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Сравнение призывных и прекопуляционных звуковых сигналов и стратегий поиска полового парт-
нера у разных групп европейских прямокрылых показывает, что акустические сигналы кузнечиков 
(Tettigonio idea) служат для поиска кон специфических особей на расстоянии и эволюция акустичес -
ких сигналов определяется в первую очередь особенностями акустической обстановки и одновре -
менно поющими другими видами. Роль полового отбора в эволюции акустически х сигналов кузне-
чиков существенно  меньше, чем в эволюции других, неакустических сигналов, используемых при 
непосредственном контакте в процессе ухаживания. Акустические сигналы сверчковых (Gry lloidea) 
задействованы в коммуникации как дальнего, так и ближнего  действия. Акустический 
прекопуля-ционный сигнал наряду с другими компонентами ухаживания может предоставлять 
материал для полового  отбора, но в целом  эволюция акустических сигналов сверчковых 
определяется акустической средой. Звуковая коммуникация саранчовых подсемейства 
Gomphocerinae является в основном коммуникацией близкого  действия. Звуковые сигналы 
Gomphocerinae отличаются высокой вариа бельностью и сложностью временной организации, а 
потому могут служить для оценки "качества" полового партнера. Эволюция акустических сигналов 
в этой группе определяется в большей степе ни половым отбором, чем акустическим фоном, а 
потому может идти быстрее, чем в других группах прямокрылых, и играть ключевую роль в 
видообразовании.  

Большинство европейских прямокрылых насе-
комых, а именно почти все виды кузнечиковых 
(Tettigonioidea), многие виды сверчковых (Gryl-
loidea) и саранчовых (Acridoidea) активно исполь-
зуют акустические сигналы в процессе поиска по-
лового партнера. У многих прямокрылых звуко-
вая коммуникация служит единственным известным 
средством сближения особей противоположного 
пола, находящихся на значительном расстоянии 
друг от друга (десятки метров). Многочисленные 
поведенческие и электрофизиологические иссле-
дования, проведенные за последние три десятиле-
тия, показали, что для распознавания 
конспецифи-ческих сигналов большинство 
прямокрылых используют преимущественно 
амплитудно-временные параметры сигнала, такие, 
как длительность звуковых посылок, частота и 
длительность пульсов в посылке, соотношение 
интенсивности разных пульсов и т.д. (Жантиев, 
1981; Попов, 1985; Helversen, Helversen, 1994; 
Gerhardt, Huber, 2002). Призывный сигнал (сигнал, 
издаваемый самцом для привлечения самки) 
должен обладать высокой помехоустойчивостью, 
т.е. содержать набор признаков, которые надежно 
детектируются на фоне шума и других 
одновременно поющих видов прямокрылых. Было 
показано, что симпатрические виды делят между 
собой так называемые акустические ниши: 
призывный сигнал каждого вида характеризуется 
комплексом акустических парамет- 

ров, диапазоны вариабельности которого не пере-
крываются у одновременно поющих видов 
(Жантиев, 1981; Бухвалова, Жантиев, 1993; 
Бухва-лова, 2003; Савицкий, 2004).  

Роль звуковых сигналов в распознавании осо-
бей своего вида неоспорима. В то же время перед 
особями противоположного пола стоит задача не 
только распознать конспецифическую особь, но и 
оценить ее "качество" (Andersson, 1994). Проблема 
выбора лучшего партнера более остро встает пе-
ред самками (у кузнечиков бывают исключения, 
см. ниже), поскольку самцов, готовых копулиро-
вать в данный момент, оказывается больше, чем 
рецептивных самок. Относительная стабильность 
и малая внутривидовая изменчивость призывных 
сигналов прямокрылых дает самкам мало возмож-
ностей для выбора "лучшего" самца. Самка может 
оценивать качество самца на расстоянии лишь в 
том отношении, что при прочих равных условиях 
предпочитает громко и стабильно поющих самцов, 
и игнорирует больных или старых особей (Жанти-
ев, 1981). Иная ситуация складывается, когда са-
мец оказывается непосредственно рядом с самкой 
и начинает ухаживать. У разных видов прямокры-
лых ухаживание может включать в себя не только 
акустические, но и вибрационные, зрительные, хи-
мические и механические сигналы. Одни парамет-
ры такого полимодального сигнала могут быть бо- 

