromys fortis pelliceus, общественных Microtus socialis
socialis и восточноевропейских полевок Microtus rossiaemeridionalis в низко- и
высокоамплитудных сигналах

Дистресс-сигналы Низкоамплитудные
сигналы

Высокоамплитудные
сигналы

Сравнение по
медианному тесту

Kruskal-Wallis ANOVA
Alexandromys fortis 2.89 ± 0.17

(n = 453)
3.61 ± 0.46
(n = 251)

χ2
 = 6.74,

p = 0.009

Microtus socialis 1.43 ± 0.05
(n = 162)

1.40 ± 0.09
(n = 343)

χ2
 = 9.49,

p = 0.002

Microtus
rossiaemeridionalis

1.68 ± 0.10
(n= 749)

2.36 ± 0.21
(n = 106)

χ2
 = 47.09,

p = 0.001

Таким образом, мы видим, что у всех полевок основная энергия сигна-
ла сосредоточена во второй четверти частотного спектра, причем наиболее
равномерно по спектру распределена энергия у общественных полевок.
Хотя низко- и высокоамплитудные дистресс-сигналы достоверно различа-
ются по этому параметру, но у тихих сигналов третья четверть спектра шире.
Для других видов мы видим обратную картину: Именно при увеличении
амплитуды звука третья четверть спектра становится шире и при этом су-
щественно.

Показатель «энтропия» зависит не только от того, сколько частот пред-
ставлено в спектре и как равномерно распределена по ним энергия, но и от
глубины модуляции основной частоты. «Энтропия» высокоамплитудных
дистресс-сигналов выше, чем низкоамплитудных (табл. 16). Как и можно
было бы ожидать, шумовая модификация сигналов отличается более вы-
соким значением «энтропии», по сравнению со смешанной, а последняя по

Таблица 33. Сравнение «энтропии» разных модификаций у общественной по-
левки Microtus socialis socialis методом дисперсионного анализа. Жирным
шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами
обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно раз-
личающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.577 ± 0.004а

n = 121
0.629 ± 0.004

n = 18
F1,137 = 16.51 0.001

смешанные 0.518 ± 0.010б

n = 18
0.598 ± 0.006

n = 88
F1,104 = 32.22 0.001

гармонические 0.445б

n = 1
0.595 ± 0.011

n = 20
F1,19 = 8.42 0.009

ANOVA F2,137 = 14.31 F2,123 = 2.63
p 0.001 0.076
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сравнению с гармонической, как низко-, так и высокоамплитудных дист-
ресс-сигналов у всех видов (табл. 30–35).

Глубину частотной модуляции мы измеряли только в смешанных и гар-
монических модификациях сигналов. Этот параметр достаточно изменчив,
однако, у разных видов различия между модификациями не выражены. У
восточноевропейской полевки глубина частотной модуляции увеличивает-
ся в гармонических модификациях низкоаплитудных дистресс-сигналов,
по сравнению со смешанными, а в модификациях высокоамплитудных
дистресс-сигналов – в смешанных по сравнению с гармоническими (табл.
36–38). У многих видов млекопитающих глубина частотной модуляции,
как и основная частота при увеличении уровня эмоционального напряже-
ния увеличивается (Володин и др., 2009). Эту закономерность мы наблю-
даем и у полевок тоже, хотя она выражена менее отчетливо, чем в других

Таблица 34. Сравнение «энтропии» разных модификаций у дальневосточной
полевки Alexandromys fortis pelliceus методом дисперсионного анализа. Жир-
ным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индек-
сами обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – достовер-
но различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.511 ± 0.007а

n = 71
0.548 ± 0.020а

n = 39
F1,108 = 4.64 0.033

смешанные 0.470 ± 0.007б

n = 61
0.546 ± 0.010а

n = 90
F1,149 = 29.92 0.001

гармонические 0.453 ± 0.02б

n = 10
0.464 ± 0.015б

n = 42
F1,50 = 0.117 0.734

ANOVA F2,139 = 10.32 F2,168 = 1.87
p 0.001 0.001

Таблица 35. Сравнение «энтропии» разных модификаций у восточноевропей-
ской полевки Microtus rossiaemeridionalis методом дисперсионного анализа.
Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-
индексами обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – дос-
товерно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

шумовые 0.572 ± 0.017
n = 55

0.703 ± 0.005а

n = 216
F1,269 = 91.96 0.001

смешанные 0.567 ± 0.015
n = 27

0.675 ± 0.004б

n = 477
F1,502 = 49.66 0.001

гармонические 0.528 ± 0.020
n = 24

0.614 ± 0.016в

n = 56
F1,78 = 9.80 0.002

ANOVA F2,103 = 1.46 F2,746 = 27.68

p 0.237 0.001
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Таблица 36. Сравнение глубины модуляции двух модификаций дистресс-сигна-
лов у общественной полевки Microtus socialis socialis методом дисперсионно-
го анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 0.85 ± 0.35
n = 18

0.44 ± 0.09
n = 88

F1,104 = 2.45 0.121

гармонические 0.13
n = 1

0.70 ± 0.09
n = 20

F1,19 = 1.90 0.183

ANOVA F1,17 = 0.22 F1,106 = 1.66
p 0.644 0.200

Таблица 37. Сравнение глубины модуляции двух модификаций дистресс-сигна-
лов у дальневосточной полевки Alexandromys fortis pelliceus методом диспер-
сионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-сигналы Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 0.32 ± 0.11
n = 61

0.59 ± 0.15
n = 90

F1,149 = 1.70 0.194

гармонические 0.28 ± 0.03
n = 10

0.66 ± 0.08
n = 42

F1,50 = 5.34 0.025

ANOVA F1,69 = 0.02 F1,130 = 0.12
p 0.882 0.735

Таблица 38. Сравнение глубины модуляции двух модификаций дистресс-сигна-
лов у восточноевропейской полевки Microtus rossiaemeridionalis методом дис-
персионного анализа. Жирным шрифтом выделены достоверные значения

Дистресс-
сигналы

Низко-
амплитудные

Высоко-
амплитудные

ANOVA p

смешанные 0.31 ± 0.05
n = 27

0.78 ± 0.02
n = 477

F1,502 = 25.11 0.001

гармонические 0.46 ± 0.06
n = 24

0.56 ± 0.06
n = 56

F1,78 = 0.91 0.342

ANOVA F1,49 = 4.11 F1,531 = 10.11

p 0.048 0.002

параметрах сигналов.
Такое разнообразие типов звуков является следствием разных спосо-

бов образования звука и нервной регуляции работы морфологических струк-
тур, ответственных за образование звука. Наиболее простой вариант зву-
кового сигнала образуется в результате прохождения воздушной струи че-
рез голосовую щель, которая активирует колебания на голосовых связках.
Образуется звук с основной частотой, определяемой характером натяже-
ния, массой, размерами и формой голосовых связок, и обертонами (гар-



57

мониками), выраженность которых зависит от резонансных особенностей
голосового тракта (Fletcher, 2007). В простых случаях модуляция частоты
может не быть выражена или характеристика частотной модуляции имеет
Ç-образную форму. Такая характеристика модуляции основной частоты
сигналов у млекопитающих встречается часто и может рассматриваться
как примитивный признак, при котором существует функциональная связь
между частотой и длительностью. Она препятствует у этих видов формиро-
ванию иной характеристики частотной модуляции, чем параболическая (или
близкая к ней) (Никольский, 1979). Если функциональная связь между
длительностью и частотой разрушена, то характеристики частотной моду-
ляции могут отличаться большим разнообразием (Никольский, 1984). Гар-
монические сигналы полевок имеют большое разнообразие частотной мо-
дуляции, причем встречается характеристика частотная модуляция Ç-об-
разной, волнообразной формы, повышение или понижение частоты (рис.
2). Соотношение сигналов с разной формой модуляции у разных видов
может отличаться, так у дальневосточной полевки в дистресс-сигналахÇ-
образная и волнообразная характеристики частотной модуляции встреча-
ются примерно в равной степени по 39–40%, еще 20% (n = 190) приходить-
ся на повышение, понижение или отсутствие модуляции основной частоты.
У общественной полевки волнообразная форма частотной модуляции дис-
тресс-сигналов встречается в 54% (n = 299) случаев, еще примерно по
20% приходится на понижение частоты иÇ-образную характеристику час-
тотной модуляции. У восточноевропейской полевки волнообразная харак-
теристика частотной модуляции встречается в 80% (n = 532) случаев. Та-
ким образом, для полевок мы можем констатировать нарушение морфо-
функциональной связи между частотой и длительностью.

Таким образом, дистресс-сигналы полевок имеют большую изменчи-
вость, как по амплитуде звука, что влечет за собой изменения частотных
параметров, так и по структуре звука, что, видимо, связано с возможнос-
тями работы голосового аппарата. Однако, изменчивость сигналов разных
видов подчиняется сходным закономерностям. Так при увеличении ампли-
туды сигнала увеличивается их длительность, основная, пиковая частоты.
Ширина частотной полосы, глубина модуляции и «энтропия», так же, как
правило, увеличиваются с повышением амплитуды, но эти параметры мо-
гут иметь видовую специфику. Интенсивность дистресс-сигналов и свя-
занные с ней частотные и временные параметры отражают уровень возбуж-
дения зверьков, в результате дистресс-сигналы образуют континуальный
ряд широко изменчивых сигналов, встречающихся в разных ситуациях
(Рутовская, 2014).
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Функциональное значение дистресс-сигналов на примере
рыжей полевки

Наблюдения за поведением рыжих полевок проводили за 8 группами, в
которых регистрировали формирование взаимоотношений особей и их аку-
стическую активность. Во всех группах рыжих полевок устанавливались
иерархические отношения между самцами, основанные на агрессивных
взаимодействиях, агрессивные взаимодействия между самками регистри-
ровали только в 3 группах. Общая акустическая активность в группах до-
вольно высока и составляет 47.3% (n = 7222).

Все взаимодействия между полевками в экспериментальных группах
мы делили на 7 типов: половые, опознавательные, дружелюбные, мягкая
агрессия, избегания, агрессивные взаимодействия и оборона убежища.
Каждый тип включал ряд элементов поведения, при которых особи издава-
ли дистресс-сигналы, причем акустическая активность их была разная в
зависимости от пола и социального статуса (Рутовская, 1988б, 1992б, 1998).

У рыжей полевки мы регистрировали все типы контактов, однако, в
однополых взаимодействиях мы наиболее часто регистрировали агрессив-
ные контакты либо оборону убежища, при межполовых контактах, напро-
тив, чаще встречались дружелюбные и нейтральные контакты, а также обо-
рона убежища. Только в этом случае мотивация зверька, пытающего про-
никнуть в убежище, как правило, не имела агрессивной направленности
(рис. 16). Дистресс-сигналы наиболее часто зверьки издают при обороне
убежища (30.6%, n = 2475).

Оборона убежища – это сборный тип взаимодействий, при котором один
зверек пытается войти в убежище, а другой препятствует ему в этом. Под
этот тип попадают контакты, имеющие разную мотивационную основу: 1.
Агрессивная мотивация – доминант пытается попасть в убежище, в кото-
ром укрылся преследуемый. Атакованный зверек защищает вход в убежи-
ще выпадами лап и пищит. Если атаковывающему зверьку удалось войти в
убежище, обычно там происходит драка, сопровождаемая дистресс-сиг-
налами. Побежденный зверек выбегает из убежища, победитель либо про-
должает преследование, либо остается в убежище. 2. Половая мотивация –
самец пытается проникнуть в убежище, занятое самкой. Самка не пускает
и пищит. Особенно настойчиво повторяется этот тип взаимодействий, если
самка в состоянии эструса. 3. Исследовательская мотивация – активная
особь проявляет интерес к входу в убежище. Иногда зверьку достаточно
понюхать вход, чтобы потерять к нему интерес. Однако иногда находящий-
ся там зверек может начать защищать гнездо. Инициатор контакта может
уйти или взаимодействие переходит в вариант 1.

При других типах взаимодействий полевки также пищат, но реже.
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Рис. 16. Соотношение числа взаимодействий между однополыми и разнополы-
ми парами в группах (диаграмма), сформированных из особей рыжей полевки
Myodes glareolus, и распределение разных типов контактов и акустической ак-
тивности в них (гистограммы). Общее число групп – 8, число самцов – 32, число
самок – 16, общее число взаимодействий N = 7222. Цифрами обозначены типы
взаимодействий: 1 – агрессивные (1а – агрессия на самца, 1б – агрессия на
самку в разнополых парах); 2 – оборона убежища; 3 – избегание контакта; 4 –
опознавание; 5 – дружелюбные взаимодействия; 6 – мягкая агрессия; 7 – поло-
вые контакты.

Половые взаимоотношения. Физиологический цикл самки рыжей по-
левки длиться 5–6 дней (Башенина, 1981). Самки приходят в эструс в пер-
вую неделю существования групп, затем, как правило, бывают покрыты, и
больше спаривания наблюдать не удается. Поэтому относительная частота
этих контактов невысока. Все самцы активно ухаживают за самкой. При-
чем последняя спаривается с любым из них, а иногда с несколькими сам-
цами подряд. К половому поведению мы относили следование и непосред-
ственно спаривание.
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Следование чаще всего мы наблюдали, когда самка в эструсе, а самец
двигается вплотную за самкой. Самка, не готовая к спариванию, развора-
чивается к самцу мордой, делает выпады лапами и издает дистресс-сигна-
лы. Реже самец или самка следует за другим самцом, последний также
может реагировать на следующего за ним выпадами лапами, пищать. До-
минант, однако, обычно не обращает внимания на следующего за ним зверь-
ка. Особь, которая следует за другой, никогда не издает дистресс-сигналов
(рис. 17).

Спаривание включает садку самца на самку. Это происходит, если сам-
ка готова к спариванию. В этом случае она принимает позу лордоза. Садка
заканчивается интромиссией и эякуляцией, о чем говорит после спарива-
ния вылизывание самцом половых органов. Если самка при попытке сам-
ца сделать садку не принимает позу лордоза, она отбивается лапами, что
также может сопровождаться дистресс-сигналами. Успешные спаривания
звуками не сопровождаются (рис. 18).

Опознавательные контакты. Это нейтральные взаимодействия, вклю-
чающие все типы взаимного обнюхивания: назо-назальные, назо-анальные
и обнюхивания других частей тела. У рыжей полевки такие взаимодей-
ствия встречаются менее 10% и относительно редко сопровождаются дис-
тресс-сигналами. Причем статус зверьков не имеет значения (рис. 19).
Опознавательные элементы часто предваряют другие типы контактов, как

Рис. 17. Соотношение среднего
числа элементов следования, де-
монстрируемого особями ры-
жей полевки Myodes glareolus
разного социального ранга в экс-
периментальных группах, в том
числе сопровождающиеся дист-
ресс-сигналами. Общее число за-
регистровананных элементов N =
429. А – на кого направлен кон-
такт, Б – кто инициатор контакта.
д – доминант-самец, с – субдо-
минант-самец, п – подчиненный
самец, а – агрессивная самка в
группе, где отношение между
самками агрессивные, пс – под-
чиненная самка в тех же группах,
н – нейтральные самки в группах,
где самки агрессивного поведе-
ния не демонстрируют.
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Рис. 18. Соотношение среднего
числа элементов садки, демонстри-
руемого особями рыжей полевки
Myodes glareolus разного социаль-
ного ранга в экспериментальных
группах, в том числе сопровожда-
ющиеся дистресс-сигналами. N = 91.
А – на кого направлен контакт, Б –
кто инициатор контакта. д – доми-
нант, с – субдоминант, п – подчи-
ненный самец, а – агрессивная сам-
ка в группе, где отношение между
самками агрессивные, пс – подчи-
ненная самка в тех же группах, н –
нейтральные самки в группах, где
самки агрессивного поведения не
демонстрируют.

Рис. 19. Соотношение среднего числа элементов обнюхивания бока (А, Б, n = 145)
и назо-назального обнюхивания (В, n = 1554), демонстрируемого особями рыжей
полевки Myodes glareolus разного социального ранга в экспериментальных груп-
пах, в том числе сопровождающиеся дистресс-сигналами. А – на кого направлен
контакт, Б – кто инициатор контакта; д – доминант, с – субдоминант, п – подчинен-
ный самец, а – агрессивная самка в группе, где отношение между самками агрес-
сивные, пс – подчиненная самка в тех же группах, н – нейтральные самки в груп-
пах, где самки агрессивного поведения не демонстрируют.
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Рис. 20. Соотношение среднего числа элементов груминга (А, Б, n = 8) и сиде-
ния рядом (В, n = 156), демонстрируемого особями рыжей полевки Myodes
glareolus разного социального ранга в экспериментальных группах, в том чис-
ле сопровождающиеся дистресс-сигналами. А – на кого направлен контакт, Б –
кто инициатор контакта; д – доминант, с – субдоминант, п – подчиненный са-
мец, а – агрессивная самка в группе, где отношение между самками агрессив-
ные, пс – подчиненная самка в тех же группах, н – нейтральные самки в группах,
где самки агрессивного поведения не демонстрируют.

дружелюбные, так и агрессивные, почти всегда предваряют избегание од-
ной особи другую, но обычно на расстоянии. Эти элементы здесь не учи-
тывали.

Дружелюбные взаимодействия. Для рыжих полевок, этот тип взаи-
модействий не характерен, в основном, мы регистрируем их только между
разными полами, нейтральными самками или подчиненными особями. Мы
относили к дружелюбным взаимодействиям сидение зверьков рядом и гру-
минг. Последний у рыжих полевок встречается редко (рис. 20). Во время
этих взаимодействий зверьки всегда сидят бок о бок. Дистресс-сигналами
эти элементы сопровождаются крайне редко, в основном, когда один из
зверьков причиняет некоторый дискомфорт соседу: перелезает через него,
пытается начать груминг. Дистресс-сигналы, как правило, низкоамплитуд-
ные.

Мягкая агрессия. Это ряд взаимодействий, которые отражают некото-
рое противостояние между зверьками, в целом относящихся друг к другу
дружелюбно. Эти взаимодействия включают такие элементы как взаимные
отталкивания, вставания, которые мы объединяли в элемент боксирование,
и выпады лапами. Взаимодействие обычно не заканчивается жесткой аг-
рессией. Мягкая агрессия встречается наиболее часто при контактах меж-
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Рис. 21. Соотношение среднего чис-
ла элементов боксирование (А, n =
128) и выпады лапами (Б, n = 978),
демонстрируемого особями рыжей
полевки Myodes glareolus разного
социального ранга в эксперимен-
тальных группах, в том числе сопро-
вождающиеся дистресс-сигналами.
д – доминант, с – субдоминант, п –
подчиненный самец, а – агрессив-
ная самка в группе, где отношение
между самками агрессивные, пс –
подчиненная самка в тех же груп-
пах, н – нейтральные самки в груп-
пах, где самки агрессивного поведе-
ния не демонстрируют.

Рис. 22. Соотношение среднего чис-
ла элемента избегания (n = 765), де-
монстрируемого особями рыжей
полевки Myodes glareolus разного
социального ранга в эксперимен-
тальных группах, в том числе сопро-
вождающиеся дистресс-сигналами.
д – доминант, с – субдоминант, п –
подчиненный самец, а – агрессив-
ная самка в группе, где отношение
между самками агрессивные, пс –
подчиненная самка в тех же груп-
пах, н – нейтральные самки в груп-
пах, где самки агрессивного поведе-
ния не демонстрируют.

ду разными полами, нейтральными самками и подчиненными самцами (рис.
21), и также мы регистрировали ее не часто, однако, полевки издают дис-
тресс-сигнал при мягкой агрессии чаще, чем при опознавании.

Избегание. Это взаимодействие, при котором один зверек осознанно
избегает взаимодействия с партнером. Часто избеганию предшествует ори-
ентировочная реакция или опознавание на расстоянии. Избегание демонст-
рируют чаще подчиненные особи, однако, дистресс-сигналы при этом по-
ведении субдоминанты, доминанты и самки издают чаще (рис. 22).

Агрессивные взаимодействия. Социальные отношения рыжих поле-
вок представляют собой иерархическую структуру, которая поддерживает-
ся в первую очередь агрессивными взаимодействиями. Агрессивные вза-
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Рис. 23. Соотношение среднего чис-
ла элемента преследование (n = 1670),
демонстрируемого особями рыжей
полевки Myodes glareolus разного
социального ранга в эксперименталь-
ных группах, в том числе сопровож-
дающиеся дистресс-сигналами. А –
на кого направлен контакт, Б – кто
инициатор контакта; д – доминант, с
– субдоминант, п – подчиненный са-
мец, а – агрессивная самка в группе,
где отношение между самками агрес-
сивные, пс – подчиненная самка в тех
же группах, н – нейтральные самки в
группах, где самки агрессивного по-
ведения не демонстрируют.

имодействия носят ассиметричный характер: есть сторона, нападающая и
атакуемая, при стабильных отношениях в группе, как правило, совпадаю-
щая со стороной, выигрывающей и проигрывающей взаимодействие. Наи-
более часто рыжие полевки демонстрируют элемент агрессивного контак-
та – преследование (рис. 23), при котором один зверек пытается догнать
другого. Часто преследование начинается с нападения (выпада) одного
зверька на другого (рис. 24). Если атакуемый зверек убегает, начинается
преследование. Если преследующий зверек догоняет атакуемого, можно
наблюдать элемент клубок – две особи, сцепившись зубами или лапами,
образуют шар, в котором зверек оказывается то сверху, то снизу. Клубок
часто сопровождается укусом. Оба последних элемента относятся к жест-
кой агрессии, сопровождающиеся болевыми воздействиями (рис. 25). И
хотя по времени эти элементы занимают доли секунды, часто именно во
время этих элементов определяются иерархические ранги особей. Клубки
обычно заканчиваются преследованием. Побежденная особь пытается убе-
жать и спрятаться. При стабилизации иерархических отношений подчинен-
ные особи стараются избегать контактов с доминантами и субдоминанта-
ми, а при встречах сразу убегать и затаиваться. Частота демонстрации же-
стких элементов агрессивного поведения снижается (Рутовская, 1990а).
Дистресс-сигналы издают преимущественно атакуемые особи, причем наи-
более часто при жестких болевых воздействиях. Отдельные звуковые ре-
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Рис. 25. Соотношение среднего
числа элементов укус (А, n = 18) и
клубок (Б, n = 412), демонстриру-
емого особями рыжей полевки
Myodes glareolus разного соци-
ального ранга в эксперименталь-
ных группах, в том числе сопро-
вождающиеся дистресс-сигнала-
ми. д – доминант, с –  субдоми-
нант, п – подчиненный самец, а –
агрессивная самка в группе, где
отношение между самками аг-
рессивные, пс – подчиненная сам-
ка в тех же группах, н – нейтраль-
ные самки в группах, где самки
агрессивного поведения не де-
монстрируют.

Рис. 24. Соотношение среднего
числа элемента нападение (n =
605), демонстрируемого особями
рыжей полевки Myodes glareolus
разного социального ранга в экс-
периментальных группах, в том
числе сопровождающиеся дист-
ресс-сигналами. А – на кого на-
правлен контакт, Б – кто инициа-
тор контакта; д – доминант, с –
субдоминант, п – подчиненный
самец, а – агрессивная самка в
группе, где отношение между
самками агрессивные, пс – под-
чиненная самка в тех же группах,
н – нейтральные самки в группах,
где самки агрессивного поведе-
ния не демонстрируют.

акции можно регистрировать во время бегства при нападениях (рис. 26),
причем зверек издает одиночный дистресс-сигнал перед началом движе-
ния. Мы считаем это реакцией на неожиданность. В редких случаях издает
эти сигналы нападающая особь, при наиболее жестких и долгих агрессив-
ных взаимодействиях, характеризующихся большим числом преследова-
ний и жестких элементов агрессии (клубок, укусы, боксирования).
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Оборона убежища наиболее часто сопровождается дистресс-сигнала-
ми, причем преимущественно это демонстрируют защищающие гнездо
особи, не зависимо от их социального ранга (рис. 27). Нападающая сторо-
на издает дистресс-сигналы крайне редко, и в двух ситуациях. Если подчи-
ненная особь определила по запаху, что в убежище доминант, зверек изда-
ет одиночный высокоамплитудный дистресс-сигнал и убегает. Наоборот,
если доминирующая особь пытается проникнуть в убежище подчиненного
при агрессивном контакте, но ему это не удается, то доминант демонстри-
рует сильное возбуждение, проявляющееся в смещенной реакции: бегает
вокруг, копает, чистится, и может при этом издавать дистресс-сигнал.

