
И
зучая коммуникативное

поведение животных, не�

которые ученые склонны

придавать особое значение

акустическим сигналам, и зачас�

тую при этом игнорируют дру�

гие каналы связи — зрительный,

запаховой и тактильный. Тому,

на мой взгляд, есть несколько

причин. Первая из них — лож�

ная аналогия между звуковой

сигнализацией животных и

речью людей, возникшая на ос�

нове наивного заблуждения, что

звуки, издаваемые братьями на�

шими меньшими, непременно

«означают» нечто конкретное.

Именно на этой почве в середи�

не прошлого века родилось де�

зориентирующее словосочета�

ние «язык животных». Так, в

частности, озаглавлена книжка

(«Animal language») за автор�

ством знаменитого эволюцио�

ниста Д.Хаксли (J.Huxley) и его

менее известного коллеги Л.Ко�

ха (L.Koch), вышедшая в свет в

1964 г. (на русский язык переве�

дена в 1968 г.). Авторы мимохо�

дом упоминают о том, что в об�

щении животных важны самые

разные сигнальные средства

(например, специфические по�

зы в брачном поведении птиц),

но вся книга посвящена именно

звуковой сигнализации, прирав�

ненной, таким образом, к «языку

животных». 

Вторая причина приоритета,

отдаваемого этологами рассмо�

трению акустического поведе�

ния в ущерб всем прочим спосо�

бам оповещения индивида о сво�

ем присутствии и о «своих наме�

рениях», объясняется большей
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простотой получения первичных данных о звуковом оснащении жи�

вотных. Показательно в этом смысле название первой главы книги

Хаксли и Коха: «С микрофоном по зоопарку». С появлением порта�

тивных звукозаписывающих устройств в первой половине ХХ в.,

а также совершенных анализаторов звука, многие воспользовались

отпавшей необходимостью изучать поведение животных, часами на�

пряженно глядя в бинокль и фиксируя в блокноте тонкие детали про�

исходящего. Гораздо проще стало выставить на территории самца

того или иного вида птиц магнитофон и записать столько его песен,

сколько требуют каноны статистической репрезентативности пер�

вичных данных. Далее можно было спокойно обрабатывать эти запи�

си количественно в комфортной обстановке биоакустической лабо�

ратории. 

Все сказанное привело к формированию у некоторой части на�

учного сообщества идеи, согласно которой именно в вокализации

позвоночных вообще и млекопитающих в частности следует ис�

кать предтечу речи людей. Эта точка зрения наиболее последова�

тельно проводится в недавней книге У.Фитча «Эволюция языка»,

где автор ратует за развитие новой, на его взгляд, области знаний,

именуемой им биолингвистикой. Весь раздел книги, посвященный

коммуникации животных, явным образом сводится к вопросу об

использовании ими акустического канала связи. Из этого текста

читатель может вынести ошибочное представление, что эта мо�

дальность лежит в основе главного и универсального инструмента

обмена жизненно важной информацией между особями, по край�

ней мере у позвоночных. 

Однако при более широком взгляде на происходящее выясня�

ется, что это не так. Оказывается, существуют целые весьма об�

ширные подразделения животных, где акустическая сигнализация

либо отсутствует полностью, либо обнаруживается в виде исклю�
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чения у немногих отдельных видов. Насколько

известно сегодня,  она нехарактерна в целом

для огромного класса рыб, включающего более

20 тыс. видов. Не используется она и представи�

телями отряда хвостатых амфибий, к которым

относятся около 430 видов. В этом отношении

они резко отличаются от своих близких роди�

чей – бесхвостых земноводных, у которых акус�

тическое поведение почти всегда хорошо разви�

то. Наконец, «немыми» оказываются почти все

рептилии (около 6 тыс.), которые по видовому

разнообразию превосходят млекопитающих

(примерно 4.5 тыс. видов) и лишь немногим ус�

тупают птицам (8.6 тыс. видов). Все это говорит

о том, что жизненное благополучие в животном

мире может прекрасно поддерживаться при пол�

ном отсутствии возможностей использования

акустической сигнализации.

Далее речь пойдет о том, что известно сегодня

о разнообразии процессов обмена акустической

информацией в одном из крупных подразделений

животного мира — у бесхвостых амфибий*.

Первопроходцы в освоении наземного 
образа жизни
Около 370 млн лет назад, в девонском периоде,

начался процесс освоения суши позвоночными.

Это стало возможным благодаря тому, что некото�

рые первоначально водные формы смогли посте�

пенно перейти от жаберного дыхания к легочно�

му. Становление этого нового способа потребле�

ния кислорода и использования его в качестве ре�

сурса, без которого существование на суше не�

мыслимо, произошло в результате формирования

у видов�первопроходцев принципиально новой

системы органов. Ее главным компонентом стали

легкие — полые резервуары, которые через элас�

тичную трубку�трахею могли свободно обмени�

ваться газовым содержимым с массами воздуха во

внешней среде.

Именно такие структуры стали в дальнейшем

основой для формирования голосовых аппаратов

у всех тех ныне живущих наземных позвоночных,

которым в той или иной мере оказалось свойст�

венно акустическое поведение. Эта черта ныне

присуща подавляющему большинству представи�

телей всего лишь трех крупных подразделений

позвоночных. Это бесхвостые амфибии, птицы

и млекопитающие.

