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Среди цикадовых также известно немало близ-
ких видов, различающихся почти исключительно
по временнóму рисунку призывных сигналов.
Например, два живущих на лохе (Elaeagnus angus-
tifolia, Elaeagnaceae) близких вида Macropsis –
M. elaeagni Emelyanov 1964 и M. elaeagnicola Du-
bovsky 1966 (Homoptera, Cicadellidae) – внешне
выглядят совершенно одинаково (рис. 1, 10) и от-
личаются друг от друга лишь мелкими деталями
строения аподем II брюшного сегмента и генита-
лий самцов (рис. 1, 11–12 и 15–16). На равнинах
и в низкогорьях Средней Азии они строго сим-
патричны – часто их можно собрать с одного де-
рева. При этом в их сигналах почти нет сходных
элементов (рис. 1, 13–14 и 17–18).

Если общий план структуры сигналов у разных
видов более или менее схож, различия приобрета-
ют количественный характер. Такое явление на-
блюдается, в частности, у саранчовых подсемей-
ства Gomphocerinae (Orthoptera, Acrididae) (Bukh-
valova, 2006; Tishechkin, Bukhvalova, 2010). Их
призывные сигналы можно разделить на не-
сколько типов в зависимости от структуры фраз
(короткие регулярно повторяющиеся или про-
должительные одиночные) и серий (состоящие из
дискретных пульсов, из слившихся пульсов и т.п.).
В свою очередь, в пределах каждого типа основ-
ным видоспецифическим признаком является
период повторения серий. Интересно, что другие
количественным параметры, такие как число
пульсов в серии, длительность фраз и интервалов
между ними, по-видимому, не играют в процессе
разделения акустических ниш существенной ро-
ли: они или очень вариабельны или сильно пере-
крываются у разных видов. В каждом сообществе
саранчовых сигналы разных видов, относящиеся
к одному типу, всегда различаются по периоду
повторения серий. Случаев совместного суще-
ствования двух видов, издающих сигналы одного
типа со сходным периодом повторения серий, до
сих пор не выявлено.

В качестве примера можно привести исследо-
ванное нами сообщество саранчовых в окрестно-
стях пос. Облучье на западе Хабаровского края
(Tishechkin, Bukhvalova, 2010). В его составе на-
считывалось пять видов, издающих сигналы од-
ного типа – короткие, регулярно повторяющиеся
фразы, серии в которых состоят из слившихся
друг с другом пульсов (рис. 2, 1–12). Сигналы
всех видов четко различаются по периоду повто-
рения серий: каждый из них занимает собствен-
ный диапазон, лишь незначительно перекрываю-
щийся с диапазонами соседей (рис. 2, 13). При
этом другие параметры сигналов у них крайне из-
менчивы (например, период повторения фраз у
Chorthippus intermedius (Bey-Bienko 1926), рис. 2, 1)
или практически совпадают (длительность фраз у
Ch. intermedius и Chrysochraon dispar major Uvarov
1925, рис. 2, 8 и 10). Даже наличие факультатив-

ного дополнительного компонента в сигнале
Ch. intermedius (рис. 2, 1, 7) не позволяет ему вый-
ти за пределы акустической ниши, определяемой
периодом повторения серий в основной части
песни: он все равно занимает свободный диапа-
зон на временнóй шкале, не перекрываясь по это-
му признаку с другими видами (рис. 2, 13).

Призывные сигналы мелких цикадовых в пла-
не амплитудно-временнóго рисунка более слож-
ны и разнообразны; в качестве примера можно
привести подборку осциллограмм сигналов ви-
дов Handianus (Homoptera, Cicadellidae, Delto-
cephalinae; рис. 3; Tishechkin, 2000). Однако и в
этой группе изредка наблюдается разделение аку-
стических ниш по количественным параметрам –
длительности элементов сигнала (в роде Doratura,
Cicadellidae; Tishechkin, 2011b) или периоду их по-
вторения (у пенниц из рода Aphrophora, Aphropho-
ridae; Tishechkin, 2011). Среди изученных видов
рода Doratura два – D. stylata (Boheman 1847) и
D. homophyla (Flor 1861) распространены по всей
территории России. На юге Подмосковья они
встречаются в одних биотопах с D. impudica Hor-
vath 1897, на Северном Кавказе симпатричны с
D. exilis Horvath 1903, в степях Тывы (Южная Си-
бирь) – с D. gravis Emeljanov 1966 и D. lukjanovitshi
Kusnezov 1929. При сравнении осциллограмм
сходство временнóго рисунка сигналов у всех ви-
дов прослеживается совершенно отчетливо (рис. 4,
1–6), но длительность элементов, а иногда и их
число (у D. impudica, рис. 4, 2) видоспецифичны.

Наконец, у насекомых известны и примеры
разделения акустических ниш по частоте. Пока-
зано, что у симпатрических видов Cicadellidae
сигналы, сходные по амплитудно-временнóй
структуре, могут различаться по несущей частоте
или характеру частотных модуляций (Тишечкин,
Бурлак, 2013). В сообществах прямокрылых сиг-
налы некоторых видов различаются по частот-
ным параметрам не хуже, чем по амплитудно-
временным и именно за счет этого отчетливо
выделяются на фоне звуков других насекомых на
сонограммах (Бенедиктов, 2015).

Однако поющие насекомые могут избегать
конкуренции не только за счет различий в физи-
ческих характеристиках сигналов. Иногда заведо-
мо разные виды издают сходные или даже полно-
стью идентичные призывные сигналы, т.е. зани-
мают одну и ту же акустическую нишу. Это
возможно в тех случаях, когда они не вступают в
акустический контакт друг с другом; благодаря
этому сходство сигналов не мешает успешной
внутривидовой коммуникации. Подобное явле-
ние наблюдается не только у аллопатрических ви-
дов, где причины акустической изоляции очевид-
ны. Симпатрические виды тоже могут быть аку-
стически изолированными за счет расхождения
во времени вокализации, различий в биотопиче-
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Рис. 2. Разделение акустических ниш в сообществе саранчовых подсемейства Gomphocerinae в окрестностях пос. Об-
лучье, Хабаровский край. На рисунке представлены только виды, издающие регулярно повторяющиеся фразы, состо-
ящие из серий, не разделенных на пульсы. 1–12 – осциллограммы сигналов, 13 – гистограммы распределения значе-
ний периода повторения серий у разных видов. Для Chorthippus intermedius даны осциллограммы полного (состоящего
из двух частей; 1, 7) и редуцированного (2, 8) сигналов. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 7–12, представле-
ны при большей скорости развертки на осциллограммах под такими же номерами.
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Рис. 3. Осциллограммы призывных сигналов цикадок рода Handianus. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 2,
4, 6–7, 9 и 11–12, представлены при большей скорости развертки на осциллограммах под такими же номерами.
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Рис. 4. 1–6 – осциллограммы призывных сигналов цикадок рода Doratura; 7–10 – то же, два викарирующих вида са-
ранчовых из рода Chorthippus; 11–15 – то же, два формально симпатрических, но живущих в разных растительных со-
обществах вида листоблошек. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 9–10, представлены при большей скорости
развертки на осциллограммах под такими же номерами.
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ской приуроченности или кормовой специализа-
ции и т.п. Например, в степях Южной Сибири
большинство саранчовых из трибы Bryodemini
(Orthoptera, Acrididae, Oedipodinae) выполняет
сопровождающиеся громкими звуковыми сигна-
лами демонстрационные полеты в течение всего
дня. Однако у Bryodemella tuberculatum (Fabricius
1775) наблюдаются только один-два коротких пи-
ка сумеречной активности: вечером после заката
и иногда утром до восхода солнца; лишь в пасмур-
ную погоду, когда другие виды Bryodemini не ле-
тают, отдельные особи могут быть активны и
днем (Tishechkin, 2010). Вероятно, это связано с
тем, что сигналы B. tuberculatum и одного из днев-
ных видов – Angaracris barabensis (Pallas 1773) – на
слух достаточно схожи, хотя формально и разли-
чаются по временным параметрам. Поскольку
Bryodemini нередко достигают очень высокой
численности, при массовых демонстрационных
полетах их сигналы могут заглушать друг друга,
даже несмотря на четкие межвидовые различия
(Tishechkin, 2010).

Даже в так называемом “сумеречном хоре” –
характерном для тропиков коротком всплеске
акустической активности лесных обитателей пе-
ред наступлением темноты разные виды насеко-
мых четко расходятся по времени пения несмотря
на то, что период активности каждого из них ино-
гда составляет не более получаса. Например, в ле-
сах о-ва Борнео типичный сумеречный хор начи-
нается с пения цикад, а строго в 18.30, когда они
уже начинают замолкать, их сменяет хор медве-
док (Riede, 1996). Среди певчих цикад (Homop-
tera, Cicadidae), образующих сумеречный хор в
Панаме, один вид начинает петь на закате, дру-
гой, в среднем, через 11 минут после захода солн-
ца, а третий – примерно через 19 минут, причем к
концу сезона размножения эта задержка посте-
пенно уменьшается до 11 минут (Wolda, 1993). Та-
кая четкая приуроченность периода пения к
определенному времени находит отражение и в
народных названиях: скажем, некоторые виды
азиатского рода Pomponia (Homoptera, Cicadidae)
известны у местного населения как “шестичасо-
вые цикады” (“six o’clock cicadas”; Boulard, 2006).

Помимо того, что разделение каналов связи
способствует репродуктивной изоляции, оно так-
же позволяет избегать акустических помех. Об
этом свидетельствует упомянутое выше расхож-
дение высших таксонов (например, разных се-
мейств насекомых) по акустическим нишам за
счет различий в физических характеристиках сиг-
налов и/или во времени вокализации (Riede,
1996). Очевидно, что скрещивание певчей цика-
ды с медведкой в норме невозможно и без специ-
альных изолирующих механизмов, однако массо-
вое пение одного вида заглушает сигналы друго-
го, и это приводит к расхождению видов по
времени активности в “сумеречном хоре”.

Иногда подобное явление наблюдается и у ви-
дов из одной таксономической группы. Приме-
ром могут служить упомянутые выше два вида
Bryodemini (Orthoptera, Acrididae, Oedipodinae),
один из которых, как уже говорилось, поет днем,
другой – в сумерках. На осциллограммах их сиг-
налы различаются достаточно четко, но в поле-
вых условиях, когда звуки десятков и даже сотен
особей образуют непрерывный шумовой фон,
определить эти два вида по сигналам, не зная за-
ранее, что один из них дневной, а второй – суме-
речный, крайне трудно.

Известно также, что реакция мелких равно-
крылых (цикадовых и листоблошек) на сигналы
симпатрических видов ничем не отличается от
реакции на абиотические помехи, возникающие
при колебании и соударении листьев и стеблей: в
естественных условиях каждая особь стремится
“вставить” свои сигналы в короткие периоды ти-
шины между песнями других видов и/или поры-
вами ветра (Тишечкин, 2012).

На практике при изучении межвидовых аку-
стических взаимодействий одна из основных
проблем заключается в том, чтобы выяснить, дей-
ствительно ли данные виды акустически изоли-
рованы или они все же могут воспринимать сиг-
налы друг друга и, следовательно, участвуют в
конкуренции за акустические ниши в пределах
одного сообщества.

Если мы имеем дело с насекомыми, издающи-
ми звуковые сигналы, задача оказывается срав-
нительно простой. Звуковые колебания распро-
страняются равномерно во все стороны от источ-
ника, хотя физические преграды, в первую
очередь, заросли растений, могут вызывать их
ослабление. Тем не менее, если виды обитают в
одном биотопе и совпадают по времени активно-
сти в течение сезона и суток, они неизбежно кон-
курируют за каналы связи. Виды, занимающие
одну и ту же акустическую нишу, всегда про-
странственно изолированы за счет аллопатрии
или различий в экологической приуроченности.