Элемент выпады лапами встречается как составная часть практически
во всех типах взаимодействий, но чаще при защите убежища, при мягкой
агрессии, половом поведении. Этот элемент сопровождается дистресс-
сигналами часто в 46.5% случаев. При попарных ссаживаниях на нейт-
ральной ограниченной территории рыжие полевки часто обороняются от
партнера выпадами лап, прижавшись спиной в угол аквариума и пищат.
Наблюдения за полевками в таких условиях дали основания А.М. Короб-
ковой и Т.В. Филевой (1984), предположить, что дистресс-сигнаы рыжих
полёвок связаны с желанием зверьков увеличить дистанцию между вза-
имодействующими особями. Однако это можно было бы принять только
для элемента выпады лапами. В целом же, дистресс-сигналы отражают
состояние дискомфорта разной степени от болевого воздействия (укуса)
до незначительно беспокойства при взаимном груминге. В редких случа-
ях дистресс-сигнал издает сильно возбужденный зверек, инициирующий
контакт, в ситуации фрустрации, или дистресс-сигнал является реакцией
на испуг.

Рис. 26. Соотношение среднего чис-
ла элемента бегство при нападении
(n = 551), демонстрируемого особя-
ми рыжей полевки Myodes glareolus
разного социального ранга в экспе-
риментальных группах, в том числе
сопровождающиеся дистресс-сиг-
налами. д – доминант, с – субдоми-
нант, п – подчиненный самец, а –
агрессивная самка в группе, где от-
ношение между самками агрессив-
ные, пс – подчиненная самка в тех
же группах, н – нейтральные самки
в группах, где самки агрессивного
поведения не демонстрируют.
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Рис. 27. Соотношение среднего
числа контакта: оборона убежи-
ща (n = 2295), демонстрируемого
особями рыжей полевки Myodes
glareolus разного социального
ранга в экспериментальных груп-
пах, в том числе сопровождающи-
еся дистресс-сигналами. А – на
кого направлен контакт, Б – кто
инициатор контакта; д – доми-
нант, с – субдоминант, п – подчи-
ненный самец, а – агрессивная
самка в группе, где отношение
между самками агрессивные, пс
– подчиненная самка в тех же
группах, н – нейтральные самки в
группах, где самки агрессивного
поведения не демонстрируют.

Таким образом, дистресс-сигналы – это неспецифическая акустичес-
кая реакция, отражающая эмоциональное состояние зверька, как правило,
отрицательного порядка. Частота использования звука зависит от пола
(Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 5.50, n = 55, p = 0.019), соци-
ального положения зверька в группе (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный
тест: χ2 = 14.6, n = 55, p = 0.023), его общей активности и реактивности на
конкретную ситуацию (табл. 39).

Ситуации, в которых издаются дистресс-сигналы можно также выстро-
ить в ряд по уровню напряженности взаимодействий от нейтрально-друже-
любных до жесткой агрессии, и этому тренду можно сопоставить изменения
характеристик сигнала в континуальном ряду: от низкоамплитудных дист-
ресс-сигналов до высокоамплитудных. При этом во время демонстрации
элементов мягкой агрессии могут встречаться и те, и другие, в одном ряду.

У видов с другой социальной структурой, например, у дальневосточ-
ной полевки с семейно-групповой структурой популяции, распределение
типов контактов между однополыми и межполовыми парами в экспери-
ментальных группах другое. В тех и других случаях преобладают друже-
любные взаимодействия. (рис. 28). Однако дистресс-сигналы встречались
практически при всех взаимодействиях, а общая акустическая активность
была высока и составляла 37.0% (n = 2546). При этом характер изменчи-
вости дистресс-сигналов был такой же, как и у рыжей полевки. Это дает
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Таблица 39. Общая средняя акустическая активность (АА) самцов и самок ры-
жей полевки Myodes glareolus разного статуса.

Рис. 28. Соотношение числа взаимодействий между однополыми и разнополы-
ми парами в группах (диаграмма), сформированных из особей дальневосточ-
ной полевки Alexandromys fortis, и распределение разных типов контактов и
акустической активности в них (гистограммы). Общее число групп – 5, число
самцов – 15, число самок – 9, общее число взаимодействий N = 2546. Цифрами
обозначены типы взаимодействий: 1 – агрессивные (1а – агрессия на самца, 1б
– агрессия на самку в разнополых парах); 2 – оборона убежища; 3 – избегание
контакта; 4 – опознавание; 5 – дружелюбные взаимодействия; 6 – мягкая агрес-
сия; 7 – половые контакты.

Самцы АА Самки АА
Доминант 3.8 ± 1.0%,

n = 8
Агрессивная 36.7 ± 14.6%,

n = 3
Субдоминант 31.3 ± 12.9%,

n = 4
Подчиненная 40.7 ± 14.7%,

n = 5
Подчиненный 22.9 ± 2.8%,

n = 18
Нейтральная 36.2 ± 6.0%,

n = 10
Чужак 61.5 ± 14.1%,

n = 5
Чужая 64.4 ± 29.7%,

n = 2
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нам основание считать дистресс-сигналы дальневосточной полевки анало-
гичны таковым рыжей полевки по своему функциональному значению.

Таким образом, дистресс-сигналы полевок подсемейства Arvicolinae
характерны для всех типов взаимодействий, особенно в беспокоящих и
агрессивных контекстах, а также при высоком уровне возбуждения. При
этом они имеют большую изменчивость амплитудных, частотных и вре-
менных параметров, образуя континуум звуков, связанных между собой
переходными формами, что, по нашему мнению, отражает уровень воз-
буждения животного, его эмоциональное состояние. Наблюдение в груп-
пах показало, что другие зверьки, не участвующие во взаимодействии,
редко реагируют на дистресс-сигналы, партнер же по взаимодействию от-
вечает не специфическим поведением и увеличением собственного уровня
возбуждения, что часто выражается в смещенной реакции.

Пение
По своим физическим характеристикам пение имеет большее сходство

с низкоамплитудными дистресс-сигналами (то есть с частью континуаль-
ного ряда, соотнесенного с минимальным эмоциональным напряжением).
Для некоторых видов при анализе пения и низкоамплитудных дистресс-
сигналов иногда трудно провести границу между сигналами. Мы выделяли
пение по структурным отличиям от низкоамплитудных дистресс-сигналов.
Пение часто организовано в ритмические последовательности. Отдельные
звуки пения – короткий низкоамплитудный сигнал, длительностью – от 0.02
с до 0.07 с, с низкой пиковой частотой, расположенной около 1–3 кГц.
Сигналы обычно гармонические, отличаются неглубокой частотной моду-
ляцией. Поет самец, который инициирует контакт, в ситуации преимуще-
ственно связанной с опознаванием, ухаживанием и половым поведением.
У разных видов частота издавания пения может сильно различаться как у
отдельных особей, так и по числу зверьков, которые демонстрируют этот
сигнал.

Пение в отличие от дистресс-сигналов, вызывает ответную реакцию парт-
нера. Для китайской полевки, например, мы отметили появление «диало-
гов», при которых ответная реакция партнера ведет к уменьшению интерва-
лов между звуками (Рутовская, 2011). Таким образом, мы можем предпо-
лагать, что пение в отличие от дистресс-сигналов несет коммуникативную
нагрузку. Сигнал адресован партнеру и исполняет роль координации поведе-
ния внутри группы или пары, наиболее часто связанной с размножением.

Пение мы регистрировали в 5 родах полевок. В роду лесных полевок
Myodes сигналы, похожие на пение, которые издавали отдельные самцы,
отмечали в экспериментальных группах, но записать очень тихий сигнал не
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Таблица 40. Основные характеристики пения самцов полевок рода Craseomys

Рис. 29. Сонограммы пения самцов полевок
рода Craseomys: красносерая полевка C.
rufocanus bedfordiae (о. Сахалин) модифици-
рованный рисунок из диссертации Рутовская,
1990а.

удалось. В роду красносерых полевок Craseomys пение (щебет) издавали
самцы при ухаживании за самкой (табл. 40). Сигнал гармонический, мож-
но выделить 3–4 гармоники. Характеристика модуляции основной частоты
имеет волнистую форму (рис. 29). Пиковая частота расположена в диапа-
зоне 2.5–3.15 кГц (Рутовская, 1990а).

Пение характерно для всех исследованных видов рода Lasiopodomys. У
всех видов это непродолжительный сигнал 0.02–0.03 с, однако частотные
характеристики сильно различаются у всех трех видов. У полевки Брандта
пение издает самец во время ухаживания за самкой в эструсе. Непродол-
жительное обнюхивание партнера ано-генитальной области часто сопро-
вождается кружением зверьков относительно друг друга. Самец касается
и потирает мордой самку, подолгу обнюхивает ее выделения. Затем самец
следует за самкой и пытается сделать садку, издавая специфические звуки
(Зоренко, 1983). Основная и пиковые частоты очень высокие 11–13 кГц
(табл. 41). Имеется глубокая модуляция частоты (резкое повышение от на-
чала к концу сигнала), – 4.3 ± 0.5 кГц (рис. 30). Сигналы гармонические и
издаются сериями.

У китайской полевки, напротив, основная и пиковые частоты пения очень
низкие около 1.2 кГц. Поют самцы, как в виде серий звуков при ухажива-

нии за самкой, так и просто
при встрече зверьков. Сам-
ки отвечают пением или низ-
коамплитудными дистресс-
сигналами. Эти звуки похо-
жи, но пение в отличие от
низкоамплитудных дист-
ресс-сигналов менее вариа-
бельно с характерной не-
большой модуляцией основ-
ной частоты (плавно пони-
жается от начала к концу сиг-
нала) (рис. 30). Пение – ис-
ключительно гармонические

Вид Подвид, место
отлова

Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
Craseomys
rufocanus

C.r.bedfordidae
юг о. Сахалин 2 7 0.07 ± 0.01 2.5–3.15

Источник: Рутовская, 1990а.
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сигналы, с хорошо выраженными 2–3 гармониками. Основная частота со-
впадает с пиковой частотой.

Мы проанализировали 33 последовательности пения 6 самцов. Серии
неодинаковы по длительности и числу элементов: от 1 до 46. Интервал между
элементами – 0.62 ± 0.05 с (n = 200), разброс значений достаточно боль-
шой – от 0.03 до 4.65 с. Длительность интервала между элементами пения
зависит от величины серии: в коротких сериях интервал больше, чем в
продолжительных (MANOVA F5;12 = 2.93, p = 0.001). Пение и низкоампли-
тудные дистресс-сигналы самок часто можно слышать в виде диалога.
Диалоги были представлены последовательностями от 3 до 111 звуков (табл.
42). Временные характеристики низкоамплитудных дистресс-сигналов са-
мок (длительность отдельных звуков и интервалы между ними) могли иметь
индивидуальные различия (гнездовая ANOVA, F12;454 = 10.26, p = 0.001), но
не зависели от того, относились они к диалогам или отдельным последова-
тельностям (ANOVA, F2;227 = 1.27, p = 0.281). Пение самцов по тем же пара-
метрам имеют как индивидуальные различия (ANOVA, F12;992 = 5.39, p =
0.001), так и зависят от типа последовательности (диалог или отдельная
последовательность, ANOVA, F2;496 = 13.50, p = 0.001).

Внутри диалогов низкоамплитудные сигналы и пение зверьков могли
чередоваться друг с другом или образовывать однотипные последователь-
ности. Наличие ответа партнера влияет на продолжительность интервала
между звуками одной особи: в случае, если между этими звуками есть

Таблица 41. Основные характеристики пения самцов полевок рода Lasiopodomys

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
Lasiopodomys
brandti 1

Станция Гулженга,
Борзинский р-н,
Читинская обл.

2 39 0.02 ± 0.01 13.7 ± 0.4 11.4

Lasiopodomys
mandarinus 2

Селенгинский р-н,
Бурятская АССР 6 200 0.02 ± 0.01 1.2 ± 0.1 1.2

L. g.сastaneus
Алма-Атинский
заповедник, Казах-
стан

9 152 0.03 ± 0.01 4.9 ± 0.1 5.0

L. g. сastaneus
с.Аларь Иркутская
обл.

6 116 0.02 ± 0.01 4.1 ± 0.1 3.6

Lasiopodomys
(Ctenocranius)
gregalis 3,4

L. g. gregalis
с. Звериноголов-
ское Курганская
обл.

2 99 0.03 ± 0.01 3.7 ± 0.1 3.7

Источник: 1 Рутовская, 2012; 2 Рутовская, 2011; 3 Рутовская, 2015; 4 Рутовская,
Никольский, 2014.
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сигнал партнера, интервал достоверно больше, чем, когда особь издает од-
нотипные последовательности внутри диалога. Причем это справедливо как
для низкоамплитудных дистресс-сигналов самок, так и для пения самцов

(ANOVA, для самок – F1;216 =
31.46, p = 0.001, для самцов –
F1;281 = 34.16, p = 0.001). Это по-
зволяет нам сделать вывод, что
диалоги отличаются от простых
последовательностей, так как
партнеры реагируют на звуковые
сигналы друг друга изменени-
ем интервалов между отдельны-
ми звуками. Логично предполо-
жить, что если пение и низко-
амплитудные сигналы самок
синхронизируют поведение
партнеров, то звуки должны
быть индивидуально опознава-
емыми. Действительно, харак-
теристики пения имеют досто-
верные индивидуальные разли-
чия. Дискриминантный анализ
на индивидуальные различия
пения у 7 самцов (табл. 43) так-
же показал высокий процент
правильных причислений
(72.7%). Кроссвалидация пока-
зала меньшую величину –
62.9%, однако превышающую
случайную (20.8 ± 1.3%, n =
100) (χ2 = 97.9, p = 0.001). Ос-
новной вклад в различия меж-
ду звуками пения самцов вно-
сят основная частота, длитель-
ность и глубина модуляции сиг-
налов. Низкоамплитудные сиг-
налы самок также индивидуаль-
но различаются. Дискриминан-
тный анализ на индивидуальные
различия низкоамплитудных ди-

Рис. 30. Сонограммы и осциллограммы
пения самцов полевок рода Lasiopo-
domys: А – полевка Брандта L. brandti; Б
– китайская полевка L. mandarinus; ВI –
узкочерепная полевка L. gregalis сasta-
neus (Казахстан); ВII – узкочерепная по-
левка L. gregalis сastaneus (Иркутская
обл.); Г – узкочерепная полевка L. gre-
galis gregalis.
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Таблица 42. Длительности отдельных звуков и интервалов между ними в «диа-
логах» и простых последовательностях китайской полевки Lasiopodomys
mandarinus

Таблица 43. Причисление пения самцов китайской полевки Lasiopodomys
mandarinus к каждой особи на основе дискриминантного и кроссвалидацион-
ного анализов

стресс-сигналов у 7 самок (табл. 44) показал 90.0% правильных причис-
лений. Основной вклад в различия между сигналами особей вносят ос-
новная и пиковая частоты, а также длительность сигналов. Кроссвалида-
ция показала только 25.6% правильного причисления сигналов, что выше
случайного причисления (15.5 ± 1.0%, n = 100) (χ2 = 7.8, p = 0.009), однако
все же очень низкое. Это может говорить о том, что, несмотря на наличие
различий между звуками разных особей, вероятность правильного узнава-
ния самок по этим сигналам может быть невелика.

Китайская полевка ведет практически полностью подземный образ жиз-
ни, и вся социальная жизнь семьи проходит в норах. Очевидно, что в тем-
ноте нор зрительная коммуникация неэффективна, а ольфакторная ограни-
чена, хотя также может иметь важное значение. Для поддержания же дру-
желюбных связей в семейной группе ведущее значение будет иметь акус-
тическая и тактильная коммуникации. Вероятно, поэтому пение китайской
полевки приобретает важное значение для поддержания внутрисемейных
связей и используется не только в ситуации ухаживания самца за самкой

Самцы СамкиПоказатель
Диалог Последователь-

ность пения
Диалог Последовательность

низкоамплитудных
дистресс-сигналов

Число особей 6 6 7 5
Число звуков 166 199 225 32
Длительность
звуков, с 0.023 ± 0.001 0.027 ± 0.001 0.033 ± 0.001 0.032 ± 0.002

Интервал меж-
ду звуками, с 0.608 ± 0.049 0.620 ± 0.053 0.523 ± 0.048 0.990 ± 0.187

Дискриминантный анализ Кроссвалидационный анализОсобь
Число
звуков

Доля правильного
причисления, %

Число
звуков

Доля правильного
причисления, %

№14-1 15 13.3 8 0
№16а-1 20 75.0 9 55.6
№9 20 95.0 10 90.0
№10-3 20 90.0 10 80.0
№15-1 20 75.0 7 57.1
Слон 20 90.0 10 90.0
Герда 17 52.9 8 50.0
Всего 132 72.7 62 62.9
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во время эструса, но и при любых встречах зверьков. Причем пение и
низкоамплитудные дистресс-сигнали могут быть организованы в «диало-
ги», что позволяет говорить о более развитой системе акустической ком-
муникации у китайской полевки, по сравнению с другими полевками под-
семейства Arvicolinae (Рутовская, 2009а, 2011).

Пение самцов узкочерепной полевки мы регистрировали только при
ухаживании ими за самками. Сигнал имеет преимущественно гармоничес-
кую структуру (98.4%) с небольшой модуляцией основной частоты (рис.
30), но среди них 46.8% имеют шумовую составляющую. Основная час-
тота довольно высокая около 4–5 кГц, Она же, как правило, является и
пиковой частотой. Самцы из Алма-атинской популяции демонстрируют бо-
лее высокую частоту в звуках пения (табл. 41).

Самцы полевок рода Alexandromys поют также часто, как особи преды-
дущего рода, и значительно более часто, чем самцы других родов подсе-
мейства Arvicolinae. Т.А. Зоренко (1990) отмечает ряд особенностей пове-
дения полевок этого рода: для этих видов характерно мечение территории
секретом бедренных и анальных желез в виде специфических действий,
часто сопровождающих танец животных при конфликтах. При взаимоот-
ношении половых партнеров отмечается вальсирование, сексуальное пе-
ние и стимулирующие укусы самцов, малоинтромиссийная модель спари-
вания. При встрече незнакомых животных преобладают дистантные формы
поведения: обнюхивания и груминг партнеров не наблюдается даже при
ухаживании (Зоренко, 1990). Пение у всех исследованных видов пред-
ставляло собой серию коротких гармонических звуков длительностью 0.03–
0.06 с, которые часто имеют шумовую составляющую.

Пение полевки-экономки нам удалось записать только в одной паре под-
вида, отловленного на Чукотке, во время ухаживания за самкой. Сигналы,

Таблица 44. Причисление низкоинтенсивных дистресс-сигналов самок китайс-
кой полевки к каждой особи на основе дискриминантного и кроссвалидацион-
ного анализов

Дискриминантный анализ Кроссвалидационный анализОсобь
Число
звуков

Доля правильного
причисления, %

Число
звуков

Доля правильного
причисления, %

№1-1 18 77.8 9 11.1
№14 19 84.2 10 44.4
№16а-2 7 85.7 5 50.0
№10-3 19 94.7 9 10.0
№10-2 6 100.0 4 0
Слониха 16 93.8 9 28.6
№15-2 15 100.0 11 50.0
Всего 100 90.0 57 25.6
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Таблица 45. Основные характеристики пения самцов полевок рода Alexandromys

как правило, имели одну гармонику, 52% которых включали шумовую
составляющую. Основная частота имела неглубокую модуляцию 0.3 ± 0.1
кГц понижения от начала к концу сигнала. (рис. 31, табл. 45). Пение сам-
цов приозерной полевки сходно с таковым полевки экономки: это тоже
гармонический сигнал с одной гармоникой и шумовым компонентом в
начале сигнала. Модуляция основной частоты, как и в пении полевки-эко-
номки – демонстрирует понижение частоты от начала к концу сигнала. Сам-
цы приозерной полевки охотно пели во всех межполовых ссаживаниях.

Было записано пение только одного самца полевки Миддендорфа в сло-
жившейся паре. В трех ссаживаниях с незнакомыми самками самцы не
пели. Пение полевки Миддендорфа – гармонический сигнал, с 1–2 хорошо
выраженными гармониками. Основная частота понижается от начала к концу
сигнала (рис. 31, табл. 45).

Вид Подвид, место
отлова(записи)

Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
Alexandromys
oeconomus 1

A.(P.) economus
tschuktschorum
Чукотка

1 21 0.04 ± 0.01 2.8 ± 0.1 3.4

Alexandromys
limnophilus 1

Монголия,
Цапхан 9 176 0.04 ± 0.01 3.1 ± 0.1 3.1

Alexandromys
middendorffii 1

Таймыр,
Хатаганский
р-он, р. Котуй

1 20 0.06 ± 0.01 2.5 ± 0.1 2.5

A. f. michnoi
Монголия, Хэн-
тэйский аймак,
хребт Эрен-Даба,

6 124 0.04 ± 0.01 1.7 ± 0.1 2.2

A. f. michnoi
Бурятия, долина
р. Селенга, ок-
рестности с. Се-
лендума

10 281 0.05 ± 0.01 1.5 ± 0.1 1.8

Alexandromys
fortis 1,2

A. f. pelliceus
Приморье, При-
ханкайская низи-
на, Cпасский р-н,
окрестности
с. Гайворон

5 118 0.04 ± 0.01 1.5 ± 0.1 2.0

Alexandromys
maximowiczii 1

Зейский заповед-
ник, Амурская
обл.

4 109 0.03 ± 0.01 2.9 ± 0.1 2.8

Alexandromys
evoronensis 1

Эворон-Чукча-
гырская впадина,
Приамурье

1 20 0.03 ± 0.01 2.8 ± 0.1

Источник: 1 Рутовская, 2015; 2 Зоренко, Рутовская, 2006.
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Самцы дальневосточной полевки поют очень охотно при любой встрече с
самками не зависимо от их физиологического состояния (в наших экспери-
ментах пело 80% самцов (Зоренко, Рутовская, 2006), сериями по 2–14 зву-
ков с периодичностью 0.23 ± 0.01 с (n = 136). Серии не имеют характерного
ритмического рисунка, и объединения в ряды. Звуки имеют преимуществен-
но гармоническую структуру (более 91%), из которых 53% включает шумо-
вую составляющую. Основная частота имеет небольшую модуляцию часто-
ты и ниже, чем у предыдущих видов около – 1.5 кГц, а пиковая частота
расположена обычно на второй гармонике (рис. 31, табл. 30). Отмечены
подвидовые и популяционные отличия пения дальневосточной полевки: пе-
ние самцов Бурятской популяции подвида A. f. michnoi достоверно длитель-
нее (F2,520 = 6.62, p = 0.001), чем пение самцов Монгольской популяции этого
же подвида и подвида A. f. pelliceus. Основная и пиковая частоты пения
достоверно выше у самцов монгольской популяции (F2,520 = 16.23, p = 0.001
и χ2 = 42.5, p = 0.001), чем у двух других исследованных популяций.

Рис. 31 Сонограммы и осциллограммы пения самцов полевок рода
Alexandromys: А – полевка-экономка A. oeconomus; Б – приозерная полевка A.
limnophilus; В – полевка Миддендорфа A. middendorffii; ГI – дальневосточная
полевка A. fortis michnoi (Монголия); ГII – дальневосточная полевка A. fortis
michnoi (Бурятия); ГIII – дальневосточная полевка A. fortis pelliceus; Д – полевка
Максимовича A. maximowiczii; Е – эворонская полевка A. evoronensis.
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Самцы полевки Максимовича практически все пели при межполовых
ссаживаниях. Пение – гармонический сигнал с двумя и более гармоника-
ми, которые могут сопровождаться появлением субгармоник (рис. 31Д).
Модуляции основной частоты хорошо выражена и имеет волнообразную
форму. Пиковая частота практически совпадает с основной и расположена
около 3 кГц (табл. 45).

Вокальный репертуар эворонской полевки А. evoronensis, вероятно, не
отличается от такового других полевок рода. Мы располагали только запи-
сью пения одного самца. Пение самца этого вида – гармонический сигнал
с одной-двумя и более гармониками (рис. 31Е). Основная частота пения
повышается от начала к его концу. Пиковая частота обычно расположена
на 1-ой гармонике.