Среди ныне живущих позвоночных кандида�

том на роль ближайшего прямого предка амфи�

бий до последнего времени считали кистеперых

рыб. По идее, их лопастевидные плавники могли

постепенно преобразоваться в конечности, обес�

печивающие передвижение по твердому субстра�

ту (ноги амфибий, рептилий и млекопитающих,

относимых вместе с птицами к животным «четве�

роногим», по�научному — к тетраподам).

Такой общепринятой точке зрения противоре�

чил, казалось бы, один очень важный факт. Дело в

том, что из всех ныне живущих рыб дыхание кис�

лородом воздуха свойственно другой, родствен�

ной кистеперым, группе — двоякодышащим ры�

бам. Обитают они в пресноводных водоемах и

способны существовать в обедненной кислоро�

дом воде. Они могут даже переживать в состоянии

анабиоза периоды временного высыхания этих

акваторий.

Помимо жабр, двоякодышащие располагают

своеобразными органами легочного дыхания —

одним либо двумя пузырями, которые открыва�

ются в пищевод на его нижней стороне. Двояко�

дышащие известны палеонтологам с девонского

периода (около 400 млн лет назад). Именно в то

время, как полагают, некая предковая группа рыб

разделилась на две ветви — двоякодышащих

и кистеперых. Обе процветали на протяжении

последующих примерно 150 млн лет, до начала

триасового периода. Изучены ископаемые ос�

танки представителей 11—12 семейств двояко�

дышащих, из которых дожили до наших дней

лишь два семейства с шестью видами. Один из

них — обитающий в Австралии рогозуб, или бар�

рамунда (Neoceratodus forsteri), — обладает од�

ним легким, у пяти других их по два. Та же судьба

угасания постигла и весьма многочисленных не�

когда кистеперых, с той разницей, что из них до

нашего времени смогли дожить всего лишь два

вида латимерий.

Предположение о том, что именно кистепе�

рые, а не двоякодышащие были непосредственны�

ми предками амфибий, основывалось на ряде со�

ображений сравнительно�анатомического харак�

тера, в частности на особенностях строения их

черепа. Считали, что амфибии произошли от

древних, ныне вымерших кистеперых рыб, таких

в частности, как относящиеся к родам Eustheno�
pteron и Sauripterus . Однако молекулярно�генети�

ческое исследование, проведенное совсем недав�

но обширным международным коллективом уче�

ных, позволило выдвинуть гипотезу, альтернатив�

ную этой устоявшейся точке зрения. Исследовате�

ли пришли к выводу, что двоякодышащие истори�

чески моложе кистеперых и, таким образом, стоят

ближе них к той эволюционной ветви, которая да�

ла начало всем наземным позвоночным, и амфи�

биям в том числе [1].

Современные амфибии подразделяются на три

отряда. Наименее многочисленный из них по чис�

лу выживших форм – это амфибии безногие (око�

ло 190 видов), которые, как следует уже из их на�

звания, внешне напоминают змей. Другой отряд —

* О коммуникативном поведении других животных можно

прочесть в книге автора «Эволюция диалога. Коммуникация в

развитии: от микроорганизмов до человека», номинирован�

ной в 2014 г.  на конкурс «Просветитель». Подробнее о книге

см. в разделе «Новые книги», c.89.
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хвостатые, к которым относятся

тритоны и саламандры (около

250 ныне живущих видов). На�

конец, третье подразделение —

бесхвостые (лягушки и жабы) —

оказалось со временем наибо�

лее процветающим. По числу

видов они составляют пример�

но 90% от общего числа совре�

менных нам видов амфибий

(около 7 тыс.).

Предполагается, что разделе�

ние древних амфибий на эти три

группы началось около 250 млн

лет назад, на рубеже палеозой�

ской и мезозойской эр. Однако

типичный облик представителей

каждого из этих отрядов сфор�

мировался существенно позже —

примерно 165 млн лет назад.

Cпособность же генерировать

звуки и использовать их во внут�

ривидовой коммуникации по�

явилась лишь у бесхвостых ам�

фибий. Она свойственна подав�

ляющему большинству (хотя и не всем) представи�

телей этого отряда. Именно об акустическом пове�

дении лягушек и жаб речь пойдет далее.

Дыхание и генерация звуков
Лягушки и жабы дышат не так, как все прочие на�

земные позвоночные. У них отсутствует система

мышц (брюшных, межреберных и диафрагмы), ко�

торая обеспечивает механизм вдоха�выдоха, ска�

жем, у млекопитающих. То, что можно назвать

«вдохом», происходит следующим образом. Лягуш�

ка опускает нижнюю стенку ротовой полости, уве�

личивая тем самым ее объем. За счет этого воздух

затягивается в полость через ноздри. Они затем

замыкаются, дно ротовой полости поднимается,

и воздух устремляется в легкие через открытую го�

лосовую щель. При выдохе сокращение мышц тела

выталкивает воздух из легких наружу и его струя

заставляет вибрировать парные голосовые связки,

ограничивающие просвет голосовой щели. 

