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Развитие сигналов у представителей неворобьиных птиц до сих пор изучено только у нескольких
видов из разных отрядов. Становление сигналов у них происходит двумя разными способами.
В первом случае частота сигналов понижается постепенно по мере увеличения массы тела птенца
(гусеобразные, курообразные, соколообразные, ястребообразные). Во втором случае у птенца со-
храняются высокочастотные сигналы длительное время, несмотря на значительное увеличение
массы тела, а переход на взрослые сигналы происходит за короткий период (журавлеобразные,
ржанкообразные, голубеобразные, ракшеобразные). Такая резкая смена ювенильной высокоча-
стотной вокализации на взрослую низкочастотную получила название ломки голоса. Предполага-
ется, что ломка голоса характерна для видов с длительной родительской опекой. В данном обзоре
мы систематизировали знания о развитии вокализации у неворобьиных птиц. Все изученные виды
были сгруппированы в зависимости от типа онтогенеза (от выводковых до птенцовых), что позво-
лило оценить вклад типа развития в становление вокализации. Оказалось, что характер развития во-
кализации не связан очевидным образом с типом онтогенеза птенцов.
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Развитию акустических сигналов у птиц по-
священо множество публикаций. Однако в ос-
новном исследования касаются изучения разви-
тия песни и позывов у певчих птиц (подотряд
Passeri, отряд Воробьинообразные (Passeriformes)),
которые обладают способностью к вокальному
обучению: для правильного формирования взрос-
лого репертуара необходим учитель. Молодая
птица имеет недифференцированный предше-
ственник песни, который через продолжитель-
ный процесс изменений преобразуется во взрос-
лую видоспецифичную песню (Бёме, 2006; Jellis,
1977; Kroodsma, Miller, 1996; Catchpole, Slater, 2008).
Изучению позывов певчих птиц уделялось мень-
ше внимания, и процесс их развития был описан
не так давно. Выделяют три пути: независимый
(основные категории сигналов появляются вне
зависимости друг от друга), преемственный (ос-
новные категории дефинитивных позывов обна-
руживают связь с птенцовыми) и “взрывной”
(комбинирование независимого и преемственно-
го типов развития позывов) (Бёме, 2006, 2006а;
Бёме, Горецкая, 2013). Для воробьинообразных
было показано, что тип развития сигналов за-

висит от социальности вида и местоположения
гнезда (открыто- либо закрытогнездящиеся ви-
ды). У таких стайных видов как синицы (Paridae)
репертуар формируется в сжатые сроки, и в нем
преобладают стайные и оборонительные сигналы.
У птиц-дуплогнездников растянуто время пребы-
вания в гнезде, и формирование оборонительных
сигналов сдвинуто на время после вылета из гнез-
да (Бёме, 1986, 2014). Несмотря на многочислен-
ные сведения о вокальном онтогенезе птиц из от-
ряда воробьинообразных, знания о развития сиг-
налов у представителей других отрядов остаются
отрывочными и неполными.

Для птиц, у которых вокальное обучение от-
сутствует, было описано два способа развития
акустических сигналов в онтогенезе. У части ви-
дов временные и частотные параметры звуков из-
меняются постепенно, по мере увеличения массы
тела птенца и развития его звукопроизводящего
органа (сиринкса, или нижней гортани). В этом
случае чем крупнее становится птица, тем все бо-
лее низкие по частоте звуки она издает (рис. 1а, 1б).
У других видов частотно-временные параметры
звуков изменяются скачкообразно в определен-
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ный момент жизни птицы, но независимо от из-
менения массы тела (рис. 1в, 1г). Такой феномен
быстрой смены ювенильных высокочастотных
сигналов на взрослые низкочастотные получил
название ломки голоса (Abs, 1983; Radford, 2004;
Klenova et al., 2007, 2010). Морфологическая осно-
ва этого процесса до сих пор не изучена.

В настоящее время процесс формирования
звуков известен только для малой части неворо-
бьиных птиц (всего порядка трех десятков видов).
При этом описанные выше два типа развития
сигналов встречаются у разных таксонов, и ино-
гда взрослый репертуар формируется по-разному
даже у представителей одного отряда. Это затруд-
няет определение типа развития сигналов у видов
с неизученным вокальным онтогенезом. Целью
данного обзора являются обобщение известной
информации об онтогенезе сигналов у неворо-
бьиных птиц и попытка систематизации этих
знаний.

Используемые русские названия птиц приве-
дены по: Бёме, Флинт, 1994, латинские – по: Bill-
erman et al., 2020.

Классификация птиц по степени зрелости 
вылупляющихся птенцов

Систематизировать знания о развитии вокали-
зации представляется удобнее, если использовать
не систематическое положение вида, а классифи-
кацию по степени зрелости вылупляющихся птен-
цов. Различия по “способу взросления” птенцов
затрагивают сразу поведенческие, физиологиче-
ские и анатомические особенности, а также сте-
пень заботы, которую им оказывают родители.
Мы считаем, что закономерности развития
сигналов обусловлены скорее типом онтогенеза
птенцов, а не систематическим положением вида.

