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В сравнительном плане изучены особенности акустического поведения всех 6 видов лебедей миро-
вой фауны. Межвидовые различия в вокализации изученных видов далеко не ограничиваются не-
сходством звуковых репертуаров как таковых. Видоспецифические акустические системы заметно
различаются также по общему разнообразию, степени структурной сложности звуков и по характе-
ру использования в коммуникативном процессе сигналов разного уровня структурной сложности.
Обнаружены различия в возможностях особей разных видов использовать элементы низших иерар-
хических уровней для построения конструкций высоких уровней интеграции. Эти межвидовые раз-
личия интерпретированы как неравноценность способностей к импровизации, которая у птиц слу-
жит важным механизмом максимизации разнообразия акустической продукции. В наибольшей сте-
пени свобода комбинирования на основе базовых звуков присуща кликуну с его наиболее богатой
вокализацией, в наименьшей - шипуну. Соответственно, тип организации вокального репертуара
кликуна назван подвижным, а шипуна - ригидным. Наибольшую коммуникативную нагрузку несут
сложно структурированные звуки, объединенные в серии и ансамбли. Они присутствуют в реперту-
арах лишь у трех видов северных лебедей (кликун, тундровый лебедь, трубач), где сопровождают
интенсивные социальные взаимодействия, обеспечивающие консолидацию пары и охрану ее гнез-
довой территории. У этих видов и черного лебедя серии воспроизводятся также в ходе копуляции,
знаменуя окончание телесного контакта партнеров. Показано, что дивергенция поведенческих ха-
рактеристик (и акустики в том числе) далеко не равнозначна дивергенции морфологического обли-
ка видов. По особенностям вокализации наиболее близки друг другу кликун и тундровый лебедь. От
них заметно отличается трубач, который бесспорно представляет собой самостоятельный, четко
отграниченный вид.

Внутри обширного отряда гусеобразных лебе- стематику лебедей изложены в нашем предыду-
ди выглядят на первый взгляд весьма компактной щем сообщении (Панов, Павлова, 2007).
группой, что дает основание большинству систе-
матиков рассматривать все шесть видов мировой К лебедям принято относить также монотипи-
фауны в составе единого рода Cygnus. При этом, ческий род Coscoroba (южноамериканский вид
однако, морфо-биологический облик и особенно- С. coscoroba). По мнению Бутурлина (1935), это
ста поведения разных видов указывают на то, что "настоящая утка во всех отношениях". Это сужде-
степень их филогенетической близости варьиру- ние кажется весьма справедливым, в том числе и
ет в широком диапазоне. На одном полюсе мы на- с учетом данных по вокализации данного вида,
ходим сравнительно молодые виды "северных ле- Поэтому далее мы рассматриваем в составе под-
бедей", дивергировавшие, вероятно, на протяже- семейства Cygninae 6 видов лебедей, перечислен-
нии плейстоцена (Курочкин, 1985). Это кликун, ных выше.
Cygnus cygnus, тундровый лебедь, С. columbianus,
и трубач, С. buccinator. Другой полюс представ- Уточнить таксономическую структуру этой
лен древними видами, характер географического группы может помочь применение современного
распространения и высокая степень дифференци- сравнительно-этологического анализа (в допол-
ации которых позволяет предполагать даже по- нение к данным морфологии, палеонтологии и
лифилетическое их происхождение. Мы допуска- молекулярной систематики). Описания поведения
ем мысль, что южноамериканский черношейный лебедей можно найти в крупных сводках по пти-
лебедь, С. melanocoryphus, может иметь лишь цам (Cramp, 1980), в обобщающих классических
конвергентное сходство с двумя видами Старого трудах (Johnsgard, 1965; Scott and Wildfowl Trust,
Света: черным лебедем, С. atratus (Австралия), и 1972), а также в статьях, посвященных отдельным
шипуном, С. olor (южная часть Евразии). Более видам. К сожалению, данные по акустическому
подробно взгляды разных исследователей на си- поведению лебедей, приведенные в этих работах,
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чрезвычайно скудны, а продуктивные сопостав-
ления вообще отсутствуют.

Данное сообщение, второе в серии запланиро-
ванных публикаций, посвящено типологизации и
сравнению акустических компонентов сигнально-
го поведения всех 6 видов лебедей мировой фауны.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В течение четырех весенних сезонов (март-
июнь) 2002-2005 гг. наблюдали за лебедями, со-
держащимися на прудах Московского зоопарка
(все 6 видов мировой фауны и гибрид кликуна и
шипуна). В зоопитомнике Московского зоопарка
близ пос. Сычево (Московская обл., Волоколам-
ский р-н) на небольшом исусственно созданном
озере объектом исследований послужили малые
лебеди (С. columbianus bewickii) и шипуны, усло-
вия содержания которых здесь близки к есте-
ственным. То же можно сказать о кликунах, по-
стоянно живущих на водоемах заповедника Аска-
ння-Нова, где мы собирали материал с 31 марта
по 7 апреля 2005 г. Под наблюдением в разное
время находились птицы различного возраста (от
птенцов предыдущего года рождения до особей в
возрасте до 20-22 лет). Среди лебедей каждого
данного вида всегда присутствовала по крайней
мере одна размножающаяся или сформировавша-
яся пара.

В период исследований большинство птиц не
были помечены индивидуально, поэтому работа
выполнена в основном на анонимном материале.
Однако для каждого вида записи получены не ме-
нее чем от двух разных особей. Для проведения
дальнейших наблюдений на прудах зоопарка бы-
ло проведено мечение лебедей номерными коль-
цами, а тундровые лебеди в зоопитомнике были
помечены шейными ошейниками зимой 2004-
2005 гг.

С помощью видеокамер Sony CCD-TR570E и
CCD-TR3400E фиксировали все формы двига-
тельной и акустической активности, уделяя спе-
циальное внимание социальным взаимодействи-
ям, в особенности - брачному поведению. Наблю-
дения проводили в разное время дня в период с
8-30 до 19-00, выделяя "фокальную" птицу, "фо-
кальные" пары или группы птиц. Переход с одно-
го "фокального" объекта на другой был обуслов-
лен сменой форм активности наблюдаемых птиц.

Звуковые сигналы переписывали на магнит-
ную пленку с видеозаписей, что позволяло, в
частности, визуально контролировать принад-
лежность конкретного вокального сигнала опре-
деленной особи. Этот прием позволяет иденти-
фицировать звуки, подающиеся птицами во время
дуэтов. Всего обработано 33 видеокассеты (об-
щая продолжительность записей 49.5 ч). Часть
фонограмм получена с применением портатив-

ных магнитофонов Sony TCM-30V и Sony BM-21.
Анализ звуковых сигналов проведен с примене-
нием компьютерной программы визуализации
звука SpectraLab.

Более подробные сведения о количестве осо-
бей, находившихся под наблюдением, и о деталях
коллектирования данных приведены в Сообще-
нии 1 (Панов, Павлова, 2007).

Поскольку в большинстве случаев распределе-
ние длительностей сигналов в выборках значи-
тельно отличалось от нормального, для характе-
ристики вариационных рядов мы использовали
значения медианы (Me).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Вокализация каждого изученного вида скла-
дывается из сигналов разной степени структур-
ной сложности. Чтобы представить себе видоспе-
цифическую вокализацию не в качестве некой
суммы акустических сигналов, но как системное
образование со своей внутренней логикой, мы по-
пытались построить классификацию звуков, об-
щую для всех видов лебедей. В противном случае
задача содержательного сопоставления акустиче-
ских репертуаров разных видов не могла бы быть
решена. Дело в том, что эти репертуары зача-
стую оказываются весьма несходными, и не толь-
ко по частотно-временным характеристикам зву-
ков как таковых. Принципиальные межвидовые
различия обнаружены также в общей картине ор-
ганизации звуковых рядов. Исходя из сказанного,
мы начнем не с сопоставления каталогов видоспе-
цифических репертуаров, а с последовательного
сравнения их компонент, относящихся к той или
иной из выделенных нами структурных категорий.

Приведем перечень этих категорий, ранжиро-
ванных по степени возрастания их структурной
сложности:

1. Базовые элементы вокализации. Это корот-
кие звуки с устойчивой спектральной структурой.
В случае их вариативности (свойственной лишь
части видов) бывают затронуты преимуществен-
но временные характеристики сигнала, в основ-
ном - его общая продолжительность. Мы называ-
ем эти сигналы базовыми на следующем основа-
нии. Несколько упрощая картину, можно сказать,
что у каждого вида все разнообразие вокализации
базируется, по сути дела, на двух простых опера-
циях: на удлинении такого рода сигналов либо на
объединении их в конструкции разного уровня
сложности. Обе эти операции могут функциони-
ровать параллельно.