336 



АКУСТИЧЕСКАЯ КОММУНИКАЦИЯ И ПОЛОВОЙ ОТБОР У ПРЯМОКРЫЛЫХ НАСЕКОМЫХ         
337 

лее стабильными и использоваться для распозна-
вания особи своего вида, тогда как другие, от-
личающиеся большей вариабельностью, могут 
служить для оценки качества полового партнера. 
Вариабельный сигнал дает большую возможность 
самкам для выбора и самцам для соревнования, 
особенно при определенных стратегиях полового 
поведения, например, при "токах" (Kirckpatrick, Ry-
an, 1991). Результатом соревнований могут быть 
различия в репродуктивном успехе, если сигналы 
некоторых самцов окажутся более привлекатель-
ными для большинства самок, чем сигналы других 
самцов. Согласно одной из теорий полового отбо-
ра, теории "хороших генов" (Hamilton, Zuk, 1982; 
Zahavi, 1987), определенный признак может ока-
заться более привлекательным, потому что он яв-
ляется индикатором высококачественного самца, 
несущего хорошие гены. Например, звуковой сиг-
нал, в котором один из элементов увеличен по дли-
тельности или интенсивности по сравнению с нор-
мой, более привлекателен для самок. Одно из воз-
можных объяснений этого феномена заключается 
в том, что такой сигнал требует больших энерге-
тических затрат от самца, а потому свидетельству-
ет о его высоком качестве (Stumpner, Helversen, 
1994; Gerhardt, Huber, 2002; Vedenina, Helversen, 
2003). Если звуковой сигнал сопровождается де-
монстрационными движениями разных частей те-
ла, например, взмахами антенн или конечностей, 
то это также энергетически более дорого, а пото-
му может служить индикатором сильного и здоро-
вого полового партнера (Vedenina, Helversen, 2003). 
С другой стороны, согласно теории Фишера ("run-
away process"), большинство самок в популяции 
могут предпочитать определенный признак по 
другим причинам, например, потому что признак 
является "суперстимулом", и в этом случае этот 
признак будет очень быстро распространяться в 
последующих поколениях (Fisher, 1958). 

Цель данной статьи - показать, что акустичес-
кие сигналы у некоторых представителей 
Ortho-ptera могут быстро эволюционировать под 
действием полового отбора. У тех прямокрылых, 
у которых акустический компонент ухаживания 
доминирует, звуковые сигналы отличаются 
высокой вариабельностью и сложностью 
временной организации, а потому могут служить 
для оценки качества полового партнера. Такие 
сигналы быстро ди-вергируют под действием 
полового отбора и играют ключевую роль в 
процессе видообразования. У тех прямокрылых, 
которые в процессе ухаживания не издают 
акустических сигналов, или наряду с 
акустическими стимулами используют другие ком-
муникативные сигналы, материалом для полового 
отбора служат в основном неакустические компо-
ненты ухаживания. У таких видов звуковые сигна-
лы, используемые в первую очередь для распозна-
вания своего вида, отличаются большей стабиль-
ностью и меньшим разнообразием, а их эволюция, 

определяемая акустическим фоном, идет медлен-
нее, чем эволюция других коммуникативных сиг-
налов. 