Впервые разделение птиц на группы в соответ-
ствии с их типом развития было предложено еще
в начале XIX века Лоренцом Океном и стало ос-
новой традиционной классификации на “вывод-
ковых” и “птенцовых” (Oken, 1816, цит. по: Ко-
втун, Шатковская, 2011). Птенцовые приходят в
мир голыми и слепыми и выкармливаются роди-
телями в гнезде, а выводковые вылупляются зря-
чими, покрытыми пухом, не нуждаются в корм-
лении родителями и с первых дней жизни пита-
ются сами. Несмотря на значительное различие
птенцов, процесс вылупления происходит сход-
ным образом у всех птиц, кроме представителей

Рис. 1. Типы вокального онтогенеза: постепенный (а – серый гусь (ten Thoren, Bergmann, 1987), б – тетерев (Meinert, Berg-
mann, 1983)); скачкообразный (в – журавль-красавка (Klenova et al., 2014), г – зеленый лесной удод (Radford, 2004)).
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семейства большеногих кур (Megapodiidae), для
птенцов которых характерны иные движения для
выхода из яйца и некоторые другие особенности
(Oppenheim, 1972). Ответа на вопрос, какой тип
онтогенеза был исходным, до сих пор нет. Во вре-
мена Ламарка считалось, что наиболее прогрес-
сивным является выводковый тип развития. Он
писал, что вершиной является развитие гусеоб-
разных, поскольку птенцы с рождения могут сами
добывать корм и могут не только ходить, но и пла-
вать (Карташев, 1974; Поповкина, Поярков, 2002).
Сейчас преобладает точка зрения, что именно
птенцовый тип (от полуптенцовых до птенцовых –
птенцы которых остаются в гнезде и нуждаются в
родительской заботе длительное время) развития
является более прогрессивным, так как именно
среди этих птиц преобладают самые “умные”:
хищные, попугаи и воробьинообразные (Jarvis
et al., 2014). К целиком выводковым относятся
только древние отряды (такие, как страусообраз-
ные и гусеобразные), к птенцовым (в широком
смысле – от полуптенцовых до птенцовых) – как
относительно древние (семейство аистовые отря-
да аистообразные, Jarvis et al., 2014), так и эволю-
ционно более молодые (попугаеобразные и воро-
бьинообразные) (Бёме, 2011). Очевидно, птенцо-
вость появлялась в эволюционной истории птиц
несколько раз (Starck, Ricklefs, 1998).

У птенцовых птиц после вылупления птенец
способен совершать только генерализованные
хаотичные движения и на тактильное движение
отвечает пищевой реакцией – открывает клюв.
Лишь через какое-то время он начинает активно
склевывать предложенную пищу. Проявление
клевательной реакции у однодневного цыпленка
(выводковые) соответствует воробью (птенцо-
вые) в возрасте 12–15 дней (Промптов, 2010). Пе-
риод гнездовой жизни птенцовых птиц обычно
длится до 30 сут, период роста заканчивается
быстро. Выводковые вылупляются более само-
стоятельными, они рано покидают гнездо, но
темп роста у них замедленный, а крупные виды
могут расти до второго года жизни (Ковтун, Шат-
ковская, 2011).

Дальнейшее изучение онтогенеза птиц приве-
ло к созданию подробных классификаций, где
разные авторы выделяли от четырех (выводко-
вые, полувыводковые, полуптенцовые, птенцо-
вые) до восьми типов развития (Starck, Ricklefs,
1998; табл. 1). Сначала для описания типов разви-
тия использовали до девяти различных характе-
ристик (наличие оперения при вылуплении, ло-
комоторная активность, самостоятельный поиск
еды, нахождение в гнезде, следование за родите-
лями и др.). По тому, покидает ли птенец гнездо,
разделяли, например, выводковых и птенцовых.

Однако в этом случае не учитывается контекст:
покидание гнезда может зависеть не только от ти-
па онтогенеза, но и от расположения гнезда или
наличия пищевых ресурсов. В конце 20 века было
предложено четыре главных признака, по кото-
рым можно выделить типы онтогенеза (Starck,
Ricklefs, 1998; табл. 1):

1. Оперение (нет/пух/перья)
2. Глаза (открыты/закрыты)
3. Нахождение в гнезде (да/нет/около)
4. Родительская забота (кормят/показывают

еду/ греют и защищают/нет).
По мнению авторов этой классификации, та-

кие признаки лучше совмещают поведенческие и
экологические черты развития.

Тем не менее с определением типа развития у
некоторых птиц остаются сложности. Например,
буревестниковые (Procellariidae) и качурки (Hyd-
robatidae) вылупляются покрытыми пухом и с от-
крытыми глазами, а в дальнейшем могут долго
оставаться в норе без родителей. Их терморегуля-
ция более сходна с выводковыми, хотя обычно их
помещают в полувыводковых или полуптенцо-
вых. Многие голуби и горлицы (Columbidae) вы-
лупляются типично птенцовыми, но покидают
гнездо при достижении всего половины взросло-
го веса (например, капская горлица (Oena capen-
sis)). Заметные различия бывают и внутри одного
отряда. Так, отряд ржанкообразные (Charadrii-
formes) включает много различных типов (табл. 1
по: Найс (Starck, Ricklefs, 1998)): от выводковых 2
(ржанковые Charadriidae) до полувыводковых
(чайковые Laridae) и полуптенцовых (рачьи
ржанки Dromadidae). Некоторые признаки, на-
пример наличие или отсутствие пуха при вылуп-
лении, могут различаться даже внутри одного ро-
да: у альпийской галки (Pyrrhocorax graculus) птенцы
вылупляются опушенные, а у клушицы (P. pyr-
rhocorax) – голые (Starck, Ricklefs, 1998).