К числу базовых элементов мы относим два
типа звуков: простые, сохраняющие от начала и
до конца единство спектральной структуры; и со-
ставные, в которых фрагменты разной акустиче-
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Рис. 1. Простые тоновые сигналы лебедей с гармоническим спектром заполнения. Буквами с нижним индексом пока-
заны варианты сигналов, изображенных в верхнем ряду.

ской природы (например, тоновые и импульсные)
соединяются встык, без интервала.

2. Компактные комбинации базовых элемен-
тов, основанные на дублировании простых сигна-
лов, которые подаются в их стандартной либо мо-
дифицированной форме. Модификация может
касаться длительности отдельных компонент, из-
менений в их спектральной структуре либо обоих
этих параметров. Паузы между звуками сопоста-
вимы с ними по длительности.

Особый случай компактных комбинаций пред-
ставляют собой последовательности однотипных
звуков, обозначаемые в качестве серий. К ним мы
относим цепочки звуков, следующих с регуляр-
ными интервалами малой длительности. Особен-
ность этих конструкций состоит в том, что слага-
ющие их звуки чаще всего (хотя и не всегда) отли-
чаются от простых сигналов не только по
длительности и спектральному составу, но также
по характеристикам частотной модуляции.

3. Ансамбли. В данном случае речь идет о по-
следовательности серий, паузы между которыми
сопоставимы с паузами между звуками в каждой
из этих серий.

4. Звуковые ряды. Этим термином мы обозна-
чаем протяженные во времени последовательно-
сти звуков. Сами звуки могут относиться к любой
из категорий, перечисленных выше (сигналам
простым либо составным, их компактным комби-

нациям, включая серии, а также ансамбли). Спе-
цифика этой категории состоит в том, что во всех
случаях интервалы между актами вокализации не
имеют очевидного регулярного характера, т. е.
могут весьма существенно варьировать по дли-
тельности.

Следует заметить, что приведенная классифи-
кация условна в том смысле, что на реальном эм-
пирическом материале границы между выделен-
ными категориями не всегда легко провести. Од-
нако эта схема, при всей ее абстрактности, дает
возможность более строгого сравнительного ана-
лиза видоспецифических систем вокализации, не-
жели это доступно традиционному сравнению,
строящемуся на сопоставлении одних только сиг-
нальных репертуаров. Сравнение последних при-
ведено в этом сообщении в его финальной части.

Частотно-временные параметры
видоспецифических сигналов лебедей

Простые тоновые сигналы

Здесь будут рассмотрены сигналы с гармони-
ческим спектром заполнения. Все они, кроме од-
ного, характеризуются n-образной формой оги-
бающей (рис. 1). Основные межвидовые различия
в структуре таких сигналов касаются особенно-
стей спектра частотного заполнения и характери-
стик частотной модуляции. Частотно-временные
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Таблица 2. Основные характеристики простых сигналов лебедей (негармонический спектр)
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Вид

С. melanocoryphus

"сопение"

С. atratus

шипение

С. olor

шипение

"хрюканье"

С. columbianus

шипение

п

2*

1**

1**

9

15

Длительность,
мс

Xmin-Xmах' Me)

100

660

900

100-390

290

1790-3200

2465

Колич.
импульсов

-

-

-

5-16

14

-

Период следо-
вания импуль-

сов, мс

-

-

-

15

-

Спектр
заполнения,

кГц

2.0-9.0

0.5-8.0

0.5-6.8

0.2-5.0

0.4-6.4

Зоны
концентрации
энергии, кГц

6.0-8.0

3.1-3.9

0.5

4.4-4.7

0.2-0.6

1.8-2.1

2.2-2.7

* Сигнал, обычный в брачный сезон, но очень тихий и поэтому труден для качественной записи.
** Редко воспроизводимые сигналы.

параметры сигналов этого типа приведены в
табл. 1.

Эта таблица нуждается в комментариях, без
которых представления о видоспецифичности
простых тональных сигналов останутся неполны-
ми. У двух видов - черношейного и тундрового
лебедей - эти сигналы чрезвычайно стереотипны.
В частности, вариации по длительности описанно-
го сигнала первого вида и сигнала "ау" второго со-
поставимы с погрешностями при звукозаписи и
при анализе сигналов. В противоположность это-
му у черного лебедя, трубача и, особенно, у кли-
куна длительность простых сигналов может ва-
рьировать континуально в очень широких преде-
лах. Для кликуна размах вариаций длительности
преобладающего в выборках простого сигнала
(позиция д на рис. 1) показана в пределах от 40 до
150 мс. Однако сигналы с идентичной структурой
спектра могут достигать длительности вдвое
большей по сравнению с максимальным из этих
значений (320 мс). Такого рода посылки имеют
существенно иное звучание и формально могут
рассматриваться как сигналы иного типа по срав-
нению с описанными в табл.3. То же можно ска-
зать относительно вариаций другого простого
сигнала кликуна (рис. 1, позиция д/). Здесь дли-
тельность звуков может меняться как за счет на-
чальной части сигнала с несущей частотой
0.8 кГц, так и в результате удлинения его конце-
вой части (несущая частота 0.4 кГц). Длитель-
ность этой терминальной части может изменять-
ся почти в 4 раза - от 60 до 230 мс. Некоторые
примеры подобных вариаций будут рассмотрены
ниже, при описании всей системы вокализации
кликуна.

Как можно заключить из табл. 1, простой то-
новый сигнал шипуна подвержен значительной
изменчивости. В данном случае это касается не
только длительности сигнала, но и его спектраль-
ной структуры (см. рис. 1, позиции г и г:).

Простые сигналы иной природы

Помимо описанных выше тоновых сигналов в
репертуаре 4 из 5 видов лебедей Старого Света
имеется шумовой звук, именуемый "шипением".
Функционально это сигнал реакции на хищника.
У шипуна он зарегистрирован, в частности, в от-
вет на появление на берегу водоема собаки. Тунд-
ровые лебеди издавали шипение во время их
кольцевания. Для кликуна этот звук характерен в
ситуациях крайней опасности (Cramp, 1980). Толь-
ко у черного лебедя шипение отмечено во время
социальных взаимодействий, именно - между
подрастающими птенцами. У нас нет данных от-
носительно присутствия или отсутствия шипения
в репертуарах трубача и черношейного лебедя.

Иные простые сигналы, также не обладающие
гармоническим спектром, присутствуют в репер-
туарах лишь двух видов: черношейного лебедя и
шипуна. Они интересны тем, что не имеют оче-
видных гомологов в репертуарах прочих 4 видов.
У черношейного лебедя это широкополосный
сигнал "сопение", у шипуна - импульсный сигнал
"хрюканье", звучащий как сухое тремоло. Ча-
стотно-временные характеристики всех этих сиг-
налов приведены в табл. 2.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ ТОМ 86 № 6 2007



714 ПАНОВ, ПАВЛОВА

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 86 № 6 2007

Составные сигналы ле, посвященном описанию репертуара черно-
шейного лебедя.

К сигналам этой категории мы относим аку-
стические конструкции, в которых составляющие Описанные составные сигналы из акустиче-
их звуки объединяются встык, без разделяющей ских репертуаров черношейного лебедя и шипуна
их паузы. Они могут состоять из простых сигналов можно с определенной долей условности назвать
первого уровня (шипун) либо включают в себя, по- жестко организованными, покольку они строятся
мимо них, также звуки, которые никогда не ис- как бы по заранее заданному шаблону. Значитель-
пользуются сами по себе (черношейный лебедь). но большую вариативность допускают составные

Как следует из сказанного выше, в репертуаре сигналы иного типа, присутствующие в системах
шипуна присутствуют три простых сигнала - то- вокализации кликуна и тундрового лебедя.
новый (табл. 1), импульсный ("хрюканье") и ши- В частности, у первого из этих видов такие со-
пение (табл. 2). Первые два из них, комбинируясь ставные сигналы могут быть как гетеро-, так и
в разных сочетаниях, используются для построе- гомотипическими. Первые подаются обычно в
ния составных сигналов (рис. 2А). Данные о форме отдельных "выкриков" наряду с одиночны-
структуре этих звуков и о количественном соот- ми простыми сигналами. Эти выкрики построены,
ношении в частоте их использования будут приве- по сути дела, на основе простых сигналов, которые
дены в разделе, посвященном описанию акусти- в составе таких конструкций модифицированы в
ческого поведения данного вида. большей или меньшей степени (рис. ЗА).