Активность демонстрации пения у разных видов различается, возмож-
но, в зависимости от социальной структуры популяции.  Наиболее активны
самцы трех видов: дальневосточных полевок, полевок Максимовича и при-
озерной полевки. Для дальневосточной полевки видимо характерна семей-
но-групповая структура, для полевки Максимовича – моногамия. Пение
самцов этих видов не привязано строго к половому поведению, когда сам-
ка в эструсе, как это было нами отмечено для полевки-экономки и полевки
Миддендорфа.

В роде Terricola пение видимо не является распространенным сигна-
лом. Нам удалось записать и проанализировать только 3 звука самца, при
ухаживании за самкой, которые мы отнесли к пению: это короткие (0,01 с)
сигналы с одной выраженной гармоникой частотой 3.5 кГц (рис. 32, табл.
46). Не отмечали подобного сигнала и для пиренейской и средиземномор-
ской полевок (Giannoni et al., 1997).

В подроде Sumeriomys пение регистрировали редко, только в межполо-
вых дружелюбных, опознавательных или половых контактах. У обществен-
ных полевок пение нам удалось записать только у подвида M. socialis socialis.
Пение самцов общественных и копетдагских полевок сходны, имеет дли-
тельность 0.3–0.4 с, сигналы гармонические с хорошо выраженной основ-
ной частотой около 2 кГц и одной гармоникой, слабо модулированные, как
правило, включают шумовую составляющую. Пение самцов полевки Хар-
тинга часто напоминают щелчки, в 38% – это гармонические сигналы с 1–
2 гармониками и иногда шумовым компонентом. При этом звук очень ко-
роткий, а основная частота очень высокая около 7 кГц (рис. 33, табл. 47).

Пение самцов в подроде Microtus относительно часто встречается толь-
ко у темной полевки при взаимодействиях в разнополых парах в друже-
любных, нейтральных контактах и при обороне убежища. Между самцами
также изредка встречаются контакты, сопровождающиеся пением при дру-
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желюбных взаимодействиях.
Самцы издают пение, как пра-
вило, в виде серий. Это гар-
монические сигналы, с основ-
ной частотой около 1.8 кГц, ко-
торая имеет небольшую моду-
ляцию частоты - плавное пони-
жение от начала к концу сиг-
нала. Звуки обычно имеют шу-
мовую составляющую (рис.
34, табл. 48). Серии пения раз-
личаются по длительности и
числу элементов: от 1 до 46 (n

= 33). Интервал между элементами равен 0.62 ± 0.05 с (n = 200). Однако
существует достаточно высокий разброс этого значения от 0.03 до 4.65 с.
Длительность интервала между элементами пения зависит от числа эле-
ментов в серии (ANOVA, F11,194 = 3.42, p = 0.001). Короткие серии в 2–3
элемента имеют большие интервалы 4–5 с, начиная с серий в 4 звука и
более, длительность интервалов становится короче, до 2 с, а разброс его
значений меньше. Индивидуальная изменчивость длительности интервалов

Рис. 32. Сонограммы и осциллограммы
пения самца дагестанской полевки
Terricola daghestanicus.

Таблица 46. Основные характеристики пения самцов полевок рода Terricola

Таблица 47. Основные характеристики пения самцов полевок подрода Sumeriomys

Вид Подвид, место
отлова(записи)

Число
особей

Число
звуков

Длитель-
ность, с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
Terricola
daghestanicus

Карачаево-Чер-
кессия, Ставро-
польский край,
Зеленчукский р-
он, с. Архоу

1 3 0.01 ± 0.01 3.5 ± 0.1 3.5

Источник: Рутовская, 2015.

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Число
особей

Число
звуков

Длительность,
с

Основная
частота,

кГц

Пиковая
частота,

кГц
Microtus
socialis

M. socialis socialis
Калмыкия, Черно-
земельский р-он

6 99 0.04 ± 0.01 1.8 ± 0.1 2.9

Microtus
paradoxus

Копет-Даг, ущелье
Фирюза 10 211 0.03 ± 0.01 1.6 ± 0.1 2.3

Microtus
hartingi

Болгария
4 66 0.01 ± 0.01 7.3 ± 0.6 6.4

Источник: Рутовская, 2015; Rutovskaya, 2018.
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Рис. 33. Сонограммы и осциллог-
раммы пения самцов полевок под-
рода Sumeriomys: А – обществен-
ная полевка Microtus (S). socialis
socialis; Б  – копетдагская полевка
M.(S). paradoxus; В – полевка Хар-
тинга M.(S). hartingi.

между элементами серий отсутствует
(F5,187 = 1.90, p > 0.05). Между пением
и низкоамлитудными дистресс-сигна-
лами самцов существуют звуки с про-
межуточными характеристиками, ко-
торые трудно однозначно отнести к
тому или иному типу сигнала.

В роде Microtus группе обыкновен-
ных полевок самцы поют очень ред-
ко. Рассматривая пение как одну из
характеристик сексуального поведе-
ния, Т.А. Зоренко (1990) отмечает, что
вероятность проявления этого призна-
ка у обыкновенных полевок из раз-
ных популяций варьирует от 7.7% до
25%, причем последняя цифра отно-
сится к полевкам с гор Талыша. Нам
удалось записать пение обыкновен-
ной полевки формы “arvalis” только
1 самца из Рязанской обл. и 1 самца
из Московской обл. А пение обыкно-
венной полевки формы “obscurus”
только 1 самца из Талыша и 4 сам-
цов с Тянь-Шаня. У всех популяций
сигналы имеют небольшую длитель-
ность 0.3–0.4 с, гармоническую
структуру и только 9% из них имеет
шумовую составляющую. Основная
частота около 1–2 кГц, с небольшой
модуляцией, пиковая частота обычно на первой гармонике: 2–3 кГц. Пе-
ние самца обыкновенной полевки из Талыша отличается более низкими
основной и пиковыми частотами, по сравнению пением самцов из Тянь-
Шаня (F1,84 = 56.15, p = 0.001 и χ2 = 18.05, p = 0.001). Т.А. Зоренко (1990)
также отмечала значительные отличия зверьков талышской популяции от
любых других популяций обыкновенной полевки формы “obscurus” (рис.
35, табл. 48).

Пение самцов восточноевропейской полевки по характеристикам сходны
с пением предыдущего вида. Звуки преимущественно гармонической струк-
туры, но 46% из них имеет шумовую составляющую. Основная частота око-
ло 2 кГц и имеет небольшую модуляцию, пиковая частота обычно на первой
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гармонике. Хотя четко выраженных гармо-
ник обычно больше двух. Характеристики
пения самца из Уральской популяции отли-
чалось более высокими основной и пико-
вой частотами звуков (F2,146 = 30.1, p = 0.001
и χ2 = 24.64, p = 0.001) (рис. 35, табл. 48).

Пение самцов закаспийской полевки так-
же регистрировали редко в межполовых
дружелюбных или опознавательных контак-
тах. Это в 87% гармонические сигналы
обычно с двумя гармониками, из которых
47% звуков имеет шумовую компоненту в
начале сигнала. Основная частота несколь-
ко ниже, чем у предыдущих видов – около

Таблица 48. Основные характеристики пения самцов полевок подрода Microtus

Рис. 34. Сонограммы и осцил-
лограммы пения самца па-
шенной полевки Microtus
agrestis.

Вид Подвид, место
отлова (записи)

Число
осо-
бей

Число
зву-
ков

Длитель-
ность, с

Основ-
ная

частота,
кГц

Пико-
вая

частота,
кГц

Microtus agrestis 1 Мурманская
обл., Ковдорс-
кий р-он, пос.
Уполокша

8 77 0.07 ± 0.01 1.8 ± 0.1 2.9

Рязанская обл.,
Спасский р-он 1 20 0.04 ± 0.01 1.7 ± 0.4 2.8

Microtus arvalis
arvalis 2,3

Московская
обл., Ногинс-
кий р-он

1 18 0.03 ± 0.01 1.6 ± 0.1 2.1

Джунгарский
Алатау, ущелье
Тышкан

4 66 0.03 ± 0.01 2.1 ± 0.1 2.5
Microtus arvalis
obscurus 2,3

Азербайджан,
г. Талыш 1 20 0.04 ± 0.01 1.0 ± 0.1 1.1

Красноярский
край, окрест-
ности г. Абакан

5 73 0.05 ± 0.01 1.7 ± 0.1 2.2
Microtus rossia-
emeridionalis 2,4

Урал, окрест-
ности с. Джа-
ныбек

1 17 0.03 ± 0.01 3.0 ± 0.1 4.7

Microtus rossia-
emeridionalis 2

Московская
обл., Ногинс-
кий р-он

4 59 0.04 ± 0.01 1.9 ± 0.1 2.3

Microtus transcas-
picus2

Копет-Даг,
ущелье Фирюза 9 78 0.04 ± 0.01 1.3 ± 0.1 1.4

Источник: 1 Рутовская, Осипова, 2018; 2 Рутовская, 2015; 3 Рутовская, Ковальс-
кая, 1999; 4 Рутовская, 2007.
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1.3 кГц, пиковая частота почти совпадает с основной. Небольшая модуля-
ция частоты заключается в незначительном понижении к концу сигнала (рис.
35, табл. 48).

Таким образом, пение – коммуникативный сигнал, встречающийся в
дружелюбном контексте и чаще всего связан с половым поведением у
целого ряда видов полевок, хотя и не у всех.  Мы не наблюдаем пения у
лесных полевок рода Myodes, пение не отмечено у самцов из родов
Blanfordimys и Neodon (Зоренко, 1990).

Т.А. Зоренко (2013) считает, что в эволюции полевок пение появилось
относительно недавно. Она связывает это поведение с эволюцией сексу-
ального поведения полевок трибы Arvicolini, у которых отмечены две ос-
новные модели спаривания: интромиссийная и многотолчковая. По ее мне-
нию, исходная предковая модель спаривания включала среднее число тол-
чков и эякуляций, но малое число интромиссий. В последующем виды по-

Рис. 35. Сонограммы и осциллограммы пения самцов полевок рода Microtus:
АI – обыкновенная полевка M. arvalis arvalis (Рязанская обл.); АII  – обыкновен-
ная полевка M. arvalis arvalis (Московская обл.); БI – обыкновенная полевка M.
arvalis obscurus (Джунгарский Алатау, ущелье Тышкан); БII – обыкновенная
полевка M. arvalis obscurus (Азербайджан); ВI – восточноевропейская полевка
M. rossiaemeridionalis (Красноярский край); ВII – восточноевропейская полев-
ка M. rossiaemeridionalis (Урал); ВIII – восточноевропейская полевка M.
rossiaemeridionalis (Московская обл.); Г– закаспийская полевка M. transcaspicus.
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левок трибы Arvicolini разделились на несколько ветвей, одна из которых
представлена, общественными (подрод Sumeriomys), кустарниковыми (под-
род Terricola) и обыкновенными (виды группы «arvalis») полевками – они
пошли по пути интромиссийной модели спаривания, увеличив число инт-
ромиссий от 15 до 40. В этих подродах доля поющих самцов невелика (от
0 до 25%). Второй тип модели был связан с уменьшением интромиссийно-
сти и увеличением числа толчков – это виды подрода Alexandromys, и ро-
дов Blanfordimys и Lasiopodomys. В подроде Alexandromys пение отмечено
у большинства самцов (от 50 до 100% в зависимости от вида), еще актив-
нее поют самцы видов родов Lasiopodomys и Chionomys (75–100%). Не-
сколько ниже вероятность пения у узкочерепной полевки Lasiopodomys
gregalis (50–65%). Таким образом, паттерн пения активно эволюциониро-
вал в тех линиях развития видов полевок, у которых отмечена многотолч-
ковая модель спаривания.

Звуковые сигналы, предупреждающие об опасности
Возникновение тревожной вокализации у грызунов Е. Шелли и Д. Блюм-

штейн (Shelley, Blumstein, 2005) связывают в первую очередь с формиро-
ванием дневного образа жизни, при котором основное значение играет воз-
можность зрительного обнаружения хищника и во вторую очередь с уве-
личением социальности вида (Blumstein, Armitage, 1997). Некоторые авто-
ры связывают тревожную вокализацию не столько с необходимостью пре-
дупредить сородичей, сколько исходно с информированием хищника о
своем состоянии и готовности к отпору (Fitzgibbon, Fanshawe, 1988; Hasson,
1991; Cresswell, 1994; Blumstein, 1999).  Предупреждающие об опасности
сигналы, как правило, организованы в серии, и демонстрируются вместе
со специализированным поведением – позой столбиком, что позволяет уве-
личить обзор (Смирин, Орлов, 1971; Никольский, 1992). Такие сигналы
описаны у полевки Брандта (Никольский, 1979; Рутовская, 2012) и узкоче-
репной полевки (Суханова, 1994; Рутовская, Никольский, 2014). Похожий
сигнал обнаружен у полевки Хартинга (Pandourski, 2011).

Полевки Брандта подают предупреждающий об опасности сигнал сери-
ями, стоя у норы «столбиком», в слегка сгорбленной позе. Сигнал пред-
ставляет собой ряд быстро следующих импульсов с периодом 222.2 ± 10.0
мс (n = 30) (Никольский, 1979). Если наблюдатель находится на большом
расстоянии, периоды следования импульсов не превышают 300 мс. В слу-
чае увеличения опасности, когда наблюдатель приближается на 10–20 м,
периоды следования сокращаются до 100–180 мс, и полевки с криком скры-
ваются в нору (Никольский, 1984). Мы проанализировали записи предуп-
реждающего об опасности сигнала полевки Брандта, сделанные в природе
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и, любезно предоставленные нам д.б.н. А.А. Никольским. Это короткий
сигнал – 0.03 ± 0.01с, n = 1059, гармонический, с глубокой модуляцией
основной частоты 5.18 ± 0.06 кГц и 1–3 гармониками (рис. 36).

Основная и пиковая частоты звука почти совпадают и расположены на
частоте около 10 кГц. Анализ предупреждающего об опасности сигнала
проводили для полевки Брандта из трех популяций. В целом сигналы из
разных популяций не имели существенных различий, однако сигналы от-
дельных особей имеют хорошо выраженные индивидуальные отличия.

Для демонстрации индивидуальных различий мы провели дискрими-
нантный анализ предупреждающих об опасности сигналов от 24 особей из
Монгольской популяции по 5 параметрам. Анализ показал в среднем 66.4%
правильных причислений к индивидууму, что достоверно (χ2 = 937.1; df =
1; p = 0.0001) отличается от случайного причисления по тем же парамет-
рам, полученного при процедуре рандомизации и равного 4.3 ± 0.3% (n =
100). Доля правильных причислений сигнала по ключам составила в сред-
нем 57.1%, что также достоверно отличается от случайного причисления
(χ2 = 667.5; df = 1; p = 0.001). Наибольший вклад в дискриминацию внесли
максимальное значение основной частоты и глубина частотной модуляции.
Индивидуальные отличия в этих параметрах хорошо видны на рисунке 37.

Вклад в индивидуальную изменчивость предупреждающего об опасно-
сти сигнала вносят и возрастные изменения. Ранее спектральный анализ
предупреждающего об опасности сигнала полевок разного возраста пока-
зал, что в сигнале младшей возрастной группы основная и пиковая часто-
ты выше, чем в сигнале старшей возрастной группы. Полученные резуль-
таты подтверждают типичный для большинства млекопитающих путь во-
кального онтогенеза, при котором акустические сигналы молодых, более
мелких животных имеют более высокую, по сравнению с сигналами взрос-

Рис. 36. Сонограммы и осциллограммы предупреждающего об опасности сиг-
нала полевки Брандта Lasiopodomys brandti из разных популяций: I – Монголия,
окр. сомона Эрдене и пос. Даш-Балбар, II – Монголия, Гоби-Алтайский аймак,
III – Читинская обл., Борзенский р-н.
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лых животных, частоту (Николь-
ский, 2007б).

Предупреждающий об опас-
ности сигнал узкочерепной по-
левки, записи которого также
любезно были предоставлены
д.б.н. А.А.Никольским, имеет
гармоническую структуру (рис.
38). Средняя длительность зву-
ков особей из разных популяций
составляет 0.08 ± 0.01 с (n =
894), основная частота 7.9 ± 0.1
кГц, что примерно соответству-
ет пиковой частоте 7.5 кГц, глу-
бина модуляции – 1.7 ± 0.1 кГц.
Популяции имеют некоторые от-

личии по длительности, основной частоте, степени модуляции основной час-
тоты, наличии и выраженности гармоник в сигналах, последнее отражается
в показателе «энтропия». Предупреждающий об опасности сигнал зверьки
подают обычно сериями. Период следования (время от начала предыдущего
звука до начала следующего) составляет 0.89 ± 0.04 с и не отличается у
разных популяций (F2,760 = 1.50, p = 0.224).

Узкочерепная полевка в Забайкалье и в некоторых районах Монголии
образует с полевкой Брандта совместные поселения, т. е. населяет биотопы

с хорошей обзорностью. Но у
этого вида не столь резко выра-
жена дневная активность. А.А.
Никольский (1992) так описыва-
ет поведение этого вида: «Узко-
черепная полевка не так часто
встает столбиком, а если и вста-
ет, то «горбится» в еще большей
степени, чем полевка Брандта.
Чаще же, подавая сигнал или
молча рассматривая, например,
приближающегося наблюдателя,
узкочерепные полевки лишь
слегка приподнимаются, только
отрывая от земли одну из пере-
дних лап. Их звуковой сигнал

Рис. 37. Фрагмент записи предупрежда-
ющего об опасности сигнала полевки
Брандта Lasiopodomys brandti, иллюст-
рирующий индивидуальную изменчи-
вость сигналов. На фрагменте можно
отметить шесть кричащих особей (1–6).

Рис. 38. Сонограммы и осциллограммы
предупреждающего об опасности сигна-
ла узкочерепной полевки подвида
Microtus gregalis raddei из популяций:
I – Монголия, II – Бурятия, III – Читинс-
кая обл.
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крайне редко ритмически организован. Обычно это одиночные звуки, с
которыми они уходят в нору, подпуская врага очень близко или серии до 6
звуков. Морфологический облик узкочерепных полевок также мало при-
способлен для обнаружения опасности на большом расстоянии».

Среди полевок подсемейства Arvicolinae предупреждающий об опаснос-
ти сигнал был описан еще для полевки Хартинга. Причем описание дано для
одного сигнала, который был записан в колонии полевок на присутствие
наблюдателя. Это гармонический сигнал 0.167 с, с основной частотой от
11.9 до 17.2 кГц, которая является и пиковой (около 15.4 кГц) (рис. 39).

Однако Т.А.Зоренко (личное сообщение) подвергает сомнению, что
описанный сигнал является именно предупреждающим об опасности, так
как в неволе она такого сигнала ни разу не регистрировала.

К тревожному сигналу можно с некоторой натяжкой причислить и во-
кализацию поющих полевок Microtus miurus, которые активно издают тре-
ли во время заготовки сена и собирания стожков поздним летом. Трели
особи издают рядом с норой и их можно отнести как к тревожной сигнали-
зации (Bee, Hall 1956; Youngman, 1975; Murie, 1961), так и как сигналы,
служащие для координации и защиты коллективных стожков сена, кото-
рые собирают молодые полевки (Batzli, Henttonen, 1993; Cole, Wilson, 2010).
Присутствие самок активизирует вокализацию полевок (Fernandez-Vargas
et al., 2011). Однако описание этих сигналов в литературе не приводится.

Таким образом, тревожная сигнализация в подсемействе Arvicolinae раз-
вита слабо, что в первую очередь связано видимо с полифазным суточным
ритмом большинства видов полевок и наибольшей активностью в суме-
речное время.

Рис. 39. Сигнал полевки Хартинга на беспокойство (Pandourski, 2011).
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ГЛАВА 3. УЛЬТРАЗВУКОВАЯ КОММУНИКАЦИЯ
ПОЛЕВОК

Изначально развитие изучения ультразвуковой сигнализации было свя-
зано с изучением эхолокации у дельфинов и летучих мышей. В 1948 году
В.М. Шлейдт (Schleit, 1948 цитировано по Sales, Pye, 1974) впервые обна-
ружил, что рыжие полевки издают ультразвук в ситуациях, не связанных с
эхолокацией. По предположению автора, эти сигналы подавляют агрессию
у партнеров. Поскольку у ультразвуковых колебаний длина волны очень
мала, они отражаются от предметов небольшого размера и очень быстро
затухают в среде (Айрапетьянц, Константинов, 1974). Поэтому использова-
ние ультразвука в норах и травяной подстилке леса создают главное его
преимущество перед сигналами в звуковом диапазоне – защищенность от
хищника. Основные враги мелких млекопитающих – ночные хищные пти-
цы (например, совы) ориентируются по слуху в звуковом диапазоне (Иль-
ичев, 1975). Другие мелкие хищники (например, куньи) воспринимают
ультразвук, но им трудно его локализовать (Solmsen, Apfelbach, 1979). В.
Смит (Smith, 1979) считает, что ходы, проделанные грызунами в траве и
почвенной подстилке, могут служить волноводами: отражаясь от стенок
ходов, сигнал распространяется на значительно большее расстояние, уве-
личивая дистанцию взаимодействия зверьков, при этом оставаясь неслы-
шимыми для хищников. И действительно, ультразвуковая сигнализация
оказалась достаточно широко распространена у многих видов в сем.
Muridae и сем. Cricetidae (Sales, Pye, 1974). Описаны ультразвуковые сиг-
налы и у полевок, однако, они встречаются не так широко, как у других
таксономических групп грызунов.

Согласно формуле, предложенной Н. Флетчером (Fletcher, 2010) опти-
мальная частота сигнала с учетом размеров голосовых связок и расстоя-
ния между ушами пропорционально длине тела или его массе: f ~ L-3/(n+1)

или М-1/(n+1), где n = 1.5 (коэффициент частотного затухания звука в атмос-
фере). Тогда у полевок массой 15–60 г оптимальная частота звука будет
составлять 3–5 кГц. Следовательно, для издавания ультразвуковых сигна-
лов мелкие грызуны вынуждены использовать другой источник, не во-
кальный. Исследования на крысах показали, что ультразвук, вероятно, имеет
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природу свиста, образуясь в выровненных круглых отверстиях в двух па-
раллельных пластинах, разделенных примерно на 1.5 мм. Голосовые связ-
ки во время эмиссии ультразвука неподвижны, и образуют одно отверстие
1–2 мм в диаметре, второе отверстие может быть в ротоглотке и регулиро-
ваться мягкими тканями носоглотки и основания языка (Brudzynski, Fletcher,
2010).

Основные ситуации, при которых регистрировали ультразвук у полевок
– это вокализации детенышей в первые две недели жизни и ультразвуки
взрослых при межполовых и агрессивных взаимодействиях.

Ультразвуковая сигнализация у детенышей полевок
Детеныши у мышевидных грызунов рождаются слаборазвитыми: го-

лыми, слепыми и неспособными поддерживать постоянную температуру
тела. Поэтому они не могут обходиться без родительской заботы: кормле-
ния, обогрева, защиты и вылизывания родителями (Gubernick, Klopfer, 1981;
Громов, 2013). Это подразумевает постоянный контакт между выводками
и родителями, который поддерживается, в том числе и акустическими сиг-
налами.

Новорожденные детеныши полевок совершенно лишены шерстного
покрова, малоподвижные, пальцы сросшиеся, ушные отверстия и глаза
закрыты (Рутовская, 1992а; Yu et al., 2011). Ультразвуковую вокализацию
детенышей связывают с их дискомфортом, который в первую очередь свя-
зан с охлаждением, поскольку терморегуляция у новорожденных детены-
шей не развита (Hart, King, 1966; Watts, 1975). Ультразвуковые сигналы
детенышей привлекательны для самок (Sewell, 1970; Colvin, 1973), кото-
рые могут локализовать источник звука с 16 см (Sales, Smith, 1978), вы-
зывают поисковую реакцию и возвращение детенышей в гнездо (Zippelius,
Schleidt, 1956; Allin, Banks, 1972; Smotherman et al., 1974; Rabon et al.,
2001; Hahn, Lavooy, 2005; D‘Amato et al., 2005), усиливают гнездострои-
тельную активность (Noirot, 1974), вылизывание детенышей (Brouette-Lahlou
et al., 1992), стимулируют выделение пролактина (Hashimoto et al., 2001;
Terkel et al., 1979).