Развитие сигналов в онтогенезе
у неворобьиных птиц

Развитие сигналов у воробьинных птиц (отряд
Passeriformes) – в основном песни и в меньшей
степени позывов – довольно подробно изучено
на многих представителях отряда (Бёме, 2006; Jel-
lis, 1977; Kroodsma, Miller, 1996; Catchpole, Slater,
2008). Однако процесс формирования сигналов у
остальных отрядов остается менее изученным,
т.к. к настоящему моменту вокальный онтогенез
описан только для трех десятков видов. Согласно
данным литературы, у представителей неворо-
бьиных птиц формирование сигналов может про-
исходить двумя способами: постепенно, по мере
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увеличения массы тела птенца и развития си-
ринкса, либо скачкообразно. В первом случае
(рис. 1а, 1б) частота сигналов плавно понижается
по мере роста птенца (Meinert, Bergmann, 1983;
ten Thoren, Bergmann, 1987). Во втором случае
птенец длительное время сохраняет высокоча-
стотные сигналы, несмотря на значительное уве-
личение массы тела. Переход на взрослую вока-
лизацию происходит скачкообразно в определен-
ный момент жизни птицы (рис. 1в, 1г). Этот
процесс получил название ломки голоса и описан
у нескольких видов из разных отрядов (Abs, 1983;
Radford, 2004; Klenova et al., 2007, 2010, 2014; Kle-
nova, Kolesnikova, 2013), но его морфологическая
основа остается до сих пор не ясной.

Далее мы постараемся обобщить имеющиеся
данные об онтогенезе вокального поведения у не-
воробьиных птиц и найти закономерности, объ-
ясняющие присутствие постепенного или скач-
кообразного типа развития сигналов. Для этого
все виды с изученным типом вокального онтоге-
неза мы разделили на группы в зависимости от
типа развития по классификации Найс (Starck,
Ricklefs, 1998) (табл. 1).

К выводковым 1 типа относится только одно
семейство – большеногие куры (Megapodiidae,
отряд Galliformes). Другое название этой группы –
супервыводковые, что, на наш взгляд, лучше опи-
сывает их главную особенность: полное отсут-
ствие заботы родителей о птенцах. Птенцы вы-
лупляются оперенными и могут летать уже на
следующий день (Starck, Ricklefs, 1998). У взрос-
лых особей богатый вокальный репертуар, они
много и часто вокализируют (Jones, 1999). Однако
развитие сигналов в этом семействе не изучено.
В единственной публикации (Saiya et al., 2016)
подробно разобрана вокализация молуккского
большенога (Eulipoa wallacei), состоящая из пяти
типов сигналов (частота от 2 до 5 кГц). К сожале-
нию, в работе не указан возраст особей, упомина-
ется только, что записывали сигналы двух взрос-
лых и двух молодых особей. Остается неясным,
есть ли различие в частотном диапазоне сигналов
у птиц разных возрастов.

Среди выводковых 2 типа наиболее подробно
изучен репертуар и развитие сигналов у гусеоб-
разных (Anseriformes). Вокальный онтогенез был
описан для нескольких видов: серый гусь (Anser
anser) (ten Thoren, Bergmann, 1987), белощекая
казарка (Branta leucopsis) (ten Thoren, Bergmann,
1987а), горный гусь (A. indicus), белый гусь
(A. сaerulescens), белолобый гусь (A. albifrons), ка-
надская казарка (B. canadensis) (Von Wurdinger,
1970), пеганка (Tadorna tadorna) (Engländer, Berg-
mann, 1990).

Для серого гуся и белощекой казарки (ten
Thoren, Bergmann, 1987, 1987) развитие акустиче-
ских сигналов прослежено с момента вылупления
птенца до достижения 90–100-дневного возраста
(к этому времени достигается масса взрослой
птицы и заканчивается развитие птенца). Быстрое
морфологическое развитие у этих птиц сопро-
вождается и быстрым изменением акустических
сигналов. Для обоих видов в вокальном репертуа-
ре были выделены 4 типа сигналов (“плач”, “крик
уходящего”, “ви” и “трель”). Все четыре крика,
наряду с добавлением новых, переходят во взрос-
лый репертуар.