АКУСТИЧЕСКАЯ КОММУНИКАЦИЯ 
В РАЗНЫХ ГРУППАХ ПРЯМОКРЫЛЫХ 

НАСЕКОМЫХ 

Способы звукоизлучения прямокрылых насе-
комых отличаются большим разнообразием. В ча-
стности, у них известны ударные, вибрационные и 
фрикционные механизмы. Наибольшей специали-
зации достигают фрикционные звуковые органы, 
представляющие собой подвижно сочлененные 
склериты, один из которых имеет ряд зубчиков 
(pars stridens), а другой - острый кант или жилку 
(Жантиев, 1981; Попов, 1985). У кузнечиков, сверч-
ков и медведок звук генерируется в результате 
трения одного надкрылья о другое: pars stridens 
расположен на внутренней поверхности одного из 
надкрылий, а острый кант - на наружной поверх-
ности другого надкрылья (рис. 1, а). У саранчовых 
во время стридуляции задние ноги трутся о жилку 
надкрылий (рис. 2, я), причем pars stridens распола-
гается либо на внутренней стороне задних бедер 
(п/сем. Gomphocerinae), либо на надкрыльях (п/сем. 
Oedipodinae). 

Кузнечики (Tettigonioidea) обладают относи-
тельно большой дальностью акустической комму-
никации: призывный сигнал может воспринимать-
ся с расстояния до 40 м. Многие виды кузнечиков 
издают сигналы, сидя на деревьях и кустарниках, 
что создает благоприятные условия для распрост-
ранения звука (Жантиев, 1981). Разные виды изда-
ют сигнал только при сведении надкрылий (рис. 1, в), 
только при их разведении (рис. 1, б), либо в обоих 
случаях (рис. 1, г, д). Часто надкрылья сводятся не 
плавно, а ступенчато, в результате чего отдельные 
щелчки (производимые в результате удара одного 
зубчика pars stridens об острый кант или жилку) 
группируются в пульсы и меняются по амплитуде 
(рис. 1, г, д). Таким образом, в призывных сигналах 
большинства видов кузнечиков можно различить 
не более двух элементов (генерируемых в резуль-
тате сведения и разведения надкрылий), отличаю-
щихся по амплитуде, длительности и частоте по-
вторения щелчков. В сигналах некоторых видов 
число различных элементов может быть больше 
за счет более сложного паттерна движения над-
крылий (рис. 1, д). Но если только два элемента 
комбинируются различным образом и пульсы 
группируются в серии, а серии - во фразы, в таких 
сигналах уже можно выделить несколько уровней 
ритмической организации, что свидетельствует об 
относительной сложности звуковых сигналов 
(Жантиев, 1981; Heller, 1988; Ragge, Reynolds, 1998; 
Korsunovskaya et al., 2002). 

Рецептивные самки локализуют поющего сам-
ца и идут к нему, а самки Phaneropteridae и Ephippi- 
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открывание 

закрывание 

Phaneroptera папа 

Isophya costata 
Щелчки 0.25 с 

 

Metrioptera roeselii Пульсы 25 мс 

 

Parnassiana 

parnassica Серия 50 мс 

Рис. 1. Акустическая сигнализация Tetiigonioidea: a - схема движений надкрылий Tettigonioidea во время стридуляции (из: 
Gerhardt, Huber, 2002); 6-д - призывные сигналы некоторых европейских видов Tettigonioidea (из: Heller, 1988). Для каж-
дого вида показаны запись стридуляционных движений одного надкрылья (верхняя линия) и осциллограмма звукового 
сигнала (нижняя линия). Отклонение вверх соответствует открыванию надкрылий, отклонение вниз - закрыванию. Тер-
мины, используемые для описания сигналов, приведены на двух записях (в, г). Для записей (6, в) отметка времени одина-
кова. 

gerinae издают ответные сигналы, в результате че-
го особи обоего пола могут демонстрировать 
фо-нотаксис. Когда самец оказывается рядом с 
самкой, он прекращает петь. Самец и самка ощу-
пывают друг друга антеннами, и во время этого 
процесса происходит не только опознавание 
кон-специфической особи, но и оценка размеров 
партнера (Gwynne, 2001). У видов, активных в 
дневное время, для опознавания может 
использоваться и зрение. Во время 
непродолжительной копуляции самец передает 
самке наружный сперматофор, прикрепляя его к 
концу ее брюшка, который поедается самкой 
после копуляции. У кузнечиков сперматофор 
окружен сперматофилаксом - объе- 