В качестве примера аллопатрических видов со
сходными сигналами можно привести два вида
саранчовых – Chorthippus macrocerus (Fischer-
Waldheim 1846) и Сh. hammarstroemi (Miram 1907)
(Orthoptera, Acrididae, Gomphocerinae). Первый
из них встречается в степях европейской России и
западного Казахстана, на Кавказе от предгорий
до субальпийской зоны и в Закавказье. Ареал вто-
рого вида простирается от Алтая до Тихого океа-
на, доходя на севере до Якутии, а на юге – до со-
предельных районов Монголии и Китая. Столь
широкое распространение свидетельствует об их
высокой экологической пластичности, однако
эти виды нигде не контактируют друг с другом.
Возможно, это связано с тем, что их сигналы от-
носятся к одному и тому же типу (рис. 4, 7–10) –



1250

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 95  № 11  2016

ТИШЕЧКИН, ВЕДЕНИНА

они представляют собой одиночные фразы, про-
должительность которых варьирует в крайне ши-
роких пределах (у Ch. macrocerus, в среднем, от 4–5
до 15–17 с, у Сh. hammarstroemi от 5–6 до 20–30 с),
а структура серий и период их повторения схожи
(170–340 мс у Ch. macrocerus и 180–270 мс у
Сh. hammarstroemi; Tishechkin, Bukhvalova, 2010).

В этом подсемействе известны и случаи биото-
пического викарирования. Например, Ch. macro-
cerus и Ch. vagans (Eversmann 1848) занимают одну
и ту же акустическую нишу, но в Ростовской обл.,
где проводились наши исследования, первый вид
встречается в степях, агроценозах и по обочинам
дорог, а второй – только на полянах в лесопосад-
ках (Tishechkin, Bukhvalova, 2010).

Вибрационные сигналы, в отличие от звуко-
вых, распространяются только в твердом субстра-
те, главным образом, по стеблям и листьям расте-
ний, на которых находятся поющие особи. Опыты с
регистрацией сигналов в естественных условиях
показали, что дальность коммуникации даже у
мелких цикадовых и листоблошек (Homoptera:
Auchenorrhyncha и Psyllinea), длина тела которых
не превышает 3–4 мм, гораздо выше, чем можно
было предположить. Вибрационные сигналы рас-
пространяются не только по всем ответвлениям
одного побега, но могут передаваться и со стебля
на стебель при соприкосновении надземных ча-
стей, через общую корневую систему и даже при
контакте корней разных видов растений. Об этом
свидетельствуют, во-первых, возможность запи-
си сигнала в условиях, когда насекомое сидит на
одном стебле, а вибродатчик подключен к друго-
му, а во-вторых, реакция самцов на сигналы друг
друга. У большинства насекомых пение одной
особи стимулирует акустическую активность дру-
гих. Именно это мы и наблюдали в эксперимен-
тах в природе: стоило одному самцу издать при-
зывный сигнал, как особи, сидящие на соседних
стеблях, соприкасающихся листьями или расту-
щих от одного корневища, тут же начинали ему
отвечать. Из этого следует, что среди насекомых,
использующих вибрационную коммуникацию,
даже строгие монофаги не имеют собственных,
“выделенных” каналов связи. В густом травостое
они неизбежно слышат сигналы всех остальных
видов, живущих на других растениях из того же
растительного сообщества (Tishechkin, 2011a).

В то же время, даже на небольшой площади
может существовать несколько сообществ, расте-
ния из которых практически не соприкасаются
друг с другом, вследствие чего передача вибраци-
онных сигналов между ними невозможна. То же
самое относится к растениям разных жизненных
форм: вибрационные сигналы насекомых, живу-
щих на деревьях, лишь случайно могут быть услы-
шаны видами, обитающими под пологом того же
леса в травяном ярусе. При этом формально такие

виды являются строго симпатрическими, по-
скольку они могут быть собраны в одном биотопе
или при одном учете кошением на трансекте про-
тяженностью всего в несколько десятков метров.

Например, на юге Московской обл. два вида
листоблошек (Homoptera, Psyllinea) – Craspedo-
lepta nebulosa (Zetterstedt 1828) (Aphalaridae) и Liv-
illa ulicis Curtis 1836 (Psyllidae) – нередко встреча-
ются практически в одной точке. Однако первый
вид является монофагом иван-чая (Chamerion an-
gustifolium), образующего почти чистые заросли
на опушках и вырубках, в то время как второй жи-
вет на дроке (Genista tinctoria), растущем на сухих
полянах. Сигналы этих видов практически иден-
тичны, за исключением того, что у L. ulicis фразы
обычно следуют с более короткими и регулярны-
ми промежутками (рис. 4, 11–15) (Tishechkin,
2006).

Таким образом, хотя сигналы, предназначен-
ные для привлечения конспецифического поло-
вого партнера, всегда являются компонентом
SMRS в понимании Патерсона, они не всегда
представляют собой репродуктивный барьер в
понимании Майра. У форм, не вступающих в аку-
стический контакт друг с другом по причине ал-
лопатрии или экологических различий, процесс
видообразования может происходить и без дивер-
генции по признакам структуры сигналов, хотя
последние при этом полностью сохраняют функ-
ции SMRS. Один из наиболее известных случаев
такого рода представляют горбатки комплекса
Enchenopa binotata (Say 1824) (Homoptera, Mem-
bracidae). Эволюция этой группы, включая роль
вибрационных сигналов в видообразовании, бы-
ла детально изучена американскими авторами;
обзор связанных с акустической коммуникацией
аспектов проблемы можно найти у Кокрофта с
соавторами (Cocroft et al., 2008).

По всей вероятности, начало видообразова-
нию в этой группе положил переход предковой
формы на несколько видов деревьев и кустарни-
ков из разных семейств. Как и большинство ци-
кадовых, горбатки откладывают яйца в сделан-
ные яйцекладом надрезы на ветвях кормовых рас-
тений. Весной сигналом для развития яиц и
выхода личинок служит начало сокодвижения в
стебле. Поскольку разные виды деревьев и ку-
старников различаются по фенологии, это приве-
ло к рассинхронизации циклов развития связан-
ных с ними кормовых рас. За счет этого поток ге-
нов между ними резко ослаб, и каждая раса
специализировалась на питании на своем кормо-
вом растении, постепенно обособившись как са-
мостоятельный вид. В настоящее время эта груп-
па представляет собой комплекс криптических
видов-монофагов. Надежных морфологических
различий между ними выявить не удается, в связи
с чем большинство из них до сих пор формально
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не описано. По временнóму рисунку сигналов
они также практически неразличимы, однако это
не препятствует их существованию в качестве
биологических видов, поскольку различия в тро-
фической специализации и, как следствие, в фе-
нологии обеспечивают надежную репродуктив-
ную изоляцию даже в условиях симпатрии.

У некоторых представителей группы E. binotata
сигналы различаются по несущей частоте, при-
чем именно этот параметр является основным ви-
довым признаком при распознавании конспеци-
фической песни. Зависимость частоты сигнала от
физических свойств кормового растения была
изучена у двух видов из этой группы: живущего на
Cercis canadensis (Fabaceae) и на Ptelea trifoliata
(Rutaceae). Исследование частотных характери-
стик тонких ветвей, черешков листьев и листовых
пластинок каждого из этих двух видов показало,
что как разные виды, так и разные органы одного
вида растений различаются по этому признаку.
При этом у горбаток, живущих на C. canadensis,
поющие самцы концентрируются преимуще-
ственно на ветвях, а у вида, связанного с P. trifoli-
ata, – на черешках листьев. Несущая частота сиг-
налов у первого вида составляет около 140 Гц, у
второго – порядка 340 Гц. Эти значения доста-
точно точно совпадают с максимумами частот-
ных характеристик тех частей растений, где они
обитают: более толстые ветви лучше проводят
низкие частоты, а более тонкие черешки, наобо-
рот, высокие. Это позволило предположить, что
изначально различия в несущей частоте возникли
как “частотная настройка” сигналов на характе-
ристики определенного субстрата и лишь вторич-
но стали одним из факторов репродуктивной изо-
ляции.

Точно так же сходство сигналов у разных ви-
дов может наблюдаться и при аллопатрическом
видообразовании. Например, Macropsis flavida
Vilbaste 1980 и M. remota Tishetshkin 1998 (Homop-
tera, Cicadellidae, Macropsinae) издают практиче-
ски идентичные сигналы (рис. 5, 1–4), но разли-
чаются размерами (второй заметно крупнее), не-
большими деталями строения аподем II брюшного
сегмента самцов и, отчасти, кормовой специали-
зацией: первый питается на многих видах ив, вто-
рой является монофагом Salix schwerinii (Salicaceae).
Эти формы не вступают в акустический контакт
друг с другом, поскольку первая распространена в
материковой части Евразии от Западной Сибири
до побережья Тихого океана, а вторая достоверно
известна только с о-ва Сахалин. По нашему мне-
нию, в настоящее время они уже достигли той
стадии дивергенции, на которой их можно счи-
тать самостоятельными видами, хотя очевидно,
что изначально они представляли собой матери-
ковую и островную популяции единого вида, раз-
делившегося в результате географической изо-
ляции.

Еще более показательный случай представля-
ют собой Macropsidius sahlbergi (Flor 1861) и
M. chazarianus Logvinenko 1981 из того же подсе-
мейства (Tishechkin, 2014). Подавляющее боль-
шинство видов рода Macropsidius внешне нераз-
личимо, в связи с чем их диагностика основыва-
ется исключительно на строении гениталий
самца (Тишечкин, 2006; Tishechkin, 2014). Опре-
деление большинства видов не представляет за-
труднений, т.к. морфологические различия меж-
ду ними вполне очевидны (рис. 5, 5–6, 9–10, 13–
14 и 17–18). По сигналам они также различаются
достаточно легко (рис. 5, 11–12, 15–16 и 19–20),
за исключением вышеупомянутой пары видов, у
которых временнóй рисунок фраз практически
идентичен (рис. 5, 7–8 и 11–12). Оба вида пита-
ются на полынях подрода Dracunculus (Artemisia,
Asteraceae), но первый из них широко распро-
странен в лесной и степной зонах Восточной Ев-
ропы, в степях Казахстана, а также известен из
нескольких точек на Западном Тянь-Шане, а вто-
рой является эндемиком песчаных пустынь Се-
верного Прикаспия от Махачкалы на западном
побережье до Мангышлака на восточном. Веро-
ятно, по причине аллопатрии структура их сигна-
лов не подвергалась действию движущего отбора,
в то время как дивергенция по морфологическим
признакам зашла уже достаточно далеко (рис. 5,
5–6 и 9–10).

Тем не менее, как правило, при аллопатриче-
ском видообразовании сигналы все-таки эволю-
ционируют наряду с морфологическими призна-
ками. Более того, дивергенция по сигналам мо-
жет идти опережающими темпами, что приводит
к появлению внешне сходных, но различающих-
ся по сигналам форм. Поэтому даже среди геогра-
фически изолированных видов случаи сходства
сигналов редки; именно к таким формам опреде-
ление вида как группы особей (или популяций),
отличающейся от других подобных групп струк-
турой SMRS, неприменимо. В то же время, эти
формы сохраняют репродуктивную изоляцию,
т.е. как виды полностью соответствуют традици-
онному определению Майра.