Для всех изученных видов гусеобразных было
показано сходное изменение акустических сигна-
лов. Все частотные параметры звуков птенцов
постепенно и равномерно снижаются по мере
взросления (рис. 1а). Однако у всех видов имеется
краткосрочный подъем основной частоты во всех
типах криков сразу после вылупления, причем
максимум достигается к 8-му дню. Авторы (ten
Thoren, Bergmann, 1987) рассматривают этот ран-
ний подъем основной частоты как выражение
функционального созревания. Гусята рано начи-
нают следовать за родителями, но их способность
к активным передвижениям полностью форми-
руется как раз к 5–8-му дню. Дальнейшее посте-
пенное понижение частоты идет синхронно с уве-
личением массы тела и развитием сиринкса.
При этом площадь внутренней тимпаниформной
мембраны сиринкса увеличивается в 44 раза, пло-
щадь наружной мембраны – в 18 раз (Von Wur-
dinger, 1970). Самцы и самки начинают разли-
чаться по массе примерно с 30-го дня, с этого же
времени их сигналы начинают различаться по ча-
стоте. По мере роста птенцов в их криках увели-
чивается количество шумов, которое достигает
максимума к 40-му дню жизни. Наряду с падени-
ем частоты это характеризует, по мнению авто-
ров, процесс созревания (ten Thoren, Bergmann,
1987, 1987a). Увеличение шумов в криках авторы
называют “ломкой голоса”. Но резкого скачка
основной частоты от высокой птенцовой к низ-
кой взрослой – т.е. того, что в настоящее время
называется ломкой голоса – у гусеобразных не
наблюдается. В дальнейшем в данном обзоре
“ломкой голоса” в кавычках мы обозначаем уве-
личение доли шумов в звуках, а ломка голоса без
кавычек – это резкая смена частот в сигналах
птенцов.

Сходный с гусями и казарками процесс разви-
тия сигналов описан для пеганки (вид из того же
семейства Anatidae). После кратковременного подъ-
ема частоты, который длится до 5-го дня после
вылупления, частота сигналов птенцов постепен-
но уменьшается и достигает минимума в возрасте
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60–70 дней. В это время в сигналах пеганки, как и
у гусей и казарок, увеличивается количество шу-
мов – происходит “ломка голоса”, выраженная в
зашумлении сигналов, а не скачке основной ча-
стоты. Репертуар самок напрямую развивается из
птенцовых сигналов, а у самцов добавляются но-
вые элементы и комбинации сигналов, а также
происходит вторичное повышение частоты сиг-
налов (Engländer, Bergmann, 1990).

У выводковых 3 типа развитие сигналов в онто-
генезе описано на примере курообразных (Galli-
formes). У этого отряда вокальный онтогенез
протекает сходно с вокальным онтогенезом гусе-
образных. У птенцов тетерева (Tetrao tetrix, семей-
ство Phasianidae) происходит постепенное пони-
жение основной частоты сигналов с 4.0 (в период
от вылупления) до 2.2 кГц (возраст 40 дней) (рис. 1б).
Изменение основной частоты коррелирует с из-
менением массы тела птенца (Meinertand, Berg-
mann, 1983): более крупная птица издает более
низкие сигналы. По такому же сценарию форми-
руются сигналы у японского перепела (Coturnix
japonica): частотные параметры сигналов посте-
пенно снижаются по мере роста птенца, и ломка
голоса отсутствует (Жарская, Черный, 1979; цит.
по: Klenova et al., 2014).

Отряд журавлеобразные (Gruiformes) является
наиболее полно и подробно изученной группой
не только среди выводковых 4 типа, но и среди вы-
водковых всех типов. Онтогенез вокального пове-
дения описан для шести видов журавлей (семей-
ство Gruidae): это стерх (Leucogeranus leucogeranus)
(Худякова, 2002, цит. по: Klenova et al., 2014; Bra-
gina, Beme, 2010), восточный венценосный жу-
равль (Balearica regulorum) (Budde, 1999, 2001), ка-
надский журавль (Antigone canadensis) (Niemeier,
1979, цит. по: Klenova et al., 2014; Nesbitt, Bradley,
1997), серый журавль (G. grus) (Gebauer, Kaiser,
1998), японский журавль (G. japonensis) (Klenova
et al., 2007, 2010) и журавль-красавка (Anthropoides
virgo) (Klenova et al., 2014), а также для двух видов
пастушковых (семейство Rallidae): американская
лысуха (Fulica americana) (Cosens, 1981) и кювье-
ров пастушок (Dryolimnas cuvieri) (Wilkinson, Hux-
ley, 1978).

У всех изученных видов журавлей птенцы со-
храняют высокочастотные сигналы без измене-
ний или со слабыми изменениями в течение дли-
тельного периода времени, несмотря на значи-
тельное увеличение массы тела. Основная частота
сигналов взрослых птиц при этом значительно
ниже (Nesbitt, 1997; Budde, 1999, 2001; Bragina,
Beme, 2010). Для птенцов восточного венценос-
ного журавля был показан даже подъем основной
частоты с возрастом для контактного сигнала
(около 1.5 кГц в возрасте 5 недель, до 2.5 кГц в

возрасте 9 недель), а сигнал выпрашивания пищи
оставался в интервале 1.0–2.3 кГц в течение пер-
вых 9 недель (Budde, 2001). При этом основная
частота сигналов взрослых венценосных журав-
лей не превышает 0.6 кГц (Budde, 1999).