мистой клейкой массой, которая содержит много 
питательных веществ (Болдырев, 1915). У некото-
рых видов сперматофоры достигают очень боль-
ших размеров (до 30-40% от массы тела насекомо-
го). На продукцию подобного сперматофора самец 
тратит несколько дней, поэтому самцы не могут 
часто копулировать. Иногда частота копуляций 
среди самцов может быть даже ниже, чем среди са-
мок, и так называемое операционное соотношение 
полов (operational sex ratio) сдвинуто в сторону са-
мок (Emlen, Oring, 1977; Gwynne, Simmons, 1990). 
Было показано, что самки предпочитают самцов с 
наибольшим сперматофором (Gwynne, 1984). Ве-
личина сперматофора может служить индикато- 
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Aeropus sibiricus 
1 вверх Т 

вниз 

Chorthippus albomarginatus 

 

Chorthippus dorsatus 

 

Gomphocerippus rufus 

0.2 c 

Рис. 2. Акустическая сигнализация Acridoidea: a - схема движений задних ног Acridoidea во время стридуляции (из: 
Hel-versen, Helversen, 1994); б-д — призывные сигналы четырех европейских видов Gomphocennae. Для каждого вида 
показаны записи стридуляционных движений задних ног (верхняя и средняя линии) и осциллограмма звукового сигнала 
(нижняя линия). Для всех записей отметка времени одинакова. 

ром качества самца и таким образом оказывается 
под действием полового отбора. 

У многих видов кузнечиков выявлено специфи-
ческое строение генитального аппарата (Harz, 
1969; Willemse, 1985). Многообразные формы и 
выросты половых придатков самца используются 
как для закрепления во время копуляции, так и для 
введения сперматофора. Однако, согласно теории 
Эберхарда (Eberhard, 1985), одной из важнейших 
функций гениталий самцов является механическая 
стимуляция самки. Такую стимуляцию можно счи-
тать элементом ухаживания. Хеллером было про-
ведено сравнение акустических сигналов и генита-
лий у аллопатрических близкородственных видов 
различных родов Tettigoniidae (Heller, 1990, 2004). 
Он показал, что призывные сигналы аллопатриче-
ских видов кузнечиков достаточно похожи, тогда 
как генитальные аппараты сильно различаются. 
Даже в тех случаях, когда сигналы сложны как, на- 

пример, у разных видов Parnassiana (рис. 1, д) 
(Heller, 1988), они тем не менее сходны. Сходство 
призывных сигналов у аллопатрических видов не-
удивительно, но как объяснить различие в строе-
нии генитального аппарата? Хеллер дает следую-
щее объяснение: половой отбор действует сильнее 
на сигнал, используемый в непосредственной бли-
зости от самки, чем на дистантный сигнал. Поэто-
му генитальный аппарат кузнечиков как средство 
механической сигнализации и стимуляции самки 
при отсутствии акустических стимулов на близком 
расстоянии дивергирует быстрее, чем призывный 
звуковой сигнал. 

Таким образом, у кузнечиков звуковые сигна-
лы используются для поиска конспецифического 
полового партнера на расстоянии. В силу строения 
и особенностей работы звукового аппарата, сигна-
лы могут быть достаточно сложны по временной 
структуре. Однако роль полового отбора в эволю- 
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ции акустических сигналов этой группы прямо-
крылых, по-видимому, меньше, чем в эволюции 
других коммуникативных сигналов, которые ис-
пользуются при непосредственном контакте самца 
и самки, таких, как генитальный аппарат или 
спер-матофор. 