У самца, издающего звук, рот и ноздри закры�

ты. Это приводит к тому, что под давлением струи

воздуха расширяется полость рта, поэтому у неко�

торых видов она превращается в надутый пузырь,

сильно выступающий вниз и вперед. В данном

случае он играет роль резонатора, вибрирующего

с определенной частотой и усиливающего интен�

сивность именно этой акустической составляю�

щей звукового сигнала. Другой вариант резонато�

ров представлен двумя тонкостенными пузырями,

Филогения тетрапод и место в ней амфибий [1].

Резонаторы разных типов: у самцов шлемоголовой жабы (слева) и краснопятнистой, или чернопятнистой квакши.
Здесь и далее фото (за исключением специально отмеченных) А.Н.Гуржия
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которые раздуваются под напором воздуха по уг�

лам сомкнутых челюстей.

Эксперименты, выполненные на лягушках

Micrixalus saxicola, обитающих по берегам стре�

мительных водных потоков, где весьма высок уро�

вень зашумленности, показали, что раздувающий�

ся резонатор самца может сам по себе служить

для конспецификов важным оптическим стиму�

лом. По мнению авторов работы, он в сочетании

с характерными движениями задних ног должен

усиливать заметность самца для конкурентов

и потенциальных половых партнеров. Здесь пе�

ред нами еще и яркий пример полимодальности

сигнального поведения [2].

Интересно, что присутствие резонаторов, ко�

торое выглядят как приспособление, резко увели�

чивающее эффективность дистантной звуковой

сигнализации, присуще далеко не всем видам

бесхвостых амфибий. Пожалуй, еще любопытнее

тот факт, что даже в группах близкородственных

видов у одних самцов резонаторы хорошо разви�

ты, тогда как у других — они лишь в зачаточном

состоянии либо вообще отсутствуют. Более того,

описана изменчивость этого признака даже

в пределах одного вида. Изучение этого вопроса

на примере шести близких видов лягушек рода

Rana из западных районов Северной Америки

показало, что такая ситуация имеет место у трех

из них. Например, у R.pretiosa , по данным трех

разных авторов, резонаторы либо отсутствуют,

либо слабо развиты, либо представлены парными

структурами внутри ротовой полости. В одних

популяциях R.draytonii самцы лишены усилите�

лей звука, в других они обладают парными на�

ружными резонаторами. У двух видов резонато�

ры отсутствуют полностью [3]. Нет их и у пред�

ставителей некоторых таксонов бесхвостых (на�

пример, австралийских роющих лягушек родов

Heleioporus и Neobatrachus), которые, тем не ме�

нее, способны издавать достаточно громкие зву�

ки. Это пытались объяснить тем, что у них сама

ротовая полость увеличена в объеме (в высоту) и,

значит, сама играет роль резонатора. 

Считается,  что произнесение дистантных

сигналов с закрытыми ртом и ноздрями приво�

дит к сужению спектра частот и, соответственно,

к акцентированию несущей частоты. Такой сиг�

нал лучше воспринимается в присутствии фоно�

вых шумов, и тем самым увеличивается даль�

ность его действия. Рекламную вокализацию не�

которых видов можно услышать на расстоянии

более километра. 

Самцы лягушки Leptodactylus albilabris, обита�

ющей в Карибском бассейне, во время вокализа�

ции частично погружаются в мягкий грунт, так

что сильно развитый резонатор приходит в тес�

ное соприкосновение с ним. В результате наряду

со звуком, распространяющимся в воздухе, вос�

производится также вибрация, передаваемая че�

рез почву. Эти инфразвуковые колебания распро�

страняются на дистанцию до 3—6 м, то есть охва�

тывают все персональное пространство самца

(около 1—2 м в диаметре) внутри хорового скоп�

ления нескольких особей этого пола.

Репертуар звуковых сигналов 
и их акустические характеристики
Как правило, вокальные сигналы дальнего дейст�

вия издают только самцы. У большинства видов их

репертуар ограничивается немногими типами зву�

ков, каждый из которых используется в разных си�

туациях. Чаще всего выделяют: рекламную песню,

служащую для обозначения границ индивидуаль�

ной территории самца и привлечения сюда самок,

и звуки, сопутствующие непосредственным агрес�

сивным контактам самцов. Во взаимоотношениях

между самцами вокализация первого типа способ�

ствует их рассредоточению в пространстве. Это

так называемое антифональное пение (дуэт, в ко�

тором партии партнеров чередуются), позволяю�

Вокально�оптическая сигнализация самцов лягушек Micrixalus saxicola и Staurois parvus.
Фото Д.Прейнингера (D.Preininger)
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щее каждому получать текущую информацию

о местонахождении потенциальных конкурентов.

Сказанное относится как к тем видам, самцы кото�

рых держатся более или менее изолированно, так

и к таким, у которых они образуют компактные

группировки, именуемые «хорами». Во время пря�

мых столкновений между хозяевами соседних уча�

стков «агрессивный сигнал» второго типа нередко

служит попросту концовкой рекламной песни.

У ряда видов звуки, которые наблюдатель расце�

нивает в качестве звуков угрозы, оказываются

включенными, более или менее регулярно, в рек�

ламную песню. В целом звуки, о которых идет

речь, достаточно стереотипны, а вокализация каж�

дого их исполнителя, длящаяся порой часами, вос�

принимается как весьма монотонная.