Изоляция от родителей вызывает дискомфорт, что выражается в изме-
нении концентрации кортикостероида, и ультразвуковую активность. При-
чем у разных видов проявление дискомфорта может проявляться при раз-
ных обстоятельствах. Например, при одинаковой базовой концентрации
кортикостерона в плазме крови у двух видов прерийной полевки Microtus
ochrogaster и горной полевки M. montanus, у детенышей первого вида кон-
центрация гормона достоверно повышается на изоляцию от выводка во все
периоды онтогенеза (4–6 дней,8–10 дней и 12–14 дней) и достоверно отли-
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чается от второго вида, у которого концентрация кортикостерона повыша-
ется только в последний период онтогенеза (12–14 дней). При этом ультра-
звуковая активность детенышей коррелирует с концентрацией кортикосте-
рона у прерийной полевки (Shapiro, Insel, 1990).

Мы наблюдали ультразвуковую активность детенышей с помощью уль-
тразвукового детектора (в диапазоне до 60 кГц) и осциллографа С-51 у 5
видов лесных полевок (рыжая полевка, красная полевка, тяньшанская по-
левка, красносерая полевка, полевка Гаппера): частота ультразвука у ры-
жей, тяньшанской полевки и полевки Гаппера составляет 17–30 кГц, дли-
тельность 60–80 мс, у красносерой и красной полевок 30–36 кГц, длитель-
ность 47–65 мс. У всех видов, кроме рыжей полевки, сигналы имели, как
правило, одну частотную составляющую, у рыжей полевки 13% сигналов
имело гармоническую составляющую 34–58 кГц (Рутовская, 1988в, 1990а,
1992а). Дж. Севел (Sewell, 1969) описывала у новорожденных рыжих поле-
вок ультразвуковые сигналы: длительностью 30–70 мс и частотой 20–55 кГц.
В.Н. Мовчан (1983) описал ультразвуковые дистресс-сигналы детенышей
красносерой полевки. При охлаждении они издавали сигналы длительнос-
тью 30–70 мс и частотой 26–48 кГц. Ему удалось еще описать шумовые
сигналы детенышей при тактильном контакте частотой 40–70 кГц и дли-
тельностью 3–35 мс.

Ультразвуковые сигналы незначительно менялись с возрастом: в 3–5
дней после рождения частота звуков составляла 24–32 кГц, в старшем
возрасте (7– 13 суток) чуть ниже: 17–30 кГц (Рутовская, 1992а). Ультра-
звуки регистрировали как реакцию на холодовой стресс, максимальная
звуковая активность наблюдалась на 5–7 сутки и спадала к 20 суткам, ког-
да у детенышей формировался шерстный покров и терморегуляция (Рутов-
ская, 1992а). H. Зентгерги с соавторами (Szentgyörgyi et al., 2008) повто-
рили эксперименты по изучению влияния температуры на эмиссию ультра-
звуков детенышами разного возраста и получили результаты, аналогичные
нашим. Ультразвуки детенышей имеют две гармоники, основная частота –
25–65 кГц (рис. 40). Интенсивность эмиссии ультразвуков больше, если
температура в гнезде ниже (18–20 °С по сравнению с 35–37 °С), интенсив-
ность вокализации также уменьшается с возрастом.

У детенышей пашенной полевки было выделено 7 типов ультразвуко-
вых сигналов, однако не было найдено половых и возрастных различий.
Наиболее часто, более 50%, детеныши издавали простые пульсы (рис. 41,
по Mandelli, Sales, 2004).

Параметры звуковых и ультразвуковых криков детенышей прерийной
полевки сравнивали для разных возрастов. Ультразвуки имели длитель-
ность 1056 мс в возрасте 2 дней, 83 мс в возрасте 6 дней и 39 мс в возра-
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сте 10 дней. Основная частота не
менялась достоверно в разном воз-
расте и составляла около 28–34 кГц.
Ультразвук включал обычно 2 гар-
моники. Звуковой сигнал был ши-
рокополосный (11 звуков) или имел
гармоническую структуру (7 зву-
ков). Пиковая частота – 12 кГц, дли-
тельность 62 мс (Terleph, 2011).

Существуют значительные разли-
чия в интенсивности ультразвуковой
активности у разных видов, что воз-
можно является характеристикой,
зависимой от социальной структу-
ры вида, в первую очередь, от ха-
рактера родительской заботы (учас-
тия самца, времени, проводимой
самкой с детенышами и др.) (Blake,
2002, 2012). Наибольшую ультразву-
ковую активность отмечают для де-
тенышей прерийной полевки, кото-
рые начинают интенсивно кричать с
1 дня и с 1 минуты изоляции, когда
температура тела еще сохраняется в
пределах нормы, по сравнению, на-
пример, с детенышами горной по-
левки, которые достигают максиму-

Рис. 40. Спектрограмма ультразвука 5 дневного детеныша рыжей полевки
Myodes glareolus, вынутого из гнезда на 1 мин при температуре 18–20 °С (по
Szentgyörgyi et al., 2008).

Рис. 41. Сонограммы 7 категорий зву-
ков у изолированных детенышей па-
шенной полевки Microtus agrestis. A)
поднимающийся пульс; B) падающий
пульс C) U-образный пульс; D) n–об-
разный пульс; E) n-ступенчатый пульс;
F)  простой пульс; G) сложный пульс.
Рисунок из статьи Mandell, Sales, 2004.
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ма ультразвуковой активности на 9 день и латентный период до начала изда-
вания ультразвуков около 6 минут (Blake, 2002). Прерийная полевка моно-
гамная, самец и детеныши старших выводков участвуют в воспитании дете-
нышей, и последние редко остаются в гнезде одни. Горная полевка не моно-
гам, самка одна ухаживает за потомством, и детеныши начинают издавать
звуки только при появлении реального дискомфорта. Похожие результаты
получила Б.Блайк (Blake, 2012) и с другой парой видов – сосновой Microtus
pinetorum и пенсильванской Microtus pennsylvanicus полевками. Сосновая
полевка также является моногамом, и самец участвует в воспитании вывод-
ка. Интенсивность подачи ультразвуковых сигналов у этого вида выше. Бо-
лее того, разную ультразвуковую активность показывают даже детеныши
разных популяции одного вида прерийной полевки из штата Иллинойс и из
штата Миссури, что автор связывает с разными социальными системами: в
Иллинойсе полевки демонстрируют более полигинную систему, в Миссури
структура популяции полевок чаще моногамная (Lea, 2006).

Ультразвуковая активность детенышей и родительское поведение тесно
взаимосвязанные процессы. Детеныши более зависимы от матери, и изо-
ляция от самки вызывает большую ультразвуковую активность, чем изоля-
ция от самца, что было показано, для детенышей прерийной полевки, кото-
рые при вторичной изоляции от матери увеличивали свою ультразвуковую
активность, но не меняли ее интенсивность при изоляции от отца (Robison
et al., 2016). Подобный результат был показан и для рыжих полевок: ультра-
звуковая активность детенышей менялась при изоляции от самки, но при
понижении температуры детеныши издавали меньше ультразвуковых сиг-
налов при запахе кормящей самки, даже другого вида, но не при запахе
самца (Szentgyörgyi et al., 2008). Воспроизведение звуковых и ультразву-
ковых сигналов детенышей взрослым прерийным полевкам привлекало
их, причем самцы сильнее реагировали на ультразвуки детенышей, чем
самки (Terleph, 2011).

Ультразвуковая активность тесно связана с онтогенетическим развити-
ем. Так у китайской полевки она падает после открытия глаз и увеличения
локомоторной активности детенышей. Одновременно падает и активность
взрослых полевок по возвращению детеныша в гнездо (Yu et al., 2011).
Максимальная ультразвуковая реактивность детенышей у прерийной по-
левки на 3–5 и особенно 6–8 дни, а у горной полевки на 12–14 дни вызы-
вала более активную родительскую заботу. Однако самцы горной полевки
реже возвращали детенышей в гнездо и приближались к ним, чем самцы
прерийной полевки, что авторы объясняют разным социальным поведени-
ем этих видов: самцы горной полевки в природе не принимают участие в
воспитании детенышей, в отличие от прерийной полевки (Rabon et al., 2001).
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Ультразвуковая вокализация у взрослых полевок
У ряда полевок отмечены ультразвуковые сигналы при половом пове-

дении. Так у взрослых рыжих полевок самцы при следовании и интромис-
сии издавали ультразвуки 2–25 мс длительностью и частотой 20–50 кГц и
шириной полосы от 1 до 5 кГц с неглубокой модуляцией, всего было 2
наблюдения (Sales, 1972a). Ультразвуковые сигналы с диапазоном от 20 до
80 кГц (в среднем 35–40 кГц) были зарегистрированы у самцов пашенной
полевки (Mandelli, Sales, 1997). У прерийной и горной полевок частота
ультразвука около 30 кГц (Pierce et al., 1989). До 30 кГц, но более длитель-
ные, чем у рыжих полевок, до 70 мс, обнаружены ультразвуки у лемминга
Ричардсона (Brooks, Banks, 1973). Очень высокочастотные сигналы от 60
до 90 кГц в гетеросексуальных контактах зарегистрированы у степной пе-
струшки (Sales, 1972a). Ультразвуковые сигналы были обнаружены у со-
сновой полевки в межполовых взаимодействиях. (Geyer, 1979). Ультра-
звуки самцов прерийной полевки при ссаживаниях с незнакомыми самка-
ми в эструсе имеют сложную и разнообразную структуру. Авторы выдели-
ли 14 типов сигналов. Напротив, самки реже издают ультразвуки при сса-
живании с незнакомыми самцами, и структура их ультразвуков проста.
Амфитомин повышает вокализации и самцов, и самок, но структура сиг-
нала усложняется у самцов, но не у самок. Сложные и разнообразные
ультразвуки самцов возможно требуются для работы механизма полового
выбора при формировании пары, в дальнейшем ультразвуковые сигналы
могут играть роль при координации копуляторного поведения (Ma et al.,
2014).

Ультразвуки издают оба пола, но самцы чаще, при этом инъекции тесто-
стерона усиливают ультразвуковую вокализацию самцов сосновой полев-
ки (Cherry, Lepri, 1986). Ультразвук у полевок ассоциируется больше с
дружелюбным поведением. Этим объясняли различия в активности у раз-
ных видов, например, ультразвуки при межполовых ссаживания у рыжей,
пашенной и обыкновенной полевок регистрировали у всех видов, но у
рыжей полевки больше агрессивных взаимодействий и меньше ультразву-
ковых сигналов. Поскольку ультразвуки действуют на коротком расстоя-
нии, то, видимо, они является частью неагрессивного опознавательного
или дружелюбного социального поведения (Kapusta et al., 2007; Kapusta,
Sales, 2009).

Ультразвуковые сигналы, возможно, влияют на репродуктивную физи-
ологию, стимулируя спонтанную овуляцию у самок прерийной полевки.
Самцы издают больше ультразвуков на незнакомых самок, причем самцы,
имеющие половой опыт, более активны, чем не имеющие такового (Lepri et
al., 1988). Сексуально опытные самцы пашенной полевки также были аку-
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стически более активны (Mandelli, Sales, 1997). Ультразвуковая активность
у сосновой полевки в опытах с анестезированным партнером была отмече-
на больше у самцов, чем у самок, причем у самцов в ссаживаниях со
знакомыми самками, чем с незнакомыми самцами и самками. Подстилка с
запахом другой полевки не вызывала эмиссию ультразвуков. Кастрация
уменьшала, а инъекции тестостерона восстанавливали ультразвуковую во-
кализацию (Cherry, Lepri, 1986).

При агрессивном поведении также были отмечены ультразвуковые сиг-
налы у некоторых видов. Взаимодействие между двумя самцами рыжей
полевки сопровождалось ультразвуком длительностью 10–45 мс, частотой
17–30 кГц и шириной частотной полосы 2–5 кГц с неглубокой модуляцией
(Sales, 1972б). Ряд экспериментов было проведено, для оценки ультразву-
ковой активности полевок в агрессивных взаимодействиях при попарных
ссаживаниях самцов с самками полевки-экономки (Kapusta et al., l999),
рыжей, обыкновенной и пашенной полевках (Kapusta et al., 2007). Авторы
отмечали, что ультразвуки издают и самцы, и самки как в агрессивных
взаимодействиях, так и во взаимодействиях между разными полами, при-
чем самцы чаще, чем самки, а при внутривидовых контактах чаще, чем в
межвидовых. Кастрация уменьшает ультразвуковую активность самцов
рыжей полевки в однополых ссаживаниях на нейтральной территории. Инъ-
екции тестостерона возвращают активность на уровень, схожий с интакт-
ными особями. Ультразвуковые сигналы полевки издавали чаще при дру-
желюбных взаимодействиях, чем при агрессивных, и самцы, имеющие по-
ловой опыт, издавали меньше звуков, возможно потому, что в таких сса-
живаниях агрессивность проявлялась больше. Звуковые сигналы, напро-
тив, чаще издавали в агрессивных взаимодействиях, и физические харак-
теристики (частотные и временные) этих сигналов не были зависимы ни от
уровня тестостерона в крови, ни от опытности самцов (Kapusta, Pochron,
2011).

Таким образом, ультразвуковая вокализация играет значительную роль
в жизни полевок. Прежде всего это связано с выживанием детенышей, но
и во взрослом состоянии ультразвуковая вокализация сохраняется и, види-
мо, играет существенную роль в координации полового поведения самца и
самки, половом выборе партнера и в механизмах межвидовой изоляции.
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ГЛАВА 4. НЕВОКАЛЬНЫЕ ЗВУКОВЫЕ СИГНАЛЫ
ПОЛЕВОК

Стук зубами (скрежет) встречается у многих грызунов, в том числе у
полевок. Это неголосовой сигнал, который многие исследователи
(Eisenberg, 1962; Barnett, Stewart, 1975; Watts, 1976, 1980; Giannoni et al.,
1997) относят к взаимодействиям, носящим характер угрозы. При попар-
ных ссаживаниях на нейтральной территории стук зубами более частый
сигнал, чем другие, причем издается как нападающим зверьком, так и за-
щищающимся. У всех видов лесных полевок в экспериментальных груп-
пах мы регистрировали стук зубами преимущественно в 1 сутки формиро-
вания группы при обнюхиваниях, боксированиях, преследовании и иссле-
довательском поведении, при подсадке к группе незнакомых зверьков, при
попытке проникнуть в убежище к незнакомой особи или к самке в эструсе
(Рутовская, 1990а).

Стук зубами представляет собой ритмичный широкополосный сигнал
(рис. 42 и 43). Пиковая частота может различаться у разных видов. Так у
лемминга Ричардсона пиковая частота расположена около 3 кГц. У поле-
вок рода Terricola пиковая частота сигнала ниже 1–2 кГц или выше 3–4
кГц.

 К другим невокальным сигналам можно отнести сейсмические звуки.
Сейсмическая коммуникация – вибрация почвы, важна для грызунов, ве-
дущих одиночный подземный образ жизни, например, для представителей
семейства Spalacidae, которые с помощью нее могут локализовать, опозна-
вать и находить конспецификов, живущих поблизости (Francescoli, Altuna,
1998; Li et al., 2001). Для дистантной коммуникации между норами палес-
тинский слепыш Spalax ehrenbergi бьет головой о стенку туннеля (Rado et
al., 1987, 1989; Heth et al., 1991). Детеныши вокализируют для общения с
матерью, но при расселении, когда роют собственные норы, частота вока-
лизации уменьшается, а сейсмического сигнала учащается (Rado et al.,
1992). Кротовая крыса-демон Tachyoryctes daemon издает два сейсмичес-
ких сигнала, стуча по потолку туннеля головой: медленный с интервалами
между пульсами 0.12 с, и быстрый с интервалами 0.05 с. Первый крыса-
демон демонстрирует при беспокойстве, второй – только в присутствии
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Рис. 42. Сонограмма стука зубами взрослого леминга Ричардсона Dicrostonyx
groenlandicus richardsoni. Рисунок из статьи Brook, Banks, 1973.

Рис. 43. Осциллограммы и сонограммы стука зубами пиренейской Terricola
gerbei (а) и средиземноморской T. duodecimcostatus (b) полевок. Рисунок из
статьи Giannoni et al., 1997.
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конспецифика. Его определили, как территориальный сигнал, причем он
имеет индивидуальные характеристики, которые разделяются дискриминан-
тным анализом с правильным причислением 70.4% (Hrouzkova, Dvorˇa´kova,
2013).

Похожие сигналы, но получаемые с помощью постукивания верхних
резцов об субстрат были зарегистрированы у 2 видов кустарниковых по-
левок: средиземноморской и пиренейской в ситуации исследования про-
странства (Giannoni et al., 1997) (рис. 44).

Рис. 44. Осциллограммы и сонограммы сейсмических звуков пиренейской
Terricola gerbei (а)и средиземноморской полевок T. duodecimcostatus (b). Рису-
нок из статьи Giannoni et al., 1997.
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ГЛАВА 5. ВИДОВАЯ СПЕЦИФИКА ЗВУКОВЫХ
СИГНАЛОВ И ФАКТОРЫ, ЕЕ ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ.

Несмотря на то, что вокальный репертуар разных видов включает ана-
логичные по функциям сигналы, они видоспецифичны. Различия заключа-
ются как в параметрах сигналов, так в числе выделенных сигналов у раз-
ных видов, и в различной вокальной реакции на аналогичные ситуации.

Видоспецифичность параметров сигналов может быть связана с мор-
фологией тела и голосового аппарата. Резонансная частота голосового тракта
определяет диапазон частот, который может излучать животные с макси-
мальной энергией. Этот диапазон частот называется «первично-оптималь-
ным» и описывается формулой: Fпо (кГц) = С (кГц*см)/ L (см), где Fпо –
первично-оптимальная частота, L – длина тела животного, С – постоянный
коэффициент (Никольский, 1984). Позднее этот же принцип: значение опти-
мальной частоты обратно пропорционально длине тела или пропорциональ-
но массе тела в степени -1/3 был сформулирован Дж.В. Бредбери и С.Л.
Веренкампом (Bradbury, Vehrenkamp, 1998), а согласно формуле, предло-
женной Н. Флетчером (Fletcher, 2010) оптимальная частота сигнала вида с
учетом размеров голосовых связок и расстояния между ушами пропорци-
онально длине тела или его массе. Например, у полевок массой 15–60 г
оптимальная частота звука будет составлять 3–5 кГц. Теория источника-
фильтра (Фант, 1964; Taylor, Reby, 2010) говорит, что основная частота в
вокализациях млекопитающих генерируется вибрацией голосовых связок
в гортани (источнике). Впоследствии, при прохождении через вокальный
тракт, длина которого определяется размерами тела, усиливаются одни ча-
стоты и подавляются другие (Fitch, Hauser, 1995). Формантные частоты
связаны обратной зависимостью с длиной вокального тракта (Fitch, Reby,
2001; Taylor, Reby, 2010). Теория источника-фильтра предполагает незави-
симость источника и фильтра; то есть фильтрация звука вокальным трактом
не должна влиять на основную частоту звука, созданного в гортани (Фант,
1964; Taylor, Reby, 2010).

Таким образом, различия в основной и пиковой частотах у разных ви-
дов полевок могут быть следствием различий в их размерах. Размеры по-
левок зависят от условий обитания: так наиболее крупные полевки приспо-
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соблены к полуводному образу жизни, наиболее мелкие формы живут в
лесу и открытых ландшафтах. Все гидробионтные виды имеют большие
размеры, а внутри видов – самые крупные формы отмечаются у популяций
теснее связанных с водоемами (Громов, Поляков, 1977). У полевок диапа-
зон изменчивости размеров не велик, основная частота не коррелирует с
размером тела (непараметрический критерий корреляции Спирмена, R =
0.087, p = 0.63, n = 32). Однако можно предположить, что резонансные
частоты голосового тракта полевок могут быть связаны с их размером.
Для построения графика зависимости пиковой частоты от длины тела поле-
вок использовали модальное значение пиковой частоты дистресс-сигна-
лов для каждого вида (объединяя данные для самцов и самок, но отдельно
для каждого подвида). Размеры тела полевок, в основном, были взяты из
монографии С.И. Огнева (1950), поскольку в этой монографии морфоло-
гия полевок описана подробно до подвидов. Недостающие или уточняю-
щие материалы взяты из других источников (Konig, 1973; Громов, Поля-
ков, 1977; Чернявский, Козловский, 1980; Мейер и др., 1996; Vigo, 2002).
График первично-оптимальной частоты для высокоамплитудных дистресс-
сигналов полевок представлен на рис. 45. Фактические значения частоты у
большинства видов укладываются в диапазон плюс-минус 3.2 кГц от пер-
вично-оптимальной частоты (этот диапазон был рассчитан как удвоенное
среднее отклонение значения реальной пиковой частоты от теоретической
рассчитанной первично-оптимальной). Большой разброс объясняется тем,
что данные о размерах полевок у разных авторов существенно могут раз-
личаться из-за больших популяционных различий. Кроме того, не всегда
размеры полевок из справочников могли соответствовать размерам жи-
вотных, которых мы записывали. Это, тем не менее, не замаскировало оче-
видную корреляцию между линейными размерами тела и пиковой частотой
высокоамплитудных дистресс-сигналов полевок (непараметрическая кор-
реляция Спирмена: R = -0.47, n = 38, р = 0.003).

В этот диапазон не укладывается только два вида: китайская полевка
(точка 35 на рис. 45) имеет более низкую пиковую частоту, и полевка Хар-
тинга (точка 2 на рис. 45) – существенно более высокую, чем теоретичес-
ки рассчитанная.

Китайская полевка ведет практически полностью подземный образ
жизни. Вся социальная жизнь семьи проходит в норах. Очевидно, что в
темноте нор зрительная коммуникация неэффективна, а ольфакторная огра-
ничена, хотя также может иметь важное значение. Для поддержания соци-
альных связей в семейной группе лидирующее значение принимает акус-
тическая и тактильная коммуникации. Большая роль акустической комму-
никации в поддержании социальных связей у подземных грызунов кос-
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Рис. 45. Соотношение длины тела полевок и пиковой частоты дистресс-сигналов
(точки) и график теоретически рассчитанной первично оптимальной частоты для
полевок разного размера. 1 – полевка Шелковникова Terricola schelkovnikovi; 2 –
полевка Хартинга Microtus hartingi; 3 – восточноевропейская полевка Microtus
rossiaemeridionalis; 4 – красная полевка Myodes rutilus rossicus; 5 – красная по-
левка Myodes rutilus amurensis; 6 – рыжая полевка Myodes glareolus suecicus; 7 –
рыжая полевка Myodes glareolus saianicus; 8 – красная полевка Myodes rutilus
rutilus; 9 – обыкновенная полевка Microtus arvalis arvalis; 10 – красносерая по-
левка Craseomys rufocanus; 11 – обыкновенная полевка Microtus arvalis obscurus;
12 – средиземноморская полевка Terricola duodecimcostatus; 13 – степная пест-
рушка Lagurus lagurus; 14 – желтая пеструшка Eolagarus luteus; 15 – пиренейс-
кая полевка Terricola gerbei; 16 – полевка Гаппера Myodes gapperi ; 17 – узкоче-
репная полевка Lasiopodomys gregalis castoneus; 18 – общественная полевка
Microtus socialis socialis; 19 – афганская полевка Blanfordimys afghanus; 20 –
полевка Брандта Lasiopodomys brandti; 21 – полевка-экономка Alexandromys
oeconomus; 22 – узкочерепная полевка Lasiopodomys gregalis gregalis; 23 – лем-
минг Виноградова Dicrostonyx vinogradovi; 24 – горийская полевка Microtus
socialis goriensis; 25 – пашенная полевка Microtus agrestis; 26 – закаспийская
полевка Microtus transcaspicus; 27 – дагестанская полевка Terricola daghestanicus;
28 – копетдагская полевка Microtus paradoxus; 29 – приозерная полевка
Alexandromys limnophilus; 30 – полевка Миддендорфа Alexandromys middendorffii;
31 – дальневосточная полевка Alexandromys fortis michnoi; 32 – дальневосточная
полевка Alexandromys fortis pelliceus; 33 – тяньшанская полевка Myodes centralis;
34 – полевка Максимовича Alexandromys maximowiczii; 35 – китайская полевка
Lasiopodomys mandarinus; 36 – шикотанская полевка Craseomys rex (о. Сахалин);
37 – шикотанская полевка Craseomys rex (о. Шикотан); 38 – лемминг Ричардсона
Dicrostonyx groenlandicus richardsoni.
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венно подтверждается развитыми акустическими репертуарами у видов,
живущих семьями. Например, репертуар голых землекопов (Heterocephalus
graber) содержит 12 типов звуков (Pepper et al., 1991), слепышовый вось-
мизуб (Spalacopus cyanus) издает 9 различных звуков (Veitl et al., 2000), а
пескорои (Cryptomys sp.) – 13 (Credner et al., 1997). И даже одиночно жи-
вущие виды, ведущие исключительно подземный образ жизни, имеют до-
вольно богатый репертуар, например туко-туко (Ctenomys talarum) имеет
три типа агрессивных и 2 половых акустических сигнала (Schleich, Busch,
2002). По сравнению с истинно подземными грызунами вокальный репер-
туар китайской полевки не богат. Однако, по сравнению с другими полев-
ками семейства Arvicolinae, мы отмечаем качественно иное использование
тех же типов сигналов. Низкоамплитудные сигналы и пение зверьки изда-
ют не только в ситуации ухаживания самца за самкой во время эструса, но
и при любых встречах зверьков. Причем пение и низкоамплитудные сигна-
лы могут быть организованы в диалоги, что позволяет говорить о более
развитой системе акустической коммуникации у китайской полевки, по
сравнению с другими полевками этой группы и о важном коммуникатив-
ном значении этой вокализации в социальной жизни зверьков. Последнее,
в свою очередь, означает, что пение может подвергаться направленному
отбору, связанному с увеличением помехозащищенности сигнала.