На рис. 2 и в табл. 3 показаны также варианты Типичный способ воспроизведения гомотипи-
весьма своеобразного составного сигнала из ре- ческих составных сигналов у кликуна состоит в
пертуара черношейного лебедя. В нем к простому следующем. Сначала птица подает стандартный
частотно- модулированному сигналу (рис. 1а) до- простой сигнал, который при повторении удлиня-
бавляются без пауз от одной до 2-3 низкочастот- ется, после чего следует плотная пачка звуков то-
ных посылок, лишенных частотной модуляции. го же характера, не разделенных паузами и слага-
Частотно-временные характеристики этого сиг- ющихся в своего рода тремоло (показан стрелкой
нала приведены во второй части статьи, в разде- на рис. ЗБ).

Рис. 2. Варианты составных сигналов шипуна (Л) и черношейного лебедя (Б).
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Аналогичный способ конструирования состав- лебедя, в отличие от таковой кликуна, вообще ха-
ных сигналов наблюдается и у тундрового лебедя. рактерна резко выраженная частотная модуляция.
У этого вида, однако, пульсы внутри пачек, по-
добных описанным для кликуна, обычно заметно Построение составных сигналов путем объеди-
разнятся по свом частотно-временным характе- нения простейших базовых элементов "встык"
ристикам (рис. Ад). Это обстоятельство является имеет место также у трубача, где переход от еди-
следствием того, что для вокализации тундрового ничной посылки к гомотипической пачке пульсов

Рис. 3. Варианты составных сигналов кликуна типа "выкриков" (А) и способ конструирования составного сигнала (по-
казан стрелкой) в ''песне" (Бг).
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Рис. 4. Гомотипические (Л) и гетеротипические (Б) составные сигналы. У черношейного лебедя (а), кликуна (о) и тру-
бача (в) простой тоновый сигнал дублируется почти без изменений. У тундрового лебедя простой тоновый сигнал (г)
сильно модифицируется, когда объединяется в конструкции типа составного сигнала (д).

того же характера оказывается наиболее стан-
дартной вокальной операцией (см. рис. 4в).

Компактные конструкции,
основанные на дублировании простых сигналов

Простейший вариант данной категории сигна-
лов - это цепочка из двух однотипных посылок,
разделенных интервалом, который сопоставим с
длительностью каждой из них. Естественно ожи-
дать, что в качестве самих посылок чаще всего
выступает видоспецифический простой сигнал.

Оказалось, однако, что эта элементарная опе-
рация единовременного дублирования простого
сигнала используется в акустических системах
всего лишь трех видов лебедей, именно, черно-
шейного, кликуна и трубача (рис. 4Л). При этом у
кликуна наблюдается тенденция к слиянию по-
следовательных посылок, то есть к перерастанию
пачки таких дублируемых сигналов в составной
сигнал, лишенный разделительных пауз (см.
предыдущий раздел). Еще в большей степени эта
тенденция выражена у трубача, у которого одно-
временно с исчезновением интервалов между по-
сылками обычно происходит увеличение их чис-
ла с двух до 4-5 (рис. 4Лв).

У трех других видов (шипуна, черного и тунд-
рового лебедей) повторение простого сигнала в
его стандартной форме возможно лишь после па-
узы, протяженность которой существенно превы-
шает длительность самого звука. Среди этих трех
видов только в лексиконе тундрового лебедя при-
сутствуют конструкции, внешне напоминающие
гомотипический кобинированный сигнал (рис. 4д).
Однако, во-первых, эти конструкции всегда объ-
единены в серии, именуемые нами "ворковани-
ем". И, во-вторых, посылки, из которых слагают-
ся эти комбинированные сигналы, значительно
короче (по крайней мере вдвое) простого сигнала
"ау" и имеют принципиально иные характеристи-
ки частотной модуляции (сравни позиции г и д на
рис. 4Б).

До сих пор речь шла о дублировании однотип-
ных звуков (сигналы гомотипического характе-
ра). Компактные гетеротипические сигналы об-
наружены в лексиконах двух видов - кликуна и
тундрового лебедя. Эти сигналы, звучащие как
тихое "ку-ку", безошибочно опознаются на слух,
хотя и весьма изменчивы по своим структурным
характеристикам. У обоих видов они состоят, как
правило, из двух посылок, разделенных короткой
паузой, которая существенно варьирует по дли-
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тельности. Однако в наших фонограммах присут-
ствуют также сигналы, включающие в себя 3 по-
сылки (реже - 4 или 5). В гетеротипических вари-
антах этого сигнала первый фрагмент представлен
звуком с широким заполнением спектра ("звон-
ким"), а второй - низкочастотным ("глухим").
В других случаях сигнал может состоять только
из звонких звуков либо только из глухих. Напри-
мер, в одноразовой записи вокализации особи
американского подвида тундрового лебедя (С. с.
columbianus) эти три варианта сигналов представ-
лены в соотношении 7 : 1 1 : 8 .

Более подробно принципиальное сходство этих
сигналов у кликуна и тундрового лебедя, а также
межвидовые различия в характере данных звуков
мы обсудим в разделах, посвященных акустиче-
скому поведению этих видов.

Серии

Напомним, что в нашей классификации серии
определены как цепочки звуков, следующих с ре-
гулярными интервалами малой длительности. По
признаку продолжительности пауз серии можно
подразделить на "рыхлые" и "компактные". В во-
кализации черношейного, черного лебедей и ши-
пуна присутствуют лишь серии первого типа, в
которых продолжительность пауз существенно
превышает длительность разделямых ими звуков
(в 2.3-8.6 раз). Важно и то, что такого рода кон-
струкции чрезвычайно редки в вокализации чер-
ношейного лебедя и шипуна. Что касается черного
лебедя, то у него этот вариант вокализации сопро-
вождает в форме дуэтов эпизодические парные де-
монстрации, направленные на поддержание един-
ства семейной пары.

Истинные, компактные серии представляют
собой весьма значимый компонент вокализации у
трех "северных" видов - трубача, кликуна и тунд-
рового лебедя. У этих видов парные взаимодей-
ствия половых партнеров, так называемые "цере-
монии триумфа", резко отличаются от функцио-
нально соответствующих им демонстраций трех
других видов. Своеобразие моторного компонен-
та церемоний триумфа у северных видов состоит
в ритмично организованных движения крыльев и
головы (подробнее см. Панов, Павлова, 2007).
Каждый цикл этих движений сопровождается
звуковым сигналом. Таким образом, именно ха-
рактер моторики данных демонстраций опреде-
ляет ритмический характер их вокального акком-
панемента. Подчеркнем, что число звуковых по-
сылок в серии может широко варьировать в
зависимости от уровня мотивации особи в данный
момент. При высоком уровне мотивации каждый
из партнеров может дублировать подаваемые им
звуки до 25 раз. В этом отношении протяженные
во времени компактные серии северных видов
резко отличаются от коротких рыхлых серий

черного лебедя и шипуна, воспроизводимых ими
в контексте парных взаимодействий. Примеры
ритмической организации интересующих нас
компактных серий приведены на рис. 5.

У северных видов лебедей серии ритмично
следующих друг за другом однотипных звуков
выступают в ряде случаев в качестве более или
менее согласованных дуэтов. Поскольку длитель-
ность самих звуков примерно равна длительности
пауз между ними, для каждого из партнеров от-
крывается возможность попадания издаваемого
им звука во временной промежуток между звуко-
выми посылками другого. Этот принцип антифо-
нальности используется в дуэтах кликуна и тунд-
рового лебедя. Что касается аналогичных по
функции дуэтов трубача, то ее следует отнести к
полифональному типу, поскольку обе птицы
стремятся воспроизводить свои партии одновре-
меннно. Подробнее эти согласованные формы
вокализации мы рассмотрим при описании репер-
туаров означенных видов.

Ансамбли

К этому типу звуковых рядов мы относим та-
кие, в которых наблюдается мгновенный переход
между сложноструктурированными звуками од-
ного типа и последовательностями сигналов иного
звучания. При таком переходе могут резко либо
плавно меняться длительности отдельных посы-
лок, их спектральные характеристики и интенсив-
ность частотной модуляции. Пауза между сменя-
ющими друг друга конструкциями сопоставима с
паузами между звуками внутри каждой из них
(рис. 6). Ансамбли присущи акустическим систе-
мам сигнализации всего лишь двух видов лебедей -
кликуну и тундровому, в вокализации которых
максимально развита способность к вокальной
импровизации. Функционально ансамбли приуро-
чены к моментам резкого перепада мотивацион-
ных состояний. Примером может служить пове-
дение половых партнеров сразу по окончании
садки, когда серии посткопуляционных сигналов
сменяются иными последовательностями звуков
("хриплыми" у кликуна и "воркованием" у тунд-
рового лебедя). Два примера ансамблей показаны
на рис. 6.