Эволюция сигналов под действием полового отбора: 
исследование на примере представителей

двух групп Orthoptera

Перед особями противоположного пола стоит
задача не только распознать и локализовать кон-
специфическую особь, но и оценить ее “каче-
ство” (Andersson, 1994). Проблема выбора лучше-
го партнера более остро встает перед самками,
поскольку самцов, готовых копулировать в дан-
ный момент, как правило, оказывается больше,
чем рецептивных самок (например, Kriegbaum,
1989; Helversen, Helversen, 1994). У прямокрылых
относительная стабильность и малая внутривидо-
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Рис. 5. Сходство акустических сигналов у аллопатрических видов. 1–4 – осциллограммы сигналов близких видов ци-
кадок рода Macropsis (1 – самец из Амурской обл., 2 – самец из Южного Приморья, 3–4 – самцы с южного Сахалина);
5–20 – цикадки рода Macropsidius, пенис сзади (5, 9, 13, 17) и сбоку (6, 10, 14, 18) и осциллограммы призывных сигна-
лов (7–8, 11–12, 15–16, 19–20); по морфологии все четыре вида различаются одинаково четко, но у первых двух струк-
тура сигналов практически идентична (7–8 и 11–12). Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 8, 12, 16 и 20, пред-
ставлены при большей скорости развертки на осциллограммах под такими же номерами.
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вая изменчивость призывных сигналов (сигна-
лов, издаваемых одиночным самцом) дают сам-
кам мало возможностей для выбора “лучшего”
самца. Самка может оценивать качество самца на
расстоянии лишь в том отношении, что при про-
чих равных условиях предпочитает громко и ста-
бильно поющих самцов, игнорируя, таким обра-
зом, больных или старых особей (Жантиев, 1981).
Иная ситуация складывается, когда самец оказы-
вается непосредственно рядом с самкой и начи-
нает издавать другой тип сигнала – сигнал ухажи-
вания. У разных видов прямокрылых ухаживание
может включать в себя не только акустические,
но и вибрационные, зрительные, химические и
механические сигналы (Balakrishnan, Pollack,
1997; Веденина, 2005; Kortet, Hedrick, 2005; Heller,
2006; Finck et al., 2016). Одни параметры такого
полимодального сигнала могут быть более ста-
бильными и могут использоваться для распозна-
вания особи своего вида, тогда как другие, отли-
чающиеся большей вариабельностью, могут слу-
жить для оценки качества полового партнера
(Веденина, 2005; Веденина, Шестаков, 2013). Ва-
риабельный сигнал дает большую возможность
самкам для выбора и самцам для соревнования,
особенно при определенных стратегиях полового
поведения, например при “токах” (Kirckpatrick,
Ryan, 1991). Результатом соревнований могут
быть различия в репродуктивном успехе, если
сигналы некоторых самцов окажутся более при-
влекательными для большинства самок, чем сиг-
налы других самцов (Andersson, 1994).

Согласно одной из теорий полового отбора,
теории индикаторных механизмов или “хороших
генов” (Zahavi, 1987; Hamilton, Zuk, 1982), замет-
ные, бросающиеся в глаза, признаки самца пред-
почитаются самкой потому, что эти признаки яв-
ляются индикатором его качества, иначе – повы-
шенной приспособленности, которая будет
унаследована потомками. Например, звуковой
сигнал, в котором один из элементов увеличен по
длительности или интенсивности по сравнению с
нормой, более привлекателен для самок. Одно из
возможных объяснений этого феномена заключа-
ется в том, что такой сигнал требует бóльших энер-
гетических затрат от самца, а потому свидетель-
ствует о его высоком качестве (Stumpner, Helvers-
en, 1994; Gerhardt, Huber, 2002). Если звуковой
сигнал сопровождается демонстрационными дви-
жениями разных частей тела, например, взмахами
антенн или конечностей, то это также энергетиче-
ски более “дорого”, чем звуковой сигнал без де-
монстрационных движений, а потому может слу-
жить индикатором сильного и здорового полового
партнера (Vedenina, Helversen, 2003, 2009). Другая,
не менее распространенная теория полового отбо-
ра была предложена Фишером (Fisher, 1930, 1958).
Согласно этой теории, на первом этапе в популя-
ции появляется мутантный аллель, влияющий ли-

бо на признак самца, либо на предпочтения самок.
Вначале этот аллель может быть нейтрален, и по-
тому может распространяться за счет дрейфа. Но
на следующих этапах самцы с этим признаком по-
лучают преимущество перед самцами, не обладаю-
щими им: самкам становится выгодно выбирать
самцов с новым признаком, поскольку их сыновья
унаследуют его, привлекут больше самок и оставят
больше потомства. Необходимо отметить, что, не-
смотря на общепризнанность двух теорий, эмпи-
рические тесты, доказывающие тот или иной меха-
низм, очень немногочисленны.

Ниже мы хотим показать, в какой степени аку-
стические сигналы могут эволюционировать под
действием полового отбора, на примере двух
групп прямокрылых: сверчков (Gryllidae) и са-
ранчовых (Acrididae).

Сверчки обладают относительно высокой
дальностью коммуникации (до 10 м) (Жантиев,
1981; Попов, 1985). Многие виды сверчков имеют
собственные укрытия или норки, и самец, издаю-
щий призывный сигнал, часто сидит у входа в
норку в небольшой впадине, которая способству-
ет повышению интенсивности сигнала, действуя
как отражатель звука или резонатор. У сверчков
пульсы имеют синусоидальное заполнение, и по-
этому частотные спектры их призывных сигналов
лежат в узком частотном диапазоне, в отличие от
сигналов большинства кузнечиков и саранчовых,
чьи сигналы имеют широкополосные частотные
спектры. Таким образом, звуковые сигналы раз-
ных видов сверчков могут различаться не только
по временным, но и по частотным характеристи-
кам (Elsner, Popov, 1978; Жантиев, 1981). Что каса-
ется временных параметров, то сигналы близко-
родственных видов могут различаться по дли-
тельности и периоду повторения пульсов, числу
пульсов в серии, а также по тому, группируются
пульсы в серии или нет, как, например, сигналы
сверчков рода Gryllus (рис. 6, 1–3).

Самки сверчков часто летят к поющим сам-
цам, но последние метры в основном преодолева-
ют по земле. В процессе ухаживания самцы изда-
ют акустические сигналы, которые существенно
отличаются от призывной песни не только по
временным, но и по частотным параметрам. Сиг-
нал ухаживания тише призывного, а в его частот-
ном спектре в большей степени присутствуют вы-
сокочастотные компоненты. Как правило, у раз-
ных видов рода Gryllus в сигнале ухаживания
можно выделить два элемента: более высокоча-
стотные пульсы большой амплитуды (которые мы
для удобства называем щелчками) и низкочастот-
ные пульсы низкой амплитуды, которые череду-
ются друг с другом в характерном порядке (рис. 6,
4–9) (Жантиев, Чуканов, 1972; Nocke, 1972; Жан-
тиев, Дубровин, 1974; Fitzpatrick, Gray, 2001; Ve-
denina, Pollack, 2012). Таким образом, временнáя

2



1254

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 95  № 11  2016

ТИШЕЧКИН, ВЕДЕНИНА

Рис. 6. Призывные сигналы (1–3) и сигналы ухаживания (4–9) трех американских видов сверчков: Gryllus assimilis (1,
4, 5), G. firmus (2, 6, 7) и G. rubens (3, 8, 9). Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 5, 7 и 9, представлены при боль-
шей скорости развертки на осциллограммах под такими же номерами.
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структура сигнала ухаживания сложнее, чем
структура призывного сигнала, содержащего
один элемент (рис. 6, 1–3). Самец, издающий
сигнал ухаживания, пятится задом к самке, кото-
рая для успешной копуляции должна заползти к
нему на спину. Было показано, что именно кон-
специфический сигнал ухаживания необходим
для запуска стереотипных действий самки, при-
водящих к успешной передаче сперматофора, а
при изменении временнóй структуры модельного
сигнала процент успешных копуляций достовер-
но снижается (Balakrishnan, Pollack, 1996; Vedeni-
na, Pollack, 2012; Shestakov, Vedenina, 2015).

В то же время, анализ изменчивости различ-
ных параметров сигнала ухаживания у G. bimacu-
latus (De Geer 1773) (Shestakov, Vedenina, 2015) и
G. assimilis (Fabricius 1775) (Vedenina, Pollack, 2012)
показал, что одни его характеристики относи-
тельно стабильны (коэффициент вариации 6–
17%), тогда как другие сильно варьируют (коэф-
фициент вариации 20–93%). Самым изменчивым
параметром у обоих видов оказалось соотноше-
ние амплитуды щелчков и пульсов, тогда как са-
мыми стабильными были несущая частота пуль-
сов (G. bimaculatus) и щелчков (G. assimilis). На
рис. 7 показано, как могут варьировать относи-
тельная амплитуда щелчков и пульсов и частот-
ный спектр щелчков у разных самцов G. bimacula-
tus. Предъявление самкам G. bimaculatus синтези-
рованных моделей сигнала показало, что

важность разных параметров сигнала неодинако-
ва. Стимулы со щелчками без пульсов (ст7, ст8 на
рис. 8, 3, 4) оказались даже более эффективными,
чем стимулы со щелчками и пульсами (ст4, ст6 на
рис. 8, 1, 2). Синтезированные песни с различной
несущей частотой щелчков были одинаково при-
влекательными для самок (рис. 8, 1, 2). Напротив,
изменение длительности щелчков (рис. 8, 3, 4)
снижало ответ самки до уровня отрицательного
контроля (ухаживание немых самцов без проиг-
рывания сигнала). Таким образом, изменение ва-
риабельного параметра сигнала не приводило к
изменению эффективности стимула или даже по-
вышало его эффективность, тогда как изменение
стабильного параметра снижало эффективность
стимула. Такая же закономерность была показана
ранее для сигналов дальнего действия бесхвостых
амфибий (Gerhardt, 1991; Gerhardt, Huber, 2002) и
некоторых видов прямокрылых (Stumpner,
Helversen, 1992; Shaw, Herlihy, 2000). Наши дан-
ные говорят о том, что это правило работает так-
же и при коммуникации на близком расстоянии.

Следует отметить, что оценка качества поло-
вого партнера у сверчков может проводиться не
только на основании акустических сигналов. На-
пример, у стеблевых сверчков (Oecanthinae) самка,
находясь на спине у самца во время копуляции, по-
едает секрет, выделяемый его метанотальными
железами (Brown, 1999). У полевых сверчков сам-
ки поедают сперматофор, который, несмотря на

Рис. 7. Сигналы ухаживания и частотные спектры щелчков (справа) пяти самцов Gryllus bimaculatus (1–5) . На каждом
графике представлены спектры трех разных щелчков из одного сигнала.
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Рис. 8. Результаты предъявления самкам Gryllus bimaculatus синтезированных моделей сигнала ухаживания, показан-
ных справа; 1–2 – модельные сигналы с разной несущей частотой щелчков, 3–4 – модельные сигналы с разной дли-
тельностью щелчков (длительность щелчков с несущей частотой 11 кГц варьировала от 12 до 36 мс в ст8 – ст11). Во всех
сериях экспериментов, кроме серии со ст2, участвовали самки в возрасте 3–8 дней после линьки на имаго; ст2 предъяв-
ляли самкам в возрасте 14–17 дней (помечено звездочкой). Слева: число копулировавших самок (1, 3) и латентный пери-
од от начала сигнала ухаживания до копуляции (2, 4). Белые столбики обозначают результаты проигрывания естествен-
ного сигнала во время ухаживания немого самца (положительный контроль, п.к.), черные столбики – результаты ухажи-
вания немого самца без проигрывания. Серые столбики – результаты проигрывания различных модельных сигналов во
время ухаживания немого самца. Черные кружки обозначают достоверность отличий от о.к., белые кружки – достовер-
ность отличий от п.к. (p < 0.05). Для латентного периода указаны среднее и стандартное отклонение (N = 19–20).
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отсутствие питательного сперматофилакса, ха-
рактерного для многих видов кузнечиков (Болды-
рев, 1915), все же служит одним из привлекающих
факторов в процессе ухаживания.