Нора китайской полевки не только убежище, но, в первую очередь, га-
лерея, ведущая к источнику питания, к корням. Сформированная нора мо-
жет занимать площадь до 60 м2 и иметь длину галерей до 95 м. Подземные
ходы располагаются в верхнем горизонте на глубине 5–20 см и лишь от-
дельные отнорки ведут на глубину 60–70 см к камерам. Через каждые 10–
50 м норы зверьки делают выбросы почвы около 1.5 кг, а вход в нору чаще
бывает полностью закрыт, хотя встречаются и открытые норы, особенно на
каменистых участках. Нору можно рассматривать как акустическое уст-
ройство, которое обладает всеми атрибутами объемного резонатора: полый
объем, открытый конец которого (отверстие норы) ограничен бесконечным
большим фланцем (поверхность земли). Граничная частота, ниже которой
уровень сигнала возрастает за счет продольного резонанса, а выше – зату-
хает, определяется формулой f0 = 0.293c/R, где f0 – граничная частота, с –
скорость звука, R – радиус отверстия (Никольский, 2000). Таким образом,
для нор сурков, диаметр которых составляет около 22 см, граничная часто-
та составляет около 900 Гц, выше которой звуки быстро затухают, что было
подтверждено экспериментально. Схожие данные получили Г. Хев с соав-
торами (Heth et al., 1986) для нор слепыша (Spalax sp.). Норы слепыша
имеют более узкий диаметр, чем норы сурков, и оптимальный диапазон
частот в таких норах увеличивается до 2 кГц, при этом более высокие
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частоты сигнала гаснут уже на расстоянии 2 метра, а на расстоянии 5–7
метров без потерь проходят звуки с частотой ниже 1 кГц.

Диаметр нор китайской полевки составляет около 2 см (Дмитриев, 2006),
а выходы из нор чаще бывают закрыты землей. Такие узкие туннели могут
работать как волноводы, причем критическая частота их, ниже которой
резонансная частота не образуется, а выше многократно усиливается, та,
длина волны которой составляет 2 высоты хода, то есть граничная частота
для такого хода около 8.5 кГц. С другой стороны, вдоль трубы с частично
рассеивающими стенками, будет распространяться любой гармонический
звук от источника, но верхние гармоники будут быстро затухать (Исако-
вич, 1973). Таким образом, издавание высокочастотных звуков выше 8.5
кГц будет вызывать резонанс в туннелях, что создаст некомфортный шум в
системе нор, с другой стороны, контактные звуки в диапазоне до 8.5 кГц
желательны наиболее низкие, чтобы избежать потерь гармонических со-
ставляющих. Это могло вызвать направленный отбор на характеристики
пения полевки в сторону понижения пиковой частоты.

Морфологическая основа понижения пиковой частоты пения у китайс-
кой полевки не известна. Однако мы можем предположить, что этот меха-
низм действует и на параметры других сигналов репертуара китайской по-
левки, что приводит к общему снижению значения пиковой частоты у всех
акустических сигналов вида, по сравнению с первично-оптимальной. На-
личие такой связи между частотными параметрами звуковых сигналов у
полевок косвенно подтверждается тем, что пиковые частоты дистресс-сиг-
налов у разных видов коррелируют с пиковыми частотами пения (непара-
метрический критерий корреляции Спирмена R = 0.51, N = 20, p = 0.022)
(рис. 46).

Имеют достоверную корреляцию между собой и другие параметры ди-
стресс-сигналов и пения у разных видов: «энтропия» (непараметрический
критерий корреляции Спирмена R = 0.62, N = 20, p = 0.003), основная
частота (R = 0.50, N = 20, p = 0.025) и глубина модуляции (R = 0.50, N =
20, p = 0.024). Они формируют основные видоспецифические признаки
сигналов. Длительность дистресс-сигналов и пения у разных видов не имеют
достоверной корреляции.

Механизм сопряженного изменения частотных характеристик в эволю-
ционном процессе может действовать как в сторону понижения значения
частоты, так и в сторону ее увеличения.

Полевка Хартинга малоизученный вид, населяющий равнинные и пред-
горные степи Восточной Европы и Малой и Средней Азии. Заселяет откры-
тые биотопы, в том числе в агроценозах. В работах некоторых авторов при-
ведены данные о том, что эта полевка может образовывать колонии, состо-
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ящие из скоплений нор, в каждой из которых живет пара с 1–2 генерация-
ми молодых особей (Colak et al., 1998). Зверьки имеют довольно крупные
размеры, но при этом пиковая частота их дистресс-сигналов очень высока
около 11 кГц, выше, чем у всех исследованных видов. Исследования в
природе показали, что полевка Хартинга кроме дистресс-сигналов и пения
издает и предупреждающий об опасности сигнал (Pandourski, 2011). Сиг-
нал имеет более трех гармоник, модуляцию частоты, в виде резкого повы-
шения в начале звука и пиковую частоту около 15.4 кГц.

Типологическая преемственность вокальных реакций позволяет предпо-
ложить, что предупреждающий об опасности сигнал является результатом

Рис. 46. Корреляция между пиковыми частотами дистресс-сигналов и пения у
ряда видов семейства Arvicolinae: 1 – пашенная полевка Microtus agrestis; 2 –
узкочерепная полевка Lasiopodomys gregalis castaneus; 3 – узкочерепная по-
левка Lasiopodomys gregalis gregalis; 4 – полевка-экономка Alexandromys
oeconomus; 5 – приозерная полевка Alexandromys limnophilus; 6 – обществен-
ная полевка Microtus socialis socialis; 7 – полевка Миддендорфа Alexandromys
middendorffii; 8 – обыкновенная полевка Microtus arvalis obscurus; 9 – восточ-
ноевропейская полевка Microtus rossiaemeridionalis; 10 – копетдагская полевка
Microtus paradoxus; 11 – дальневосточная полевка Alexandromys fortis michnoi;
12 – обыкновенная полевка Microtus arvalis arvalis; 13 – дальневосточная по-
левка Alexandromys fortis pelliceus; 14 – закаспийская полевка Microtus
transcaspicus; 15 – китайская полевка Lasiopodomys mandarinus.
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специализации дистресс-сигналов, которые при появлении хищника приоб-
ретают коммуникативное значение передачи информации ближайшим сосе-
дям о появлении угрозы. У млекопитающих одним из индикаторов повыше-
ния эмоционального возбуждения особей является повышение пиковой час-
тоты сигналов (Володин и др., 2009). Поэтому, при формировании предуп-
реждающего об опасности сигнала более высокую пиковую частоту по срав-
нению с дистресс-сигналами, вероятно, можно объяснить увеличением воз-
буждения зверьков при появлении опасности. В дальнейшем более высокая
пиковая частота могла закрепиться под давлением отбора, связанного с по-
вышением помехозащищенности звука при передаче сигнала на относитель-
но большие расстояния. Полевка Хартинга обитает во влажных биотопах: в
предгорных степных участках (Пешев и др., 2004, Зоренко, 2013), в сельс-
кохозяйственных угодьях, среди кустарников и в дубовых лесах (Harrison,
Bates, 1991), на люцерновых полях (Пешев и др., 2004) и даже и на заболо-
ченных участках по берегам рек среди тростников (Kryštufek, Vohralik, 2005),
являющихся оптимальным местообитанием певчих птиц. Можно предполо-
жить, что, как и для полевки Брандта диапазон спектра частот, оптимальный
для голосового тракта, занят маскирующим шумом – пением птиц. Повы-
шая частоту предупреждающего об опасности сигнала, полёвки тем самым
повышают помехозащищенность сигнала, выводя его за пределы маскиру-
ющего шума (Рутовская, 2012).

Однако, повышение пиковой частоты предупреждающего об опасности
сигнала полевки Брандта по сравнению с дистресс-сигналами примерно
на 6.5 кГц, не приводит к увеличению пиковой частоты дистресс-сигналов
за пределы первично-оптимальной. У полевки Хартинга предупреждаю-
щий об опасности сигнал существенно выше – около 15.5 кГц, а теорети-
чески рассчитанная первично-оптимальная частота для дистресс-сигналов
составляет около 4.5 кГц, в реальности зверьки издают дистресс-сигналы
с пиковой частотой около 11 кГц. Таким образом, разница в 6–11 кГц при
издавании дистресс-сигналов или предупреждающего об опасности сиг-
нала, вероятно, слишком большая для функционирования голосового ап-
парата. Можно предположить, что здесь работает направленный отбор на
повышение пиковой частоты всех вокальных звуков этого вида. Вопрос,
какие условия требуют такого высоко повышения частоты предупреждаю-
щего об опасности сигнала и какими особенностями вокального тракта это
достигается, требует отдельного исследования.

Кроме пиковой частоты, надо отметить, что и другие частотные характе-
ристики дистресс-сигналов трех видов (полевка Брандта, полевка Хартин-
га и узкочерепная полевка), подающих предупреждающий об опасности
сигнал, отличаются от сигналов других видов полевок: – это высокая ос-
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новная частота, большая глубина модуляции и небольшой процент шумо-
вых составляющих в дистресс-сигналах. Как было недавно показано на
примере вапити Cervus elaphus nelson, повышение основной частоты зву-
кового сигнала регуляцией длины осциллирующей связки, сопровождает-
ся увеличением интенсивности (амплитуды) сигнала (Titze, Riede, 2010).
Возможность увеличения интенсивности дистанционного сигнала – может
быть одним из факторов, определяющих эволюцию предупреждающего об
опасности сигнала. Так, у некоторых грызунов открытых пространств пре-
дупреждающий об опасности сигнал также представляет собой высокоча-
стотный гармонический сигнал, например, у степного Marmota bobak и
серого Marmota baibacina сурков (Никольский и др., 1983), длиннохвос-
того Marmota caudata и альпийского Marmota marmota сурков (Blumstein,
2007), большой песчанки (Никольский, 1979), некоторых видов пищух
Ochotona (Формозов, 1991) и др.

Основная частота не коррелирует с пиковой частотой (непараметричес-
кий критерий корреляции Спирмена, R = 0.22, p = 0.22). Однако, изменчи-
вость этого параметра в звуках полевок также велика от 1 до 6 кГц (если
не учитывать сигналы полевки Хартинга, у которых основная частота зна-
чительно выше).

Мы можем констатировать некоторую взаимосвязь основной частоты
дистресс-сигналов с теми стациями, в которых обитают полевки. В харак-
теристике стации можно выделить два вектора: закрытость биотопа и влаж-
ность, еще одним фактором может быть степень роющей активности, на-
сколько много времени зверек проводит под землей или на ее поверхнос-
ти. Большая часть видов полевок селиться в открытых биотопах равнин:
лугах, степях и полупустынях. При этом зверьки роют норы, проводя, од-
нако, на поверхности достаточно много времени.

Из исследованных полевок к закрытым лесным биотопам тяготеют все
виды лесных полевок, кроме шикотанской, которая часто селиться на лу-
гах, а также пашенная полевка и полевка Шелковникова. В биотопах с по-
вышенной влажностью живут гидрофильные полевки, к которым относят-
ся полевка-экономка, дальневосточная полевка, полевка Максимовича и
полевка Миддендорфа, пашенная полевка. К засушливым биотопам тяго-
теют лемминг Виноградова, афганская полевка, полевка Брандта, приозер-
ная, дагестанская и общественная полевки.

Виды, ведущие преимущественно подземный образ жизни это китайс-
кая, дагестанская полевки и полевка Шелковникова. Мало роющие полев-
ки, устраивающие гнезда на поверхности или в корнях и кочках растений –
это все лесные полевки, полевка-экономка, полевка Миддендорфа и даль-
невосточная полевка.
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Полевки, живущие в лесной зоне и в луговых биотопах, издают дист-
ресс-сигналы с основной частотой более низкой, по сравнению с полевка-
ми, живущими в открытых биотопах – степях и полупустынях (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 7.88, p = 0.019) (рис. 47). Мы можем
отметить тенденцию увеличения значений основной частоты дистресс-сиг-
налов полевок, от тех, которые живут в очень влажных биотопах, к тем,
которые обитают в засушливых биотопах. Однако эта закономерность вы-
ражена слабее и различия в основной частоте дистресс-сигналов между
видами, живущими в разных биотопах, не достигают порога достовернос-
ти (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 4.71, p = 0.098) (рис. 48).
Основная частота высокоамплитудных дистресс-сигналов полевок, веду-
щих подземный образ жизни, не отличается от таковой полевок, слабо ро-
ющих (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 4.60, p = 0.100).

Основная частота вокальных сигналов зависит от массы и длины виб-
рирующей порции голосовой связки, чем она больше, тем ниже частота
(Fletcher, 2007). Поэтому у более мелких лесных полевок (Громов, Поля-
ков, 1977) можно было бы ожидать более высокую основную частоту ди-
стресс-сигналов. Однако, основная частота дистресс-сигналов полевок,
обитающих в лесных биотопах самая низкая: 1–2 кГц (рис. 49).

Рис. 47. Среднее значение основной частоты дистресс-сигналов полевок, живу-
щих в лесном биотопе (1), луговом (2) и степи или полупустыне (3).  Пост-хок
анализ по тесту Манн-Уитни показывает достоверное отличие основной частоты
дистресс-сигналов полевок, живущих в степи или полупустыни, от таковой поле-
вок лесного (Z = -2.81, n

1
= 8, n

2
= 15, p = 0.003) и лугового биотопа (Z = -2.36, n

1
= 9,

n
2
= 15, p = 0.015). Разные буквенные индексы обозначают достоверные различия.
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Рис. 48. Среднее значение основной частоты дистресс-сигналов полевок, живущих
в биотопах с разной степенью влажности: 1 – болотистые, 2 – умеренно влажные, 3
– засушливые. Пост-хок анализ по тесту Манн-Уитни показывает достоверные раз-
личия только между крайними значениями основной частоты дистресс-сигналов
полевок, живущих в болотистых и засушливых биотопах (Z = 2.07, n

1
= 7, n

2
= 6, p =

0.034). Разные буквенные индексы обозначают достоверные различия.

Благодаря тому, что основная частота низкая, а выраженных гармоник,
как правило, много, спектральное заполнение сигнала высокое, и часто
сигналы содержат шумовую со-
ставляющую. Шикотанская полев-
ка – обитатель, в основном, луго-
вых биотопов и более крупных
размеров. Тем не менее, основная
частота ее дистресс-сигналов
сравнима с основной частотой ди-
стресс-сигналов других видов
лесных полевок.Основная часто-
та полевок луговых биотопов раз-
личается сильнее (рис. 50). У не-
которых полевок основная часто-
та составляет около 2.5 кГц (это
закаспийская полевка, дальнево-
сточная полевка и полевка Мак-
симовича), у других же основная
частота дистресс-сигналов около

Рис. 49. Сонограммы полевок, живу-
щих в лесу: 1– пашенная полевка
Microtus agrestis, 2 – красная полев-
ка Myodes rutilus, 3 – шикотанская
полевка Craseomys rex, 4 – полевка
Шелковникова Terricola schelkovni-
kovi.  Горизонтальная линия соответ-
ствует частоте 2 кГц.
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5 кГц (копетдагская полевка) и выше (восточноевропейская полевка), со-
ответствующие первой гармонике дистресс-сигналов перечисленных ра-
нее полевок. Закаспийская, дальневосточная полевки и полевка Максимо-
вича относятся к гидрофильным видам, обитающим вблизи воды в кустар-
никовых зарослях, и они более крупные зверьки. Последнее обстоятель-
ство возможно определяет более низкую основную частоту. Надо отме-
тить, что у этих видов отмечено явление образования субгармоник (рис.
51.1 и 4 (S)), при котором появляются дополнительные частотные полосы
кратные основной частоте, но, как правило, выраженные не на всем протя-
жении сигнала. Субгармоники появляются при асинхронной работе голо-
совых связок, при которой одна из связок колеблется в 2 раза чаще другой
(Fitch et al., 2002).

Рис 50. Сонограммы полевок луговых и влажных биотопов: 1– копетдагская
полевка Microtus paradoxus, 2 – восточноевропейская полевка M. rossiae-
meridionalis, 3 – закаспийская полевка M. transcaspicus, 4 – дальневосточная
полевка Alexandromys fortis, 5 – полевка Максимовича A. maximowiczii. S –
субгармоники. Горизонтальные линии соответствуют частоте 2.5 и 5 кГц.

Рис. 51. Сонограммы полевок пустынных биотопов: 1– афганская полевка
Blanfordimys afghanus, 2 – дагестанская полевка Terricola daghestanicus, 3 –
степная пеструшка Lagurus lagurus, 4 – желтая пеструшка Eolagarus luteus, 5 –
полевка Брандта Lasiopodomys brandti, 6 – узкочерепная полевка L. gregalis.
Горизонтальные линии соответствуют частоте 3 и 6 кГц.
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У полевок, живущих в засушливых биотопах пустынь, полупустынь и
засушливых степей, основная частота сигналов еще выше – около 3–4
кГц, например, у дагестанской полевки и желтой пеструшки (рис. 51.2 и
4). У других видов она соответствует второй гармонике сигналов перечис-
ленных видов и составляет 6–8 кГц, например, у степной пеструшки, по-
левки Брандта и узкочерепной полевки (рис. 51.3, 5 и 6). У афганской
полевки (рис. 51.1) основная частота дистресс-сигналов имеет промежу-
точное значение – около 5 кГц. Афганская, дагестанская полевки и степная
пеструшка по размерам зверьки небольшие 100–120 мм (Громов, Поля-
ков, 1977), однако основная частота дистресс-сигналов у всех трех видов
разная. У некоторых видов мы также можем отметить появление в структу-
ре дистресс-сигналов субгармоник.

Таким образом, видовая специфика параметров звуков может форми-
роваться у отдельных видов как в результате различий в морфологии поле-
вок и, так и под действием экологических факторов. В первом случае,
видовая специфика звуковых сигналов отражается в значении пиковой ча-
стоты, обратно пропорционально связанной с размером тела. Во втором, –
в основной частоте, значение которой связано с типами биотопов обитания
вида. Мы можем констатировать тенденцию к повышению основной часто-
ты дистресс-сигналов особей от видов, живущих в лесных закрытых био-
топах к сухим открытым. Механизмы этой зависимости пока неизвестны.
Кроме того, в случае, если на один из сигналов вокального репертуара
вида действует направленный отбор, вероятно, связанный с повышением
помехозащищенности сигнала, то параметры и других сигналов вокально-
го репертуара этого вида скоррелированно изменяются. Например, пико-
вая частота сигналов китайской полевки снижается по сравнению с теоре-
тически рассчитанной первично-оптимальной частотой, а у полевки Хар-
тинга, напротив, существенно возрастает. Видоспецифичность сигналов
передается последующим поколениям генетически.
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ГЛАВА 6. НАСЛЕДОВАНИЕ ПРИЗНАКОВ ЗВУКОВЫХ
СИГНАЛОВ

Вокализации грызунов находятся под строгим генетическим контролем
(Bell et al., 1972; Sales, 1979; Choi et al., 2011; Kikusui et al., 2011; Scattoni et
al., 2011; Ey et al., 2013). Впервые это было показано, у обыкновенных поле-
вок: в виварии были получены полевки, которые издавали не дистресс-сиг-
налы, а трели и такое поведение сохранялась у потомков (Frank, 1967). У
лабораторных мышей была выявлена мутация, определяющая пение в звуко-
вом, а не в ультразвуковом диапазоне (Musolf, Penn, 2012). При перекрест-
ном воспитании детенышей ультразвуковая вокализация мышей сохранялась
такой же, как у генетических родителей, а не копировала таковую своих вос-
питателей (Kikusui et al., 2011). Подобные результаты были получены и при
перекрестном выращивании детенышей у двух видов кузнечиковых хомяч-
ков рода Onychomys. Вокализация детенышей северного кузнечикового хо-
мячка O. leucogaster, выращенных самками южного кузнечикового хомячка
O. arenicola не отличалась от вокализаций контрольных детенышей. Однако,
перекрестно выращенные детеныши южного кузнечикового хомячка имели
звуки с более высокой частотой, чем контрольные. Эти детеныши были с
отставанием в физическом развитии, что вероятно говорило о недоедании в
детстве. Эксперимент показал, что песня запрограммирована генетически,
но голодовой стресс в детстве может влиять на вокальную продукцию во
взрослом состоянии (Pasch et al., 2016). Генетическое наследование призна-
ков звуковых сигналов подтверждает исследование, в котором, глухие мыши,
лишенные гена, отвечающего за синаптические переходы во внутреннем ухе,
демонстрируют нормальную вокализацию (Hammerschmidt et al., 2012; Mahrt
et al., 2013).

Географическая и межпопуляционная изменчивость вокализаций отмече-
на у многих видов, например, у диких популяций мышей Mus musculus
domesticus (Merten et al., 2014), в рекламных песнях двух видов бурых хо-
мячков Scotinomys teguina и S. xerampelinus (Campbell et al., 2010). Найдены
различия между вокализацией диких и лабораторных популяций калифор-
нийского хомячка Peromyscus californicus (Kalcounis-Rueppell et al., 2010).
При отсутствии направленного отбора географическая изменчивость и видо-
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вая специфика вокального репертуара вида могут является результатом дрей-
фа генов или изменениями, сцепленными с морфологическими адаптациями
вида, а не адаптацией к условиям обитания (Campbell et al., 2010).

Однако, специфические условия обитания накладывают ограничения на
характеристики звуков в связи с возможностями их распространения, вы-
зывая их направленный отбор. Примером является вокализация подземных
грызунов, у которых звуковые сигналы имеют низкие частоты, которые
лучше распространяются вдоль норы или передаются через почву. Так по
туннелю палестинского слепыша наилучше распространяется звук 440 Гц
(Heth et al., 1986), а в норах разного диаметра на разной глубине пескороев
(Fukomys mechowii и F. kafuensis) минимальное затухание показали часто-
ты 200–800 Гц независимо от биотопов и структур почв (Lange et al., 2007).
Поэтому и вокализации, и слуховая чувствительность у этих грызунов мак-
симальна в низкочастотном диапазоне (Heffner, Heffner, 1992; Begall et al.,
2007;). Та же тенденция обнаруживается и для грызунов, не являющимися
облигатными подземными обитателями. Например, у малой бамбуковой
крысы Cannomys badius (Wannaprasert, 2016) и у китайской бамбуковой
крысы Rhizomys sinensis (Pleštilová et al., 2016) слух имеет наибольшую
чувствительность в диапазоне 6–8 кГц, характерном для роющих грызу-
нов, хотя их ушные раковины крупные, что говорит о важности локализа-
ции звука на поверхности земли.

Гибридные линии мышей всегда были вокально более активны, по срав-
нению с родительскими линиями, и отличались параметрами ультразвуков,
в частности длительностью (Maggio, Whitney, 1986; Hahn et al., 1998). При-
знаки звуковых сигналов гибридным поколением при внутри и межвидо-
вом скрещивании наследуются промежуточно, что было показано, напри-
мер, на сусликах (Никольский и др., 1976; Кузьмин и др., 2011), копытных
(Рутовская, 1983), пищухах (Somers, 1976), а наследование морфологи-
ческих признаков вида может коррелировать с наследованием признаков
звуковых сигналов (Никольский, 1984). В некоторых случаях, звуковые
сигналы гибридов имеют качественные признаки, позволяющие по их кри-
ку определить гибридное происхождение, например, у гибридов серых и
степных сурков (Никольский и др., 1982; Шмыров и др., 2012).