Видоспецифические репертуары звуков
и ситуационная приуроченность сигналов

разных структурных типов

Акустические системы изученных видов лебе-
дей заметно различаются по общему разнообра-
зию, степени структурной сложности и по харак-
теру использования сигналов разных типов в ком-
муникативном процессе. В этом разделе мы
остановимся на видоспецифических особенностях
вокализации, касающихся всех трех названных ее
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Рис. 5. Примеры серий в вокализации кликуна (а), тундрового лебедя ("воркование", о; "триумф", в) и трубача (г).

аспектов. Поскольку частотный дапазон сигна- базовых звуков (табл. 1, рис. 1), в тексте данного
лов всех типов у каждого данного вида определя- раздела мы не будем останавливаться на рассмот-
ется, в целом, спектральными характеристиками рении этих параметров. Схематическое представ-
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Рис. 7. Репертуар акустических сигналов черношейного лебедя: фрагмент рыхлой серии простых тоновых сигналов
(а), составного сигнала "пик-ууу" (б) и сигнала "сопение" (в). Стрелками показаны точки взятия срезов спектральной
структуры (правая часть сонограмм, обозначения буквами с нижним индексом).

ление спектральных характеристик приведено на
сонограммах сигналов, формирующих репертуа-
ры всех исследованных видов (рис. 7-10, 12, 16, 17).

Черношейный лебедь

Базовый акустический репертуар этого вида
включает в себя 4 типа звуков. Наиболее часто

приходится слышать простой тоновый сигнал
(рис. 1а), который в высшей степени стереотипен.
От базовых тоновых элементов всех прочих ви-
дов он отличается наиболее выраженной частот-
ной модуляцией и концентрацией энергии в обла-
сти несущей частоты и первой гармоники. Звучит
этот сигнал сравнительно тихо и представляется
мало эффективным для дальней дистантной связи.
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В еще большей степени это относится к тихо-
му широкополосному сигналу "сопение" (рис. 7в),
который можно услышать лишь с расстояния в
несколько метров. Его частотно-временные ха-
рактеристики приведены в табл. 2. Звуки третье-
го типа, названные нами "кудахтаньем", вообще
едва слышны (рис. 7г). Эти сигналы длительно-
стью около 30 мс подаются по два-три кряду, с па-
узами длительностью 200...260 мс. Область ча-
стотного заполнения сигнала 1.2-1.6 Гц. Важно
заметить, что оба эти звука не имеют сколько-ни-
будь очевидных гомологов в репертуарах прочих
видов лебедей.

Уникален для вокализации этого вида также
четвертый тип звуков - низкочастотное "ууу".
Этот звук не употребляется в качестве самостоя-
тельного сигнала, но лишь в сочетании с простым
тоновым сигналом, за которым интересующее
нас гудение следует без паузы в однократном ли-
бо дублируемом исполнении (см. рис. 2Б, 16 и
табл. 3). Максимальное число повторов этого зву-
ка, лишенного частотной модуляции, обычно не
превышает 3. При чередовании таких посылок
несущая частота каждой последующей понижает-
ся на 0.2-0.3 кГц. Как видно из сонограмм, окон-
чание предыдущей посылки может перекрывать-
ся с началом следующей.

Только что описанный составной сигнал явля-
ет собой, по сути дела, вершину потенций данного
вида к комбинированию исходных звуков в более
сложные акустические конструкции. Все прочие
варианты комбинаторики сводятся к простому
дублированию базовых элементов, будь то про-
стой тоновый сигнал, звуки "сопение" или "кудах-
танье". Первый может повторяться, формируя
плотные пачки из 2-3 (редко 4) посылок. Суще-
ственно то, что высокая стереотипность этого
звука сохраняется не только при подобном их
дублировании, но и в тех случаях, когда он оказы-
вается начальным элементом составного сигнала
"пик-ууу". Звуки "кудахтанье" подаются, как мы
уже видели, в виде рыхлых серий. Отдельные по-
сылки сигнала "сопение" всегда разделены про-
должительными паузами. В виде рыхлых серий
воспроизводятся и весьма своеобразные состав-
ные сигналы черношейного лебедя.

Лишь однажды за все годы наблюдений уда-
лось услышать и записать серии простых базовых
сигналов у одиночной особи черношейного лебе-
дя. На протяжении 6 мин были зафиксированы
17 актов вокализации с интервалами между ними
от 4 до 91 с (Me = 16 с). Последовательности
включали в себя от 1 до 15 звуковых посылок
(ср. 5.2, о = 5.3, cv 101.9%), разделенных паузами
длительностью 370-610 мс (Me = 440 мс, cv = 15.1%).
Можно видеть, что паузы между посылками, дли-
тельность которых стандартна (около 160 мс), пре-
вышают длительность самих звуков в 2.3-3.8 раз.

Простой тоновый сигнал подается одновре-
менно с характерным для данного вида приподни-
манием головы. Характер его использования не
обнаруживает ни малейшей ситуационной специ-
фичности. Его издают оба члена пары при сов-
местном плавании и, как правило, несинхронно.
В начале брачного сезона в подобных ситуциях
эти звуки нерегулярно чередуются с одиночными
посылками "сопения". Простой тоновый сигнал
время от времени издает самец, находящийся око-
ло гнезда с сидящей на нем самкой. В этой ситуа-
ции наряду с одиночными посылками особенно
часто воспроизводятся пачки из 2-3 дублирован-
ных звуков.

Отдельные тоновые сигналы либо пачки дуб-
лированных звуков нередко можно слышать и от
одиночных птиц. Довольно длинная последова-
тельность этих звуков однажды была отмечена у
самца во время интенсивного купания, последо-
вавшего за копуляцией. Заметим мимоходом, что
вокализация во время купания отмечена только у
этого вида. Рыхлые серии, о которых речь шла
выше, воспроизводились одиночной птицей, ле-
жавшей на льду (23 января 2005 г.).

Создается впечатление, что разнообразие во-
кализации возрастает ранней весной. Именно в
марте получены записи составного сигнала "пик-
ууу". Его издавали самец и, реже, самка, плавая в
полынье со своими отпрысками прошлого года
рождения. Рыхлые звуковые ряды, состоящие из
сигналов "сопение" и "кудахтанье", воспроизводи-
лись обоими членами пары при постройке гнезда.

Подводя итог описанию акустического поведе-
ния черношейного лебедя, можно сказать, что
оно с трудом поддается сопоставлениям с систе-
мами вокализации прочих видов лебедей. Три из
четырех базовых акустических элементов не
имеют очевидных гомологов в репертуарах про-
чих представителей подсемейства. Существенно
и то, что, в отличие от черного лебедя и трех се-
верных видов, вокализация полностью отсутству-
ет непосредственно после копуляции. Что касает-
ся общего уровня акустической активности, то
она в предгнездовой и гнездовой сезоны относи-
тельно высока.

Черный лебедь

Почти весь репертуар черного лебедя постро-
ен из звуков с единой структурой спектра. Все ва-
рианты сигналов, за исключением двух (шипение
и "рычание"), можно рассматривать в качестве
модификаций простого тонового сигнала. Эти
модификации затрагивают длительность сигнала
и характеристики частотной модуляции. Оба эти
параметра изменяются параллельно. В ситуаци-
ях, где можно предполагать повышение эмоцио-
нальной напряженности особи, простой тоновый
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Рис. 8. Репертуар акустических сигналов черного лебедя: варианты простых тоновых сигналов (я), их модифициро-
ванная версия в дуэтной вокализации (б), сигнал тревоги (в), серия посткопуляционных криков (г), шипение (д). Соно-
граммы в позициях в и г даны с меньшим временным разрешением. Стрелками показаны точки взятия срезов спек-
тральной структуры.
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сигнал удлиняется, а частотная модуляция возрас-
тает (рис. 86, 8г).

Мы видим это при эпизодических парных де-
монстрациях, направленных на поддержание един-
ства семейной пары. Функционально эти демон-
страции соответствуют, по-видимому, церемони-
ям триумфа у четырех видов, о которых речь
пойдет ниже. У черного лебедя данное взаимо-
действие сводится к нескольким резким движени-
ям приподнимания клюва, воспроизводимым по-
следовательно (но не вполне синхронно) самцом и
самкой. При каждом таком движении особь изда-
ет звонкий крик с понижением тона к концу сигна-
ла (рис. 86). Партия каждого участника взаимодей-
ствия состоит обычно не более чем из 5 посылок,
объединенных в рыхлые серии. Продолжитель-
ность пауз варьирует от 670 до 1120 мс (Me = 860 мс),
превышая длительность самих звуков (70-250 мс,
Me = 100 мс) в среднем в 8.6 раз.