Процесс преобразования птенцовых сигналов
во взрослые впервые был описан для серого жу-
равля (Gebauer, Kaiser, 1998). В дальнейшем фор-
мирование сигналов было подробно описано в
работах по японскому журавлю (Klenova et al.,
2007, 2010) и журавлю-красавке (Klenova et al.,
2014). Птенцы журавлей этих видов также сохра-
няют высокочастотные птенцовые сигналы (2.0–
3.5 кГц) длительное время. Однако в возрасте 7–8
(японский журавль, Klenova et al., 2007, 2010) или
2.5–5 месяцев (журавль-красавка, Klenova et al.,
2014) в сигналах птенцов появляется вторая ос-
новная частота (0.5–1.0 кГц, рис. 1в), которая ле-
жит гораздо ниже основной частоты птенцового
сигнала. В результате в определенный период
времени в сигналах птенцов присутствуют обе ос-
новные частоты, а затем птенцовая частота посте-
пенно исчезает. В сигналах остается только низ-
кочастотная составляющая, которая не отличает-
ся от основной частоты взрослых птиц. Период,
когда в сигналах птенцов присутствуют 2 основ-
ные частоты, соответствует периоду ломки голоса
(Klenova et al., 2007, 2010, 2014).

Обычно процесс ломки голоса длится не-
сколько месяцев. Окончание ломки голоса в
среднем совпадает с окончанием интенсивного
роста тела птенца и началом разрыва связи между
родителями и потомством. Ломка голоса проис-
ходит на первом году жизни, а половое созрева-
ние – на втором или третьем (Klenova et al., 2007,
2010). Интересно, что у журавлят, выращенных в
питомнике, начало ломки голоса зависело от вре-
мени отъема от родителей – чем раньше забирали
птенца, тем раньше начиналась ломка голоса.
У диких журавлей родители продолжают забо-
титься о птенцах и на зимовках, а связь между ни-
ми рвется только перед новым сезоном размно-
жения (Klenova et al., 2007).

Вокальный онтогенез представителей семейства
пастушковых демонстрирует некоторое сходство
с развитием сигналов у журавлей. У американ-
ской лысухи не происходит резких изменений ча-
стотных характеристик сигналов в первый месяц
жизни, несмотря на интенсивный рост и развитие
птенцов. В двух сигналах (из четырех, которые
присутствуют в репертуаре в это время) с возрас-
том происходит даже повышение частоты (при-
мерно на 0.4 кГц, а сами звуки лежат в диапазоне
от 0.8 до 2.3 кГц). Сигналы взрослых самцов лы-
сух практически не отличаются по частотным
характеристикам от птенцовых (1.2–1.5 кГц).
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Сигналы взрослых самок по основной частоте
примерно в 2 раза ниже птенцовых сигналов и
сигналов самцов (0.4–0.6 кГц). Падение основ-
ной частоты сигналов молодых самок связано,
как предполагает автор, с гормональными пере-
стройками и начинается примерно в возрасте
1.5–2 месяцев (Cosens, 1981).

Частотные характеристики сигналов птенцов
кювьерова пастушка также не сильно изменяются
в первый месяц жизни (в это время основная ча-
стота выше 3.5 кГц). Первые сигналы, идентич-
ные взрослым, появляются в репертуаре пример-
но с 12-й недели, их основная частота ниже, чем у
птенцовых, и не превышает 1.5 кГц. Еще четыре
новых сигнала появляются в репертуаре не рань-
ше 9-го месяца – при достижении половозрело-
сти (Wilkinson, Huxley, 1978). И у американской
лысухи, и у кювьерова пастушка появление в ре-
пертуаре дефинитивных сигналов совпадает с
приобретением птенцами независимости от ро-
дителей.

Однако у шилоклювки (Recurvirostra avosetta,
семейство Recurvirostridae, отряд Charadriiformes),
которая также относятся к этой группе по типу
развития, было показано постепенное развитие
сигналов в онтогенезе. Основная частота сигна-
лов понижается с 2.0–4.5 до 1.0–1.5 кГц в течение
11 месяцев после вылупления. Взрослый реперту-
ар формируется только в 9–11 месяцев, хотя рост
птенцов заканчивается уже к двум месяцам.
Сходная с гусеобразными “ломка голоса”, выра-
женная в увеличении шумов в звуках, начинается
в 9-месячном возрасте, что совпадает с моментом
приобретения птенцами независимости от роди-
телей (Adret, 2012).

Следующую группу, полувыводковых, отлича-
ет от предыдущих то, что птенец не покидает
гнездо, а остается в нем или рядом длительное
время. Развитие вокализации в этой группе носит
сходный характер у всех описанных видов.

Подробно изучен онтогенез вокального пове-
дения у трех видов из семейства чистиковые Alci-
dae: большая конюга (Aethia cristatella), топорок
(Fratercula cirrhata) и ипатка (F. corniculata) (Kleno-
va, Kolesnikova, 2013). Птенцы всех трех видов со-
храняют высокочастотные птенцовые сигналы
примерно до 30-го дня после вылупления. Основ-
ная частота сигналов растет медленно, несмотря
на активное увеличение массы тела. Для топорка
была показана ломка голоса, аналогичная журав-
лям: в возрасте 30–31-го дня в сигналах птенцов
появляется вторая основная частота, которая го-
раздо ниже птенцовой и соответствует основной
частоте сигналов взрослых птиц (птенцовая ос-
новная частота варьирует от 1.0 до 5.0 кГц, вторая

основная частота лежит ниже 1.0 кГц). Ломка го-
лоса происходит незадолго до покидания норы.
Несмотря на то, что в данной работе не показана
ломка голоса для двух других видов (их онтогенез
прослежен только до 28 дней), предполагается,
что она протекает по такому же сценарию, как и у
топорка.