Известно лишь несколько исключений из этого

общего правила. Например, акустический репер�

туар самцов южно�азиатской древесной лягушки

Polypedates leucomystax (семейство Rhacopho�

ridae) включает 12 типов звуков. Правда, почти по�

ловина (49%) из 1344 проанализированных звуков

были однотипными; авторы отнесли их к катего�

рии «нормальных криков» [4]. Этот сигнал самец,

находящийся в одиночестве, повторял реже трех

раз в минуту. Дальность его действия составляла

около 50 м. Это, по сути дела, и есть рекламная

песня самцов данного вида, которая служила для

привлечения самок. По наблюдениям авторов ста�

тьи, самки молча двигались направленно к источ�

нику этого звука. Все прочие звуки сопровождали

конфликты между самцами. 

Чемпионом по разнообразию вокализации сре�

ди бесхвостых амфибий считают мадагаскарский

вид Boophis madagascariensis, относящийся, что

показательно, к тому же семейству Rhacophoridae.

В репертуаре самцов насчитали 28 вариантов эле�

ментарных звуков, которые складываются по мень�

шей мере в восемь различных акустических конст�

рукций. Анализ последовательностей звуков в се�

ансе вокализации самца показал, что разные их ва�

рианты следуют, в общем, в случайном порядке.

Интересно, что не удалось обнаружить никаких

морфологических особенностей голосового аппа�

рата, которые были бы ответственны за столь уни�

кальный характер вокализации у этого вида [5].

Помимо сигналов, именуемых рекламными

и агрессивными, в репертуарах многих видов при�

сутствует еще один звук — так называемый сигнал

протеста, или высвобождения. Его издает самка,

не готовая в данный момент к копуляции, в ответ

на попытку самца охватить ее передними лапами,

что предшествует нормальному спариванию (амп�

лексусу). Тот же тихий звук можно слышать и от

самца, которого по ошибке пытается схватить дру�

гой самец — ситуация, вполне обычная у видов, где

сексуально активные самцы образуют плотные

скопления. Протестный звук, в отличие от реклам�

ных и агрессивных, производится с открытым

ртом и слышен лишь на небольшом расстоянии.

У большинства видов амфибий, чья вокализа�

ция изучена достаточно полно, самки, как полага�

ют, не издают никаких других звуков, помимо сиг�

нала протеста. Однако у очень немногих видов

описана вокализация самок, приуроченная к мо�

ментам ухаживания за ними самцов и нормально�

го амплексуса. О редкости этого явления свиде�

тельствует тот факт, что такие сигналы обнаруже�

ны лишь у 4 из 19 исследованных видов рода Rana
семейства Ranidae. Известны они также у отдель�

ных видов жаб рода Alytes (семейство Dis�

coglassidae) [6]. По своей акустической структуре

эти звуки более сходны с рекламной песней сам�

цов, нежели с сигналом протеста.

Разнообразие вокализации лягушки Polypedates leucomys�
tax [4]. Стрелкой на верхней сонограмме показан «нор�
мальный крик».
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Частотные характеристики звуков варьируют

в широких пределах, как по высоте, так и по ши�

рине спектра заполнения. При этом очень близ�

кие параметры часто характеризуют системати�

чески неродственные виды, тогда как близкие ви�

ды, относящиеся к одному роду, могут существен�

но различаться по названным параметрам. Это яв�

ление весьма широко распространено среди бес�

хвостых амфибий, причем речь может идти не

только о частотных характеристиках звуков,

но также об их временной организации и прочих

структурных параметрах [7, 8].

Роль рекламной вокализации самцов
В многочисленных современных исследованиях,

посвященных вокализации бесхвостых амфибий,

внимание сконцентрировано на том, как именно

она обеспечивает контакт половых партнеров

в период размножения. Ученые пытаются выявить

принципы, в соответствии с которыми самки ля�

гушек или жаб могут отдавать предпочтение тем

или иным характеристикам звуковых сигналов,

поступающих от разных потенциальных половых

партнеров. 

Первоначально большая часть таких работ бы�

ла выполнена в лаборатории. Через два динамика

самке одновременно транслировали магнито�

фонные записи голосов разных самцов данного

вида. Один из выводов, сделанных на основе этой

методики, состоял в том, что самки склонны отда�

вать предпочтения звукам с преобладанием низ�

ких частот. Известно, что низкочастотность сиг�

налов характерна для крупных особей, поэтому

последовало заключение — самки выбирают в ка�

честве половых партнеров именно таких самцов.

В дальнейшем, когда исследования были пере�

несены из лаборатории в природу, эта простая

идея была поставлена под сомнение, как и сама

способность самок осуществлять направленный

поиск конкретного самца. Все более преобладает

точка зрения, высказанная, в частности, в следую�

щей цитате. «Поиски самками половых партнеров

у видов бесхвостых амфибий... резко лимитирова�

ны в естественных условиях, где рекламные сиг�

налы самцов заглушаются средовыми шумами, ко�

торые генерируются вокализацией других видов

лягушек и жаб, не говоря уже о хорах самцов�кон�

спецификов. Поскольку самка в состоянии оце�

нить характер звуков, издаваемых лишь немноги�

ми самцами, ближайшими к ней, возможности ее

поисков ограничены лишь малой выборкой (sub�

sample) потенциальных половых партнеров» [9].