Серии более протяжных звуков того же характе-
ра, воспроизводимых одновременно обоими парт-
нерами, сопровождают окончание копуляции
(рис. 8г). В этих последовательностях звуков дли-
тельность посылок выше, нежели в описанных
выше дуэтах (210-450 мс, Me = 300 мс), а паузы
короче (600-770 мс, Me = 640 мс). Аналогичным
образом, хотя и в большей степени, менялось со-
отношение длительностей звуков и пауз в трех
случаях реакции самца черного лебедя на прибли-
жение к его гнезду агрессивно настроенного сам-
ца шипуна. Эти вокализации слагались из 2 посы-
лок в двух случаях (рис. 9в) и из 3 - в одном. Дли-
тельность звуков варьировала от 880 до 1070
(Me = 960 мс), а пауз между ними - от 430 до
1860 мс(М<? = 595 мс).

Уже после сдачи статьи в печать мы зафикси-
ровали в репертуаре черного лебедя составной
сигнал, представленный двумя фрагментами, со-
единенными встык (в таблицах 1 и 2 и в
сонограммах эти данные отсутствуют). Спектр
первого фрагмента типичен для описанных выше
тоновых сигналов вида. Второй фрагмент ("ры-
чание") - импульсный низкочастотный звук. Этот
составной сигнал явно гомологичен сигналу ши-
пуна, изображенному на рис. 9в. Оба фрагмента в
таких сигналах черного лебедя (и сигналы в це-
лом) в 2-4 раза короче, чем у шипуна, а частота
следования импульсов во втором фрагменте при-
мерно вдвое выше. Этот второй звук может вос-
производиться и автономно. Говоря об общих осо-
бенностях акустического поведения данного вида,
стоит заметить, что эти лебеди вообще довольно
молчаливы.

Шипун

Как можно видеть из рис. 9, базовые элементы
акустического репертуара шипуна представлены
тремя простыми сигналами - тоновым (табл. 1),
импульсным ("хрюканье") и шумовым (шипение)
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(см. табл. 2). Первые два из них могут объеди-
няться друг с другом в двух разных сочетаниях.
Именно, "хрюканье" либо следует без паузы за
первым фрагментом тонового сигнала (рис. 9в),
либо оказывается вставленным между его пер-
вым и вторым фрагментами (рис. 9г).

Количество импульсов в простом сигнале "хрю-
канье" варьирует от 5 до 16, Me = 1 4 (табл. 2).
В составных сигналах, где этот звук занимает
терминальную позицию, эти значения несколько
увеличиваются: размах варьирования составляет
здесь 11-19 (Me = 15). Напротив, в сигналах, в ко-
торых тот же имульсный звук располагается
между двумя тоновыми, число импульсов резко
сокращается - до 1.. .7 (Me = 2.5). Лишь изредка их
количество достигает 10-14, но в этих случаях ло-
кализация звуков на сонограмме такова, что со-
здается впечатление синхронной работы двух
разных акустических генераторов: один воспро-
изводит тоновый звук, другой - импульсный.

Некоторое представление о количественных
соотношениях в частоте использования назван-
ных вариантов можно получить, проанализиро-
вав их представленность в одноразовой записи
(74 сигнала) вокализации стаи шипунов, состояв-
шей из 29 молодых особей разного пола (зоопи-
томник Московского зоопарка): тоновый сигнал
(оба фрагмента) - 18 (24.3%); тоновый сигнал
(только первый фрагмент) - 1 (1.4%); тоновый
сигнал (только второй фрагмент) - 1 (1.4%); им-
пульсный сигнал "хрюканье"-9 (12.1%); тоновый
сигнал (первый фрагмент) плюс импульсный сиг-
нал - 18 (24.3%); Импульсный сигнал между пер-
вым и вторым фрагментами тонового сигнала -
27 (36.5%).

Простой сигнал "хрюканье" нередко можно
слышать во время брачных демонстраций, пред-
шествующих копуляции, и в парных взаимодей-
ствиях, которые функционально соответствуют
церемонии триумфа у северных видов лебедей.
Этот сигнал подается синхронно с характерным
приподниманием клюва. Составной сигнал с тер-
минальным положением данного звука использу-
ется в ситуациях тревоги (рис. 96). Впрочем, при-
веденные выше данные свидетельствуют о том,
что все описанные варианты могут присутство-
вать в одном сеансе вокализации особи, так или
иначе чередуясь друг с другом, что указывает на
отсутствие строгой их ситуационной специфично-
сти. О том же говорит воспроизведение этих сиг-
налов вне очевидного социального контекста (на-
пример, во время чистки оперения одиночной
птицей).

Как и у черного лебедя, объединение звуков в
серии - явление чрезвычайно редкое у шипуна.
Достаточно плотная последовательность про-
стых тоновых сигналов отмечена только один раз
(реакция одиночной особи на собаку). Минималь-
ная протяженность паузы в этой последователь-
ности из 5 звуков составила 2580 мс (максимально

6*
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Рис. 9. Репертуар акустических сигналов шипуна: сигнал "хрюканье" (а), сигнал тревоги (б), составные сигналы (в, г),
варианты тоновых сигналов (д), шипение (ж). Третий сигнал в позиции д показан с большим временным разрешением (е).
Стрелками обозначены точки взятия срезов спектральной структуры.
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2920 мс, ср. 2815 мс). Таким образом, при средней
длительности сигнала около 480 мс, протяжен-
ность пауз превышает длительность посылок в
среднем в 5.8 раз.

Вообще говоря, шипун еще более молчалив,
чем черный лебедь. В этом отношении показа-
тельно отсутствие вокализации по окончании ак-
та копуляции. Молчаливость шипуна отражена, в
частности, в английском народном названии пти-
цы - mute swan, что значит "немой лебедь". Впро-
чем, как удалось установить во время наблюде-
ний за большой стаей лебедей (о ней упоминалось
выше), сигналы, включающие в себя тоновые
звуки, оказались в высшей степени эффективным
стимулятором акустической активности особей
данного вида. Проигрывание магнитофонной за-
писи видоспецифического сигнала мгновенно
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Рис. 10. Варианты звуков из репертуара кликуна, подаваемых в виде одиночных "выкриков" (а-ж). Все звуки принад-
лежат самке, находившейся в паре с гибридным лебедем (С. су gnus x С. olor). Стрелками показаны точки взятия срезов
спектральной структуры.

влекло за собой ответную вокализацию, распро-
странявшуюся в стае по типу цепной реакции.

Кликун

Вокализация этого вида принципиально отли-
чается от того, что мы видели у трех других, рас-
смотренных до сих пор. Кликуну свойственна
весьма значительная вариативность буквально
всех категорий акустических сигналов (простых,
составных, серийных). Более того, способность
комбинировать звуки в самых разных сочетаниях
приводит к построению сложных конструкций,
которые зачастую трудно отнести к той или иной
из предложенных нами классификационных ка-
тегорий.

Высокая способность к импровизации прояв-
ляется уже на уровне простых и составных сигна-
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Рис. 11. Варианты "песен" одной и той же особи. В позициях а, б. в- три последовательные песни, записанные в один
день (1 апреля 2(Ю5 г.); г - еще одна песня, записанная позже в тот же день; в позициях д-и песни с порядковыми но-
мерами I, V, IX, XI и XII, записанные от той же птицы спустя двое суток (3 апреля).
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лов, подаваемых особью спонтанно, вне какого-
либо очевидного социального контекста. Приме-
ром может служить последовательность из 52 вы-
криков, записанных от одной самки кликуна на
протяжении 3 мин 46 с. Этот звуковой ряд вклю-
чал в себя 26 простых сигналов (рис. Iд, Iд1), су-
щественно варьировавших по длительности. На-
ряду с ними здесь присутствовали разнообразные
варианты составных сигналов либо компактных
комбинаций из 2—4 простых сигналов, в большей
или меньшей степени модифицированных по дли-
тельности, значениям несущей частоты и харак-
теристикам частотной модуляции. При попытке
хотя бы грубо классифицировать звуки этой вы-
борки мы насчитали в ней 17 типов звуков, из ко-
торых 7 не повторялись даже дважды. Некото-
рые из сигналов описанного звукового ряда при-
ведены на рис. ЪА и 10.

На рис. ЗБ показан один из вариантов сложно
структурированного сигнала, который вполне
уместно назвать "песней". Этот термин использо-
ван в сводке Крампа (Cramp, 1980), где им обозна-
чаются звуковые сигналы самцов, пребывающих
на своей гнездовой территории. При этом огово-
рено, что функция сигнала не ясна. Наши наблю-
дения за особью неизвестного пола, проведенные
в начале гнездового сезона (31 марта - 7 апреля
2005 г.) в заповеднике Аскания-Нова, позволяют
прояснить этот вопрос. В отличие от всех прочих
птиц данного вида, находившихся в парах, этот
лебедь пребывал в одиночестве. Он строго при-
держивался своего индивидуального участка, рас-
положенного по соседству с территорией пары.
Одиночка и пара большую часть времени находи-
лись в пределах взаимной видимости.