Мы имели возможность записать дистресс-сигналы некоторых видов
полевок и их гибридов.

Наследование признаков дистресс-сигналов гибридов рыжей
и красной полевок

В 2004 году на научно-экспериментальной базе «Черноголовка» О.В.
Осиповой и А.А. Соктиным (2006) был начат эксперимент по принудитель-
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ной гибридизации рыжих и красных полевок. Родительские формы были
представлены потомками (2–3-е поколение) полевок, отловленных на Се-
верном Урале в заповеднике «Денежкин Камень», а также потомками по-
левок, отловленных в Томской области. Были получены гибриды в разных
сочетаниях, при этом комбинация: самка рыжей полевки х самец красной
полевки – оказалась более жизнеспособной (Осипова, Соктин, 2008). Ос-
новные внешние признаки отдельных видов могли проявляться у гибридов
в разных сочетаниях, причем сибсов по этим признакам могли относить к
разным видам.

Рыжая и красная лесные полевки – хорошо изученные широко распро-
страненные виды, имеющие довольно большую зону симпатрии. Морфо-
логически эти виды различаются четко по окраске туловища, длине и ок-
раске хвоста (Громов, Ербаева, 1995). Как правило, определение зверьков
по внешнему виду не вызывает трудностей. Однако для рыжих полевок

Таблица 49. Число рыжих и красных полевок и их гибридов и объем проанали-
зированного биоакустического материала

Вид, происхождение Пол Число
особей

Число звуков
от каждой особи

Всего
звуков

сц 10 20 200Myodes glareolus saianicus
Thomas, 1911, Рыжая полевка,
Томская обл. ск 10 20 200

сц 3 20 60Myodes glareolus suecicus
Miller, 1900, Рыжая полевка,
Урал. ск 2 2–20 22

сц 10 20 200Myodes rutilus rutilus Pallas,
1779, Красная полевка, Том-
ская обл. ск 10 20 200

сц 2 11–20 31Myodes rutilus rossicus
Dukelsky,1928, Красная
полевка, Урал ск 3 16–20 56

сц 15 20 300Гибриды (G1, 1): самки красные
х самцы рыжие, Томская обл. ск 7 20 140

сц 4 9–20 51Гибриды (G1, 1): самки красные
х самцы рыжие, Урал ск 5 13–21 94

сц 4 20 80Гибриды (G1, 2): самки рыжие х
самцы красные, Томская обл. ск 1 20 20
Гибриды (G1, 2): самки рыжие х
самцы красные, Урал сц 1 20 20

сц 8 18–21 162Гибриды (G2, 1): самки G1, 1 х
самцы рыжие ск 7 20 140

сц 2 20 40Гибриды (G2, 2): самки G1, 2 х
самцы рыжие ск 1 20 20

сцГибриды (G2, 3): самки G1, 1 х
самцы красные ск 1 20 20

сц 9 18–21 172Гибриды (G2, 4): самки G1, 2 х
самцы красные ск 12 17–22 226
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была показана интрогрессия мтДНК от близкого вида – сибирской красной
полевки M. rutilus в некоторых популяциях в зоне симпатрии видов (Аб-
рамсон и др., 2009в). Были найдены и гибриды в природе (Бородин и др.,
2010). Это дает основание предполагать, что как в исторические времена,
так и в настоящее время происходит гибридизация этих двух видов.

Наибольший материал проанализирован нами на гибридах, полученных
от скрещивания рыжих и красных полевок из Томской области (табл. 49)
(Рутовская и др., 2017). Дистресс-сигналы лесных полевок представляют
собой сходные по структуре и большинству измеренных параметров ко-
роткие звуки длительностью 0.03–0.05 с (n = 800) (рис. 52). Мы не наблю-
даем качественных различий по сигналам между видами, однако статисти-
ческие различия прослеживаются. Распределение значений пиковой часто-
ты дистресс-сигналов колеблется в среднем от 6 до 10 кГц (рис. 53), но
имеет еще небольшой пик от 1 до 3 кГц. Распределение пиковой частоты
сигналов самцов и самок красных полевок не имеет различий (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 0.16, p = 0.681). Половой диморфизм

Рис. 52. Примеры сонограмм и осциллограмм дистресс-сигналов рыжих Myodes
glareolus и красных M. rutilus полевок из Томской области.
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по пиковой частоте сигналов выражен только у рыжих полевок (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 10.24, p = 0.004), который заключается
в том, что пиковая частота сигналов самок может быть более высокой. В
целом, сигналы красных полевок отличаются большим процентом более
высоких частот, по сравнению с сигналами рыжих полевок (Kruskal-Wallis
ANOVA, медианный тест: χ2 = 58.32, p < 0.001). Дистресс-сигналы содер-
жат как гармоническую, так и шумовую составляющую: значение «энтро-
пии» меняется в диапазоне от 0.36 до 0.82.

Дистресс-сигналы рыжей полевки короче сигналов красной, имеют
меньшие значения квартилей и «энтропии» (табл. 50). Сигналы самцов и
самок имеют отличия только у рыжей полевки в некоторых частотных ха-
рактеристиках, а именно квартилях 25% и 75%. Дискриминантный анализ
на видовые различия дистресс-сигналов по перечисленным выше 5 пара-
метрам показал 66.0% правильных причислений, что практически не отли-
чалось от величины, полученной при кроссвалидации – 65.7% (χ2 = 0.008,
p > 0.05), но превышающий случайную величину, полученную при рандо-
мизации (50.1 ± 0.4%, n = 250) (χ2 = 9.18, p = 0.004). Основной вклад в
различия между сигналами видов вносят: квартиль 75%, «энтропия» и дли-
тельность.

Дистресс-сигналы гибридов лесных полевок 1-го поколения. Мы имели
возможность записать крики гибридов двух вариантов: самка красная х
самец рыжей полевки (F1.1) и самка рыжей х самец красной полевки (F1.2).
Получение гибридов F1.2 затруднено, поэтому число записанных зверьков
намного меньше, а самок удалось записать только одну. Дистресс-сигна-
лы гибридов не имеют качественных отличий от таковых родительских ви-

Рис. 53. Полигон распределения пиковых частот сигналов у красных Myodes
rutilus, рыжих полевок M. glareolus (Томская обл.) и их гибридов (1-го поколе-
ния), по оси абсцисс – пиковая частота, Гц.
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дов и представляют собой сходные по структуре и большинству измерен-
ных параметров короткие звуки длительностью 0.02–0.06 с (n = 540) (рис.
54) (Рутовская и др., 2017). Пиковая частота дистресс-сигналов колеблет-
ся от 6 до 10 кГц и имеет еще небольшой пик от 1 до 4 кГц (рис. 55).
Временные и частотные характеристики звуков гибридов, в основном, имеют
промежуточные значения по сравнению с родительскими видами (табл. 51).
Только значение «энтропии» достоверно выше, чем у обоих родительских
видов. Характеристики дистресс-сигналов гибридов разного происхожде-
ния также имеют некоторые различия. Пиковая частота сигналов самцов и
самок гибридных полевок обеих форм не различается (Kruskal-Wallis
ANOVA, медианный тест: χ2 = 1.00, p = 0.321). Дистресс-сигналы гибридов
F1.2отличаются более высокими частотами квартилей (Kruskal-Wallis ANOVA,
медианный тест: χ2 = 31.14, p = 0.001).

Самцы гибридов издают более длительные дистресс-сигналы по срав-
нению с самками аналогичного происхождения, но звуки имеют более низ-
кие значения частот. Параметры дистресс-сигналов также зависят от про-
исхождения гибридов. Гибриды красная самка х рыжий самец (F1.1) изда-
ют более длительный сигнал, но с более низким диапазоном частот. Значе-
ние «энтропии» дистесс-сигналов выше у всех гибридов и не зависит от их
происхождения. Только у самцов формы F1.1 (красная самка х рыжий са-
мец) сигналы обладают более высокой «энтропией» (табл. 52).

Различия дистресс-сигналов гибридов разного происхождения мето-
дом дискриминантного анализа по перечисленным выше 5 параметрам не

Таблица 50. Сравнение некоторых характеристик высокоамплитудных дистресс-
сигналов самцов и самок рыжей Myodes glareolus и красной M. rutilus полевок
из Томской области методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом вы-
делены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены
не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся.
Пост-хок анализ – Tukey HSD test, N – число особей, n – число звуков

Рыжая полевка
(N = 20)

Красная полевка
(N = 20)

Гнездовая ANOVA

Cамец
 (n = 200)

Самка
(n = 200)

Cамец
 (n = 200)

Самка
(n = 200)

Видовые
различия

Половые
различия

Длитель-
ность, с

0.037 ±
0.001а

0.042 ±
0.002б

0.046 ±
0.002в

0.047 ±
0.002в

F1,796 = 14.5

p = 0.001

F2,796 = 1.7
p = 0.179

Квартиль
25%, кГц 5.1 ± 0.1а 5.4 ± 0.1б 6.5 ± 0.1в 6.2 ± 0.1в F1,796 = 109.4

p = 0.001

F2,796 = 3.7

p = 0.023

Квартиль
50%, кГц 7.3 ± 0.1а 7.5 ± 0.1а 8.3 ± 0.1б 8.2 ± 0.1б F1,796 = 110.8

p = 0.001

F2,796 = 1.7
p = 0.17

Квартиль
75%, кГц 10.1 ± 0.1а 9.9 ± 0.1б 11.6 ± 0.1в 11.0 ± 0.1в F1,796 = 116.3

p = 0.001

F2,796 = 7.2

p = 0.001

«Энтропия» 0.629 ±
0.005а

0.626 ±
0.005а

0.647 ±
0.005аб

0.650 ±
0.004б

F1,796 = 17.4

p = 0.001

F2,796 = 0.17
p = 0.85
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Рис. 54. Сонограммы и осциллограммы гибридов красной Myodes rutilus и
рыжей M. glareolus полевок 1-го и 2-го поколения разного происхождения.
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достоверны (табл. 52). Если для каждой особи гибридов рассчитать сред-
нее расстояние Махаланобиса от каждого из родительских видов по 5 па-
раметрам дистресс-сигналов, то графически можно представить, как гиб-
риды располагаются по отношению к родительским видам (рис. 56). Надо
отметить, что в целом, в большинстве случаев по совокупности парамет-
ров дистресс-сигналов гибриды отличаются от родительских видов (нахо-
дятся вне зоны внутри видовой изменчивости сигналов), исключение со-
ставляет самец 2080, который попал в зону изменчивости сигналов рыжих
полевок). Практически все гибриды располагаются вдоль биссектрисы, то
есть по своим характеристикам они равномерно удалены от обоих роди-

Рис. 55. Полигоны распределения пиковой частоты сигналов гибридов 1-го по-
коления разного происхождения, по оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

Таблица. 51. Сравнение некоторых характеристик высокоамплитудных дистресс-
сигналов рыжей Myodes glareolus и красной M. rutilus полевок из Томской
области и их гибридов методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом
выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначе-
ны не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающи-
еся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Рыжая
полевка Гибриды Красная

полевка
n = 400 n = 540 n = 400

ANOVA

Длительность, с
0.039 ± 0.001а 0.043 ± 0.001аб 0.046 ± 0.002б F2,1337 = 8.79,

p = 0.001

Квартиль
25%, кГц 5.3 ± 0.1а 5.5 ± 0.1б 6.4 ± 0.1в F2,1337 = 53.34,

p = 0.001

Квартиль
50%, кГц 7.4 ± 0.1а 7.7 ± 0.1б 8.2 ± 0.1в F2,1337 = 52.55,

p = 0.001

Квартиль
75%, кГц 10.0 ± 0.1а 10.1 ± 0.1б 11.3 ± 0.1б F2,1337 = 66.6,

p = 0.001

«Энтропия»
0.627 ± 0.004а 0.678 ± 0.004б 0.648 ± 0.003в F2,1337 = 49.33,

p = 0.001
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Таблица 52. Сравнение некоторых характеристик дистресс-сигналов самцов и
самок гибридов рыжей Myodes glareolus и красной M. rutilus полевок 1-го по-
коления методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом выделены дос-
товерные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не различа-
ющиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся. Пост-хок
анализ – Tukey HSD test

Рис. 56. Положение отдельных особей гибридов рыжей Myodes glareolus и крас-
ной M. rutilus полевок 1-го поколения в координатах среднего расстояния Маха-
ланобиса от родительских видов по 5 параметрам дистресс-сигналов. Кружки –
самки, треугольники – самцы. Гибриды F1.1 (красная самка х рыжий самец) –
черный цвет, гибриды F1.2 (рыжая самка х красный самец) – белый цвет. Сплош-
ная линия – биссектрисса, пунктирные линии: среднее значение расстояния
Махаланобиса (R) между сигналами особей одного вида: для рыжих полевок R =
5.63, для красных R = 6.21.

F1.1 (N = 22) F1.2 (N = 5) Гнездовая ANOVA
Самец

(n = 300)
Самка

(n = 140)
Самец

(n = 80)
Самка

(n = 20)
Видовые
различия

Половые
различия

Длительность, с 0.046 ±
0.001а

0.041 ±
0.001б

0.040 ±
0.002б

0.028 ±
0.002в

F1,536 = 11.3

p = 0.001

F2,536 = 5.6

p = 0.003

Квартиль 25%, кГц 5.2 ±
0.1а

5.8 ±
0.1б

6.1 ±
0.2аб

7.1 ±
0.3в

F1,536 = 24.9

p = 0.001

F2,536 = 10.1

p = 0.001

Квартиль 50%, кГц 7.3 ±
0.1а

7.9 ±
0.1б

8.2 ±
0.1б

9.3 ±
0.2в

F1,536 = 48.8

p = 0.001

F2,536 = 12.3

p = 0.001

Квартиль 75%, кГц 9.6 ±
0.1а

10.8 ±
0.2б

10.6 ±
0.2б

12.2 ±
0.4в

F1,536 = 26.4

p = 0.001

F2,536 = 24.3

p = 0.001

«Энтропия»
0.691 ±
0.005а

0.666 ±
0.008б

0.664 ±
0.010б

0.650 ±
0.014б

F1,536 = 2.6
p = 0.107

F2,536 = 5.1

p = 0.001
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тельских видов. Однако, самки оказались по характеристикам звуковых
сигналов ближе к рыжим полевкам, а самцы, наоборот, чуть ближе к крас-
ным полевкам. Различия между сигналами гибридов разного происхожде-
ния не выражены.

Дистресс-сигналы гибридов лесных полевок 2-го поколения. Гибриды 2
поколения (или бэк-кроссеры) представлены у нас потомками рыжих и
красных полевок из Томской области 4 вариантами, однако, в неравной
степени (табл. 49), так как возвратное скрещивание на вид, который в гиб-
риде 1-го поколения был представлен самкой, затруднено. Дистресс-сиг-
налы бэк-кроссеров не имеют качественных отличий от звуков родительс-
ких видов и представляют собой сходные по структуре и большинству из-
меренных параметров короткие звуки длительностью 0.02–0.06 с (n = 700)
(рис. 54). Пиковая частота дистресс-сигналов расположена в диапазоне от
5 до 10 кГц и имеет еще небольшой пик от 0.5 до 2.5 кГц.

Полигоны распределения пиковой частоты сигналов бэк-кроссеров,
полученных от самок F1.1 (красная самка х рыжий самец), не отличаются
друг от друга (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 3.26, p = 0.07).
Но пиковая частота сдвинута в более высокочастотную область, по сравне-
нию с таковой сигналов гибрида F1.1 (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный
тест: χ2 = 28.42, p = 0.001) (рис. 57).

Рис. 57. Полигон распределения пиковых частот у гибридов F1.1 ( красная самка
х рыжий самец) и бек-кроссеров на красных Myodes rutilus и рыжих M. glareolus
полевок. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

Таблица 53. Причисление дистресс-сигналов к гибридам рыжей Myodes glareolus
и красной M. rutilus полевок разного происхождения на основе дискриминант-
ного анализа

Форма гибридов Число звуков Доля правильного причисления
Гибриды F1.1 440 96.1%
Гибриды F1.2 100 16.0%

Всего 540 81.3%
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Рис. 58. Полигон распределения пиковых частот сигналов гибридов F1.2 (рыжая
самка х красный самец) и бек-кроссеров на красных Myodes rutilus и рыжих M.
glareolus полевок. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

Рис. 59. Положение отдельных особей гибридов 2-го поколения в координатах
среднего расстояния Махаланобиса от родительских видов по 5 параметрам дис-
тресс-сигналов. Кружки – самки, треугольники – самцы. Гибриды F2.1 (красная
самка ´ рыжий самец х рыжий самец) – черный цвет, гибриды F2.3(красная самка
´ рыжий самец ´ красный самец) – серый цвет, гибриды F2.2 (рыжая самка ´
красный самец ´ рыжий самец) – белый цвет, гибриды F2.4 (рыжая самка ´ крас-
ный самец ´ красный самец) – штриховка. Сплошная линия – биссектрисса, пун-
ктирные линии: среднее значение расстояния Махаланобиса (R) между сигнала-
ми особей одного вида: для рыжих полевок R = 5.63, для красных R = 6.21.
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Полигоны распределения пиковой частоты сигналов бэк-кроссеров,
полученных от самок F1.2 (рыжая самка х красный самец) с самцами раз-
ных видов отличаются друг от друга (Kruskal-Wallis ANOVA медианный
тест: χ2 = 27.88, p = 0.001) (рис. 58). При этом, если отец бек-кроссеров
был красный самец, то пиковая частота сдвигалась в более высокочастот-
ную область (пост-хок анализ по тесту Манн-Уитни Z = -2.48, p = 0.013).
Если отец бек-кроссеров был рыжий самец, то напротив, пиковая частота
сдвигалась в более низкочастотную область (пост-хок анализ по тесту Манн-
Уитни Z = 2.80, p = 0.005).

Таким образом, существует закономерность, которая заключается в том,
что в сигналах гибридов на формирование пиковой частоты дистресс-сиг-
налов существенное влияние оказывает фактор отцовства. При том, что у
гибридов в целом значения пиковой частоты имеют обычно промежуточ-
ные значения между родительскими видами, при сравнении этого признака
в сигналах гибридов разного происхождения существуют различия, и сдвиг
модального значения характеристики сдвигается в сторону значений, ха-
рактерных для вида-отца. Среди гибридов 2-го поколения исключение со-
ставляет гибрид F2.1 (красная самка х рыжий самец х рыжий самец), у
которого пик распределения пиковой частоты сигналов также сдвинут в
более высокочастотную область.

Длительность сигналов не различается у гибридов разного происхож-
дения и разного пола. Значения длительности выделяются только у самцов
формы F2,4 (табл. 54). Средние значения квартилей сигналов достоверно
различаются между самцами и самками только у гибрида F2.4 (рыжая сам-
ка х красный самец ´ красный самец) (табл. 55). Квартили сигналов гиб-

Таблица 54. Сравнение длительности дистресс-сигналов самцов и самок гибри-
дов 2-го поколения методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом выде-
лены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не
различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся.
Пост-хок анализ – Tukey HSD test, N – число особей, n – число сигналов

Формы,
число особей

Самец Самка Различия между
формами

F2.1

(N = 15)
0.039 ± 0.002а

(n = 162)
0.037 ± 0.001а

(n = 140)
F22

(N = 3)
0.045 ± 0.002аб

(n = 40)
0.047 ± 0.00 аб

(n = 20)
F2.3

(N = 1)
0.037 ± 0.001аб

(n = 20)
F2.4

(N = 21)
0.049 ± 0.002 б

(n = 226)
0.045 ± 0.002аб

(n = 226)

F3,773 = 6.74

p = 0.001

Половые различия F3,773 = 1.23
p = 0.297
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ридов разного происхождения в основном не различаются. Выделяется по
этим параметрам сигналов только особи формы F2.4. Напротив, значения
«энтропии» сигналов разных полов имеют различия у всех форм гибри-
дов, так же как и различия между формами (табл. 56). По совокупности
параметров сигналов гибриды отличаются от родительских видов. В поле
расстояний Махаланобиса (по 5 параметрам сигналов) все особи гибридов
располагаются вдоль биссектрисы, то есть имеют промежуточные характе-
ристики по отношению к родительским видам, и их положение не зависит
от происхождения (рис. 59).

Таблица 55. Сравнение значений квартиля 50% дистресс-сигналов самцов и са-
мок гибридов 2-го поколения методом дисперсионного анализа. Жирным шриф-
том выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозна-
чены не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различаю-
щиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test, N – число особей, n – число сигналов

Формы,
число особей

Самец Самка Различия между
формами

F2.1

(N = 15)
8.1 ± 0.1а

(n = 162)
8.0 ± 0.1а

(n = 140)
F22

(N = 3)
7.9 ± 0.2а

(n = 40)
7.4 ± 0.3а

(n = 20)
F2.3

(N = 1)
7.3 ± 0.4а

(n = 20)
F2.4

(N = 21)
8.3 ± 0.1б

(n = 226)
8.8 ± 0.1в

(n = 226)

F3,773 = 16.81

p = 0.001

Половые различия F3,773 = 6.69

p = 0.001

Таблица 56. Сравнение значений «энтропии» дистресс-сигналов самцов и самок
гибридов 2-го поколения методом дисперсионного анализа. Жирным шрифтом
выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены
не различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся.
Пост-хок анализ – Tukey HSD test, N – число особей, n – число сигналов

Формы,
число особей

Самец Самка Различия между
формами

F2.1

(N = 15)
0.514 ± 0.006а

(n = 162)
0.546 ± 0.006а

(n = 140)
F22

(N = 3)
0.689 ± 0.012б

(n = 40)
0.719 ± 0.020б

(n = 20)
F2.3

(N = 1)
0.581 ± 0.024ав

(n = 20)
F2.4

(N = 21)
0.605 ± 0.008гв

(n = 226)
0.514 ± 0.006ад

(n = 226)

F3,773 = 53.38

p = 0.001

Половые различия F3,773 = 34.09

p = 0.001
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Корреляции наследования морфологических признаков
и признаков звуковых сигналов гибридов лесных полевок
Мы проанализировали, как распределяются внешние морфологические

признаки у гибридов по отличительным признакам рыжих и красных поле-
вок: длине хвоста, цвету хвоста и окраске туловища. Рыжие полевки име-
ют длинный тонкий хвост одинаковый у самцов и самок. Хвост обоих по-
лов красных полевок короче, толще и имеет на конце кисточку. Длина
хвоста наследуется гибридами промежуточным образом и коррелирует с
кровностью (непараметрической критерий Спирмана r = 0.88, p = 0.001)
(табл. 57). С другой стороны, длина хвоста гибридов имеет достоверную
отрицательную корреляцию с пиковой частотой сигналов (r = -0.186, p =
0.001) (рис. 60), с квартилем 25% (r = -0.167, p = 0.001), 50% (r = -0.196,
p  = 0.001), 75% (r = -0.158, p  = 0.001) и положительную со значением
«энтропии» (r = 0.089, p = 0.004).

Таким образом, длина хвоста наследуется скоррелированно с частот-
ными характеристиками звука (табл. 58). Наиболее высокие значения час-
тотных параметров и самый короткий хвост характерны для красной по-
левки, а у гибридов у тех, у которых хвост короче, частотные характерис-
тики выше.

Верхняя поверхность хвоста рыжих полевок имеет серый цвет, у крас-
ных полевок – рыжий. У исследованных гибридов формы F1.1 63.7% зверь-
ков имеют хвост рыжего цвета, а гибриды формы F1.2 – 80% особей имеют
хвост рыжего цвета. Кроме того, у гибридов иногда встречается «гибрид-
ная» окраска – черный цвет верхней поверхности хвоста (4.5% для F1.1 и
20% для F1.2). Среди гибридов 2-го поколения присутствуют все варианты
окраски верхней стороны хвоста, однако, 51.1% хвосты серые (характер-
ные для рыжей полевки) и 31.1% – черные, гибридной формы.