Авторы добавляют, что основная задача самки

в таких условиях состоит в поисках конспецифи�

ческого самца, дабы избежать нежелательного

межвидового спаривания. 

То, что дело обстоит именно так, теперь уже

подтверждено экспериментально.  Например,

Лягушка Boophis madagascariensis и разнообразие ее вока�
лизации. Показаны осциллограммы и сонограммы сигна�
лов [5]. Вверху — самец (фото H.Cook, Австралия) и пара
в амплексусе (фото L.Denes). 
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самки Hyperolius marmoratus в тестах на одно�

временный выбор из нескольких видоспецифи�

ческих сигналов с разными частотными характе�

ристиками действительно отдают предпочтение

тем, которые лежат в нижней зоне спектра. Одна�

ко при увеличении числа самцов, участвующих в

хоровой вокализации, реакции тестируемых са�

мок меняются — они становятся не столь разбор�

чивыми и могут остановить свой выбор на поло�

вом партнере, издающем звуки иной структуры

[10]. То же самое показано в отношении самок

квакши Hyla ebraccata. В отсутствие шума (соот�

ношение сигнал/шум >25 дБ) они предпочитают

низкочастотные видоспецифические сигналы.

При умеренных уровнях шума (6 и 9 дБ) возмож�

ность распознавать звуки снижается. При высо�

кой зашумленности предпочтения самок к низ�

кочастотным сигналам уступают место поискам

источников таких, которые по частотным харак�

теристикам соответствуют модальным для изу�

ченной популяции. Таким образом, у самок сни�

жается способность к распознаванию частотных

характеристик рекламной вокализации самцов

даже при умеренных уровнях зашумленности

акустического канала связи [11].

Понятно, что истинный ход событий может

быть различным у разных видов, в зависимости от

общих особенностей их биологии размножения.

Наиболее важным фактором здесь оказывается ха�

рактер размещения самцов в пространстве в пери�

од размножения. В этом плане все виды можно раз�

делить на две основные категории. 

К одной из них относятся те, у которых раз�

множение не приурочено к какому�то краткому

периоду времени. Самцы остаются, постоянно

или эпизодически, в пределах своих индивиду�

альных участков и активно рекламируют свое

присутствие видоспецифическими сигналами,

по большей части (хотя и не всегда) акустически�

ми. Эти участки посещают готовые к спариванию

самки. Образ жизни разных видов, относящихся

к этой категории, может быть принципиально

различным — главным образом, в зависимости от

того, насколько сильно взрослые особи и особен�

но личинки нуждаются в воде. Это обстоятельст�

во определяет в значительной степени и харак�

тер взаимоотношений между полами у разных

видов, например, в сфере заботы о потомстве.

У большинства видов особи обоих полов остают�

ся в период размножения привязанными к откры�

тым акваториям. Но есть виды, которые приспо�

собились обходиться в это время вообще без во�

ды, либо нашли способ пользоваться лишь ог�

раниченными ее количествами, иначе личинки�

головастики не смогли бы выжить.

У видов второй категории период размноже�

ния ограничен сжатыми сроками. Подавляющее

большинство привязаны в период размножения

к акваториям большей или меньшей площади, где

самцы вынуждены концентрироваться, формируя

плотные агрегации. В результате численность

самцов и плотность их размещения в водоеме

оказываются весьма значительными. Из�за этого

конкурентные взаимоотношения между ними

принимают хаотичный характер. Контакты ста�

новятся преимущественно неупорядоченными,

что придает происходящему характер непрекра�

щающейся свалки. Такие системы получили назва�

ние «взрывных».

Посмотрим теперь на нескольких примерах,

что же все�таки удалось узнать о роли вокализа�

ции самцов как показателя их привлекательности

для самок.

Лягушки древолазы
Эти амфибии семейства Dendrobatidae замечатель�

ны тем, что существенно продвинулись в направ�

лении сугубо наземного образа жизни. К семейству

относятся около 250 видов этих ядовитых древес�

ных лягушек, обитающих в Южной Америке. Их об�

раз жизни детально изучен на примере 12 видов

[12]. Это типичные представители первой катего�

рии, поскольку размножение у них идет круглый

год. У девяти изученных видов территориальны

только самцы, у одного — только самки, а у двух

(предположительно) особи обоих полов. Площадь

территорий особи обычно не превышает 5 м2,

но для некоторых приводятся значительно боль�

шие величины (до 7, 11, 16 и даже 44 м2). Для девя�

ти видов описана вокализация самцов, служащая

для охраны территории и привлечения самок.

После спаривания на влажном субстрате кто�

либо из родителей охраняет кладку, а после вы�

лупления головастиков этот член временной па�

ры переносит их на спине туда, где есть хоть не�

много воды. Многие виды дендробатид использу�

ют для этой цели розетки листьев эпифитных

растений из семейства бромелиевых (Bromelia�

ceae), в которых скапливается дождевая вода. Это

свойственно, в частности, амазонским лягушкам

вида Dendrobates ventrimaculatus ,  у которых го�

ловастиков в эти розетки транспортируют сам�

цы, а самки подкармливают свое потомство яй�

цами, если появляется опасность высыхания ли�

чинок [13].