Поскольку одиночный лебедь явным образом
пребывал в состоянии социальной депривации,
его акустическая активность совершенно опреде-
ленно имела характер саморекламирования, ана-
логичного весеннему пению воробьинообразных.
Песни воспроизводились в циклическом режиме.
Они группировались в кластеры, которые во вре-
мя максимумов акустической активности отделя-
лись друг от друга интервалами порядка 10-40 с.
Кластеры включали в себя от 3 до 15 песен, раз-
деленнных интервалами длительностью 2.7-7.8 с
(среднее значение по одному кластеру из 11 песен
4.2 с, Me = 3.4 с).

В ходе наблюдений за этим лебедем были за-
писаны 92 песни. Результат их анализа показал,
что ни одна из них не повторяла в точности ка-
кую-либо другую. Вариации затрагивали все без
исключения параметры: число посылок, их дли-
тельность, спектральный состав, характеристики
частотной и амплитудной модуляции. За счет из-
менений в числе фрагментов существенно меня-
лась и общая продолжительность песни (от 0.5 до
2.8 с, Me = 1.07 с, п - 22). При этом, однако, в раз-
ные дни птица могла придерживаться какого-ли-
бо одного "стиля пения". Последовательные пес-

ни подчинялись при этом некоему общему шабло-
ну, но каждая следующая песня отличалась от
предыдущей в частных деталях. Некоторые вари-
анты песен показаны на рис. 11.

Все эти звуки воспроизводятся в характерной
позе: сначала птица наклоняет голову, так что
клюв почти касается груди, а затем вытягнутая
шея движется вперед и удерживается невысоко
над поверхностью воды, под углом около 30°.
Важно подчеркнуть, что эта поза практически
идентична таковой у тундрового лебедя в момент
произнесения им серии "воркование". Нечто об-
щее намечается также в звучании этой серии и
тремоло в песне кликуна (терминальная часть пе-
сен, показанных на рис. 11 в позициях г и д).

Другой тип звуков, время от времени отмечав-
шихся у одиночного лебедя, представляет собой
серию "хриплых" звуков, совмещающих в себе
гармонические и шумовые составляющие. Каждая
из этих серий состоит из 4—12 посылок (Me = 10.5,
п = 10), первая из которых обычно обладает ярко
выраженным гармоническим спектром. В после-
дующих посылках спектр становится скорее шу-
мовым, но может вновь возвратиться к гармони-
ческому в терминальном звуке (рис. \26, 12г). Та-
кие серии спонтанно воспроизводились птицей на
острове, служившем центром ее территории. Ле-
бедь издавал их синхронно с интенсивными взма-
хами крыльев. Эти наблюдения позволяют отне-
сти описанные демонстраци к комплексу терри-
ториального поведения - как еще одну форму
саморекламирования. Более того, в одном случае
аналогичное поведению мы наблюдали у одного
из членов соседней брачной пары после изгнания
им шипуна из района своего гнезда.

О том же говорит и тот факт, что в некоторых
случаях эти серии хриплых звуков органически
вплетались у одиночного лебедя в более сложные
акустические ансабли. Подобного рода конструк-
ция могла начинаться с песни, за которой следо-
вала серия хриплых звуков (рис. 6а), либо наобо-
рот - песня следовала непосредственно за серией.
Впрочем, звуки того же типа можно слышать и в
совершенно иной ситуации, именно в посткопуля-
ционном поведении, где они сменяют собой се-
рию протяжных криков самца, изображенных на
рис. 12д.

Для кликунов характерна согласованная вока-
лизация членов брачной пары. В повседневных
ситуациях самец и самка обмениваются время от
времени короткими "репликами" самого различ-
ного звучания. Это могут быть простые сигналы,
всевозможные версии составных сигналов либо
компактные комбинаций из 2-4 простых сигна-
лов, модифицированных по длительности и спек-
тральному составу (разные варианты использова-
ния этих звуков в коротких дуэтах приведены на
рис. 10). В Аскании-Нова, где 2 или 3 пары могли
одновременно находиться около кормушек, в ка-
честве реакции одной из них на приближение дру-
гой мы наблюдали совместные демонстрации с
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Рис. 12. Разные типы серийных звуков в вокализации кликуна: а - дуэт в церемонии триумфа. Вначале голоса партне-
ров следуют строго "через один". В пятом звуке их голоса звучат строго в унисон; б—г - серия "хриплых криков"; д -
фрагмент серии посткопуляционных выкриков. Стрелками показаны точки взятия срезов спектральной структуры.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 86 № 6 2007



СРАВНИТЕЛЬНАЯ ЭТОЛОГИЯ ЛЕБЕДЕЙ {CYGNUS, ANSERIFORMES) 729

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 86 № 6 2007



730 ПАНОВ, ПАВЛОВА

Рис. 14. Длительность звуковых посылок и пауз между ними (шкала ординат и цифры около символов) в сериях при
церемонии триумфа у кликуна. А - варианты временной организации серий в вокализации одного из партнеров: а -
при продолжительных посылках и паузы продолжительны; о - посылки и паузы в серии, воспроизводимой в более
быстром темпе; Б - дуэт двух особей: / - посылки и паузы инициатора дуэта , 2 - то же, второй особи.

вытянутой вперед шеей и с соответстующим зву-
ковым сопровождением (см. выше).

Лишь у одной пары (соседней с одиночным
кликуном), которая удерживала за собой едино-
личную территорию, мы зафиксировали также
перекличку с использованием мелодичных зву-
ков с четко выраженной гармонической структу-
рой (рис. 13А). Именно эти сигналы используют-
ся членами пары в высоко согласованных дуэтах,
сопровождающих уже упоминавшуюся церемо-
нию триумфа. Длительности звуковых посылок
и пауз связаны положительной корреляцией
(рис. 14Л). И те и другие могут изменяться конти-
нуально как в разных дуэтах, так и по ходу одного
и того же (наблюдения по 34 дуэтам одной и той
же пары).

В такого рода дуэтах сочетаются принципы
антифональной и полифональной вокализации.
Инициатор дуэта начинает его сериями коротких
звуков (порядка 80-100 мс - см. рис. 5а, 13В) гар-
монической природы. Если второй партнер под-
хватывает инициативу, звуки первого удлиняют-
ся (до 150-240 мс). При просмотре фонограмм со-
здается впечатление, что второй партнер
действует с таким расчетом, чтобы его крики по-
падали точно в паузы между криками первого.
Если эти паузы относительно коротки, то и зву-
ковые посылки второго партнера могут оказать-
ся заметно более короткими, чем у первого
(рис. 14Б). Таким образом, начало дуэта клику-
нов носит четко выраженный антифональный ха-
рактер. Однако зачастую уже после 3-5 "спарен-
ных" вокализаций обе партии воспроизводятся
практически одновременно, в унисон. Эта поли-
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Рис. 15. Разные варианты сигналы ку-ку кликуна (А) и тундрового лебедя, С. с. columbianus (Ь). Одинаковыми бук-
вами показаны аналогичные сигналы двух видов. Белой стрелкой в позиции а1 показан короткий начальный звук, ха-
рактерный для тундрового лебедя и отсутствующий у кликуна (сравни с рис. 16г).

фональная фаза может сохраняться в нескольких
последовательных спаренных вокализациях (до 6
подряд - см. рис. 13Б, 13В).

Важно заметить, что такого рода серии, состоя-
щие из мелодичных звуков гармонической струк-
туры, ни разу не зафиксированы у одиночного ле-
бедя.

Специального рассмотрения требует еще один
сигнал из репертуара кликуна, обозначенный вы-
ше как тихое "ку-ку" (см. выше, раздел Компакт-
ные конструкции, основанные на дублировании
простых сигналов, и рис. 15). Упоминания о нем
мы не нашли ни в одной сводке из числа тех, где
подробно обсуждается поведение лебедей (Johns-
gard, 1965, Scott and Wildfowl Trust, 1972; Cramp,
1980). Мы видим причину этого в том, что сигнал
не привязан к каким-то определеным ситуациям,
слышен лишь с близкого расстояния и потому с
трудом поддается качественной записи. На слух
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он представляется достаточно стереотипным, од-
нако при анализе фонограмм обнаруживается его
значительная изменчивость. Он может быть го-
мо- или гетеротипическим. В первом случае сиг-
нал построен либо из звуков с широким заполне-
нием спектра ("звонких"), либо из низкочастот-
ных ("глухих"), а во втором случае - из тех и
других (см. табл. 4). В гетеротипических сигналах
звонкая посылка почти обычно предшествует
глухо звучащей, порядок их следования может
быть и обратным (рис. 15А в). Следует также за-
метить, что варьируют не только длительности
обоих типов звуков и пауз (с\> составляет 36.8 и
36.9%, 36.1%, соответственно), но также характе-
ристики частотной модуляции и распределение
максимумов энергии по гармоникам. Все разно-
образие наблюдаемых вариаций невозможно
отобразить в обзорной таблице.