У других видов этой группы процесс ломки го-
лоса не описан, но имеющиеся данные дают ос-
нование предполагать ее наличие. Например, у
обыкновенной глупой крачки (Anous stolidus, се-
мейство Laridae, отряд Charadriiformes) птенцо-
вые сигналы сохраняются долгое время (в сред-
нем от 1.0 до 3.2 кГц) – до 60 дней после вылупле-
ния (Riska, 1986). При этом птенцы покидают
нору в возрасте 42–49 дней. Сигналы взрослых
птиц лежат в диапазоне от 0.2 до 3.2 кГц (Riska,
1986а). Сходным образом происходит развитие
сигналов у северной качурки (Oceanodroma leucor-
hoa, семейство Hydrobatidae, отряд Procellarii-
formes). В течение гнездового периода у птенцов
не изменяется частота сигналов, оставаясь на
уровне 2–4 кГц (Naugler, Smooth, 1992). При этом
частота сигналов взрослых птиц лежит ниже 1 кГц
(Taoka et al., 1989). У других представителей отря-
да буревестникообразных – тонкоклювых кито-
вых птичек (Pachyptila belcheri, семейство Procella-
riidae) – частота сигналов птенцов также не изме-
няется в течение гнездового периода (оставаясь
на уровне 2 кГц), а увеличивается только их дли-
тельность. Маленькие птенцы используют корот-
кие сигналы, но группируют их в серии. Сигнал
выпрашивания пищи остается в репертуаре и по-
сле окончания гнездового периода. Сходные со
взрослыми сигналы появляются только в конце
гнездового периода (Duckworh et al., 2009). Сиг-
налы взрослых особей гораздо ниже по частоте и
лежат в диапазоне 0.5–1.0 кГц (Bretagnolle et al.,
1990).

У авдотки (Burhinus oedicnemus, семейство
Burhinidae, отряд Charadriiformes) онтогенез во-
кализации также происходит скачкообразно.
Сигналы у птенцов почти не меняются в течение
70 дней жизни; несмотря на то, что птенцы растут
и развиваются (Dragonetti et al., 2013). Птенцы
также способны самостоятельное питаться уже в
первые дни жизни, родители только приносят и
показывают корм, но не кормят птенцов (Kara-
vaev, 1998; Sharma, Sharma, 2015). Если отсутству-
ет фактор беспокойства, выводок держится в рай-
оне гнезда около 20 дней. После 75–80 дней моло-
дые птицы перестают использовать птенцовую
вокализацию. Хотя процесс ломки голоса и не
описан у этого вида, различие сигналов молодых
и взрослых птиц и длительное сохранение высо-
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кочастотных сигналов у птенцов дают основание
предполагать ее наличие (Dragonetti et al., 2013).

К полуптенцовым 1 типа, птенцы которых вы-
лупляются зрячими и в пуху, но не покидают
гнездо до вылета, относятся дневные хищные
птицы. Развитие сигналов описано для некоторых
представителей отрядов соколообразные (Falco-
niformes) и ястребообразные (Accipitriformes): для
них характерен постепенный тип развития сигна-
лов. Как у воробьиной (Falco sparverius) (Small-
wood, Dudajek, 2003), так и у обыкновенной пу-
стельги (Falco tinnunculus) (Михайленко, 2012)1 ча-
стота сигналов изменяется постепенно по мере
роста птенцов. Наиболее быстро вокальные ха-
рактеристики меняются в первые две недели жиз-
ни птенцов. К 16-му дню жизни птенцы начина-
ют воспроизводить крик, звучащий как взрослый
“кли”, в это же время их вес достигает веса взрос-
лой особи. Самцы быстрее начинают вокализи-
ровать как взрослые, хотя половых различий в
сигналах птенцов найдено не было (Smallwood,
Dudajek, 2003). Сходный тип развития показан
для еще одного представителя соколообразных –
балобана (Falco cherrug), а также для одного вида
из отряда ястребообразные – ястреба-тетеревят-
ника (Accipiter gentilis) (Марченко и др., 2018).
У птенцов балобана с возрастом увеличивается
число нелинейных феноменов в звуках, особенно
шума, который иногда полностью маскирует
структуру сигнала. Такой процесс сходен с разви-
тием сигналов у гусеобразных (“ломка голоса”),
у которых число шумов также увеличивается в
сигналах с возрастом (ten Thoren, Bergmann, 1987).
Возможно, в случае с соколообразными увеличе-
ние числа нелинейных феноменов наряду с паде-
нием частоты сигналов можно трактовать как
процесс созревания (Марченко и др., 2018).