Сверчковые (Giylloidea), использующие звуко-
вую коммуникацию, отличаются от кузнечиков в 
стратегии поиска полового партнера и ухажива-
ния. У сверчков (Gryllidae) дальность коммуника-
ции меньше, чем у кузнечиков (до 10 м) (Жантиев, 
1981; Попов, 1985). Это отчасти можно объяснить 
тем, что сверчки (за исключением стеблевых 
сверчков Oecanthinae) поют у поверхности земли, 
где велико отражение и поглощение звуковых 
волн растительностью и почвой. Многие виды 
сверчков имеют собственные укрытия или норки, 
и самец, издающий призывный сигнал, часто сидит 
у входа в норку в небольшой впадине, что способ-
ствует повышению интенсивности сигнала. Мед-
ведки (Gryllotalpidae) поют под землей, сидя в вы-
рытых ими специальных камерах, а выходы камер 
выполняют функцию рупора, в результате чего су-
щественно повышается интенсивность и направ-
ленность сигнала. Медведки обладают большой 
дальностью коммуникации (до 100 м) (Жантиев, 
1981; Жантиев и др., 2003). 

Призывные сигналы сверчковых существенно 
проще по амплитуд но-временной структуре, чем 
сигналы кузнечиков. Звук генерируется всегда в 
результате сдвигания надкрылий, причем этот 
сдвиг происходит плавно. В пульсах не бывает 
группирования щелчков в пачки. Пульсы имеют 
синусоидальное заполнение, и поэтому частотные 
спектры призывных сигналов сверчковых линей-
чатые, т.е. лежат в узком частотном диапазоне, в 
отличие от сигналов большинства кузнечиков и 
саранчовых, чьи сигналы имеют широкополосные 
частотные спектры. Таким образом, звуковые сиг-
налы разных видов сверчковых могут отличаться 
не только по временным, но и по частотным харак-
теристикам (Eisner, Popov, 1978; Жантиев, 1981). В 
призывных сигналах сверчков можно выделить до 
трех уровней ритмической организации, а в сигна-
лах медведок - не более двух, поскольку их сигна-
лы представляют собой трели из повторяющихся с 
одинаковой частотой пульсов или серии пульсов 
(Жантиев, Корсуновская, 1973; Жантиев и др., 
2003). 

Самки сверчковых часто летят к поющим сам-
цам, но последние метры в основном преодолева-
ются по земле. В процессе ухаживания самцы изда-
ют акустические, так называемые 
прекопуляцион-ные сигналы, которые 
существенно отличаются от призывной песни не 
только по временным, но и по частотньш 
параметрам. Прекопуляционный сигнал тише 
призывного, и в его частотном спектре 
присутствуют высокочастотные компоненты. В 

прекопуляционном сигнале сверчков высокоамп-
литудные пульсы чередуются с низкоамплитудны-
ми, за счет чего его временная структура сложнее, 
чем структура призывного сигнала. У медведок 
структура обоих типов сигналов достаточно про-
ста (Жантиев, 1981; Попов, 1985; Жантиев и др., 
2003). Самец, издающий прекопуляционный сиг-
нал, пятится задом к самке, которая для успешной 
копуляции должна заползти к нему на спину. Было 
показано, что именно конспецифический сигнал 
необходим для запуска стереотипных действий 
самки, приводящих к успешной передаче 
сперма-тофора, а при изменении временной 
структуры модельного сигнала процент успешных 
копуляций достоверно снижается (Balakrishnan, 
Pollack, 1996). 

Анализ сложного поведения ухаживания раз-
личных видов свидетельствует о наличии большо-
го количества факторов, по которым может про-
водиться оценка качества полового партнера. Так, 
у стеблевых сверчков (Oecanthinae) самка, нахо-
дясь на спине у самца, поедает секрет, выделяемый 
его метанотальными железами, и в это время про-
исходит копуляция (Brown, I999). Таким образом, 
самки стеблевых сверчков, подобно самкам мно-
гих видов кузнечиков, поедающих питательный 
сперматофор, получают определенную выгоду от 
копуляций, и это служит одним из привлекающих 
факторов в процессе ухаживания. Характерной 
особенностью поведения многих сверчков и медве-
док является защита своей территории, а также 
норки или убежища. В результате драки хозяина 
территории с пришельцем чаще всего побеждает 
хозяин территории, хотя в целом исход драки зави-
сит от размеров и степени агрессивности дерущих-
ся самцов. Было показано, что самка спаривается с 
победившим самцом, и основная причина такого 
выбора заключается в том, что проигравшие сам-
цы не ухаживают в присутствии победителя. Та-
ким образом, не качество самого сигнала ухажива-
ния, но лишь факт стридуляции определяет выбор 
самки (Burk, 1983). Кроме того, предпочтительны 
те самцы, которые обладают норкой или убежи-
щем, так как норки часто используются самками 
для откладки яиц (Alexander, 1961). 