Пристальное внимание к сигналам этого типа
оправдано в том отношении, что сходные по зву-
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Рис. 16. Репертуар акустических сигналов тундрового лебедя: простой тоновый сигнал (а); сигнал "стон" (б); начало серии
"воркование" (в); серия при церемонии триумф (г); серия посткопуляционных криков (д); шипение (е). Стрелками показаны
точки взятия срезов спектральной структуры. См. также рис. 56 (серия "воркование") и рис. 15В (сигнал "ку-ку").

чанию конструкции с параллельной их изменчи- здесь очевидная гомология в очередной раз свиде-
востью обнаружены также в лексиконе тундро- тельствует об очень близком филогенетическом
вого лебедя (см. рис. 15 и табл. 4). Наблюдаемая родстве двух этих видов.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ том 86 № 6 2007



734 ПАНОВ, ПАВЛОВА

Тундровый лебедь

Вокализация тундрового лебедя имеет много
общего с тем, что мы находим у кликуна. Репер-
туар звуков здесь менее разнообразен, чем у по-
следнего вида, но структура самих этих звуков
выглядит несколько более сложной из-за хорошо
выраженной частотной модуляции. Кроме того,
тундровый лебедь способен, подобно кликуну,
строить сложные вокальные конструкции (ан-
самбли), объединяя в их составе серии звуков с
контрастирующими частотно-временными харак-
теристиками (см. рис. 65).

Мы видим сходство тундрового лебедя с кли-
куном в сфере акустического поведения в том,
что в ряде случаев обнаруживается определенное
структурное сходство в сигналах обоих видов.
Примерами могут служить серия "воркование" у
первого вида и тремоло в песне второго, а также
сигналы "ку-ку", о которых было сказано выше
(см. табл. 4 и рис. 15). Эти попарно сходные сигна-
лы можно, на наш взгляд, рассматривать в каче-
стве гомологии. В то же время в репертуаре кли-
куна мы не находим ничего похожего на своеоб-
разный сигнал тундрового лебедя, именуемый
нами "стоном" (табл. 1, рис. 1з, 166). По характе-
ру использования он сходен с сигналом "ку-ку",
поскольку не привязан к каким-либо конкретным
ситуациям. Из-за своего очень тихого звучания он
кажется мало пригодным для дистантной связи.
Слышать его обычно приходится от одиночной
особи в форме аморфного звукового ряда, в кото-
ром интервалы между отдельными звуками со-
ставляют 1-13 с (Me = 1 с).

Впрочем, можно предположить, что этот звук
может входить в состав достаточно сложных кон-
струкций. На рис. 16в показано начало серии
"воркование". Можно видеть, что самый первый
звук на этой сонограмме имеет несущую частоту
(0.4-0.5 кГц), очень близкую к той, что характе-
ризует сигнал "стон". Показательно также пол-
ное отсутствие частотной модуляции в обоих
сравниваемых звуках.

Еще одна черта, общая для кликуна и тундро-
вого лебедя, - это вокализация в форме согласо-
ванных дуэтов. К сожалению, недостаток данных
по этому виду не позволяет сказать, насколько
четко эта согласованность проявляется у тундро-
вого лебедя. Считают, что здесь она выражена в
меньшей степени, чем у кликуна (см. Cramp,
1980). В ходе одной из демонстраций триумфа, за-
фиксированной нами на видеоленту, голоса парт-
неров сначала следуют как бы вразнобой, частич-
но перекрываясь друг с другом. Лишь VI посылка
инициатора дуэта и V - второго партнера почти
точно совпали по времени (звучат в унисон). За-
тем, начиная с X и XI посылок, соответственно,
дуэт пошел по антифональному типу. До конца
взаимодействия птицы воспроизвели поочередно

еще по 12 сигналов каждая, причем в этой фазе
оказались скоординированными не только звуки,
но и кивки головами, которые птицы проделыва-
ли в противофазе.

Отметим мимоходом, что в питомнике Мос-
ковского зоопарка в Сычево в 2003 г. на протяже-
нии всего периода наблюдений единой тесной
группой держались вместе три особи тундрового
лебедя. Временами все они участвовали в церемо-
нии триумфа. Понятно, что ни о какой согласо-
ванности их вокализаций в подобной ситуации не
могло быть и речи.

В заключение этого раздела следует сказать,
что у тундрового лебедя наиболее употребитель-
ным сигналом в социальных взаимодействиях
оказываются серии типа "воркования". Они вы-
ступают в качестве сигнала приветствия при
встрече социальных партнеров после кратко-
срочной разлуки; служат своего рода вокальным
вступлением к дуэтной вокализации при церемо-
нии триумфа; оказываются завершающим зве-
ном в посткопуляционной вокализации (рис. 65).
Короткие фрагменты "воркования" можно слы-
шать даже во время садки, то есть в ситуации, в
которой у всех прочих видов лебедей вокализация
отсутствует. Воркование особи, находящейся в
одиночестве, может спонтанно переходить в се-
рию звуков "триумф". Это свидетельствует о бо-
лее низком пороге проявления вокализации "три-
умф", чем у кликуна, у которого такого рода се-
рии никогда не воспроизводятся одиночной
особью.

Трубач

По характеру акустического поведения трубач
резко отличается от кликуна и тундрового лебедя
в том отношении, что весь его репертуар постро-
ен из звуков с единой структурой спектра
(рис. 17). Трубач разнообразит свою вокализа-
цию двумя способами: за счет объединения про-
стых сигналов в составные гомотипические либо
путем их удлинения.

Что касается дуэтной вокализации в церемо-
нии триумфа, то ее следует отнести к полифо-
нальному типу, поскольку обе птицы неизменно
воспроизводят свои партии одновременно, неред-
ко с большим или меньшим опережением партне-
ра либо с незначительным запаздыванием (пока-
зано стрелкой на рис. 13Г). Степень такого несов-
падения сигналов по времени установить из
анализа фонограмм практически невозможно.

Два типа звуков, которые мы не слышали ра-
нее, были записаны весной 2006 г. в ситуации не-
обычного переуплотнения. В начале апреля из-за
угрозы птичьего гриппа все трубачи вместе с дру-
гими обитателями прудов Московского зоопарка
были помещены в закрытой вольере размером
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Рис. 17. Репертуар акустических сигналов трубача: простой тоновый сигнал (я); вариант составного сигнала с измене-
нием спектральной структуры (6); составной сигнал в церемонии триумфа (в); крик бедствия при нападении на инди-
вида гибрида С. cygnus х С. olor (г); серия посткопуляционных криков (д). Стрелками показаны точки взятия срезов
спектральной структуры.
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примерно 100 х 50 м. В первый день пребывания
птиц в этой вольере нам удалось записать одиноч-
ные тихие звуки - предполагаемый гомолог сиг-
налов "ку-ку" кликуна и малого лебедя. Такими
звуками перекликались все 9 трубачей. В после-
дующие дни эти звуки можно было слышать от
членов сформированной пары.

Члены той же пары перед сходом на воду изда-
вали другой тип звуков - "кудахтанье". Дело в
том, что небольшое водное пространство в волье-
ре находилось под жестким контролем альянса из
трех других трубачей. Они вели себя агрессивно и
стремились не допустить пребывания там конспе-
цифических особей. Поэтому попыткам пары
сойти на воду предшествовала длительная подго-
товка. Прежде чем решиться на это действие,
птицы долго стояли на берегу, совершая резкие
кивки головой и перекликаясь звуками, о кото-
рых идет речь.

ОБСУЖДЕНИЕ

Типологизацию звуков, предложенную нами в
начале статьи, можно рассматривать как отраже-
ние иерархической организации акустического
поведения. С этой точки зрения в акустической
системе можно выделить как минимум три уров-
ня интеграции сигналов. Первый уровень пред-
ставлен простыми базовыми сигналами, которые
в процессе вокализации подаются вне жесткой
связи друг с другом. Сигналы второго уровня
представлены той или иной комбинацией про-
стых базовых звуков (сигналы составные либо
объединенные в компактные серии). И, наконец,
к третьему уровню позволительно отнести слож-
ные конструкции, формирующиеся из сигналов
второго уровня. Таковы, в частности, ансамбли,
построенные из серийных звуков с разными спек-
тральными характеристиками.

