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Рассмотрены важнейшие достижения в области поиска связей между структурой звуков млекопита-
ющих и различными аспектами их эмоционального состояния, подходы к классификации вокаль-
ных репертуаров и ее биологическая основа - представленность разных типов звуков в различных
субстратах головного мозга. Показана роль особенностей звукопродукции млекопитающих как
фактора, влияющего на структурную изменчивость звуков. Приведены результаты нейроэтологи-
ческих экспериментов, свидетельствующие как о возможности выражения в звуках своего эмоцио-
нального состояния, так и о возможности оперантного контроля продукции звуков. Показана связь
между вокальными субстратами головного мозга и состояниями агрессии, фрустрации и боли.

ВВЕДЕНИЕ

Исследователь, задавшийся целью найти во-
кальные индикаторы эмоционального состояния
у млекопитающих, обязательно сталкивается с
двумя взаимосвязанными проблемами. Очень
трудно, во-первых, получить надежную информа-
цию об эмоциональном состоянии кричащего жи-
вотного и, во-вторых, отделить звуковые призна-
ки, действительно, являющиеся маркерами эмоци-
онального состояния, от структурных изменений,
обусловленных иными причинами. В предлагае-
мом обзоре рассмотрены важнейшие достижения
на пути решения этих проблем; общие принципы
описания и классификации вокальных репертуа-
ров; биологические основы дискретности вокаль-
ных репертуаров млекопитающих на уровне кон-
тролирующих вокализацию субстратов головно-
го мозга; факторы, определяющие изменчивость
звуков млекопитающих; особенности церебраль-
ного контроля продукции звуков в связи с эмоци-
ональным состоянием животных.

ПОДХОДЫ, ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ
ДЛЯ КЛАССИФИКАЦИИ ЗВУКОВ

И ОПИСАНИЯ ВОКАЛЬНЫХ
РЕПЕРТУАРОВ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Существует три основных подхода к описанию
видовых вокальных репертуаров млекопитаю-
щих: с позиций континуальности (синоним - гра-
дуальность); с позиций дискретности и с позиций
дискретности-континуальности, т.е. дискретности
крупных структурных единиц с континуальностью
внутри них. Первоначально вопрос о дискретности
и континуальности был поднят Петером Марле-
ром [27, 50, обзоры: 6, 10, 30]. Согласно утвержде-
ниям Марлера, репертуар градуален, если измен-
чивость сигналов континуальна, без четко выра-

женных структурных границ, отделяющих один
тип от другого. "Континуалисты", одним из наи-
более ярких представителей которых является
Марта Кили [46], описывают репертуар в виде
структурного континуума, в котором даже край-
ние элементы связаны между собой переходными
формами, полагая, что в основе континуума зву-
ков лежит континуум уровней возбуждения жи-
вотного или его "основных мотивационных состо-
яний". При таком способе описания правомочно
понимать под типом вокализации отрезок мотива-
ционно-структурного континуума, в котором со-
седние звуки последовательности ближе по
структуре друг с другом, чем с более удаленными
звуками. Однако описание с позиций континуаль-
ности не исключает выделения в репертуаре
структурно обособленных групп "ритуализован-
ных" вокализаций, относительно жестко связан-
ных с ситуативными контекстами [10].

Использование описаний вокальных репертуа-
ров в виде набора дискретных типов диктуется
спецификой некоторых исследований, например
таких, как работа Юргенса и Плуга [44] по изуче-
нию невральных субстратов вокальной активнос-
ти у обезьян - беличьих саймири (Saimiri sciureus).
При данном подходе тип вокализаций определя-
ется как группа звуков, морфологически более
сходных между собой, чем с вокализациями дру-
гих типов, без промежуточных вариантов между
ними. Третий способ описания вокального репер-
туара - в виде дискретных структурных или струк-
турно-функциональных классов, каждый из ко-
торых представляет собой отдельный континуум
[19,51,59].

Предполагалось, что разделение континуума
звуков на типы производится на уровне системы
восприятия при коммуникации [обзор: 29]. Были
сделаны попытки классификации видового ре-
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пертуара с точки зрения животного, с помощью
оценки реакции зеленых мартышек (Cereopithe-
cus aethiops) на проигрывание звуков ворчания,
записанных в разных ситуациях. Эти звуки было
принято считать неспецифическим сильно измен-
чивым акустическим сигналом, выражающим со-
стояние возбуждения животного. Эксперименты
показали, однако, что ворчания, воспринимае-
мые человеком как один сигнал, зеленые мар-
тышки воспринимают как четыре разных сигна-
ла, причем каждый из них имеет свой смысл, за-
висящий не от "контекста", а от акустических
свойств самого сигнала [161. Аналогичный под-
ход использовали для определения значимых для
классификации признаков звуков у орешниковой
сони (Muscardinus avellanarius) [7] и тупайи обык-
новенной (Tupaia glis) [12]. Однако при этом спо-
собе классификации слишком велика доля некон-
тролируемых факторов (качество записи, точка
трансляции, время, состояние животных и мно-
жество других), чтобы его можно было считать
надежным. Так, к примеру, тупайи воспринимали
проигрываемые им звуки не как видовые сигна-
лы, а как конкретные акустические раздражите-
ли условно-оперантной природы [12]. Учитывая
неоднозначность получаемых результатов, этот
способ на современном этапе исследований мо-
жет рассматриваться лишь как дополнительный
инструмент для классификации звуков.