Характерной особенностью поведения многих
видов сверчков является защита своей террито-
рии, а также норки или убежища. В результате
драки хозяина территории с пришельцем чаще
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всего побеждает хозяин территории, хотя в целом
ее исход зависит от размеров и степени агрессив-
ности дерущихся самцов (Simmons, 1986). Было
показано, что самка спаривается с победившим
самцом, и одна из причин такого выбора заклю-
чается в том, что проигравшие самцы не ухажива-
ют в присутствии победителя (Burk, 1983). С дру-
гой стороны, если самку ссаживают с одним из
самцов, и каждый из них ухаживает, она чаще
спаривается с самцом-доминантом, видимо, ори-
ентируясь по запаху (Simmons, 1986; Kortet, Hed-
rick, 2005; Thomas, Simmons, 2009). Кроме того,
самки часто предпочитают самцов-владельцев
норки или убежища потому, что используют нор-
ки для откладки яиц (Alexander, 1961).

Саранчовые, наиболее активно использующие
звуковую коммуникацию, относятся к подсемей-
ству Gomphocerinae. Для них показана наимень-
шая дальность акустической связи: 1–3 м (Has-
kell, 1958; Lang, 2000). Представители Gomphoce-
rinae стридулируют, сидя на земле или травянистых
растениях, в основном на злаках. В этом случае
большой помехой для распространения звука яв-
ляются сильное отражение и поглощение звуко-
вых волн растительностью и почвой. В отличие от
сверчковых, перед которыми стоит та же пробле-
ма, саранчовые не используют внешних кон-
струкций для усиления интенсивности и направ-
ленности сигнала. Кроме того, сами по себе при-
зывные сигналы Gomphocerinae отличаются
более низкой интенсивностью звука, чем сигна-
лы сверчков, и занимают широкий частотный
спектр (Веденина, Жантиев, 1990; Meyer, Elsner,
1996). Отдельные представители Gomphocerinae
издают звуковые сигналы не только путем фемо-
ро-тегминальной стридуляции, но также могут
задействовать крыловой аппарат. Например, не-
которые жилки заднего крыла Stenobothrus rubi-
cundus (Germar 1817) сильно склеротизированы, и
при ударе крыльев друг о друга самцы способны
издавать громкий звук, причем как во время по-
лета, так и сидя на субстрате (Elsner, Wasser, 1995).

Сигналы Gomphocerinae могут достигать боль-
шой сложности по амплитудно-временным пара-
метрам (Bukhvalova, Vedenina, 1998; Vedenina,
Bukhvalova, 2001; Ragge, Reynolds, 1998; Бухвало-
ва, 2003; Савицкий, 2005). Это частично связано с
особенностями феморо-тегминальной стридуля-
ции. У большинства исследованных видов задние
ноги движутся c определенным фазовым сдви-
гом, который может меняться в процессе стриду-
ляции, и, кроме того, сам паттерн движения пра-
вой и левой ног может быть различен (Elsner,
1974; Helversen, Helversen, 1994; Веденина, 2005;
Vedenina, Helversen, 2009; Веденина, Шестаков,
2013). Например, если ноги двигаются в противо-
фазе, а звуковой пульс генерируется в результате
движения ноги лишь в одном направлении, то ча-
стота повторения пульсов удваивается. Если в на-

чале фразы ноги работают в фазе, а потом начи-
нают двигаться в противофазе, расчлененность
серий на пульсы исчезает, и границы между сери-
ями смазываются. В зависимости от положения
заднего бедра в генерации звука могут быть задей-
ствованы разные стридуляционные зубчики; в
этом случае неодинаковая плотность и располо-
жение зубчиков в разных частях ряда также могут
влиять на структуру песни (Веденина, 2005). Та-
кое использование парного звукового аппарата
позволяет саранчовым чрезвычайно усложнять
временнóй паттерн сигнала.

Рецептивные самки большинства видов Gom-
phocerinae отвечают акустически, слыша призыв-
ный сигнал самца. Самец и самка идут друг к дру-
гу, поочередно издавая звуковые сигналы. Ока-
завшись рядом с самкой, самец начинает издавать
сигнал ухаживания. Сигналы ухаживания самцов
большинства видов, принадлежащих к трибам
Chrysochraontini, Dociostaurini и Arcypterini,
практически не отличаются от призывных сигна-
лов. Различия могут быть лишь в несколько боль-
шей продолжительности сигналов ухаживания.
Сигналы ухаживания многих видов из трибы
Gomphocerini (видов рода Euchorthippus, Chorthip-
pus parallelus (Zetterstedt 1821), Ch. montanus (Char-
pentier 1825), Ch. macrocerus (Fischer-Waldheim
1846) и большинства видов группы Ch. biguttulus)
также сильно напоминают призывные сигналы
(Ragge, Reynolds, 1998; Савицкий, 2000; Савиц-
кий, Лекарев, 2007; Vedenina, Mugue, 2011).

Напротив, почти у всех видов из трибы Steno-
bothrini сигналы ухаживания сложнее, чем при-
зывные, и существенно отличаются от них по
длительности. Как правило, их сложность заклю-
чается в том, что они содержат больше элементов,
чем призывные сигналы и часто сопровождаются
демонстрационными движениями. У многих ви-
дов из рода Omocestus начало сигнала ухаживания
почти идентично призывному сигналу, который
генерируется в результате простых движений ног
вверх-вниз; но потом следуют дополнительные
элементы, характерные только для ухаживания.
Например, в сигнале ухаживания O. minutus (Brul-
lé 1832) первая часть (элемент А) похожа на при-
зывный сигнал, а вторая (элемент В) содержит
более низкоамплитудные серии (рис. 9). Далее
следуют прерывистые подъемы то одной, то дру-
гой ноги попеременно, причем при взмахе нóги
принимают почти вертикальное положение (эле-
мент С). Когда нога резко опускается, генериру-
ется одиночный пульс. В конце сигнала, перед
попыткой копуляции, самец генерирует обеими
ногами неспецифические пульсы, сходные у раз-
ных видов. У большинства видов Stenobothrus
сложность сигнала ухаживания также достигается
за счет специфического чередования элемента
призывного сигнала и других элементов, харак-
терных только для ухаживания. Например, в сиг-
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нале ухаживания S. nigromaculatus добавляется
еще два элемента, а у S. fischeri – три элемента, ко-
торые чередуются с элементом призывного сиг-
нала (Веденина, Шестаков, 2013). Для видов рода
Stenobothrus очень характерны сопутствующие
процессу ухаживания визуальные демонстрации
(взмахи антенн и голеней, движения брюшка),

которые сами по себе не приводят к генерации
звуков.

Самцы близкородственных видов из группы
Ch. albomarginatus (De Geer 1773) издают сложный
сигнал ухаживания, в котором ни один из эле-
ментов даже не напоминает призывный сигнал.
Для четырех из пяти европейских видов характер-

Рис. 9. Осциллограммы призывного сигнала (1, 2) и сигнала ухаживания (3–5) Omocestus minutus из Саратовской обл.
Над каждой осциллограммой в том же масштабе времени приведены траектории движения задних ног. Справа вверху –
схемы сигналов. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 2, 4 и 5, представлены при большей скорости развертки
на осциллограммах под такими же номерами.
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ны демонстрационные движения в определен-
ный момент ухаживания. Сигнал одного из видов
этой группы, Ch. karelini (Uvarov 1910), включает в
себя пять элементов (рис. 10). Ухаживание начи-
нается с чередования элементов А и В, которые
сходны по амплитуде, но различаются по дли-
тельности и периоду повторения пульсов. Эле-
мент А издается в результате синхронных и про-
стых движений двух ног, тогда как элемент В –
в результате более сложного движения: взмахи
каждой ноги сдвоены, и они работают со сдвигом
фаз. После чередования А/В пар следуют продол-

жительный элемент В1 и два-три коротких эле-
мента А1 и С. Характер движений ног во время ге-
нерации элементов В и В1 практически идентичен.
Каждый элемент С сопровождается демонстраци-
онными движениями, причем в нем можно раз-
личить две фазы: вначале происходит взмах толь-
ко задними бедрами, а затем брюшком, бедрами и
голенями. После этого весь цикл повторяется.

Сравнение степени изменчивости амплитуд-
но-временных параметров сигналов ухаживания
у разных видов саранчовых подсемейства Gom-
phocerinae показало, что наиболее стабильными

Рис. 10. Осциллограммы призывного сигнала (1, 2) и сигнала ухаживания (3–5) Chorthippus karelini karelini из Аскании-
Нова (Украина). Над каждой осциллограммой в том же масштабе времени приведены траектории движения задних
ног. Рисунки показывают положение задних ног и брюшка в определенные моменты ухаживания. Справа вверху –
схемы сигналов. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 2, 4 и 5, представлены при большей скорости развертки
на осциллограммах под такими же номерами.
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параметрами у всех исследованных видов явля-
ются период повторения серий или пульсов (ко-
эффициент вариации ниже 20%) (Рис. 11). Таким
образом, прослеживается сходство сигнала уха-
живания с призывным сигналом: в призывном
сигнале период повторения серии также является
одним из самых стабильных параметров и счита-
ется видоспецифическим признаком (Bukhvalova,
2006; Tishechkin, Bukhvalova, 2010). Напротив, та-
кие параметры как число серий во фразе, дли-
тельность и период повторения фраз или дли-
тельность и число разных элементов обладают
более высокой изменчивостью (коэффициент
вариации 20–60%). Период повторения зритель-
ных стимулов (демонстрационных движений)
также варьирует, хотя сам паттерн этих движений
оказывается достаточно стереотипным. Особен-
но варьируют те элементы звукового сигнала, ко-
торые сопровождаются демонстрационными
движениями ног, антенн, головы и т.д. Напри-
мер, элемент В присутствует в сигналах одних
самцов Ch. biguttulus и отсутствует в сигналах дру-
гих (Веденина, Шестаков, 2013). Этот элемент со-
провождается высоким подъемом задних ног,
что, возможно, служит дополнительным зритель-
ным стимулом для самки. Период повторения и
число высокоамплитудных взмахов ног при гене-
рации коротких пульсов у Gomphocerippus rufus
(Linnaeus 1758) сильно варьируют даже в пределах
сигнала одного самца. У Stenobothrus fischeri
(Eversmann 1848) длительность элемента С, гене-
рация которого сопровождается взмахами задних
голеней и поворотами всем телом из стороны в
сторону, также сильно варьирует, а сам элемент
повторяется нерегулярно, как в пределах сигнала

одного самца, так и в сигналах разных самцов.
Учитывая изменчивость этих параметров, мы
предполагаем, что они могут служить для оценки
индивидуальных качеств самца.