Как мы попытались показать, межвидовые
различия в вокализации изученных видов далеко
не ограничиваются несходством звуковых репер-
туаров как таковых. Эти различия столь же или
даже более значительны в плане возможностей
использования элементов низших иерархических
уровней для построения конструкций высоких
уровней интеграции. Иными словами, речь идет о
межвидовых различиях в способностях к импро-
визации, которая у птиц служит важным механиз-
мом максимизации разнообразия акустической
продукции (см. Панов и др., 2004, 2006). Принци-
пиальные межвидовые различия обнаружены
также в общей картине организации звуковых ря-
дов, что, на наш взгляд, является одним из наибо-
лее интересных результатов исследования.

Как можно видеть из табл. 5, репертуары ис-
следованных видов определенно неодинаковы по
вкладу в них звуков, относимых нами к разным
структурным категориям. В наибольшей степени
свобода комбинирования на основе базовых зву-
ков присуща кликуну, в наименьшей - черному
лебедю и шипуну. Действительно, как мы могли
видеть, среди всех видов лебедей вокализация
наиболее богата у кликуна и предельно бедна у
шипуна. Соответственно, тип организации во-
кального репертуара кликуна можно назвать по-
движным, а черного лебедя и шипуна - ригидным.

Что касается прочих изученных видов, то вто-
рое место после кликуна по богатству вокальных
сигналов занимает тундровый лебедь (присут-
ствие в репертуаре конструкций, именуемых на-
ми ансамблями и относимых к третьему уровню
интеграции вокальных конструкций). В отличие
от этих двух видов вокализацию трубача можно
назвать примитивной, поскольку у этого вида ре-
пертуар построен из звуков с единой структурой
спектра. Трубач разнообразит свою вокализацию
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за счет объединения простых сигналов в состав-
ные гомотопические либо путем их удлинения.

Пограничное положение между видами с бога-
тыми акустическими репертуарами (кликун, тун-
довый лебедь) и тем, вокализацию которого мы
называем примитивной (трубач), занимает черно-
шейный лебедь. Хотя базовый акустический ре-
пертуар у этого вида не богат - всего лишь 4 типа
исходных звуков, один из них используется как
для построения компактных конструкций, осно-
ванных на его дублировании, так и в качестве на-
чальной посылки составных гетеротипических
сигналов. Последние включают в себя, помимо
указанного звука, еще от 1 до 4 посылок принци-
пиально иной структуры. Факт вариативности их
числа указывает на определенную способность
особей данного вида свободно оперировать ис-
ходными элементами репертуара. Иными слова-
ми, в вокализации черношейного лебедя можно
усмотреть простейшие формы импровизации,
что не позволяет отнести акустическую систему
этого вида к ригидному типу.

Необходимо отметить, что импровизация в ка-
кой-то степени свойственна и шипуну (типичный
пример ригидного типа вокализации), но в данном
случае особь может лишь объединять два разных
исходных звука, строя составной гетеротипиче-
ский сигнал, но не в состоянии модифицировать
его, увеличивая число посылок.

Ситуационная приуроченность сигналов
разных категорий

Простые сигналы лебедей можно уподобить
так называемым повседневным позывкам воро-
бьинообразных, которые подаются спонтанно, в
отсутствие очевидных внешних стимулов, то есть
в отсутствие видимых изменений ситуации. У ле-
бедей эти сигналы зачастую воспроизводятся
одиночной птицей - то есть вне определенного
социального контекста. Не исключено, разумеет-
ся, что в таких случаях они направлены на под-
держание дистантной связи с имеющимся соци-
альным партнером либо на поиски потенциально-
го компаньона.

Наиболее определенную ситуационную специ-
фичность можно приписать простому сигналу
тундрового лебедя, у которого он обычно высту-
пает в качестве тревожного крика в ситуациях
умеренного беспокойства - например в ответ на
приближение агрессивно настроенного шипуна.
В данном случае это всегда одиночные посылки.
У кликуна в аналогичных ситуациях простые сиг-
налы могут подаваться в составе плотной серии
посылок, где последовательные звуки и паузы
между ними имеют примерно равную длитель-
ность. Только у черного лебедя вариация просто-

го одиночного сигнала используется как элемент
демонстративного поведения, направленного на
поддержание единства семейной пары (эпизоди-
ческие дуэты).

Все сказанное по поводу простых сигналов мо-
жет быть отнесено и к некоторым конструкциям
второго уровня организации, в частности к сигна-
лам составным.

Наибольшую коммуникативную нагрузку не-
сут сложно структурированные звуки, объединен-
ные в серии и ансамбли. У трех видов северных ле-
бедей они сопровождают интенсивные социальные
взаимодействия, обеспечивающие консолидацию
пары и охрану ее гнездовой территории. У этих
видов и у черного лебедя серии воспроизводятся
также в ходе ключевого взаимодействия - копу-
ляции, завершая телесный контакт партнеров.

Эволюционный и таксономический аспекты

Согласно приведенным данным системы вока-
лизации разных видов лебедей весьма существен-
но различаются по уровням акустической активно-
сти (молчаливые — голосистые), богатству репер-
туаров и склонности к вокальной импровизации.
В этом отношении резко выделяются два вида с
максимально разнообразной вокализацией - кли-
кун и тундровый лебедь. Поскольку оба они отно-
сятся к кластеру наименее дивергировавших
представителей подсемейства Cygninae (по: Бу-
турлин, 1935), заманчиво было бы рассматривать
все перечисленные особенности их вокализации в
качестве некоего эволюционного прогресса (о воз-
можности подобных трактовок см., в частности,
Wilson, 1976). Однако уязвимость подобной пози-
ции становится очевидной при сравнении акусти-
ческих систем двух названных видов с таковой
трубача. Как мы попытались показать, у этого
вида вокализация выглядит достаточно прими-
тивной. Между тем, по уровню морфологической
дифференциации многие систематики даже не
считают трубача самостоятельным видом, прида-
вая ему статус подвида кликуна. Отсюда с очевид-
ностью следует, что дивергенция поведенческих
характеристик далеко не всегда равнозначна (ко-
личественно и качественно) дивергенции морфо-
логического облика видов.

Поскольку акустические компоненты поведе-
ния дивергируют во много раз быстрее моторных
(Панов, 1989), сравнительный анализ вокализа-
ции шипуна, черного и черношейного лебедей ма-
ло что добавляет к нашим предположениям о сте-
пени их филогенетической близости, сделанным
на материале моторных компонент поведения
(см. Панов, Павлова, 2007). Можно лишь сказать,
что материалы, изложенные в данной публика-
ции, полностью подтверждают выводы, сделан-
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ные ранее. Предварительные данные по вокали-
зации коскоробы, Coscoroba coscoroba (рис. \к),
говорят о том, что она напоминает скорее кряка-
нье уток, чем голоса какого-либо вида собствен-
но лебедей.

Что же касается видов "северной группы", то
здесь совершенно очевидно весьма близкое род-
ство кликуна и тундрового лебедя. В отношении
трубача можно утверждать, что он по характеру
как моторных, так и акустических компонент по-
ведения заметно отличается от этих двух своих
родичей, бесспорно представляя собой самостоя-
тельный, четко отграниченный вид.
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COMPARATIVE ETHOLOGY OF SWANS OF THE WORLD.
2. ACOUSTIC COMPONENTS OF BEHAVIOR

E. N. Panov1, E. Yu. Pavlova2

'institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia
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The acoustic behavior of all swan species of the world was studied using a comparative ethological approach.
The interspecific differences revealed are not limited by the dissimilarity in the vocal repertoires as such. The
whole diversity of sounds, the extent of their structural complexity, as well as modes of using simple and com-
plex signals in the communication process, are also distinct. Individuals of different species show the uneven
ability to combine simple basic sounds to build a signal of high level of integration, which was interpreted as a
different capacity to generate highly variable acoustic production. The vocal combinatorics is characteristic to
the greatest extent of the whooper swan, while in the mute swan, such an ability seems to be minimal. Thus,
the acoustic system of the first species may be defined as a labile one, and that of the second species, as a rather
rigid. Signals of the maximum structural complexity (so called series and ensembles) appear to be of the highest
communication value. They are present in the repertoires of only three northern species (whooper, whistling
and trumpeter swans), where such sounds are part of the dramatic social interactions that ensure the strength of
pair bonds and defense of breeding territory. In these species and in the black swan, the series are emitted by
both partners at the end of copulation, just after mounting finishes. The divergence of the acoustic behavior is
shown not to correspond to the extent of similarity in the external appearance of the species. Our findings sug-
gest that the most closely related species are the whooper and whistling (including Bewick's) swans. The be-
havior of the trumpeter swan is quite different that permits us to regard it as an independent species.
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