Полуптенцовые 2 типа вылупляются незрячи-
ми, но, в отличие от настоящих птенцовых, име-
ют пух. К ним относятся, например, голубеобраз-
ные (отряд Columbiformes), для которых харак-
терна ломка голоса. Обычно она происходит в
возрасте 7–8 недель у птенцов обоего пола (Abs,
1983; Ballintijn, ten Cate, 1997). В это время основ-
ная частота птенцового сигнала у сизого голубя
(Columba livia) падает с 4.5 до 0.25 кГц, и птенцо-
вый крик выпрашивания пищи переходит во
взрослый крик “хууу”. В это время на спектро-
грамме сигнала различимы две основные часто-
ты. В период ломки голоса у самцов вес сиринкса
увеличивается на 36%. А сразу после ломки голо-

1 Михайленко Н.С., 2012. Онтогенез вокального поведения
дневных хищных птиц. Применение методики реинтро-
дукции на примере обыкновенной пустельги. Дипломная
работа, МГУ, Биол. фак-т, каф. зоол. позвон-х. 85 с.

са (9–10-я неделя жизни) у птенцов обоего пола
утолщается внешняя тимпаниформная мембрана
сиринкса. Ломка голоса может зависеть от кон-
центрации андрогенов: у птиц, которым вводили
тестостерон, она наступала раньше, у кастриро-
ванных – позже. Причем у последних утолщение
внешней тимпаниформной мембраны не было
отмечено. Также в период ломки голоса спокой-
ные и малоактивные молодые птицы проявляли
признаки агрессии. Все это говорит о том, что во-
кальное поведение молодых птиц находится под
влиянием эндокринной системы (Abs, 1983).
У кольчатой горлицы (Streptopelia decaocto) ломка
голоса также затрагивает сигналы птенцов обоего
пола. У взрослых особей основная частота сигна-
ла самцов (в районе 0.55 кГц) находится несколь-
ко ниже основной частоты сигнала самок (в рай-
оне 0.625 кГц), но длительность сигнала одинако-
ва как у самок, так и у самцов (Ballintijn, ten Cate,
1997).

К этому же типу развития принадлежат дре-
весные удоды (семейство Phoeniculidae, отряд
Bucerotiformes), птенцы которых вылупляются
покрытыми длинным белым пухом (Winkler et al.,
2015). Для зеленого лесного удода (Phoeniculus
purpureus) показана ломка голоса (рис. 1г), кото-
рая затрагивает только сигналы самцов и проис-
ходит в возрасте 12–14 недель (Radford, 2004). Ча-
стотные характеристики их звука “кек” резко по-
нижаются с 0.8–0.9 до 0.5–0.6 кГц, при этом
основная частота этого сигнала у самок остается
прежней (в районе 0.9 кГц). Сигналов самцов с
промежуточными значениями основных частот
найдено не было, т.е. птицы издавали либо только
высокочастотные (выше 740 Гц), либо только
низкочастотные сигналы (ниже 570 Гц). При та-
ком резком падении основной частоты у самцов
не происходит изменения размеров тела. Воз-
можно, это объясняется тем, что сиринкс самцов
в онтогенезе постепенно начинает отличаться от
сиринкса самок, и быстрая ломка голоса проис-
ходит благодаря внутренним изменениям в си-
ринксе, однако, каким именно изменениям,
остается пока неизученным. Еще одним объясне-
нием может служить косвенное действие андро-
генов. Во время ломки голоса у молодых самцов
начинается линька горлового пятна, которая кон-
тролируется гормонально. Возможно, ломка го-
лоса является следствием гормональных измене-
ний на этой стадии развития (Radford, 2004).

Птенцовые, к которым относятся большинство
воробьинообразных, вылупляются слепыми и го-
лыми, они долгое время не покидают гнездо и вы-
кармливаются родителями. Среди представите-
лей воробьинообразных интерес вызывает разви-
тие позывов у обыкновенной сороки (Pica pica),



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 12  2021

ВОКАЛЬНЫЙ ОНТОГЕНЕЗ У НЕВОРОБЬИНЫХ ПТИЦ 1367

у которой отсутствует вокальное научение. Птен-
цы начинают вокализировать в первые 1–2 дня
жизни. При этом в период с 1-го по 18-й день по-
сле вылупления частота двух сигналов понижает-
ся с 4.7 до 1.7 кГц (выпрашивание пищи) и с 3.4
до 1.9 кГц (свист) (Redondo, 1991). По всей види-
мости, ломка голоса у этого вида отсутствует, но с
возрастом частота сигналов снижается, и они ста-
новятся более “шумными”. Сходный процесс
развития сигналов описан для гусеобразных (вы-
водковые 2) и соколообразных (полуптенцовые 1).
Подобных данных о процессе развития позывов у
других воробьинообразных в литературе пока нет.

Тремя десятками видов исчерпываются зна-
ния о развитии вокализации у неворобьиных
птиц. Кратко информация по типам вокального
онтогенеза этих видов представлена в табл. 2.
В настоящий момент говорить о сходствах/разли-
чиях в формировании позывов у воробьинообраз-
ных и у неворобьиных птиц сложно ввиду недо-
статка данных для обeих групп. Но, по-видимому,
”преемственный“ тип развития у воробьинооб-
разных можно соотнести с ”постепенным“ типом
развития у неворобьиных, т.к. в обоих случаях из-
менения происходят плавно. Однако такое срав-
нение остается спекулятивным, так как при рас-
смотрении развития позывов у певчих птиц упор
делается на сходство структур сигналов птенцов и
взрослых, а не на изменение частоты сигналов.