Примечательно, что период повторения серий
и пульсов оказывается стабильным не только в
том элементе сигнала ухаживания, который схо-
ден с призывным сигналом, но и в других элемен-
тах, характерных только для ухаживания. Это
свидетельствует в пользу того, что анализ сигна-
лов ухаживания можно использовать при реше-
нии таксономических задач. В некоторых группах
видов со сходными призывными сигналами (на-
пример, в группах Stenobothrus rubicundus (Germar
1817), S. eurasius (Zubovsky 1898), Ch. albomargina-
tus) анализ сигналов ухаживания даже необходим
(Elsner, Wasser, 1995; Berger, 2008; Vedenina,
Helversen, 2009). Кроме того, cравнение филоге-
нетических реконструкций и акустических сиг-
налов саранчовых (Vedenina, Mugue, 2011) пока-
зало, что у более древних видов, как правило,
призывный сигнал почти идентичен сигналу уха-
живания, тогда как ухаживание, включающее в
себя не только сложный акустический сигнал, но
демонстрационные движения, встречается в ос-
новном среди молодых видов. У ряда близкород-
ственных видов паттерн призывного сигнала мо-
жет быть сходным и относительно простым, тогда
как их сигналы ухаживания – сложными и сильно
различающимися, что предполагает более быст-
рую эволюцию сигналов ухаживания, чем при-
зывных сигналов. Поэтому мы допускаем, что
сигнал ухаживания находится под более сильным
действием полового отбора, чем призывный сиг-
нал (Веденина, 2005).

Рис. 11. Коэффициент вариации периода повторения серий (ППС) призывного сигнала и 6 параметров сигнала уха-
живания (периода повторения серий А- и В-элементов, длительности элементов А и В, периода повторения фраз и
числа демонстрационных движений) у семи видов саранчовых: Chorthippus biguttulus (СВ), Stenobothrus lineatus (SL),
Gomphocerippus rufus (GR), Myrmeleotettix antennatus (MA), M.  maculatus (MM), S. nigromaculatus (SN), S. fischeri (SF). А-
элемент сигнала ухаживания идентичен призывному сигналу. N – число записанных самцов (сигналов).
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Считается, что длительное и сложное ухажива-
ние может иметь значение в условиях высокой
плотности популяции, нередко наблюдаемой у
саранчовых, когда особи противоположного пола
встречаются случайно, без использования при-
зывных сигналов (Kriegbaum, 1989; Kriegbaum,
Helversen, 1992). Очутившись рядом с самкой, са-
мец ощупывает ее антеннами, и в случае, если она
оказывается конспецифической, начинает уха-
живать, даже не издавая призывного сигнала.
Самцы некоторых видов саранчовых могут уха-
живать за одной самкой длительное время (1–2 ч),
периодически прерывая ухаживание и делая по-
пытки копулировать. Для копуляции самец зале-
зает на самку, и если она не готова копулировать,
она поднимает конец брюшка так, что самец не
может прикрепиться к нему, или отталкивает
самца задними ногами. При этом, однако, самка
может не уходить и оставаться на месте, что поз-
воляет самцу продолжить ухаживание. Было по-
казано, что длительный сигнал ухаживания мо-
жет влиять на гормональный фон самки, ускоряя
наступление рецептивной фазы (Bull, 1979; Riede,
1983). Также известно, что акустический сигнал
оказывает тормозящее воздействие на локомо-
цию самки, поэтому она остается на месте, что
позволяет самцу продолжать ухаживание. Если
самка находится в так называемой полурецептив-
ной фазе и еще не готова копулировать, то в про-
цессе ухаживания она может быстро достигнуть
этого состояния готовности.

Итак, по каким параметрам самка может оце-
нивать качество самца? У сверчков выбор самки и
успешная копуляция зависят от многих сигналов
ближнего действия. К ним относятся не только
сигнал ухаживания, но и исход драки самцов, на-
личие территории или убежища, а также “брач-
ные подарки” (питательные вещества, которые
получает самка стеблевого сверчка из рода Oecan-
thus при поедании секрета метанотальных желез
или самка полевого сверчка при поедании спер-
матофора). Оценка качества полового партнера
может проводиться по целому комплексу призна-
ков. Полимодальный сигнал ухаживания также,
возможно, служит для этой цели. Но сравнитель-
ный анализ акустических сигналов ухаживания
разных видов сверчков свидетельствует о неболь-
шом разнообразии и невысокой степени сложно-
сти их временнóй структуры. С другой стороны,
ухаживание полевых сверчков всегда начинается
с ощупывания антеннами (Adamo, Hoy, 1994), в
ходе которого определяются не только видовая и
половая принадлежность, но и социальный ста-
тус особей, который устанавливается в процессе
драки самцов (Simmons, 1986). На данный мо-
мент неизвестно, может ли акустический сигнал
отражать социальный статус самцов.

В отличие от сверчков, оплодотворение у са-
ранчовых происходит без передачи наружного

сперматофора; таким образом, самка не получает
питательных веществ во время копуляции. У сам-
цов саранчовых отсутствуют территориальное по-
ведение и драки и, в отличие от сверчков, они не
имеют убежищ и нор. Напротив, для саранчовых
характерны скопления особей обоего пола, кото-
рые можно назвать своеобразными токами, когда
несколько самцов одновременно ухаживают за
самками. В этих условиях для сравнения и оценки
качества полового партнера остается полимо-
дальный сигнал ухаживания, включающий в себя
акустический и зрительный, а также, возможно, и
химический компоненты. Известно, что некото-
рые близкородственные виды саранчовых разли-
чаются по составу углеводородов кутикулы (кон-
тактных феромонов) (Tregenza еt al., 2000), что,
вероятно, служит дополнительным изолирую-
щим барьером между этими видами. Экспери-
ментально показано, что у симпатрических видов
из группы Ch. biguttulus именно видоспецифиче-
ские углеводороды могут служить стимулом для
начала ухаживания (Finck et al., 2016). Тем не ме-
нее, высокая степень сложности акустического и
визуального компонентов процесса ухаживания
саранчовых, по всей видимости, есть результат
действия полового отбора. Таким образом, эво-
люция акустических сигналов саранчовых может
быть обусловлена половым отбором в большей
степени, чем эволюция акустических сигналов
сверчков.

Акустические сигналы в гибридных зонах
между близкородственными видами на примере 

двух групп саранчовых

Если определять гибридизацию в природе как
скрещивание между представителями генетиче-
ски различающихся популяций (Barton, Hewitt,
1985), то этот процесс происходит практически на
всех ступенях видообразования. Исключением
является аллопатрическое видообразование, ко-
гда гибридизация между популяциями исключе-
на из-за наличия географических барьеров. На-
писанные в последние годы обзоры по роли ги-
бридизации в видообразовании (напр., Nosil et al.,
2009; Sobel et al., 2010; Abbott et al., 2013) показы-
вают, что гибридизация чрезвычайно широко
распространена в природе, очень разнообразна
по формам и в гораздо большей степени способ-
ствует видообразованию, чем это считалось ра-
нее. С одной стороны, гибридизация может тор-
мозить дивергенцию между популяциями, спо-
собствуя потоку генов и рекомбинации. С другой
стороны, она может ускорять видообразование в
результате адаптивной интрогрессии или вызы-
вать мгновенное видообразование посредством
полиплоидизации.

В контексте видообразования гибридизация
может иметь несколько вариантов последствий,
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которые вызывают различную степень интересов
ученых. Например, гибридизация может приво-
дить к усилению изолирующих барьеров и обра-
зованию “хороших” видов (Wu, 2001; Via, 2009).
Согласно гипотезе усиления этологической изо-
ляции между гибридизирующими видами, ассор-
тативность скрещиваний усиливается в контакт-
ных зонах по сравнению с зонами аллопатрии, ес-
ли гибриды оказываются нежизнеспособны или
их приспособленность сильно ниже, чем у роди-
тельских видов (Dobzhansky, 1937, 1940). Однако
убедительных эмпирических данных, подтвер-
ждающих эту гипотезу, на сегодняшний день из-
вестно немного, причем почти все они получены
на насекомых. Одно из таких немногочисленных
исследований было проведено на бабочках-голу-
бянках из рода Agrodiaetus (Lepidoptera, Lycaeni-
dae) (Лухтанов, 2010; Lukhtanov et al., 2005). При-
менив метод сравнительной молекулярной фило-
генетики, авторы показали, что межвидовые
различия в окраске крыльев в основном возника-
ли в зонах вторичного контакта, а не в аллопат-
рии. Более того, показано, что дифференциация
окраски крыльев проходила именно по этологи-
ческому (совершенствование поведенческих ме-
ханизмов), а не по экологическому сценарию.
Последний был отвергнут на основании того, что
не было найдено значимой корреляции между
экологическими параметрами (микроклиматиче-
скими условиями и высотой местообитания над
уровнем моря) и окраской крыльев.

Другой способ проверки этой гипотезы –
сравнительный анализ половых предпочтений
самок из аллопатрических и симпатрических по-
пуляций. Если в симпатрических популяциях
удается обнаружить более высокую избиратель-
ность, чем в аллопатрических популяциях, то это
может служить подтверждением данной гипоте-
зы. Например, у бабочек-нимфалид из рода Heli-
conius (Lepidoptera, Nymphalidae), обитающих в
условиях симпатрии, реже наблюдаются межви-
довые ухаживания и копуляции, чем у тех же ви-
дов, взятых из аллопатрических популяций (Jig-
gins et al., 2001; Naisbit et al., 2001). Подобные ре-
зультаты были также получены на палочниках
Timema cristinae (Phasmatodea, Timematidae) (Nosil
et al., 2003), жуках из рода Ochthebius (Coleoptera,
Hydraenidae) (Urbanelli, Porretta, 2008) и на раз-
ных видах дрозофил (Noor, 1995; Higgie et al.,
2000).

В литературе описано немало случаев природ-
ной гибридизации между близкородственными
видами саранчовых подсемейства Gomphocerinae
(напр., Ragge, 1976, 1984; Butlin, 1998; Bridle, But-
lin, 2002; Vedenina, Helversen, 2003; Willemse et al.,
2009; Vedenina et al., 2012; Веденина, 2015), однако
исследование процессов усиления этологической
изоляции проведено лишь в двух гибридных зо-
нах. Одна из них – широкая (около 200 км шири-

ной) зона гибридизации между видами-двойни-
ками Chorthippus albomarginatus и Ch. oschei на тер-
ритории Украины и Молдовы (Vedenina, Helversen,
2003; Vedenina, 2011). Эти виды не только морфо-
логически сходны, но и издают одинаковые при-
зывные сигналы; в то же время, они хорошо раз-
личаются по сигналам ухаживания. В сигнале
ухаживания Ch. albomarginatus можно выделить
три элемента с разной временнóй структурой, в
сигнале Ch. oschei – пять элементов, генерация
одного из которых к тому же сопровождается де-
монстрационными движениями задних голеней и
брюшка (Vedenina, Helversen, 2003, 2009; Ведени-
на, 2015). Другая гибридная зона, между Stenobo-
thrus rubicundus и S. clavatus, представляет собой
узкую контактную зону на горе Томарос в север-
ной Греции; область распространения этих видов
на горе Томарос не превышает 16 км2 (Vedenina
et al., 2012). В отличие от представителей группы
Ch. albomarginatus, S. rubicundus и S. clavatus не от-
носятся к видам-двойникам, и прекрасно разли-
чаются по нескольким морфологическим при-
знакам. Для S. clavatus характерны булавовидные
антенны, тогда как для S. rubicundus – нитевид-
ные антенны. Надкрылья и крылья двух видов хо-
рошо различаются как по размеру, так и по жил-
кованию и окраске (Elsner, Wasser, 1995; Ostrowski
et al., 2009). Большие различия между S. rubicun-
dus и S. clavatus имеются также по призывным
сигналам и сигналам ухаживания. Ниже в каче-
стве примера мы приводим подробное описание
сигналов ухаживания последних двух видов.