У этого вида территории самцов локализованы

в местах с наибольшей плотностью бромелий. Сам�

ки, участки обитания которых больше территорий

самцов, должны быть хорошо осведомлены о рас�

пределении на местности колыбелей для будущих

головастиков. Поскольку в данном случае, в отли�

чие от ряда других видов дендробатид, самцы не

практикуют широковещательную рекламную вока�

лизацию, очевидно, что самки выбирают террито�

рии тех самцов, где бромелии произрастают в наи�

большем количестве. После появления самки на

территории самца она следует за хозяином участ�

ка, обходящим последовательно известные ему эк�
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земпляры бромелий. Эта церемония, сопровождае�

мая вокализацией самца, может длиться несколько

часов. Нередко один и тот же экземпляр растения

пара посещает несколько раз. Вокализация самца

может привлечь на место действия самца�соперни�

ка. В таких случаях хозяин участка отвлекается от

взаимодействий с самкой, пытаясь изгнать при�

шельца с помощью угрожающих вокальных сигна�

лов и прямого физического контакта с ним. Иногда

пришлому самцу удается увести самку на свою тер�

риторию. Все это говорит о том, что при поисках

полового партнера самка может ориентироваться

главным образом на качество его территории, а не

на характер его вокализации

У амазонского вида D.pumilio самцы занимают

участки обитания площадью до 25—55 м2 (в сред�

нем в разных популяциях 11.0—16.5 м2), охраняя

внутри них территории величиной от 0.3 до 5 и бо�

лее квадратных метров посредством рекламной

вокализации. Дистанция между кричащими самца�

ми может составлять 2—3 м. Когда чужак прибли�

жается к территории хозяина, тот сменяет реклам�

ное пение на агрессивный сигнал, воспроизводя

его в форме антифонального дуэта с пришельцем. 

Как выяснила Х.Прол, на протяжении девяти

месяцев половой активности количество спарива�

ний самца варьирует в разные годы от нуля до 18

или даже 26. Самец может спариваться подряд

с двумя и тремя самками. Прол поставила своей за�

дачей оценить зависимость репродуктивного ус�

пеха самца от характера его вокализации и

пришла к выводу, что единственный показатель,

коррелирующий с успехом самца, — это уровень

его акустической активности, которая выражается

в высокой, устойчивой повторяемости сигналов

во времени [12, 14]. Физические параметры сигна�

ла (такие, как его частотные характеристики

и длительность отдельных криков) можно в этом

плане не принимать во внимание.

В то же время, как пишет автор, сомнительно,

чтобы самка могла оценивать качество партнеров,

основываясь только на уровне их акустической ак�

тивности. Во�первых, самка не в состоянии оце�

нить значение этого параметра за длительное вре�

мя. Во�вторых, тот факт, что она может отвергнуть

самца, уже пребывая на его территории, говорит,

по мнению автора, о том, что ее выбор основыва�

ется на иных стимулах, действующих на неболь�

ших расстояниях (очевидно, химических). Кроме

того, поскольку участок обитания самки перекры�

вает территории обитания двух�шести самцов, она

вынуждена ограничиваться этой небольшой вы�

боркой, что не дает возможности вывести строгие

корреляции между особенностями вокализации

самца и его репродуктивным успехом.

Прослеживание судеб одних и тех же самцов

на протяжении двух лет показало, что их успех

у самок повышается с возрастом и связан с дли�

тельностью удержания ими территорий. В отли�

чие от многих других исследований по вокализа�

ции бесхвостых амфибий, не удалось найти кор�

реляции между доминантной частотой сигнала

и размерами и массой самцов, а также указаний

на то, что при выборе полового партнера эти ля�

гушки ориентируются на его общие размеры.

Гиперолииды, квакши, филломедузы
Амфибии этих таксонов отличаются от прочих

видов лягушек с растянутым сезоном размноже�

ния лишь тем, что у этих амфибий самцы присут�

ствуют на своих индивидуальных участках эпизо�

дически, а не постоянно, как у древолазов�денд�

робатид. Таковы, в частности, мелкие лягушки из

семейств Hyperoliidae и Hylidae (куда относятся

квакши рода Hyla и филломедузы рода Phyllome�
dusa). Все они ведут наземно�древесный образ

жизни, концентрируясь только эпизодически

вблизи водоемов и/или на полупогруженной в во�

ду растительности из�за потребности оставить

потомство. Группировки самцов этих видов при�

нято называть «хоровыми сборищами». 

В тех исследованиях по этим видам, где обсуж�

дается тема успеха самцов у самок, важное значе�

ние придают временны�м показателям присутст�

вия самца в такого рода агрегациях. Как пишут

М.Дайсон с соавторами, «…некоторые фенотипи�

ческие особенности самца, такие как настойчи�

вость в эманации вокальных сигналов и их дли�

тельность, существенно влияют на частоту спари�

ваний самца. Но в качестве наиболее важного

фактора считают время его пребывания в группе

кричащих соперников» [15].