Аргументы в пользу того или иного подхода
оставались на уровне мнений и без практических
подтверждений до тех пор, пока разносторонние
исследования с помощью нейрофизиологичес-
ких, анатомических, гистологических, поведенче-
ских и ларингографических методик не показали,
что картина изменчивости звуков у млекопитаю-
щих в результате взаимодействия различных
факторов может объединять в себе все феноме-
ны, на которых основаны различные подходы к
классификации.

ФАКТОРЫ, ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ
ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЗВУКОВ

У МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Организация вокальных субстратов
головного мозга млекопитающих

Подтверждения в пользу относительной дис-
кретности типологической организации вокаль-
ных репертуаров млекопитающих, при которой
типы звуков - это группы вокализаций, морфоло-
гически более сходные между собой, чем с вокали-
зациями других типов, получены в работах немец-
ких нейроэтологов и физиологов в 1970-80-х гг.
[44, 45]. С помощью электрической стимуляции
через имплантированные в определенные точки
мозга электроды было показано, что каждый из
восьми выделенных по структурным признакам

спектра типов звуков саймири имеет в вокальных
зонах головного мозга собственный морфологи-
ческий субстрат. В тех случаях, когда субстраты
совпадали и из одной точки можно было вызвать
два разных типа звуков, эти типы вызывались
при различных параметрах электрического сти-
мула (интенсивности, частоты и длительности).
Таким образом, было подтверждено, что разные
типы звуков имеют в вокальных зонах головного
мозга различные морфологические субстраты и,
следовательно, традиционная классификация зву-
ков по сходству структурно-временного спектра с
некоторым обобщенным модельным образом
имеет биологическую основу в организации во-
кальных субстратов головного мозга.

Также было показано, что речь человека и
звуки всех остальных млекопитающих имеют
различные морфологические субстраты - речь у
человека контролируется корой больших полуша-
рий головного мозга, тогда как звуки всех других
млекопитающих можно вызвать из лимбической
системы, включающей вокальные зоны переднего
и промежуточного мозга. Только у шимпанзе (Pan
troglodytes) при электрической стимуляции рече-
вых зон коры можно вызвать слабые колебания
голосовых связок. Отсюда следует, что речь че-
ловека и звуки других млекопитающих негомоло-
гичны [41].

Особенности механизмов звукопродукции
у млекопитающих

Все звуки, издаваемые млекопитающими, при-
нято делить на две большие группы: собственно
голосовые звуки и неголосовые шумы [72]. Важ-
ным фактором, определяющим структурные раз-
личия звуков млекопитающих, являются особен-
ности работы звукопроизводящего аппарата.
Звукопроизводящий аппарат млекопитающих со-
стоит из источника звука (голосовой щели) и над-
гортанного вокального тракта [6]. Он трансфор-
мирует аэродинамическую энергию воздушного
потока из легких в звук. К наиболее важным ана-
томическим особенностям, влияющим на спект-
ральную структуру звуков, относятся размеры и
форма вокального аппарата, к примеру, ширина
голосовой щели и длина вокального тракта,
обычно напрямую связанные с размерами живот-
ного [6, 9, 10]. Так, для макаков-резусов (Масаса
mulatta) и домашних собак (Canis familiaris) уста-
новлено, что размеры тела и длина вокального
тракта надежно коррелируют с частотой издава-
емых животными звуков [23, 67].

Основной теоретической моделью, описываю-
щей вклад источника звука и вокального тракта в
процесс звукопродукции, служит модель фильт-
рации источника, разработанная первоначально
для продукции речи человека, а затем распрост-
раненная на неречевые звуки млекопитающих.
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Теория фильтрации источника в продукции
речи. В 1960 г. Фант [22] предложил модель, со-
гласно которой речевой сигнал представляет со-
бой комбинацию работы источника звука и даль-
нейшей фильтрации звуковой волны надгортан-
ным вокальным трактом. Источником звука
являются самоподдерживающиеся осцилляции
голосовых связок гортани, между которыми име-
ется голосовая щель. Сближаясь и отдаляясь, го-
лосовые связки изменяют воздушный поток из
легких, идущий через голосовую щель, и генери-
руют акустический сигнал источника. Частота
вибрации голосовых связок является основной
частотой звука. Вибраторное движение голосо-
вых связок создает звуки, в частотном спектре
которых помимо основной частоты обязательно
присутствуют и более высокие частотные состав-
ляющие -гармоники основной частоты. Частоты
гармоник всегда соотносятся с основной частотой
звука как простые целые числа.