Сигнал ухаживания S. clavatus (рис. 12, 1–4)
начинается с низкоамплитудных взмахов задни-
ми ногами; тихие серии генерируются только в
результате движений ног вниз (часть I). Эта часть
может продолжаться до 15 мин, после чего следу-
ет относительно короткая часть II (10–20 c),
включающая в себя тот же элемент, но повторяю-
щийся с более высокой частотой. Далее самец на-
чинает производить высокоамплитудные взмахи
ног и одновременно взмахивает булавовидными
антеннами. При движении ног вверх и в начале их
опускания генерируется шумоподобный пульс, в
конце движения ног вниз – более высокоампли-
тудная серия пульсов (часть III). Далее следует
часть IV, которая фактически представляет собой
призывный сигнал: взмахи ног генерируют серии
пульсов, подобные сериям в части III, и только в
процессе прерывистого движения вниз.

Характерной особенностью акустической
коммуникации S. rubicundus является сочетание
обычной для гомфоцерин феморо-тегминальной
стридуляции c громкими трепетаниями крыльев;
призывный сигнал, а также определенная часть
сигнала ухаживания издаются в процессе такого
трепетания крыльями. Подобно сигналу S. clava-
tus, сигнал ухаживания S. rubicundus (рис. 12, 5–8)
начинается с низкоамплитудных взмахов ног, но
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Рис. 12. Осциллограммы сигналов ухаживания Stenobothrus clavatus (1–4) и S. rubicundus (5–8). Над осциллограммами в том
же масштабе времени приведены траектории движения задних ног. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами 2–4 и 6–
8, представлены при большей скорости развертки на осциллограммах под такими же номерами. Амплитуда крыловых дви-
жений S. rubicundus настолько велика, что кусочки светоотражающей фольги, приклеенные к задним коленям, регулярно
закрываются крыльями. В результате на осциллограммах движений ног (7, 8) видны регулярные колебания, которые могут
давать ошибочное представление о движении ног, хотя на самом деле они отражают частоту движений крыльев.

Часть I Часть II Часть III Часть IV =
призывный сигнал
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в отличие от S. clavatus, звук издается как при
подъеме, так и при опускании ног (часть I). Часть
I также может продолжаться довольно долго, по-
сле чего взмахи ног начинают чередоваться с кры-
ловыми сигналами (часть II). В результате тихие
серии, состоящие из двух пульсов, начинают че-
редоваться с более громкими сериями из 5–8 ко-
ротких пульсов. Вначале крыловые сигналы ред-
ки, но по мере развития ухаживания они издают-
ся все чаще и в конце части II одна – две серии
простых пульсов, генерируемых ногами, череду-
ются со сложной серией, издаваемой крыльями.
Согласно данным Эльснера и Вассера (Elsner,
Wasser, 1995), звук издается при ударе крыльев од-
но о другое в момент их максимального подъема.
Часть III сигнала ухаживания представляет собой
трель пульсов, издаваемую исключительно кры-
льями.

Исследования предпочтений в двух группах
гибридизирующих видов мы проводили разными
методами. В экспериментах на Ch. albomarginatus
и Ch. oschei самок одного вида помещали в садок
вместе с равным числом кон- и гетероспецифиче-
ских самцов; ответ самок оценивался по числу
копуляций (Веденина и др., 2007). Были исполь-
зованы особи из трех аллопатрических и четырех
гибридных популяций. Особенность всех гибрид-
ных популяций в контактной зоне между Ch. albo-
marginatus и Ch. oschei заключалась в том, что в
этих популяциях всегда доминировал один из ро-
дительских песенных фенотипов (Vedenina, 2011).
При наличии свободного выбора между равным
числом кон- и гетероспецифических самцов сам-
ки обоих видов как из аллопатрических, так и из
гибридных популяций, в 80–90% случаев копули-
ровали с самцами своего вида или самцами своего
песенного фенотипа (биномиальный тест, p < 0.005)
(рис. 13, 1–4). Мы не выявили различий между
избирательностью самок из аллопатрических и
гибридных популяций. Если самкам родитель-
ских видов предоставляли выбор между конспе-
цифическими самцами и самцами лабораторных
F1 гибридов, то самки двух видов различались по
избирательности (рис. 13, 5, 6). Гибридные самцы
не имели успеха у самок Ch. oschei (лишь в 10%
случаев зафиксирована копуляция, p < 0.001), но
имели успех у самок Ch. albomarginatus, сравни-
мый с успехом конспецифических самцов (p =
= 0.172). Мы также исследовали избирательность
самок лабораторных гибридов (рис. 13, 7, 8). У F1
гибридных самок зафиксировано почти равное
число копуляций с гибридными самцами и сам-
цами Сh. albomarginatus, но достоверно меньшее
число копуляций с самцами Ch. oschei (p = 0.013).
У самок F2 гибридов число копуляций со всеми
типами самцов было почти одинаково и досто-
верно не различалось между собой.

Для исследования предпочтений в группе
S. rubicundus самкам проигрывали записанные

сигналы ухаживания через динамик, и регистри-
ровали наличие или отсутствие звукового ответа
самок (Vedenina et al., 2013). Самкам проигрывали
сигналы самцов из аллопатрических популяций,
сигнал самца из центра гибридной зоны и сигнал
F1 гибридного самца. В отличие от гибридной зо-
ны между Ch. albomarginatus и Ch. oschei, популя-
ции из гибридной зоны между S. rubicundus и
S. clavatus можно было разделить на три группы:
популяции с доминированием сигнала S. rubicun-
dus, с доминированием S. clavatus и популяции, в
которых доминировали промежуточные феноти-
пы. Самки S. rubicundus и S. clavatus из аллопатри-
ческих популяций демонстрировали хорошо вы-
раженные предпочтения при проигрывании че-
тырех типов сигнала ухаживания (критерий
Краскела-Уоллиса, p = 0.0000), а именно, они
предпочитали конспецифический сигнал всем
остальным предъявляемым стимулам (критерий
Манна-Уитни, p < 0.001) (рис. 14, 1, 2). Следует,
однако, отметить относительно высокую привле-
кательность сигнала природного гибрида для са-
мок S. clavatus (40%). Самки из гибридных попу-
ляций типа clavatus вели себя аналогично самкам
из аллопатрической популяции (рис. 14, 3). На-
против, самки из популяций типа rubicundus были
менее избирательны: несмотря на то, что они
предпочитали отвечать на сигналы rubicundus,
они достоверно не различали сигналы S. rubicun-
dus и S. clavatus и сигнал природного гибрида
(рис. 14, 4). Самки из центра гибридной зоны пред-
почитали сигналы clavatus и rubicundus гибридным
сигналам (рис. 14, 5), тогда как самки F1 гибридов
не выказывали достоверных предпочтений к како-
му-либо из четырех типов сигнала ухаживания
(критерий Крускала-Уоллиса, p = 0.12) (рис. 14, 6).

Итак, в наших поведенческих экспериментах
самки из аллопатрических популяций и из зон
симпатрии демонстрировали сходную избира-
тельность в обеих группах гибридизирующих ви-
дов. Более того, самки из гибридных точек типа
rubicundus демонстрировали даже более низкую
избирательность, чем самки из аллопатрических
популяций S. rubicundus. Таким образом, наши
результаты не подтверждают теорию усиления
этологической изоляции.

Считается, что усиление этологической изоля-
ции может скорее происходить на последних сту-
пенях видообразования, т.е. при наличии относи-
тельно высокой пост-зиготической изоляции
между гибридизирующими видами (Butlin, 1998).
Мы считаем, что этот сценарий неприменим для
исследованных нами видов. Во-первых, уровень
генетической несовместимости пока недостаточ-
но высок как между Ch. albomarginatus и Ch. oschei,
так и между S. clavatus и S. rubicundus, чтобы такой
механизм усиления барьеров начал работать. Ла-
бораторные скрещивания показали, что гибриды
между этими видами жизнеспособны и фертиль-
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ны (Веденина и др., 2007; Vedenina et al., 2012).
Кроме того, в обеих гибридных зонах гибриды
могут успешно конкурировать с родительскими
видами за поиск полового партнера в силу более
низкой избирательности гибридных самок. Судя
по нашим поведенческим экспериментам, в сме-
шанных популяциях гибридные самки скорее
найдут самцов, а потому скорее оставят потом-

ство, чем самки родительских видов. Кроме того,
поскольку гибридные сигналы оказались привле-
кательны как для самок Ch. albomarginatus, так и
для самок S. clavatus, можно допустить, что ги-
бридные самцы также способны конкурировать с
самцами этих родительских видов.

Как можно объяснить высокую привлекатель-
ность гибридных сигналов для самок родитель-

Рис. 13. Результаты поведенческих экспериментов (процент копуляций в условиях равного выбора) на самках из груп-
пы Chorthippus albomarginatus. 1, 5 – самки Ch. albomarginatus из аллопатрических популяций; 2, 6 – самки Ch. oschei из
аллопатрических популяций; 3 – самки из гибридных биотопов типа albomarginatus; 4 – самки из гибридных биотопов
типа oschei; 7 – F1 гибридные самки; 8 – F2 гибридные самки. N – число самок, участвовавших в экспериментах. До-
стоверность различий обозначена крестиками.
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ских видов, а также низкую избирательность ги-
бридных самок при выборе полового партнера?
Мы считаем, что при трактовке наших результа-
тов нужно учитывать полифункциональность

сигнала ухаживания и полимодальность ухажива-
ния. В предыдущем разделе мы подчеркивали,
что сигналы ухаживания гомфоцерин могут эво-
люционировать быстрее, чем призывные сигна-

Рис. 14. Ответы самок (медианы, квартили и max–min) из группы Stenobothrus rubicundus на проигрывание четырех ти-
пов сигнала ухаживания: 1 – самки S. clavatus из аллопатрической популяции; 2 – самки S. rubicundus из аллопатриче-
ских популяций; 3 – самки из гибридных биотопов типа clavatus; 4 – самки из гибридных биотопов типа rubicundus;
5 – самки из гибридных биотопов промежуточного типа; 6 – F1 гибридные самки; N – число самок, участвовавших в
экспериментах. Достоверность различий обозначена крестиками.
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лы, в силу того, что сигналы ухаживания могут
использоваться как для распознавания вида, так и
для оценки качества полового партнера. Сигналы
ухаживания у изученных гибридизирующих ви-
дов очень сложны по временнóй структуре, и,
скорее всего, далеко не все элементы такого сиг-
нала являются ключевыми признаками для рас-
познавания конспецифика. Поскольку гибрид-
ные сигналы в обеих исследованных группах
включают в себя как некоторые элементы сигна-
лов родительских видов, так и новые элементы,
можно допустить, что именно наличие последних
привлекает самок. В таком случае, сигналы уха-
живания могут эволюционировать под действием
полового отбора. Что касается полимодальности
ухаживания, то, как было сказано в предыдущем
разделе, ухаживание гомфоцерин включает в себя
акустический, зрительный и химический компо-
ненты. В то же время, в экспериментах на S. clava-
tus и S. rubicundus самкам предъявлялся лишь аку-
стический компонент ухаживания. Мы допуска-
ем, что отсутствие зрительных и химических
сигналов могло исказить ответы самок, т.е. сте-
пень их избирательности в эксперименте была за-
нижена.