В брачных агрегациях квакши Hyla regilla дис�

танции между самцами варьируют от 40 до 130 см,

максимально — до 190 см. Модальное значение

Золотистый древолаз (Dendrobates auratus) в бромелии.
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равно 90—100 см. Средняя дистанция между кри�

чащими самцами квакши Hyla goiana составляет

2.7 ± 1.5 м, значения менее 1 м наблюдали редко

[16]. У вида Hyperolius marmoratus, особи которого

примерно такой же величины (до 4.5 см в длину),

средняя дистанция между самцами в агрегациях

еще значительнее, в среднем 7.58 ± 6.45 м (в 75%

случаев менее 10 м) [17]. В отличие от этих видов,

хоровые сборища которых формируются на по�

верхности акватории, у филломедуз самцы

концентрируются на ветвях деревьев или кустар�

ников, нависающих над водой. Здесь самец филло�

медузы Phyllomedusa rohdei перемещается между

своими песенными постами в радиусе около метра

(101.7 ± 50.0 см) [18].

Поведение африканской раскрашенной лягуш�

ки (Hyperolius marmoratus) группа исследовате�

лей во главе с М.Дайсон изучала на протяжении

всего сезона размножения, с сентября по февраль.

Самцы, участвующие в хоре, держатся в водоеме

на выступающей из воды растительности. Они ак�

тивны только в темное время суток, когда можно

слышать их хоровую вокализацию. Чем многочис�

леннее самцы в составе агрегации, тем меньше

дистанция между ними. В среднем в радиусе 10 м

вокруг самца присутствуют 5—7 других. 

Состав самцов в данном фрагменте водоема

непостоянен. Время пребывания здесь самца со�

ставляет от одной до 11 ночей (в среднем 2.4±1.6).

79.5% самцов присутствовали в составе хора три

ночи или менее. В среднем только 20% самцов бы�

ли встречены две ночи подряд. Те, которых отме�

чали повторно, оставались неподалеку от места

своего пребывания в предыдущую ночь: 80% на

расстоянии не более 8 м от него и почти 50% —

вдвое ближе.

Удалось показать, что у самца, который спарил�

ся однажды, повышается вероятность добиваться

успеха в дальнейшем. Выяснили также, что продол�

жительность вокализации у таких самцов в каждую

данную ночь меньше (в среднем на 2.5 часа), чем

у тех, которые не получили доступа к самкам. Пер�

вые транслируют в среднем 2137 звуковых сиг�

налов (разброс от 9 до 7286), вторые — 6110

(1852—11281) [17]. Авторы не объясняют причин

этих различий, но можно думать, что участие

в спаривании ведет к снижению половой мотива�

ции и, соответственно, к снижению интенсивнос�

ти саморекламирования.

У филломедуз самки откладывают яйца в свер�

нутый лист дерева или куста, нависающего над во�

дой. Сворачивание листа осуществляется или сам�

кой, готовой к спариванию, или обоими партне�

рами после садки самца на самку [18—20]. Вышед�

шие из яиц головастики падают в воду и там за�

вершают свое развитие.

Группа зоологов во главе с Х.Фогель исследо�

вала в деталях брачное поведение вида Phyllome�
dusa rohdei в Бразилии, на пересыхающем водо�

еме площадью около 170 м2 [18, 19]. Число крича�

щих самцов варьировало в разные ночи от 8 до 61

(в среднем 26.6±14.3). При сравнительно невысо�

кой плотности самцов в хоре выявлена очевидная

тенденция к неслучайному, контагиозному, их

размещению. Число самцов в кластерах составля�

ло от 2 до 6 (3.2±1.0).

Самцы держались на ветвях прибрежной рас�

тительности на высоте около полуметра и не да�

лее 70 см от воды. Здесь они перемещались с вет�

ки на ветку в радиусе около метра, оставаясь на

той или иной присаде по 6—7 мин. При останов�

ках они вертели головой или поворачивались

всем телом в разные стороны, изучая окружаю�

щую обстановку. Самцов подразделяли на две

группы: «державшихся вместе» (ДГ) и «изолиро�

ванных» (И). К числу первых относили тех, от ко�

торых в радиусе 1 м присутствовал хотя бы еще

один самец. И�самцы находились на расстоянии

более метра от всех прочих. Вокализация самцов

не была одновременной и постоянной. Интерва�

лы между сериями сигналов длились по несколько

минут. И�самцов можно было видеть в хорах лю�

бой величины.

В зоне хора на протяжении ночи находилось

не более 10 самок. Каждая из них, приближаясь

к скоплению самцов, перемещается с ветки на

ветку, явно разыскивая нависающий над водой

лист, пригодный для постройки гнезда. Найдя

подходящий лист, она пробует его пригодность

и может переместиться на другой. Когда самка

свертывает лист, работая всеми четырьмя лапами,

к ней быстро приближается самец, иногда издавая

Борьба самцов красноглазой квакши (Agalychnis callidryas)
за самку.



ЭТОЛОГИЯ 

П Р И Р О Д А  •  № 1 2  •  2 0 1 44466

при этом тихий вариант рекламного звукового

сигнала. Если активных самцов более одного, они

начинают конфликтовать друг с другом, что под�

час переходит в подобие драки. Самец, оказав�

шийся первым рядом с самкой, сразу же делает

садку на нее. После того, как произошел амплек�

сус, самка начинает откладывать яйца, одновре�

менно оплодотворяемые самцом.