Пиковая частота сигналов у зверьков с разным окрасом хвоста досто-
верно различается (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 34.32, p =

Таблица 57. Длина хвоста гибридов разного поколения и разного происхождения
Самцы СамкиГибриды Кровность

по рыжей
полевке Длина хвоста,

см
n Длина хвоста,

см
n

Красная полевка 0 31.9 ± 0.7 7 32.0 ± 1.1 4
F2.3 0.25 28.0 1
F2.4 0.25 34.8 ± 0.6 8 33.7 ± 0.8 11
F1.1 0.5 40.5 ± 0.8 15 41.3 ± 0.9 7
F1.2 0.5 40.0 ± 0.9 4 35.0 1
F2.2 0.75 41.5 ± 1.5 2 46.0 1
F2.1 0.75 44.3 ± 0.6 8 40.7 ± 1.2 7
Рыжая полевка 1 48.7 ± 1.3 6 47.3 ± 1.0 6
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Таблица 58. Параметры сигналов гибридов с разной длиной хвоста (длинный –
44 мм и больше, короткий – 35 мм и меньше) и их сравнение методом однофак-
торной ANOVA. Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одинако-
выми буквами-индексами обозначены не различающиеся значения в строчке,
разными – достоверно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Признак Длинный
(n = 242)

Средний
(n = 711)

Короткий
(n = 327)

ANOVA

Длительность, с
0.040 ± 0.002а 0.042 ± 0.001аб 0.046 ± 0.002б F(2,1277) = 4.44,

p = 0.012

Квартиль 25%, кГц
6.1 ± 0.1а 5.9 ± 0.1а 6.6 ± 0.1б F(2,1277) = 18.65,

p = 0.001

Квартиль 50%, кГц
7.9 ± 0.1а 7.8 ± 0.1а 8.5 ± 0.1б F(2,1277) = 25.49,

p = 0.001

Квартиль 75%, кГц
10.4 ± 0.1а 10.3 ± 0.1а 11.0 ± 0.1б F(2,1277) = 20.7,

p = 0.001

«Энтропия»
0.563 ± 0.008а 0.637 ± 0.004б 0.573 ± 0.006а F(2,1277) = 57.58,

p = 0.001

0.001), причем зверьки с серым хвостом (характерным для рыжей полев-
ки) имеют более высокую частоту, чем зверьки с рыжим хвостом, что
имеет обратную тенденцию, чем у родительских видов. Нам, однако, более
интересно, что гибридная окраска хвоста сопровождается и промежуточ-
ными характеристиками звуков гибридов, как пиковой частотой (рис. 61),
так и длительностью, квартилями, «энтропией», что подтверждается дан-
ными многофакторного анализа (F12,2620 = 4.17, p = 0.001) (табл. 59).

Окрас рыжих полевок оценивался как рыже-серый, красных – как ярко-
рыжий. Гибриды формы F1.1 сохраняли родительскую окраску, а гибриды
формы F1.2 имели темно-рыжую (гибридную) окраску. Бэк-кроссы так же

Таблица 59. Параметры сигналов гибридов с разным окрасом верха хвоста и их
сравнение методом однофакторной ANOVA. Жирным шрифтом выделены до-
стоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не разли-
чающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся. Пост-
хок анализ – Tukey HSD test

Признак Серый
(n = 533)

Черный
(n = 202)

Рыжий
(n = 585)

ANOVA

Длительность, с
0.046 ± 0.001а 0.039 ± 0.001б 0.042±0.001б F2,1317 = 6.57

p = 0.001

Квартиль 25%, кГц
6.4 ± 0.1аб 6.2 ± 0.1а 5.8 ± 0.1б F2,1317 = 13.88

p = 0.001

Квартиль 50%, кГц
8.3 ± 0.1а 8.1 ± 0.1а 7.8 ± 0.1б F2,1317 = 18.29

p = 0.001

Квартиль 75%, кГц
10.8 ± 0.1аб 10.6 ± 0.1а 10.3 ± 0.1б F2,1317 = 11.46

p = 0.001

«Энтропия»
0.611 ± 0.005а 0.565 ± 0.008б 0.612 ± 0.005а F2,1317 = 15.08

p = 0.001
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Рис. 60. Полигон распределения пиковой частоты сигналов полевок гибридов с
разной длиной хвоста. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

Рис. 61. Полигон распределения пиковых частот в сигналов гибридных зверьков
с разным окрасом хвоста. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

как и в случае с цветом хвоста имели все варианты окраски тела, однако
55.6% зверьков были ярко-рыжими (характерными для красной полевки)
и также 33.3% – темно-рыжие, гибридной окраски.

Окрас туловища оказался связанным только с длительностью сигнала
(F12,2620 = 3.62, p = 0.001) (табл. 60), причем у зверьков, имеющих окрас
рыжей полевки длительность сигналов меньше, чем у зверьков, имеющих
окрас красной полевки, что соответствует параметрам звуков родительс-
ких видов. Зверьки «гибридного окраса» издавали сигналы с промежу-
точными значениями длительности. Частотные характеристики, в том чис-
ле распределение пиковых частот, оказались не связаны с окрасом тела
зверьков (рис. 62).
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Таким образом, за редким исключением признаки дистресс-сигналов
гибридов рыжих и красных полевок имеют промежуточные значения меж-
ду признаками сигналов родительских видов. Наследование признаков
звуковых сигналов гибридов коррелирует с видоспецифичными морфоло-
гическими признаками родительских видов.

Наследование признаков звуковых сигналов гибридов
красных и рыжих полевок 1-го поколения с Урала

Красных и рыжих полевок с Урала у нас было мало (табл. 35). Уральс-
кие полевки издавали шумовые сигналы или гармонические, но с шумовой
составляющей. Сигналы самцов и самок достоверно различались по ряду

Таблица 60. Параметры сигналов гибридов с разным окрасом туловища и их
сравнение методом однофакторной ANOVA. Жирным шрифтом выделены до-
стоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не разли-
чающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся. Пост-
хок анализ – Tukey HSD test

Признак Рыже-серый
 (n = 80)

Темно-рыжий
(n = 363)

Ярко-рыжий
(n = 877)

ANOVA

Длительность, с
0.031 ± 0.002а 0.042 ± 0.001б 0.045 ± 0.001б F2,1317 = 11.59

p = 0.001

Квартиль 25%, кГц
6.0 ± 0.2аб 6.3 ± 0.1а 6.0 ± 0.1б F2,1317 = 3.27

p = 0.038

Квартиль 50%, кГц
8.0 ± 0.2аб 8.3 ± 0.1а 8.0 ± 0.1б F2,1317 = 5.84

p = 0.003

Квартиль 75%, кГц
10.7 ± 0.2 10.6 ± 0.1 10.4 ± 0.1

F2,1317 = 2.44
p = 0.088

«Энтропия»
0.547 ± 0.009а 0.598 ± 0.006б 0.615 ± 0.004б F2,1317 = 13.70

p = 0.001

Рис. 62. Полигон распределения пиковых частот сигналов гибридных зверьков с
разным окрасом тела. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.
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Таблица 61. Параметры сигналов самцов и самок рыжей Myodes glareolus и
красной M. rutilus полевок с Урала и их сравнение методом гнездовой ANOVA.
Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми буквами-
индексами обозначены не различающиеся значения в строчке, разными – дос-
товерно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

параметров, однако, между видами различия достоверны только по длитель-
ности, квартилю 75% и энтропии (рис. 63, табл. 61). Распределение пиковой
частоты дистресс-сигналов рыжей и красной полевок с Урала не отличают-
ся (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 0.01, p = 0.93). Пиковая час-

Рис. 63. Примеры сонограмм и осциллограмм рыжих Myodes glareolus и крас-
ных M. rutilus полевок с Урала и их гибридов.

Рыжая полевка (N = 5) Красная полевка (N = 5) Гнездовая ANOVA
Самец

(n = 60)
Самка

(n = 22)
Самец

(n = 31)
Самка

(n = 56)
Видовые
различия

Половые
различия

Длитель-
ность, с

0.037 ±
0.002а

0.054 ±
0.004б

0.069 ±
0.005в

0.051 ±
0.001гб

F1,165 = 25.8

p = 0.001

F2,165 = 19.8

p = 0.001

Квартиль
25%, кГц 5.7 ± 0.2 5.5 ± 0.3 6.1 ± 0.3 5.5 ± 0.1

F1,165 = 0.90
p = 0.343

F2,165 = 2.05
p = 0.132

Квартиль
50%, кГц 7.8 ± 0.1 аб 7.4 ± 0.2 ав 8.1 ± 0.2 б 7.3 ± 0.1 в F1,165 = 0.46

p = 0.497
F2,165 = 12.0

p = 0.001

Квартиль
75%, кГц 10.3 ± 0.1а 9.2 ± 0.4б 10.0 ± 0.2а 8.4 ± 0.1г F1,165 = 8.85

p = 0.003

F2,165 = 31.4

p = 0.001

«Энтропия» 0.710 ±
0.006а

0.651 ±
0.017б

0.693 ±
0.007а

0.622 ±
0.004б

F1,165 = 8.33

p = 0.004

F2,165 = 35.4

p = 0.001
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тота дистресс-сигналов гибридов ниже, чем у родительских видов (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 57.12, p = 0.001) (рис. 64).

Распределение пиковой частоты сигналов гибридов рыжей и красной
полевок с Урала разного происхождения достоверно различается (Kruskal-
Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 14.79, p = 0.001) (рис. 65). В сигналах
гибрида F1.2 (рыжая самка ´ красный самец) пиковые частоты сдвинуты в
более высокую область, то есть вклад самца красной полевки в формиро-
вание частотного диапазона криков гибридов выражен сильнее. Сигналы
гибридного самца F1.2 отличались от сигналов гибридов F1.1 по частотным
параметрам (табл. 62). Различия сигналов самцов и самок гибридов F1.1

проявились лишь в квартили 75% и «энтропии».

Рис. 64. Полигон распределения средних по сигналу пиковых частот у красных
Myodes rutilus, рыжих M. glareolus полевок с Урала и их гибридов (1-го поколе-
ния), по оси абсцисс – пиковая частота, Гц.

Рис. 65. Полигоны распределения пиковой частоты гибридов красной Myodes
rutilus и рыжей M. glareolus полевок 1-го поколения разного происхождения с
Урала. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.
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Рис. 66. Положение отдельных особей гибридов красной Myodes rutilus и ры-
жей M. glareolus полевок 1-го поколения (Урал) в координатах среднего рассто-
яния Махаланобиса от родительских видов по 5 параметрам дистресс-сигналов.
Кружки – самки, треугольники – самцы. Гибриды F1.1 (красная самка ´ рыжий
самец) – черный цвет, гибриды F1.2 (рыжая самка х красный самец) – белый цвет.
Сплошная линия – биссектрисса, пунктирные линии: среднее значение рассто-
яния Махаланобиса (R) между особями одного вида: для рыжих полевок R =
5.84, для красных R = 7.07.

В координатах расстояния Махаланобиса от родительских видов все
гибриды располагаются ниже биссектрисы, то есть по совокупности пара-
метров ближе к рыжим полевкам. Самцы меньше отличаются от родитель-
ских видов (самцы 2002 и 2005 входят в зону изменчивости рыжей полев-

Таблица 62. Параметры сигналов гибридов красной Myodes rutilus и рыжей M.
glareolus полевок 1-го поколения с Урала и их сравнение методом гнездовой
ANOVA. Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одинаковыми
буквами-индексами обозначены не различающиеся значения в строчке, разны-
ми – достоверно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

F1.1 (N = 9)
F1.2 (N =

1)
Гнездовая ANOVA

Самец
(n = 51)

Самка
(n = 94)

Самец
(n = 20)

Видовые
различия

Половые
различия

Длительность, с 0.062 ±
0.005

0.060 ±
0.002

0.053 ±
0.004

F1,162 = 0.13
p = 0.720

F1,162 = 1.60
p = 0.208

Квартиль 25%, кГц 4.7 ± 0.3а 4.7 ± 0.2а 6.3 ± 0.2б F1,162 = 15.5

p = 0.001

F1,162 = 0.04
p = 0.861

Квартиль 50%, кГц 6.7 ± 0.2а 6.7 ± 0.2а 7.9  ± 0.1б F1,162 = 18.3

p = 0.001

F1,162 = 0.04
p = 0.836

Квартиль 75%, кГц 8.0 ± 0.2а 7.5 ± 0.1б 9.5 ± 0.3в F1,162 = 42.1

p = 0.001

F1,162 = 5.64

p = 0.019

«Энтропия»
0.584 ±
0.002а

0.479 ±
0.007б

0.627 ±
0.018а

F1,162 = 27.3

p = 0.001

F1,162 = 63.8

p = 0.001
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ки), чем самки (рис. 66). Таким образом, сигналы гибридов 1-го поколе-
ния между рыжей и красной полевками с Урала отличаются от дистресс-
сигналов родительских видов. Здесь мы также можем отметить влияние
отцовского вида на формирование пиковых частот у гибридов.

Наследование признаков звуковых сигналов гибридов рыжей
и тяньшанской полевок

Тяньшанская полевка была привезена из Киргизии в 1984 году. После
ряда лет виварная популяция тяньшанских полевок пришла в упадок и пос-
леднюю самку ссадили с самцом рыжей полевки из Тверской области (под-
вид M. glareolus suecicus) и были получены гибриды. Нам удалось записать
несколько самок.

Дистресс-сигналы тяньшанских полевок короче и отличаются от дист-
ресс-сигналов рыжих полевок более высокой основной частотой и мень-
шим объемом шумовых составляющих, что отражается в меньших значе-
ниях «энтропии» (рис. 67, табл. 63). Дистресс-сигналы тяньшанских поле-
вок имеют более низкую пиковую частоту, чем у рыжих полевок (рис. 68).
Распределение пиковой частоты дистресс-сигналов гибридов отличается
от родительских видов (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 261.88,

Рис. 67. Примеры сонограмм и осциллограмм дистресс-сигналов самок рыжей
Myodes glareolus и тяньшанской M. centralis полевок и их гибридов.
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Рис. 68. Полигон распределения пиковых частот в сигналах рыжей Myodes
glareolus и тяньшанской M. centralis полевок и их гибридов. По оси абсцисс –
пиковая частота, Гц.

Таблица 63. Параметры сигналов самок рыжей Myodes glareolus и тяньшанской
M. centralis полевок и их гибридов 1-го поколения и их сравнение методом одно-
факторной ANOVA. Жирным шрифтом выделены достоверные значения. Одина-
ковыми буквами-индексами обозначены не различающиеся значения в строчке,
разными – достоверно различающиеся. Пост-хок анализ – Tukey HSD test

p = 0.001), однако оно ближе к таковому рыжих полевок, чем тяньшанс-
ких. Ту же тенденцию мы видим и для других частотных характеристик.
Однако, длительность звуков гибридов, наоборот, ближе к длительности
сигналов тяньшанской полевки, а «энтропия» звуков гибридов имеет про-
межуточное значение (табл. 63). Таким образом, сигналы гибридов хоро-
шо отличаются от звуков родительских видов. Дискриминантный анализ
показывает высокий уровень правильных причислений к своему виду как
родительских видов, так и гибридов (табл. 64) по перечисленным выше 5
параметрам – 94.5% правильных причислений, что практически не отлича-

Тяньшанская
полевка

Гибриды Рыжая полевка

n = 118 n = 108 n = 22

ANOVA

Длительность, с
0.027 ± 0.001а 0.023 ± 0.001б 0.054 ± 0.004в F2,245 = 79.28

p = 0.001

Квартиль 25%, кГц
3.0 ± 0.1а 5.5 ± 0.1б 5.5 ± 0.3б F2,245 = 233.4

p = 0.001

Квартиль 50%, кГц
4.0 ± 0.1а 7.9 ± 0.1б 7.4 ± 0.2в F2,245 = 747.1

p = 0.001

Квартиль 75%, кГц
5.6 ± 0.1а 11.6 ± 0.1б 9.2 ± 0.4в F2,245 = 672.0

p = 0.001

«Энтропия»
0.520 ± 0.005а 0.586 ± 0.008б 0.651 ± 0.017в F2,245 = 48.61

p = 0.001
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Таблица 64. Причисление дистресс-сигналов рыжей Myodes glareolus и тянь-
шанской M. centralis полевок и их гибридов на основе дискриминантного и
кроссвалидационного анализа

Рис. 69. Положение отдельных самок гибридов рыжей Myodes glareolus и тянь-
шанской M. centralis полевок в координатах среднего расстояния Махаланоби-
са от родительских форм по 5 параметрам дистресс-сигналов. Сплошная линия
– биссектрисса, пунктирные линии: среднее значение расстояния Махаланоби-
са (R) между особями одного вида: для рыжих полевок R = 7.77, для тяньшанских
полевок R = 4.11.

Дискриминантный
анализ

Кроссвалидационный анализВид

Число звуков Доля правильного причисления
Рыжие 82 95.1% 92.7%
Тяньшанские 209 98.1% 98.1%
Гибриды 108 87.0% 93.3%
Всего 399 94.5% 93.0%

ется от величины, полученной при кроссвалидации – 93.0% (χ2 = 0.35, p =
0.56), но превышает случайную величину, полученную при рандомизации
(52.2 ± 0.4 %, n = 100) (χ2 = 72.04, p = 0.001). Основной вклад в различия
между сигналами особей вносят: квартиль 50%, 75%, «энтропия» и дли-
тельность.

Расположение особей по совокупности характеристик звуков в осях
расстояния Махаланобиса по отношению к родительским видам показыва-
ет, что влияние отца (рыжая полевка) сильнее, все особи расположены
ближе к рыжей, чем к тяньшанской полевке (рис. 69).
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Рис. 70. Примеры сонограмм и осциллограмм дистресс-сигналов самцов обык-
новенной Microtus arvalis и восточноевропейской M. rossiaemeridionalis поле-
вок и их гибридов.

Наследование признаков звуковых сигналов гибридов
обыкновенной и восточноевропейской полевок

Обыкновенная и восточноевропейская полевки являются видами-двой-
никами (Малыгин, 1983; Мейер и др., 1996). Звуковые сигналы обыкно-
венной и восточноевропейской полевки чрезвычайно схожи (Рутовская,
1999, 2001, 2005; Рутовская, Ковальская, 1999; Rutovskaya, 2008) и не
имеют качественных признаков, по которым их можно было бы различить.
Мы имели записи только двух самцов гибридов обыкновенной и восточ-
ноевропейской полевок, отловленных в Московской области. Дистресс-
сигналы самцов обыкновенной и восточноевропейской полевок имеют гар-
монические модулированные продолжительные сигналы, как правило, с
выраженным шумовым компонентом (рис. 70). Гибриды 1-го поколения
издают дистресс-сигналы короче, спектральные характеристики их располо-
жены в более низкочастотной области, чем у родительских видов (табл. 65).

Звуковые сигналы родительских видов не отличаются по пиковой час-
тоте (Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 3.36, p = 0.067), в то
время как гибриды имеют значительно более низкие пиковые частоты
(Kruskal-Wallis ANOVA, медианный тест: χ2 = 33.0, p = 0.001) (рис. 71).
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Отсутствие явно выраженных отличий между параметрами сигналов
родительских видов отражается и в том, что при дискриминантном анализе
по 5 параметрам, сигналы восточноевропейской полевки причисляются, в
основном, к обыкновенной, в то время как звуки гибридов легко отлича-
ются от родительских видов (табл. 66). Среднее значение правильных при-
числений практически не отличалось от величины, полученной при крос-
свалидации (χ2 = 1.20, p > 0.05), но превышал случайную величину, полу-
ченную при рандомизации (44.6 ± 0.9%, n = 100) (χ2 = 21.8, p = 0.001).

Таблица 65. Параметры сигналов самцов обыкновенной Microtus arvalis и во-
сточноевропейской M. rossiaemeridionalis полевок и их гибридов 1-го поколе-
ния и их сравнение методом однофакторной ANOVA. Жирным шрифтом выде-
лены достоверные значения. Одинаковыми буквами-индексами обозначены не
различающиеся значения в строчке, разными – достоверно различающиеся.
Пост-хок анализ – Tukey HSD test

Обыкновенная
полевка
(n = 63)

Гибриды
(n = 26)

Восточно-
европейская

полевка
(n = 39)

ANOVA

Длительность, с
0.100 ± 0.006а 0.042 ± 0.005б 0.098 ± 0.006а F2,392 = 13.32

p = 0.001

Квартиль 25%, кГц
4.5 ± 0.2а 3.3 ± 0.3б 4.5 ± 0.2а F2,392 = 5.95

p = 0.003

Квартиль 50%, кГц
7.2 ± 0.2а 5.2 ± 0.4б 6.7 ± 0.2а F2,392 = 6.97

p = 0.001

Квартиль 75%, кГц
9.3 ± 0.2 8.6 ± 0.7 8.8 ± 0.2

F2,392 = 1.35
p = 0.260

«Энтропия»
0.682 ± 0.008а 0.551 ± 0.020б 0.682 ± 0.008а F2,392 = 21.43

p = 0.001

Рис. 71. Полигон распределения пиковых частот в сигналах самцов обыкновен-
ной Microtus arvalis и восточноевропейской M. rossiaemeridionalis полевок и
их гибридов. По оси абсцисс – пиковая частота, Гц.
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Таблица 66. Причисление дистресс-сигналов обыкновенной Microtus arvalis и
восточноевропейской M. rossiaemeridionalis полевок и их гибридов на основе
дискриминантного и кроссвалидационного анализа

Основной вклад в различия между сигналами особей вносят: квартиль 50%,
75% и «энтропия».

Поскольку дистресс-сигналы родительских видов очень схожи, то мы
не можем говорить, какой родительский вид вносит наибольший вклад,
можем только констатировать, что сигналы гибридов отличаются.

Таким образом, дистресс-сигналы полевок и их гибридов не имеют
качественных признаков, по которым можно было бы их различать, как это
можно сделать по предупреждающему об опасности сигналу байбаков и
серых сурков в зоне их вторичного контакта (Никольский и др., 1982).
Более того, минимальные и максимальные значения характеристик сигна-
лов у разных видов перекрываются, так как дистресс-сигнал имеет широ-
кую изменчивость в зависимости от эмоционального состояния особей.
Однако модальные значения параметров сигналов гибридов во многих слу-
чаях различаются в зависимости от происхождения, и могут коррелиро-
вать с наследованием некоторых характерных для видов морфологических
признаков. У гибридов 1-го поколения разного происхождения распреде-
ления пиковой частоты писков достоверно отличаются, и модальные значе-
ния пиковой частоты сигнала ближе значению пиковой частоты вида, пред-
ставленного отцом. Наследование частотных характеристик гибридами 2-
го поколения не имеет четко выраженной закономерности. Интересно, что
у гибридов F2.4 (возвратное скрещивание на красную полевку) частотные
характеристики сигналов имеют наиболее высокие значения, выше тако-
вых всех гибридов и родительских видов, что вероятно можно отнести к
влиянию генотипа красной полевки, выступающей здесь опять в роли отца.
Таким образом, в наследование частотных характеристик дистресс-сигна-
ла существенное значение вносит генотип отца.

Длительность сигнала, вероятно, наследуется промежуточно и корре-
лирует с кровностью у гибридов рыжей и красной полевок. Однако, у гиб-

Причисление к своему виду Дискрими-
нантный
анализ

Кроссвалида-
ционный
анализ

Вид полевок

Число
звуков

(1) (2) (3) Доля правильного
причисления

Обыкновенная (1) 63 53 5 5 78.1% 83.9%
Восточно-
европейская (2)

39 31 6 2 35.0% 10.5%

Гибриды (3) 26 2 1 23 92.9% 91.7%
Всего 128 86 12 30 68.2% 62.9%
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ридов, полученных от других видов (тяньшанской и рыжей полевок, обык-
новенной и восточноевропейской полевок), сигналы достоверно короче,
чем у родительских видов.

Отсутствие закономерностей при анализе наследования признаков сиг-
налов у гибридов, возможно, происходит в результате того, гибридные
особи имеют по ряду признаков не только промежуточное наследование,
но и расщепление признаков. Мы обнаружили статистическую корреля-
цию между некоторыми характеристиками сигнала и морфологическими
признаками зверьков. Наши результаты в большинстве случае подтверж-
дают скоррелированность наследования признаков звукового сигнала и
морфологических признаков. Во всех случаях промежуточного наследо-
вания морфологических признаков обычно проявляется и промежуточное
наследование параметров сигналов.