Почему столь редки эмпирические примеры
(в особенности у позвоночных), подтверждаю-
щие механизм усиления этологических барьеров?
Как правило, этот механизм исследуется на тех
гибридизирующих видах, которые генетически
близки, поэтому приспособленность их гибридов
относительно высока. Напротив, на той стадии,
когда этот механизм работает, пост-зиготические
барьеры настолько сильны, что факты гибридиза-
ции в природе сложно обнаружить.

Использование акустических признаков
в систематике: возможности и ограничения

На протяжении многих десятилетий система-
тика оперировала исключительно морфологиче-
скими признаками. Это позволяло целым поко-
лениям музейных специалистов ограничиваться
изучением коллекционного материала, работая в
рамках восходящей еще ко временам Карла Лин-
нея типологической концепции вида. В середине
прошлого столетия ей на смену пришла биологи-
ческая концепция (Dobzhansky, 1937; Майр, 1947,
1971), быстро занявшая доминирующие позиции.
Стало очевидно, что “морфологическая” систе-
матика не соответствует новым критериям, т.к. не
всегда позволяет разграничивать биологические
виды или определять таксономический статус со-
мнительных форм. Это заставило обратиться к
другим группам признаков, в том числе, к моле-
кулярным и этологическим, включая биоакусти-
ческие. Безусловно, применение последних огра-
ничено, поскольку далеко не все животные обла-
дают акустической коммуникацией, не говоря

уже о том, что изучение сигналов требует работы
с живыми особями. Вместе с тем, акустические
признаки обладают одним существенным пре-
имуществом: как показывают этологические экс-
перименты, именно различия в структуре при-
зывных сигналов, издаваемых самцом для при-
влечения конспецифической самки, являются во
многих группах основным прекопуляционным
репродуктивным барьером. Поэтому, разделяя
близкие формы по сигналам, мы разграничиваем
биологические виды, исходя из критерия их ре-
продуктивной изоляции. Молекулярная система-
тика, напротив, до сих пор действует преимуще-
ственно в рамках все той же типологической
концепции, использующей для определения
таксономического статуса степень сходства/раз-
личий по каким-либо признакам (изначально и
традиционно – по морфологическим, но, в прин-
ципе, и по любым другим; Боркин и др., 2004).
Однако определенный процент различий в нук-
леотидном составе, например, гена COI у двух
форм вовсе не означает, что они не способны в
естественных условиях скрещиваться и давать
плодовитое потомство, хотя и позволяет предпо-
лагать это. С другой стороны, у близкородствен-
ных видов может не быть различий по какому-ли-
бо гену, что c большой вероятностью свидетель-
ствует об их недавней дивергенции (Vedenina,
Mugue, 2011).

Помимо этого, эксперименты с ретрансляци-
ей, а также сравнение сигналов в комплексах
симпатрических видов позволяют выявить пара-
метры песни, играющие ключевую роль в ее рас-
познавании и, следовательно, представляющие
собой наиболее надежные диагностические при-
знаки. Например, изучение реакции саранчовых
подсемейства Gomphocerinae на естественные
сигналы и искусственные стимулы показало, что
в число таких параметров входят период повторе-
ния и внутренняя структура серий (Веденина,
Жантиев, 1990; Stumpner, Helversen, 1992, 1994;
Eiriksson, 1993; Dagley et al., 1994; Helversen,
Helversen, 1994). Несколько позже аналогичные
результаты были получены при сравнении сигна-
лов в сообществах саранчовых: оказалось, что
песни симпатрических видов, относящиеся к од-
ному типу (продолжительные одиночные или ко-
роткие регулярно повторяющиеся), непременно
различаются хотя бы по одному из этих призна-
ков (Bukhvalova, 2006; Tishechkin, Bukhvalova, 2010).

Возможности биоакустического анализа в си-
стематике стали очевидны уже во второй полови-
не прошлого столетия. Оказалось, что простое
сравнение осциллограмм иной раз позволяет с
легкостью выделить виды в группе, где на протя-
жении многих десятилетий царил таксономиче-
ский хаос. Среди саранчовых в качестве примера,
в первую очередь, нужно назвать уже упоминав-
шихся выше Chorthippus gr. biguttulus – обычных и
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многочисленных насекомых, населяющих как
естественные, так и антропогенные ландшафты
от Западной Европы до Дальнего Востока и от
Скандинавии до юга Средней Азии (рис. 1, 1–9).
До начала акустических исследований среди них
было описано множество форм неясного статуса,
а границы ареалов даже общепризнанных видов
оставались неясными. В настоящее время значи-
тельная часть проблем в этой группе решена; в
частности, показано, что на территории России и
сопредельных стран она насчитывает всего пять
видов, причем считавшийся транспалеарктиче-
ским Ch. biguttulus не проникает на восток за пре-
делы Западной Сибири (Бухвалова, 1993, 1998;
Tishechkin, Bukhvalova, 2009).

Пересмотру с использованием акустических
признаков в последние годы подвергается систе-
матика ряда родов европейских певчих цикад
(Homoptera, Cicadidae) (Puissant, Sueur, 2010 и др.).
Например, оказалось, что считавшаяся транспа-
леарктической и проникающая дальше других на
север (в европейской России – до Карелии) гор-
ная цикада (Cicadetta montana Scopoli 1772) пред-
ставляет собой целый комплекс криптических
видов (Sueur, Puissant, 2007; Gogala et al., 2008).

Поскольку звуковая коммуникация насеко-
мых изучается уже на протяжении многих десяти-
летий, к настоящему времени инвентаризация
сигналов прямокрылых и певчих цикад во многих
странах близка к завершению. Практически все
таксономические и даже некоторые фаунистиче-
ские данные (Puissant, Sueur, 2011) по этим груп-
пам включают осциллограммы и сонограммы
сигналов, иначе большинству специалистов они
представляются неубедительными.

В области виброакустики насекомых ситуация
несколько иная. Осознание того факта, что виды,
издающие звуковые сигналы, представляют со-
бой в классе насекомых скорее исключение, чем
правило, произошло сравнительно недавно. Виб-
рационная коммуникация, помимо упоминав-
шихся выше цикадовых и листоблошек, описана
у веснянок (Plecoptera), полужесткокрылых (Het-
eroptera), белокрылок (Homoptera, Aleyrodinea),
сетчатокрылых (Neuroptera), некоторых жестко-
крылых (Coleoptera), ручейников (Trichoptera),
двукрылых (Diptera), перепончатокрылых (Hy-
menoptera) и в ряде других групп (Drosopoulos,
Claridge, 2006). Таким образом, подавляющее
большинство насекомых, особенно мелких, ис-
пользует для коммуникации колебания, распро-
страняющиеся именно в твердом субстрате.

Несмотря на то, что исследование вибрацион-
ных сигналов насекомых еще только начинается,
в некоторых группах их анализ уже вошел в таксо-
номическую практику. Наиболее ярким приме-
ром среди цикадовых стал обширный род Macrop-
sis (Homoptera, Cicadellidae, Macropsinae), насчи-

тывающий в Палеарктике не менее 100 видов.
Однотипное строение гениталий в сочетании с
широко развитым цветовым полиморфизмом,
носящим иногда параллельный характер у разных
видов, привело к описанию в этой группе множе-
ства форм неясного статуса. В наиболее крупных
и авторитетных сводках этот род долгое время
оставался единственным, по которому ключи не
были полностью доведены до вида (Емельянов,
1964; Ануфриев, Емельянов, 1988). Положить ко-
нец этой таксономической путанице удалось
только благодаря исследованию призывных сиг-
налов самцов. Оказалось, что большинство видов
Macropsis по сигналам зачастую не имеет между
собой ничего общего, хотя морфологически раз-
личается лишь незначительными по сравнению с
другими цикадовыми деталями строения генита-
лий и аподем II брюшного сегмента самцов
(рис. 15). Без исследования сигналов эти разли-
чия казались совершенно недостаточным для
придания той или иной форме видового статуса, к
тому же в смеси видов уловить их не всегда удава-
лось. Одновременно, некоторые из ранее описан-
ных форм оказались конспецифическими, поэто-
му в результате обработки рода в объеме фауны
России и сопредельных стран число установлен-
ных новых синонимов даже несколько превысило
число описанных новых видов (Tishechkin, 1999,
2002, 2015).

Сравнительное исследование сигналов в роде
Gargara (Homoptera, Membracidae) позволило не
только подтвердить видовой статус азиатского
G. mongolica Dlabola 1965, но и выявить в степях
европейской России и Южного Урала ранее неза-
меченный новый вид – G. stepposa Tishechkin 2005
(Тишечкин, 2005). Эта находка примечательна
тем, что до этого в Европе было известно всего
три вида Membracidae, два из которых были опи-
саны еще Линнеем и Фабрициусом, а третий мно-
го позже завезен из Северной Америки.

Другие примеры использования акустических
признаков в систематике равнокрылых можно
найти в нашей недавней обзорной работе (Ти-
шечкин, 2013). За рубежом анализ вибрационных
сигналов также успешно применяется в система-
тике златоглазок (Neuroptera, Chrysididae) (обзор:
Henry, 2006). В остальных перечисленных выше
группах различия между сигналами разных ви-
дов, как правило, выражены не менее четко, од-
нако таксономических работ, выполненных с ис-
пользованием акустического анализа, по ним
практически нет.

Работы по цикадовым и прямокрылым со всей
очевидностью свидетельствуют о том, что “разре-
шающая способность” акустических признаков
существенно выше, чем морфологических, и их
применение позволяет решать целый ряд про-
блем.
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Рис. 15. Внешне неразличимые среднеазиатские виды цикадок рода Macropsis. 1–2, 9–10, 17–18, 25–26 – осцилло-
граммы призывных сигналов самцов; 3–4, 11–12, 19–20, 27–28 – тергальные аподемы II брюшного сегмента самцов;
5–6, 13–14, 21–22, 29–30 – то же, стернальные аподемы; 7–8, 15–16, 23–24, 31–32 – пенис сбоку. Фрагменты сигна-
лов, помеченные цифрами 2, 10, 18 и 26, представлены при большей скорости развертки на осциллограммах под таки-
ми же номерами.
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ТИШЕЧКИН, ВЕДЕНИНА

Во-первых, во многих таксонах существуют
давно известные, четко различающиеся формы,
уровень морфологических различий между кото-
рыми, тем не менее, недостаточен для того, чтобы
считать их “хорошими” видами. Акустический
анализ дает возможность определить их статус,
т.е. ответить на вопрос “виды или подвиды?”,
“виды или цветовые формы?” и т.п.

Во-вторых, не менее распространен случай,
когда систематик имеет дело со смесью, казалось
бы, переходящих друг в друга форм. Здесь изуче-
ние сигналов позволяет разграничить биологиче-
ские виды и выявить признаки, пригодные для их
диагностики на коллекционном материале. На-
пример, наши попытки идентифицировать виды
рода Hephathus (Homoptera, Cicadellidae, Macrop-
sinae) по строению гениталий, как это делали все
предыдущие исследователи, оказались безуспеш-
ными: выяснилось, что на серийном материале
ни один из морфологических признаков не рабо-
тает. Однако исследование сигналов легко позво-
лило разложить материал по видам и обнаружить
межвидовые различия в окраске, что, в свою оче-
редь, открыло возможности для работы с массо-
вым сухим материалом и в конечном итоге привело
к установлению ряда новых синонимов и пересмот-
ру всех данных по распространению (Tishechkin,
2015a).

В-третьих, наконец, сравнение сигналов поз-
воляет выявлять и криптические виды, иденти-
фикация которых по морфологическим призна-
кам затруднительна или невозможна.