Таким образом, у разных видов сверчков выбор 
самки и успешная копуляция могут зависеть от 
многих сигналов ближнего действия, к которым 
относятся не только акустический сигнал, но и ис-
ход драки самцов, наличие убежища и "брачные 
подарки". Оценка качества полового партнера мо-
жет проводиться по целому комплексу неакусти-
ческих признаков. Звуковой прекопуляционный 
сигнал также может служить для этой цели, в осо-
бенности у сверчков, у которых он сложнее и отли-
чается большей вариабельностью, чем призывный 
сигнал. Однако тот факт, что в силу особенностей 
территориального поведения самка слышит сиг-
нал лишь одного ухаживающего самца, свидетель-
ствует об отсутствии возможности одновременно- 
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го сравнения сигналов разных самцов. Это дает ос-
нование предполагать незначительную роль поло-
вого отбора в эволюции акустических сигналов 
сверчковых. 

Саранчовые (Acridoidea), активно использую-
щие звуковую коммуникацию в половом поведе-
нии, относятся в основном к двум п/семействам: 
Gomphocerinae и Oedipodinae. Для Gomphocerinae 
показана наименьшая дальность акустической свя-
зи: 1-3 м (Haskell, 1958; Lang, 2000). Представители 
Gomphocerinae стридулируют, сидя на земле или 
травянистых растениях, в основном злаках. В этом 
случае большой помехой для распространения зву-
ка являются высокое отражение и поглощение 
звуковых волн растительностью и почвой. В отли-
чие от сверчковых, перед которыми стоит та же 
проблема, саранчовые не используют внешних 
конструкций для усиления интенсивности и на-
правленности сигнала. Кроме того, сами по себе 
призывные сигналы Gomphocerinae отличаются 
более низкой интенсивностью звука, чем сигналы 
сверчков, и представляют собой шумовые посыл-
ки (Веденина, Жантиев. 1990; Meyer, Eisner, 1996). 
Представители Oedipodinae издают звуковые сиг-
налы во время полета (Бенедиктов, 1998; Савиц-
кий, 2004). Такие сигналы могут обладать боль-
шой дальностью связи, однако этот вопрос специ-
ально не исследовался. Для Oedipodinae характер-
ны демонстрационные полеты, когда звуковой 
сигнал, продуцируемый в результате биения кры-
льев, сочетается с видоспецифической сигнальной 
окраской крыльев и, кроме того, характерным 
способом полета - планированием, пикированием 
или короткими взлетами и посадками на одном ме-
сте (Савицкий, 2004). 

Звуковые сигналы Oedipodinae, производимые 
во время полета, достаточно просты по временной 
структуре. То же самое можно отметить и для сиг-
налов, издаваемых Oedipodinae в процессе 
стриду-ляции. Напротив, сигналы Gomphocerinae 
могут достигать большой сложности по 
амплитудно-временным параметрам (Bukhvalova, 
Vedenina, 1998; Vedenina, Bukhvalova, 2001; Ragge, 
Reynolds, 1998; Бенедиктов, 1998; Бухвалова, 
2003; Савицкий, 2004). У большинства 
исследованных видов ноги движутся с 
определенным фазовым сдвигом, который может 
меняться в процессе стридуляции, и, кроме того, 
сам паттерн движения ног может быть различен 
(Eisner, 1974). Такое использование двух звуковых 
аппаратов позволяет саранчовым чрезвычайно 
усложнять временной паттерн сигнала. Если ноги 
двигаются в противофазе, частота пульсов может 
удваиваться (рис. 2, в). Если в начале звуковой 
посылки ноги работают в фазе, а потом начинают 
двигаться в противофазе, может исчезать 
расчлененность серий на пульсы (рис. 2, г, д) и 
границы между сериями могут смазываться (рис. 2, г). 
Надо отметить, что замазывание границ между 
сериями или пульсами часто встречается в сигна- 

лах саранчовых. Фазовый сдвиг в движениях ног у 
разных особей одного вида может отличаться 
(Hel-versen, Helversen, 1994; Савицкий, 2002), в 
результате чего повышается внутривидовая 
вариабельность сигналов. 