Двадцать семь (55%) спариваний из 49 осуще�

ствили ДГ�самцы, 18 (37%) — И�самцы. При этом

показано, что те и другие не различались досто�

верно ни по размерам (39.2±1.7 и 38.4±2.9, соот�

ветственно), ни по массе тела. Единственным по�

казателем, коррелирующим с успехом самцов,

оказалось число ночей, проведенных тем или

иным из них в составе хора. 

Следует заметить, что у Hyperolius marmoratus
и квакш рода Hyla (в отличие от филломедуз) сам�

ка, идущая на крики самца, движется очень мед�

ленно и целенаправленно, с остановками. Самец

H.marmoratus , опознающий самку с расстояния

около 20 см, остается неподвижным и лишь увели�

чивает темп вокализации. Только после того, как

самка коснулась его, он делает садку. Создается

впечатление, что самки избегают тех самцов, ко�

торые проявляют двигательную активность в мо�

мент сближения потенциальных партнеров. Ана�

логичную картину мы видим у европейской квак�

ши. Даже когда самка оказывается в нескольких

сантиметрах от самца, он продолжает кричать

и никогда не делает садку, пока она не коснется

его мордой. Также и самцы, кричащие на расстоя�

нии в несколько сантиметров от пары в амплексу�

се, не предпринимают попыток сместить самца,

добившегося успеха. Исследователи никогда не

наблюдали у этого вида активного поиска самца�

ми самок [9]. Совершенно аналогичное поведение

партнеров в преддверии амплексуса описано так�

же у зеленой лягушки R.clamitans, относимой к ка�

тегории территориальных видов [21] — в проти�

воположность тому, что мы видим у «территори�

альных» филломедуз.

Виды с взрывной системой размножения
Период размножения таких видов занимает обыч�

но от нескольких дней до двух недель, как это опи�

сано, например, для пяти видов американских ля�

гушек рода Rana. У них икрометание происходит

весьма синхронно, так что большая часть самок

откладывает яйца на протяжении одной ночи [22].

В репродуктивных агрегациях этих амфибий дис�

танции между самцами сопоставимы с размерами

их тела. Агрегации самцов часто бывают очень

плотными, состоящими из сотен особей. Напри�

мер, у озерной лягушки R.ridibunda насчитывали

от 25 до 30 особей на м2, при дистанциях между

самцами в 10—20 см. Самцы пытаются делать сад�

ку на ближайших к ним особей, вне зависимости

от их пола. Иногда до пяти—шести самцов борют�

ся за обладание одной самкой [22]. Естественно

поэтому, что в ситуации хаотической «борьбы без

правил» всех со всеми (scramble competition) пре�

имущество получают, хотя и не всегда, более круп�

ные в среднем самцы старших возрастных групп,

способные отбить самку у меньших по размерам

конкурентов. При этом победитель может даже

вытеснять самца, уже схватившего самку, и занять

его место. Такое явление описано для 10 из 14 ви�

дов жаб рода Bufo, детально изу�

ченных в этом отношении, и для

двух из четырех видов лягушек

рода Rana.
Важно заметить, что как толь�

ко внешние условия позволяют

удлинить период размножения,

взрывная система уступает мес�

то более или менее четко выра�

женной территориальности. По�

следняя описана у двух североа�

мериканских видов зеленых ля�

гушек: R.catesbeiana и R.clami�
tans. Как показал Т.Вайвандт, три

наиболее активно кричавших

самца первого из этих видов за�

нимали широко разнесенные в

пространстве участки пруда пло�

щадью 30×25 м и охраняли от

посягательств конспецификов

фрагменты береговой лини дли�

ной от 9 до 25 м [23]. У второго

вида размеры участков самцов

зависят от плотности водной

растительности. В плотных за�Вокализирующий самец листолаза Энтони (Epipedobates anthonyi).
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рослях камыша, где видимость ограничена, сам�

цов�соседей разделяли дистанции в 1.0—1.5 м. Там,

где участки водной глади были обширнее, самца

охраняли зоны диаметром 4.0—6.0 м, стараясь не

выходить за их границы и не вступать в конфликты

с соседями [21]. Этот автор не обнаружил очевид�

ных поведенческих различий между самцами

и пришел к выводу, хорошо обоснованному эмпи�

рически, согласно которому самки ориентируются

не на размеры и/или акустическую активность

самцов, но на качество их территорий. После посе�

щения нескольких из них самка останавливается,

как правило, на участках с наиболее плотными за�

рослями элодеи, создающими наиболее благопри�

ятные условия для развития яиц.

Можно было бы привести немало примеров

того, какую важную роль в коммуникации лягушек

и жаб играют другие сигнальные средства — окра�

ска половых партнеров, обонятельные стимулы

и тактильные ощущения во время амплексуса.

У некоторых видов степень развития этих кана�

лов связи такова, что животные попросту обхо�

дятся без обмена звуковыми сигналами на рассто�

янии. Но это — уже совсем другая тема.
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