135

ГЛАВА 7. НАПРАВЛЕНИЯ ЭВОЛЮЦИИ ЗВУКОВОЙ
КОММУНИКАЦИИ ПОЛЕВОК

Как было описано выше полевки подсемейства Arvicolinae активно
пользуются звуковой коммуникацией, однако разные виды и роды имеют
различные вокальные репертуары, как по числу звуковых сигналов, так и
по их звуковым параметрам. Схожее строение тела определяет достаточно
близкий репертуар двигательных реакций и элементов социальных взаимо-
действий (Johst, 1967). Однако широкое распространение повсеместно в
северном полушарии в пределах Голарктики (Громов, Поляков, 1977) оп-
ределяет большое разнообразие условий обитания, и как следствие боль-
шое разнообразие пространственного распределения и социальной струк-
туры популяций (Громов, 2008). Группа считается молодой, поэтому она
представлена популяциями, имеющими разные уровни филогенетических
связей: подвидовые, видовые, родовые.  Это позволяет нам при сравнении
вокальных репертуаров полевок оценить роль различных факторов на фор-
мирование акустической коммуникации этой группы в эволюционном про-
цессе.

Н. Тинберген предположил, что коммуникации возникли из неспеци-
фического поведения (Tinbergen, 1952). Таким неспецифическим акусти-
ческим сигналом можно считать дистресс-сигнал (писки) полевок. Как
мы уже пытались показать, этот сигнал является отражением уровня воз-
буждения зверька преимущественно в ситуации отрицательного эмоцио-
нального состояния: боли, страха, фрустрации (Рутовская, 1990а). Этот
сигнал мы регистрируем у всех исследованных видов, причем для некото-
рых видов он является единственным голосовым сигналом в звуковом
диапазоне, например, у лесных полевок. К тому же у лесных полевок мы
регистрируем практически полное отсутствие видимой реакции на сигнал
особей партнеров и других особей в пределах его слышимости (Рутовс-
кая, 1990а). Это позволило нам предположить, что функция дистресс-сиг-
нала в первую очередь – отражение уровня возбуждения и регуляция чрез-
мерного возбуждения структур центральной нервной системы путем пере-
вода избытка возбуждения в звуковые сигналы (Гримак, 1987). Ситуации,
в которых издаются дистресс-сигналы можно также выстроить в ряд по
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уровню напряженности взаимодействий от нейтрально-дружелюбных до
жесткой агрессии, и этому тренду можно сопоставить изменения характе-
ристик сигнала в континуальном ряду: от низкоамплитудных дистресс-сиг-
налов до высокоамплитудных. При этом для элементов мягкой агрессии
могут встречаться и те, и другие, в одном ряду (Рутовская, 2015).

Широкая изменчивость этого дистресс-сигнала создает предпосылку
для происхождения новых сигналов, ситуативно привязанных, у которых
формируется конкретное коммуникативное значение. Основным фактором,
определяющими расширение вокального репертуара у разных видов поле-
вок является характер социальной структуры вида и стратегии размноже-
ния. При встрече половых партнеров необходимым условием успешности
спаривания является опознавание самцом половой принадлежности и фи-
зиологического состояния самки, преодоление мотивации страха и синх-
ронизация поведения самца и самки (Зоренко, 2013).

Сравнивая акустическую активность при разных типах взаимодействий
у видов, из которых мы формировали экспериментальные группы, надо
отметить, что при половых взаимодействиях, а именно при садках, у ряда
видов акустическая активность значительно выше, чем у других (рис. 72).
При садках, как мы уже упоминали выше, дистресс-сигналы (чаще низко-
амплитудные) издает, как правило, самка не готовая к спариванию. Таким
образом, рисунок 72 можно интерпретировать таким образом, что для до-
стижения успеха в спаривании некоторым видам требуется больше усилий
для координации поведения самца и самки, а в некоторых случаях дист-
ресс-сигналы начинает издавать и самец при ситуации фрустрации. Неоди-
наковую акустическую активность в этих ситуациях можно объяснить раз-

Рис. 72. Акустическая активность (дистресс-сигналы) при спариваниях у самок
(светлый столбик) и самцов (черный столбик) разных видов.
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личием в социальных структурах популяций видов и в их системах спари-
вания. При промискуитетном характере размножения для успешного спа-
ривания, по-видимому, не требуется дополнительная стимуляция, кроме
запаховой. Поэтому у ряда видов лесных полевок, популяции которых со-
ставляют агрегации особей (участки самок практически не перекрывают-
ся, а самцы используют общую территорию с установлением иерархичес-
кой структуры (Громов, 2008)), мы не находим других звуковых сигналов,
кроме общего для всех видов изменчивого дистресс-сигнала. Похожий
тип спаривания у закаспийской полевки, которые живут большими семья-
ми, включающими как несколько половозрелых самцов, так и самок, и не
образующих отдельных пар. Напротив, пашенная полевка – вид территори-
альный и для успешного размножения необходимо преодолеть территори-
альную агрессию самки. Для полевок, имеющих семейно-групповую струк-
туру популяций, видимо, возникает необходимость дополнительной стиму-
ляции для успешного размножения. Появление и становление такого сиг-
нала (пения самцов) мы находим почти у всех видов серых полевок. Он
формируется из низкоамплитудной части континуального ряда дистресс-
сигнала, который чаще всего издается зверьками при дружелюбных взаи-
модействиях или мягкой агрессии.

Пение мы выделяем по структурным характеристикам от низкоампли-
тудного диапазона континуального ряда дистресс-сигналов. В первую оче-
редь звуки пения организованы в ритмические последовательности. По
своим физическим характеристикам пение имеет большее сходство с низ-
коамплитудными сигналами (то есть с частью континуального ряда, соот-
несенного с минимальным эмоциональным напряжением). Для некоторых
видов при анализе пения и низкоамплитудных сигналов иногда трудно про-
вести границу между ними. Кладограмма разных сигналов на примере даль-
невосточной полевки из Монголии показывает, что низкоамплитудные сиг-
налы и пение имеют большее сходство между собой, чем с высокоампли-
тудными дистресс-сигналами (Зоренко, Рутовская, 2006) (рис. 73).

Изменчивость параметров пения, как правило меньше, чем низкоапли-
тудных дистресс-сигналов, что выражается в достоверно меньшем коэф-
фициенте вариации (табл. 67). Надо отметить, что меньшая изменчивость
пения по сравнению с низкоаплитудными сигналами характерна, в основ-
ном, для видов, образующих плотные поселения – колонии, или ведущие
семейно-групповой образ жизни, т. е для социальных видов. Эти сравне-
ния дают основу для предположения, что пение является производной низ-
коаплитудных дистресс-сигналов, сопровождающих дружелюбные и по-
ловые взаимодействия. Процесс формирования коммуникативного сигна-
ла пение сопровождается уменьшением его изменчивости по сравнению с
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низкоаплитудными дистресс-сигналами (табл. 67) и появлением ритмичес-
кой организации – пение чаще всего издается сериями.

Увеличение социальности и сдвиг суточной активности к светлому вре-
мени дня дает предпосылку для появления предупреждающей об опаснос-
ти сигнализации (Shelley, Blumstein, 2005). И действительно у некоторых
видов, обитающих на открытых пространствах и создающих плотные по-

Рис. 73. Кладограмма разных сигналов дальневосточной полевки Alexandromys
fortis michnoi из Монголии. Цифры обозначают значение расстояния t, рассчи-
танное по 5 параметрам звуков.

Таблица 67. Среднее значение коэффициентов вариации по 5 параметрам (дли-
тельности, пиковой частоте, «энтропии», основной частоте и глубине модуля-
ции) пения и низкоаплитудных дистресс-сигналов ряда видов подсемейства
Arvicolinae и вероятность их различия по тесту хи-квадрат

Пение
Низкоамплитудный

сигнал
χ2 P

Мicrotus agrestis 31.6% 32.9% 0.08 0.782
Мicrotus arvalis obscurus 34.0% 23.7% 5.87 0.015

Мicrotus arvalis arvalis 26.1% 27.7% 0.13 0.721
Мicrotus. rossiaemeridionalis 29.9% 32.3% 0.26 0.608
Мicrotus socialis 31.9% 48.0% 10.38 0.001

Мicrotus. paradoxus 37.0% 40.4% 0.48 0.488
Мicrotus transcaspicus 33.4% 33.0% 0.01 0.932
Alexandromys oeconomus 33.7% 33.3% 0.01 0.932
Alexandromys limnophilus 24.8% 23.8% 0.055 0.814
Alexandromys middendorffii 15.5% 24.1% 4.043 0.044

Alexandromys fortis michnoi 30.7% 43.1% 6.27 0.012

Alexandromys fortis pelliceus 24.8% 50.8% 26.52 0.001

Lasiopodomys gregalis gregalis 26.6% 37.0% 4.64 0.031

Lasiopodomys g. castaneus 26.8% 40.4% 7.68 0.006

Lasiopodomys brandti 28.6% 39.7% 5.15 0.023

Lasiopodomys mandarinus 24.0% 36.4% 5.87 0.015
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селения, появляется предупреждающий об опасности сигнал (полевка Бран-
дта, узкочерепная полевка, возможно, полевка Хартинга). По сравнению
характеристик сигнала и комплекса поведения, в который он включается, с
аналогичным поведением других грызунов открытых пространств (напри-
мер, наземным беличьим), можно говорить о том, что это относительно
молодое в эволюционном плане приобретение (Никольский, 1992). Пре-
дупреждающий об опасности сигнал происходит, видимо, из дистресс-сиг-
налов, относящихся к высокоамплитудной части континуума.

 Формирование предупреждающего об опасности сигнала можно пред-
ставить, как результат типологической преемственности: высокоамплитуд-
ные сигналы полевок при испуге, как результат высокого уровня возбуж-
дения при появлении опасности (хищника), закрепляются в качестве пре-
дупреждающего об опасности сигнала. Новый сигнал в эволюции получа-
ет строгую ситуативную привязанность, меняется его функциональное зна-
чение и появляются отличия в параметрах от исходного звука. Например, у
полевки Брандта предупреждающий об опасности сигнал более короткий и
имеет более высокие значения частотных параметров и глубину модуляции
по сравнению с высокоамплитудными сигналами (табл. 68).

Кладограмма разных типов звуков на примере узкочерепной полевки
показывает, что высокоамплитудные сигналы более сходны с предупрежда-
ющим об опасности сигналом, чем с низкоамплитудными звуками (рис. 74).
Как и в случае с формированием пения как коммуникативного сигнала, об-
разование предупреждающего об опасности сигнала сопровождается умень-
шением его изменчивости  (табл. 69), и полевки издают сигнал сериями.

Для предупреждающего об опасности сигнала сусликов разных видов
существует аналогичное представление о происхождении его из агонисти-

Таблица 68. Сравнение параметров высокоамплитудного дистресс-сигнала и
предупреждающего об опасности сигнала у полевки Брандта Lasiopodomys
brandti

Высокоамп-
литудный
дистресс-

сигнал

Предупреж-
дающий об

опасности сигнал

Сравнение по тесту
Стьюдента

n 98 298
Длительность, с 0.06 ± 0.01 0.03 ± 0.01 t= 2.12, p < 0.05

Пиковая
частота, кГц 4.4 ± 0.3 10.2 ± 0.1 t = 18.34, p < 0.001

Квартиль 25%, кГц 3.4 ± 0.2 9.7 ± 0.1 t = 28.17, p < 0.001

Квартиль 50%, кГц 4.6 ± 0.2 10.1 ± 0.1 t = 24.60, p < 0.001

Квартиль 75%, кГц 6.1 ± 0.3 10.6 ± 0.1 t = 14.23, p < 0.001

«Энтропия» 0.44 ± 0.01 0.52 ± 0.01 t = 5.65, p < 0.001

Глубина модуляции, кГц 2.3 ± 0.2 5.3 ± 0.1 t = 13.41, p < 0.001
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ческой вокализации. А.А. Никольский (1984) предположил, что между зву-
ковыми реакциями на разные стимулы существует типологическая преем-
ственность, основанная на характере ситуативных изменений. Эта связь,
выраженная у разных видов в разной степени, сохраняется длительное вре-
мя, пока все углубляющаяся дискретность в континууме поведения не при-
ведет к появлению резкой границы между реакциями, некогда соседство-
вавшими в ряду ситуативных изменений. Углубление дискретности в ряду
поведенческих реакций представляет, вероятно, одно из наиболее широко
распространенных направлений и эволюции звуковых сигналов млекопи-
тающих.

Привязка сигналов к конкретной ситуации, появление коммуникатив-
ной значимости предполагает возможность появления направленного от-
бора, увеличивающего, во-первых, однозначность восприятия его реципи-
ентом и, во-вторых, увеличения помехозащищенности сигнала. Первое
приводит к уменьшению изменчивости характеристик сигналов и увеличе-
нию их повторяемости. Однако если у всех видов полевок предупреждаю-
щий об опасности сигнал имеет меньшую изменчивость по сравнению с
дистресс-сигналами, что вполне логично – неоднозначность восприятия

Рис. 74. Кладограмма разных сигналов узкочерепной полевки Lasiopodomys
gregalis. Цифры обозначают значение расстояния t, рассчитанное по 5 пара-
метрам звуков.

Таблица 69. Среднее значение коэффициентов вариации по 5 параметрам (дли-
тельности, пиковой частоте, «энтропии», основной частоте и глубине модуля-
ции) разных типов сигналов у полевки Брандта Lasiopodomys brandti и узкоче-
репной полевки Lasiopodomys gregalis castaneus и вероятность их различия по
хи-квадрат тесту

Дистресс-
сигнал

Предупреждающий
об опасности сигнал χ2 p

L. gregalis castaneus 42.4% 24.6% 17.08 0.001

L. brandti 45.4% 24.1% 24.80 0.001
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может стоить жизни, то уменьшение изменчивости параметров пения, мы
отмечает только для тех видов, у которых пение становится неотъемлемой
частью полового поведения. Второе, повышение помехозащищенности сиг-
нала, может приводить к изменению параметров звуков, например, к сдви-
гу спектральных характеристик в диапазон частот, который имеет наиболее
оптимальные характеристики для распространения в конкретных условиях,
например, в условиях норы у китайской полевки. Этим же можно объяс-
нить и различия в степени изменения предупреждающего об опасности
сигнала по сравнению с высокоамплитудными дистресс-сигналами полев-
ки Брандта и узкочерепной полевки. Пиковая частота предупреждающего
об опасности сигнала полевки Брандта увеличена по сравнению с «пер-
вично-оптимальной частотой» высокоамплитудных сигналов более чем в 2
раза (табл. 68). При низкой относительной влажности воздуха, которая обыч-
на в пустынных и полупустынных областях, где обитает полевка Брандта,
происходит значительное затухание высоких частот (Ingard, 1953), то есть
для дистантного сигнала повышение частоты не выгодно. Повышение пи-
ковой частоты предупреждающего об опасности сигнала полевки Брандта
можно объяснить давлением отбора на характеристики звука в местности,
где в дневное время высок шум в диапазоне от 2 до 7 кГц, создаваемый
пением птиц (рис. 75). То есть, как раз оптимальный для голосового тракта
полевки Брандта диапазон частот оказывается занят. Увеличение пиковой
частоты повышает помехозащищенность сигнала за счет того, что он вы-
водится за пределы спектра маскирующего шума, в результате чего его
легче обнаружить (Рутовская, 2012).

Сдвиг спектральных характеристик одного из сигналов вокального ре-
пертуара вида под действием направленного отбора, по-видимому, может
приводить к сдвигу спектральных характеристик и других сигналов в том
же направлении, что мы отметили для дистресс-сигналов у китайской по-

Рис. 75. Сонограмма фрагмента записи предупреждающего об опасности сиг-
нала полевки Брандта Lasiopodomys brandti и пения птиц.



142

левки. Пение китайской полевки в
условиях подземного образа жиз-
ни получает большое коммуника-
тивное значение для координации
поведения. Однако в норах с наи-
меньшими потерями распространя-
ются звуки с низкой частотой, что,
видимо, определило и формирова-
ние вокализации на более низких
частотах этого вида, чем первично-
оптимальная. Такую взаимосвязь
характеристик разных сигналов од-
ного вокального репертуара можно
видимо объяснить тем, что для су-
щественного сдвига характеристик
хотя бы одного сигнала за пределы

физической возможности голосового аппарата вида требуется морфологи-
ческое и физиологическое изменение этого аппарата, а следствием такого
изменения будет сдвиг характеристик и всех остальных сигналов реперту-
ара вида.

У узкочерепной полевки пиковая частота предупреждающего об опас-
ности сигнала не увеличена, по сравнению с параметрами дистресс-сигна-
ла, поскольку она исходно высокая (6.0 ± 0.1 кГц, n = 443) и пиковая
частота предупреждающих об опасности сигналов (7.5 ± 0.1 кГц, n = 894)
узкочерепной полевки оказываются исходно выше зашумленного диапа-
зона частот (рис. 76).

А.А. Никольский (1992) считает, что предупреждающий об опасности
сигнал является частью специализированного поведения, составляющего
целый морфобиологический комплекс у наземных беличьих открытых про-
странств. Он включает, прежде всего, высоко расположенные глаза, вста-
вание столбиком, вытягивание вертикально, высоко поднимаясь на паль-
цах задних ног. Полевки и песчанки обладают подобным морфобиологи-
ческим комплексом, однако менее выраженным: они «горбятся», их поза
не так высока, а глаза поставлены ниже, чем у сусликов. Еще ниже по
этому ряду специализации располагается узкочерепная полевка. У нее не
так выражена дневная активность, она не так часто встает столбиком, чаще
только привстает, отрывая одну из передних лап. И в отличие от других
видов этот сигнал редко издается сериями (Никольский, 1992).

Возникновение тревожной вокализации у грызунов Е. Шелли и Д. Блюм-
штейн (Shelley, Blumstein, 2005) связывают в первую очередь с формиро-

Рис. 76. Сонограмма фрагмента за-
писи предупреждающего об опасно-
сти сигнала узкочерепной полевки
Lasiopodomys gregalis и пение птиц
в Монголии.
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ванием дневного образа жизни, при котором основное значение играет воз-
можность зрительного обнаружения хищника и, во вторую очередь, с уси-
лением социальности вида. Такого же мнения придерживается А.В. Чабов-
ский (2006). Некоторые авторы связывают тревожную вокализацию не
столько с необходимостью предупредить сородичей, сколько исходно с
информированием хищника о своем состоянии и готовности к отпору
(Blumstein, 1999; Cresswell, 1994; Fitzgibbon, Fanshawe, 1988; Hasson, 1991).
Есть гипотеза о возникновении тревожной вокализации в связи с необхо-
димостью предупреждения неопытных детенышей, хотя она подвергается
критике, поскольку у грызунов забота о потомстве слабо развита, особен-
но у самцов (Dunford, 1977; Sherman, 1977; Blumstein et al., 1997). А нали-
чие тревожной вокализации у одиночно живущих бурундуков Tamias striatus
(Burke da Silva et al., 1994) говорит против гипотезы о ее формировании
под действием заботы о ближнем.

Из разных областей континуального ряда неспециализированных измен-
чивых звуковых сигналов могут формироваться новые сигналы (пение как
элемент ухаживания и дружелюбного поведения и предупреждающий об
опасности сигнал) в результате возникновения необходимости в появлении
нового функционального и коммуникативного значения исходных звуко-
вых реакций. Формирование новых коммуникативных звуковых сигналов
сопровождается уменьшением изменчивости их характеристик, по сравне-
нию с исходными звуками. Фактором, определяющим расширение вокаль-
ного репертуара у разных видов полевок, может быть характер социальной
структуры вида, и сдвиг суточной активности к светлому времени дня.
Появление коммуникативного значения сигналов предполагает необходи-
мость их адекватного восприятия реципиентом, а, следовательно, сигналы
могут подвергаться направленному отбору для повышения помехозащи-
щенности.

 Однако, мы имеем ряд видов высоко социальных, у которых акусти-
ческий репертуар в звуковом диапазоне включает всего лишь один дист-
ресс-сигнал. К ним относятся лесные полевки, пеструшки и афганские
полевки. Лесные полевки ведут одиночно-групповой образ жизни, при
котором территория используется несколькими особями, между которыми
устанавливается иерархическая система подчинения на основе агрессив-
ных взаимодействий (Галанина, 1990; Чистова, 2002). В такой ситуации
звуковая коммуникация не играет, видимо, существенной роли в поддер-
жании социальной структуры популяции. В отличие от лесных полевок,
степная пеструшка образует большие колонии, основной структурной еди-
ницей которых являются моногамные семейные группировки с нескольки-
ми поколениями выводков, занимающие отдельную нору с прилегающим
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участком (Крыльцов, 1955; Шевченко, 1965). Отсутствие других типов зву-
ковых сигналов, кроме дистресс-сигналов, характерно и для желтой пест-
рушки (Рутовская, 2015), живущей, вероятно, моногамными парами (Ту-
пикин, Ильченко, 2012). Это дает основания предположить, что акустичес-
кая коммуникация у пеструшек развивалась в филогенезе независимо от
других родов подсемейства. Род Lagurus вместе с родом Eolagurus (жел-
той пеструшкой и пеструшкой Пржевальского Eolagurus przewalskii) и ро-
дом Lemmiscus (американские пеструшки) отделились от трибы Arvicolini в
раннем плиоцене (Абрамсон и др., 2009а).

Степные пеструшки широко используют дистресс-сигнал в социальной
жизни, сопровождая до 50% агрессивных, нейтральных и дружелюбных
контактов, причем низкоамплитудные звуки преобладали при дружелюб-
ных типах взаимодействий, а высокоинтенсивные при жесткой агрессии
(Рутовская, 2017). Надо отметить, что у пеструшек очень высокий показа-
тель акустической активности по сравнению с другими видами, для кото-
рых мы формировали экспериментальные группы и у которых в среднем
этот показатель составлял 25.5%. Напротив, развитие акустической ком-
муникации у пеструшек пошло, по-видимому, по другому пути: усиление
эмоциональной составляющей акустической коммуникации без увеличе-
ния числа дискретных сигналов. Таким образом, вокальный репертуар степ-
ных пеструшек беден, но имеет широкую изменчивость и активно исполь-
зуется особями в социальном поведении, отражая эмоциональное состоя-
ние зверьков, что, возможно, играет свою значительную роль в формиро-
вании и поддержании социальных отношений в популяции.

Т.А. Зоренко (2013) считает, что в эволюции полевок пение появилось
относительно недавно. Она связывает это поведение с эволюцией сексу-
ального поведения полевок трибы Arvicolini, у которых отмечены две ос-
новные модели спаривания: интромиссийная и многотолчковая. По ее мне-
нию, исходная предковая модель спаривания включала среднее число тол-
чков и эякуляций, но малое число интромиссий. В последующем виды по-
левок трибы Arvicolini разделились на несколько ветвей, одна из которых
представлена, общественными (подрод Sumeriomys), кустарниковыми (под-
род Terricola) и обыкновенными (виды группы «arvalis») полевками – они
пошли по пути интромиссийной модели спаривания, увеличив число инт-
ромиссий от 15 до 40. В этих подродах доля поющих самцов невелика (от
0 до 25%). Второй тип модели был связан с уменьшением интромиссийно-
сти и увеличением числа толчков – это виды подрода Alexandromys, и ро-
дов Blanfordimys и Lasiopodomys. В подроде Alexandromys пение отмечено
у большинства самцов (от 50 до 100% в зависимости от вида), еще актив-
нее поют самцы видов родов Lasiopodomys и Chionomys (75–100%). Не-
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сколько ниже вероятность пения у узкочерепной полевки (50–65%). Таким
образом, паттерн пения активно эволюционировал в тех линиях развития
видов полевок, у которых отмечена многотолчковая модель спаривания.
Исключение составляют самцы видов из родов Blanfordimys и Neodon, у
которых пение не отмечено (Зоренко, 2013).

Видовая специфика признаков звуковых сигналов при отсутствии на-
правленного отбора определяется, видимо, в большей степени экологичес-
кими факторами опосредованно через морфологию вида, например, обще-
го размера тела полевок, и условиями обитания вида в разных типах биото-
пов. Механизмы этой зависимости пока, однако, непонятны, и требуют даль-
нейших исследований, в том числе, морфологии голосового аппарата по-
левок и особенностей его функционирования в разных условиях.

В целом, эволюция формирования вокальных репертуаров безусловно
связана с филогенией видов и могла пойти двумя путями: первый – увели-
чение числа специализированных коммуникативных сигналов, связанных
с конкретными ситуациями, второй – усиление эмоциональной составляю-
щей неспециализированного сигнала.
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