Рецептивные самки большинства видов Gom-
phocerinae отвечают акустически, слыша призыв-
ный сигнал самца. Самец и самка идут друг к другу, 
поочередно издавая звуковые сигналы. Оказав-
шись рядом с самкой, самец продолжает издавать 
звуковой сигнал, причем у одних видов ухаживание 
заключается в повторении призывного сигнала, 
тогда как у других видов сигнал ухаживания в 
меньшей или большей степени отличается от при-
зывного сигнала по временной структуре, интен-
сивности и длительности. В этих случаях в сигна-
лах ухаживания можно выделить больше различ-
ных элементов, чем в призывных сигналах. Отчасти 
это может быть связано с особенностями работы 
звукового аппарата. В зависимости от положения 
бедра разные части стридуляционного файла мо-
гут быть задействованы в генерации звука. Напри-
мер, у Chorthippus albomarginatus задние бедра, 
ориентированные почти горизонтально, колеб-
лются с одной частотой, затем поднятые на угол 
около 45° колеблются с другой частотой и при 
ориентации почти вертикально производят третий 
рисунок движений (рис. 3). Такого сложного ис-
пользования фрикционного аппарата не обнару-
жено в других группах прямокрылых. В сигнале 
Ch. oschei можно выделить до шести различных 
элементов, повторяющихся в характерном поряд-
ке (рис. 4). Во время ухаживания самцы некоторых 
видов Gomphocerinae (виды рода Stenobothrus, Chor-
thippus albomarginatus-грутты, Ch. albicornis) про-
изводят высокоамплитудные движения задними 
ногами почти без звукопродукции (рис. 4), и такие 
движения, возможно, являются дополнительным 
зрительным сигналом для самки (Helversen, 1986; 
Vedenina, Helversen, 2003). 

В силу высокой плотности популяции у саран-
човых, в отличие от сверчков, несколько самцов 
могут одновременно ухаживать за одной или не-
сколькими самками, сидящими рядом. Таким обра-
зом, имеются все условия для одновременного 
сравнения ухаживающих самцов. Самцы некото-
рых видов саранчовых могут ухаживать за одной 
самкой длительное время (1-2 ч), периодически 
прерывая пение и делая попытки копулировать. 
Для копуляции самец залезает на самку, и если она 
не готова копулировать, она поднимает конец 
брюшка так, что самец не может прикрепиться к 
нему, или поднимает задние ноги и отталкивает 
самца. При этом самка может не уходить и оста-
ваться на месте, что позволяет самцу продолжить 
ухаживание. Было показано, что длительный сиг-
нал ухаживания может влиять на гормональный 
фон самки, ускоряя наступление рецептивной фа-
зы (Riede, 1983). В условиях высокой плотности 
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Рис. З. Фрагмент сигнала ухаживания Chorthippus albomarginatus и положения заднего бедра при генерации сигнала: а 
-три элемента сигнала ухаживания Ch. albomarginatus (Gomphocerinae). Стрелки показывают продолжение сигнала. Верх-
няя и средняя линии - записи стридуляционных движении задних ног, нижняя линия - осциллограмма звукового сигнала. 
1,2 и 3 - разные элементы сигнала; 6 — среднее положение бедра Ch. albomarginatus во время генерации трех элементов 
сигнала ухаживания. Во время генерации элементов 1,2 и 3 задействованы разные зубчики pars stridens (помечены чер-
ными линиями), расположенные на внутренней стороне бедра. R - радиальная жилка надкрылья, о которую задевают 
зубчики. 