Два типа развития сигналов – постепенный и
скачкообразный – распределены почти поровну
среди изученных видов (15 и 17 соответственно)

неворобьиных птиц. “Ломку голоса” (у гусеоб-
разных и соколообразных, шилоклювки и соро-
ки, принадлежащей к воробьинообразным) в на-
стоящее время следует относить к постепенному
типу развития сигналов. При этом однозначные
данные о том, увеличивается ли зашумленность
сигналов с возрастом у других видов с постепен-
ным типом развития вокализации, в литературе
пока отсутствуют.

Таким образом, тип развития птенцов (вывод-
ковость и птенцовость), по-видимому, не связан
напрямую со способом развития сигналов. Пред-
положение о том, что для птиц с длительной ро-
дительской опекой характерны сохранение высо-
кочастотных сигналов продолжительное время и
последующая ломка голоса, опровергается нали-
чием постепенного типа развития сигналов у та-
ких птенцовых птиц, как дневные хищные птицы
и обыкновенная сорока. Мы не исключаем, что
тип онтогенеза вносит вклад в способ развития
вокализации, но является при этом лишь одним
из факторов. Вероятно, развитие вокализации, в
том числе и ломка голоса, зависит от действия
гормонов, что косвенно показано для американ-
ской лысухи, сизого голубя и зеленого лесного
удода. Поэтому изучение гормональной регуля-
ции развития вокализации является весьма пер-
спективным направлением в изучении онтогене-
за сигналов у неворобьиных птиц. В том числе в
плане понимания существующего разнообразия
способов такого развития.

Таблица 2. Виды с изученным типом вокального онтогенеза и тип развития птенцов

Примечание. Для выводковых 1 типа характер развития сигналов неизвестен.

Тип развития Постепенное развитие сигналов 
(нет ломки голоса)

Скачкообразное развитие сигналов 
(есть ломка голоса)

Выводковые 2 Пеганка, серый гусь, белощекая казарка, 
горный гусь, белый гусь, белолобый гусь, 
канадская казарка

–

Выводковые 3 Тетерев, японский перепел –

Выводковые 4 Шилоклювка Американская лысуха, белогорлый 
пастушок, венценосный журавль, 
канадский журавль, стерх, японский 
журавль, серый журавль, журавль-красавка

Полувыводковые – Топорок, тупик, ипатка, глупая крачка, 
северная качурка, авдотка

Полуптенцовые 1 Обыкновенная пустельга, американская 
пустельга, балобан, ястреб-тетеревятник

–

Полуптенцовые 2 – Сизый голубь, кольчатая горлица, 
зеленый лесной удод

Птенцовые Обыкновенная сорока –
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Влияние гормонов на развитие позывов у во-
робьинообразных также остается пока малоизу-
ченным. Так, изменения уровня тестостерона в
крови на разных стадиях жизненного цикла до-
вольно хорошо изучены у взрослых особей мно-
гих видов воробьинообразных птиц (Wingfield
et al., 1990, 2000), в то время как динамика этого
гормона у молодых птиц практически не исследо-
вана. Повышение уровня тестостерона было от-
мечено у молодых канареек (Serinus canaria): на
55–75-й день жизни у самцов и на 30–55-й день у
самок, что по времени совпадает с началом ис-
полнения подпесни (Weichel et al., 1986, 1989).
Повышение уровня тестостерона у молодых боль-
ших синиц (Parus major) также, предположитель-
но, совпадало с началом песенной продукции
(Rost, 1990).

Чтобы определить, является постепенное раз-
витие сигналов у соколообразных, ястребообраз-
ных и обыкновенной сороки исключением или
это характерно для всех полуптенцовых 1 и птен-
цовых, необходимы данные о других представи-
телях этих групп, которые пока отсутствуют в ли-
тературе. Также еще предстоит выяснить, какие
другие биологические, морфологические особен-
ности или особенности поведения определяют
тип развития вокализации у неворобьиных птиц.
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VOCAL ONTOGENESIS IN NON-PASSERINE BIRDS
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Vocal ontogenesis in non-passerine birds is still poorly studied. All species studied so far could be divided into
two groups according to the type of call development: either with gradual changes in vocal characteristics
during ontogeny or with jump-like ones. In the first group, call frequency is gradually decreased along with
chick growth (e.g., Galliformes, Anseriformes, Accipitriformes and Falconiformes). In the second group,
chicks produce high frequency calls for a long-time regardless of body growth. Changes from juvenile to adult
calls are jump-like. This process is known as “voice-breaking” and has been found in Gruiformes, Coraci-
iformes, Charadriiformes and Columbiformes. This type is described mostly in birds with prolonged parental
care. In this paper, we review the studies dealing with call development in non-passerine birds. Besides this,
we try to relate the type of ontogenesis (from precocial to altricial) to vocal ontogenesis. We find no clear re-
lation between the two.

Keywords: non-songbirds, voice-breaking, vocalization
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