Тем не менее, любой систематик, впервые
столкнувшийся с необходимостью применения
“неморфологического” метода, неизбежно зада-
ется вопросом: насколько оправданы затраты,
связанные с его освоением? Это в полной мере
относится и к акустическим методикам. Действи-
тельно, еще сравнительно недавно исследование
сигналов насекомых было неосуществимо без за-
купки целого набора специализированной доро-
гостоящей аппаратуры. Это существенно ограни-
чивало возможности “попутного” использования
акустических признаков наряду с морфологиче-
скими: подавляющее большинство систематиков
ограничивалось морфологией, а исследование
звуковых и, тем более, вибрационных сигналов
оставалось прерогативой узкого круга специали-
стов-биоакустиков. С появлением цифровой за-
писи ситуация коренным образом изменилась.
Современные устройства (магнитооптические
или минидисковые рекордеры, флеш-рекордеры
и т.п.) позволяют записывать звук в формате, вос-
принимаемом любым ПК; перенос звукового
файла с них на компьютер ничем не отличается от
“перекачки” изображений с цифровой камеры.
Процедура обработки записей также предельно
упростилась, поскольку в настоящее время весь

комплекс анализирующей аппаратуры заменяют
одна-две компьютерные программы. Кроме того,
портативные записывающие устройства отлича-
ются исключительной компактностью, поэтому
даже состоящие из нескольких компонентов виб-
рорегистрирующие установки вполне пригодны
для работы на кордоне заповедника, в палатке, а
при необходимости – и непосредственно в при-
роде. Сложности с записью в природных услови-
ях могут возникать при исследовании сигналов
кузнечиков (Жантиев, 1980; Корсуновская, 2008)
и широкополосных сигналов саранчовых, значи-
тельная часть спектра которых находится в обла-
сти ультразвука (Веденина, Жантиев, 1990; Meyer,
Elsner, 1996). Ультразвуковые частоты не воспри-
нимаются портативными рекордерами. Это мо-
жет влиять не только на частотные, но и на ам-
плитудно-временные характеристики записан-
ного сигнала. Например, если в сигнале
ухаживания саранчового разные элементы имеют
максимумы в разном частотном диапазоне (Ve-
denina et al., 2007; Ostrowski et al., 2009), то соотно-
шение амплитуд этих элементов сигнала может
искажаться на осциллограмме. Также невозмож-
но использовать в полевых условиях сложные
специализированные методики синхронной ре-
гистрации сигналов и работы звукового аппарата
(движений звукопроизводящих структур или со-
кращений мускулатуры), однако для решения
таксономических задач необходимость в них воз-
никает редко, например, при анализе сложных
сигналов ухаживания (Vedenina, Helversen, 2009;
Веденина, Шестаков, 2013).

Интерпретация полученных результатов, как
правило, также не требует специальной подготов-
ки, т.к. в большинстве случаев сводится к каче-
ственному сравнению осциллограмм. Поэтому
шутливое утверждение, будто биоакустик отлича-
ется от традиционного систематика лишь тем, что
изучает морфологию осциллограмм, а не генита-
лий, недалеко от действительности, за тем исклю-
чением, что “морфологические различия” между
осциллограммами обычно выражены гораздо
лучше (см., например, осциллограммы и изобра-
жения гениталий на рис. 1, 11–18 или 6).

Однако использование акустических призна-
ков в систематике насекомых имеет и свои огра-
ничения. Сигналы, как и любой другой признак,
эволюционируют постепенно, в связи с чем в
природе можно столкнуться с формами, не пол-
ностью разошедшимися не только по морфоло-
гии, но и по сигналам. Иногда небольшие, но
устойчивые различия в структуре песни наблюда-
ются между подвидами саранчовых (Vedenina,
Bukhvalova, 2001; Tishechkin, Bukhvalova, 2009).
Морфологические различия между ними не на-
столько велики, чтобы считать их самостоятель-
ными видами, однако и сравнение призывных
сигналов не позволяет сделать однозначного вы-
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вода об их статусе. Например, в группе Chorthippus
albomarginatus (De Geer 1773) только детальное ис-
следование сигналов ухаживания и сопровожда-
ющих их демонстрационных движений позволи-
ло убедительно доказать, что формы, считавшие-
ся подвидами, в действительности представляют
собой виды (Vedenina, Helversen, 2009).

Помимо этого, сигналы обладают внутривидо-
вой изменчивостью, причем ее характер в разных
группах может существенно различаться (Тишеч-
кин, 2013). В простейшем случае происходит ко-
лебание количественных параметров (длительно-
сти и периода повторения ритмических элементов
сигнала) вокруг некоторого среднего значения;
такое явление наблюдается у всех поющих насе-
комых. Иногда параметр меняется закономерно:
например, период повторения серий возрастает
или, наоборот, уменьшается к концу сигнала, т.е.
самец начинает петь “медленнее” или “быстрее”.
В предельном случае паузы между элементами
сигнала увеличиваются настолько, что фраза мо-
жет распадаться на отдельные, следующие с нере-
гулярными интервалами серии. У некоторых ви-
дов в сигналах могут присутствовать дополни-
тельные, факультативные фрагменты, которые
самец издает не всегда. Такой случай описан вы-
ше у Ch. intermedius: вторая часть фразы у этого
вида иногда отсутствует. Обычно самец издает
только полные или только сокращенные сигналы
(рис. 2, 1, 7 и 2, 8), но изредка переход от одного
типа к другому наблюдается на протяжении од-
ной песни.

В разных таксонах размах изменчивости мо-
жет сильно различаться: те различия, которые в
одной группе могут расцениваться как межвидо-
вые, в другой иногда наблюдаются между сигна-
лами одной особи. Поэтому, прежде чем судить о
статусе той или иной формы на основании срав-
нения сигналов, необходимо исследовать их из-
менчивость, чтобы выяснить, какой уровень раз-
личий в данном таксоне соответствует видовому.

И, наконец, в некоторых ситуациях использо-
вание акустических признаков для разграниче-
ния биологических видов в принципе невозмож-
но. Тут мы вновь должны вспомнить о том, что
призывный сигнал, будучи основным компонен-
том SMRS, вовсе не обязательно должен еще и
выполнять изолирующую функцию. Если два ви-
да в природе не слышат песен друг друга по при-
чине аллопатрии, различий в экологических
предпочтениях, расхождения во времени вокали-
зации на протяжении суток или сезона и т.п., они
могут издавать одинаковые сигналы, существуя
при этом как репродуктивно изолированные со-
общества. В связи с этим, сходство сигналов у
акустически изолированных форм, например,
населяющих разные острова или горные хребты,
связанных с разными кормовыми растениями

или с разными биотопами, не может быть основа-
нием для установления синонимии. С другой сто-
роны, если сигналы таких форм отчетливо разли-
чаются, это является убедительным доказатель-
ством их видовой самостоятельности.

В заключение возникает вопрос о последстви-
ях применения акустических признаков для ста-
бильности системы. Не секрет, что насторожен-
ное отношение части систематиков к новым ме-
тодам во многом вызвано тем, что построения,
основанные на альтернативных группах призна-
ков, нередко противоречат друг другу. В числе
прочего, это относится к молекулярным данным,
использование которых часто приводит к резуль-
татам, совершенно не согласующимся с традици-
онными представлениями.

Акустический метод уже доказал свою состоя-
тельность в этом отношении. Результатом тоталь-
ной инвентаризации звуков прямокрылых Запад-
ной Европы стал пересмотр статуса некоторых
форм, однако система в целом не претерпела се-
рьезных изменений (Ragge, Reynolds, 1998). В си-
стематике европейских певчих цикад бóльшая
часть таксономических перестановок коснулась
проблемного рода Cicadetta и близких к нему ма-
лоизученных групп. Проведенное нами на протя-
жении последних десятилетий исследование виб-
рационных сигналов более 500 видов мелких ци-
кадовых России и сопредельных стран позволило
решить целый ряд проблем, но все они касались
сложных в таксономическом отношении групп.
О существовании в них множества трудноразли-
чимых форм неясного статуса было известно за-
долго до появления биоакустики как науки. Слу-
чаев, когда однородный в морфологическом и
экологическом отношении вид вдруг неожидан-
но разделился бы по сигналам, в нашей практике
не было.

Таким образом, при использовании биологи-
ческой концепции вида в ее широком понимании
(т.е. включая распознавательную концепцию Па-
терсона) ключевыми для разграничения крипти-
ческих видов и выяснения статуса сомнительных
форм обычно становятся признаки, являющиеся
основными компонентами SMRS. Однако во из-
бежание таксономических ошибок необходимо
учитывать, что признак, предназначенный для
привлечения конспецифической особи противо-
положного пола, не всегда представляет собой
еще и межвидовой репродуктивный барьер.
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ACOUSTIC SIGNALS IN INSECTS: A REPRODUCTIVE BARRIER
AND A TAXONOMIC CHARACTER
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In singing insects, the song is an important component of the specific mate recognition system (SMRS). In
communities of sympatric singing species, there is a partitioning of communication channels, the so-called
“acoustic niches”. Within one community, the songs of different species always differ in temporal or frequen-
cy characters, i.e. occupy different acoustic niches. However, conspecific songs do not always act as an inter-
specific reproductive barrier, despite always being a SMRS component. The species that do not communicate
acoustically due to either allopatry or a different timing of vocalization, or inhabiting different biotopes, or
unmatched food specializations can sing similar songs, thus forming reproductively isolated communities.
Individuals of the opposite sex not only need to recognize a conspecific mate, but also have to evaluate its
“quality”. A close-range signal (courtship song) provides more opportunities for a choice of the “best” male
than does a distant signal (calling song). In many species of Orthoptera, courtship includes not only acoustic,
but also vibration, visual, chemical and mechanical signals. An analysis of cricket songs showed that, on av-
erage, the courtship songs are more elaborate and more variable than the calling songs. At the same time, due
to the difference in mating behaviour between grasshoppers and crickets, the acoustic component of court-
ship is used for an evaluation of mate quality to a greater extent in the former than it is in the latter group.
Courtship songs of grasshoppers are generally more elaborate in temporal structure than cricket songs and,
moreover, can be accompanied by visual displays such as movements of various parts of the body. Thus, song
evolution in grasshoppers is more driven by sexual selection than that of crickets. According to the reinforce-
ment hypothesis, a premating barrier between hybridizing species becomes stronger in response to reduced
hybrid fitness. However, our behavioural experiments conducted on two groups of hybridizing grasshopper
species did not confirm the reinforcement hypothesis. We explain this firstly, by a low level of genetic incom-
patibility between the hybridizing species and secondly, by high hybrid fitness when attracting a mate. A high
competitive capability of hybrids might be accounted for by the attractiveness for females of new elements in
hybrid courtship songs. When we divide similar forms on the basis of songs, we distinguish biological species
using their reproductive isolation as a criterion. Acoustic differences between species are usually greater than
morphological ones. Therefore, analyzing the song allows us to find out the real status of doubtful taxa of spe-
cies rank, to distinguish species in a f lock of sibling forms and to reveal cryptic species in the cases when mor-
phological studies fail to provide a univocal result. At the same time, songs have intra-specific variability and
its range can be different in various groups. Therefore, it is necessary to study which degree of difference cor-
responds to the species level before interpreting the status of some forms based on song comparisons. Besides
this, song similarities cannot be evidence that acoustically isolated forms are conspecific. On the other hand,
song differences between these forms prove that they are full-rank species.

Keywords: acoustic signals, systematics, courtship, sexual selection, communication channels, insects, cryp-
tic species, Orthoptera, Acrididae, Gryllidae, Homoptera, Auchenorrhyncha, Psyllinea