популяции особи противоположного пола часто 
встречаются случайно (Kriegbaum, 1989; 
Krieg-baum, Helversen, 1992). Когда самец 
оказывается рядом с самкой, он ощупывает ее 
антеннами и в случае конспецифической особи 
начинает ухаживать. Таким образом, звуковая 
коммуникация Gomphocerinae в целом является 
коммуникацией наиболее близкого действия среди 
всех представителей поющих прямокрылых. 

Итак, по каким параметрам может оценивать 
самка Gomphocerinae качество самца? В отличие от 

кузнечиков и сверчковых, оплодотворение саран-
човых происходит без передачи наружного 
спер-матофора. При этом самка не получает таких 
питательных веществ, которые получает самка 
кузнечика при поедании сперматофилакса или 
самка стеблевого сверчка при поедании секрета 
метано-тальных желез. У самцов саранчовых 
отсутствуют территориальное поведение и драки, 
и, в отличие от сверчков, они не имеют убежищ и 
нор. Остается акустический и, возможно, 
зрительный компоненты ухаживания, по которым 
может проводиться 

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ      том 66      № 4      

2005 

 

 
R 





344 ВЕДЕНИНА 

 

окончательный выбор полового партнера. Осо-
бенности строения и работы звукового аппарата 
Gomphocerinae позволяют не только усложнять 
временную структуру сигнала, но и достигать вы-
сокой внутривидовой изменчивости. Эта изменчи-
вость сигнала, которая заключается в различиях 
тонкой амплитудной модуляции, имеет значение 
при коммуникации на близком расстоянии. На 
большом расстоянии такие детали малосущест-
венны, так как они "размываются" в результате 
отражений и поглощений звуковых волн (Lang, 
2000). Характерные для Gomphocerinae скопления 
самцов одного вида, одновременно ухаживающих 
за самками (которые можно назвать токами), пре-
доставляют большую возможность для сравнения 
и оценки качества полового партнера. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ  

Все вышесказанное позволяет заключить, что 
эволюция акустических сигналов Gomphocerinae 
может быть обусловлена половым отбором суще-
ственно в большей степени, чем акустическим фо-
ном. Звуковая коммуникация Gomphocerinae явля-
ется коммуникацией наиболее близкого действия 
среди всех известных поющих Orthoptera, а времен-
ная организация сигналов ухаживания достигает 
максимальной сложности. Напротив, эволюция 
акустических сигналов Tettigonioidea, используемых 
только в коммуникации дальнего действия, опреде-
ляется в первую очередь особенностями акустичес-
кого фона, а именно давлением других одновре-
менно поющих видов прямокрылых и факторами 
распространения звука в среде. Grylloidea возмож-
но занимают промежуточное положение: акусти-
ческий прекопуляционный сигнал наряду с други-
ми многочисленными компонентами ухаживания 
может предоставлять материал для полового от-
бора, но в целом эволюция акустических сигналов 
сверчковых определяется акустической средой. 
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Comparison of calling and courtship songs and mating strategies in different groups of Orthoptera shows that 
acoustic signals in bush crickets (Tettigonioidea) are used for searching conspecific mates at a distance, and 
song evolution is primarily driven by the acoustic surroundings and simultaneously singing other species. The 
role of sexual selection in the evolution of acoustic signals in bush crickets is much less important than in the 
evolution of other nonacoustic signals employed during direct contact. Acoustic signals of crickets (Grylloidea) 
are involved in both distant and short-range communication. Acoustic courtship signals, along with other court-
ship components, may offer the material for sexual selection, although, essentially, evolution of acoustic sig-
nals in crickets is determined by the acoustic surroundings. Acoustic communication in the grasshoppers of the 
subfamily Gomphocerinae is mainly a short-distance communication. Acoustic signals of Gomphocerinae are 
highly variable and elaborate in temporal parameters, and therefore can serve for evaluation of the mate "qual-
ity". Song evolution in this group is lo a greater extent driven by sexual selection than by the acoustic surround-
ings and, therefore, could proceed faster than in other groups of Orthoptera and play a major role in speciation. 
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