Сигнал источника перед выходом во внешнюю
среду должен пройти через надгортанный во-
кальный тракт, который имеется и у человека, и
у всех других видов млекопитающих. К вокально-
му тракту относятся полость глотки, ротовая и
носовая полости. Столб воздуха, содержащегося
в вокальном тракте, имеет резонантные режимы,
которые избирательно позволяют определенным
частотам голосового источника проходить и рас-
пространяться через рот или ноздри в окружаю-
щую среду. Другими словами, вокальный тракт
действует как гряда частотных фильтров, каждый
из которых пропускает узкий диапазон частот.
Эти резонансы вокального тракта получили спе-
циальное название "формант" (от лат. formare -
формировать) [35]. Данный термин имеет длин-
ную историю использования как для речи челове-
ка [22], так и в биоакустике млекопитающих [23,
49,57,67,70]. Глотка и ротовая полость наиболее
важны для процесса фильтрации, поскольку дви-
жения языка, челюстей и губ могут существенно
влиять на резонансные свойства этих полостей.
Другими словами, посредством движений артику-
ляторов в различных положениях идентичные
сигналы источника (голосовой щели) могут быть
модифицированы различными способами, приво-
дя к появлению звуков различной структуры [57].
Таким образом, итоговая структура звука на вы-
ходе из вокального тракта зависит от характери-
стик как голосового источника, так и надгортан-
ного вокального тракта.

Для простейшей модели вокального тракта в
виде слепо замкнутой с одного конца трубки по-
ложение каждой форманты в частотном спектре
рассчитывается по формуле

FN = (2N - 1)C/4L,

где С - скорость звука, L - длина вокального
тракта и N - номер форманты. Эта базовая мо-

дель была использована Либерманом с коллега-
ми [48, 49] для объяснения некоторых акустичес-
ких признаков криков детей и обезьян.

Приложение теории фильтрации источника
к звукам млекопитающих. При расширенном
рассмотрении основные концепции фильтрации
источника могут быть применены не только к
людям, но и ко всем остальным млекопитающим
[57]. Вместе с тем между людьми и другими мле-
копитающими могут существовать важные раз-
личия в механизмах звукопродукции. Либерман
[47] предположил, что нечеловекообразные и че-
ловекообразные обезьяны не способны поддержи-
вать точный контроль над вибрацией голосовых
связок и, следовательно, не способны издавать вы-
сокорегулярные, тональные звуки, аналогичные
гласным человека. Однако Гаутиер [26] обнару-
жил, что строго регулярные вибрации голосовых
связок могут встречаться также и у нечеловеко-
образных обезьян. Так, в спектрограммах ворча-
ний бабуина (Papio cynocephalus) обнаружены
формантные структуры, похожие на те, которые
встречаются в гласных звуках речи [58]. Хаузер и
Фоулер [32] указывают, что обезьяны могут
предсказуемо снижать основную частоту, когда
производят повторяющиеся крики, - феномен,
который может быть аналогичным снижению,
встречающемуся в конце речевых предложений у
человека.

По результатам сравнительного анализа спект-
ров звуков голубых мартышек (Cercopithecus al-
bogularis), сделанных непосредственно над голосо-
вой щелью (с помощью ларингографа) и на выхо-
де из ротовой полости (с помощью акустического
магнитофона), была доказана возможность неза-
висимой работы источника звука и надгортанного
вокального тракта [15]. Оказалось, что голубые
мартышки могут модифицировать звуки посредст-
вом настройки голосового источника, изменяя на-
тяжение голосовых связок и оставляя вокальный
тракт интактным, или, сохраняя те же характери-
стики источника, изменять структуру звуков при
их прохождении через вокальный тракт, а также
объединять оба эти механизма. Браун и Каннито
[15] также показали, что голубые мартышки об-
ладают большим, чем люди, диапазоном измен-
чивости площади поверхности голосовых связок,
вступающих в контакт во время продукции зву-
ков, и динамический диапазон издаваемых ими
звуков в 6 раз превышает таковой у человека.

Прямые свидетельства в пользу отдельных
вкладов источника и вокального тракта в струк-
туру звука были также представлены Хаузером с
соавт. [31], которые обнаружили, что положение
челюстей при издавании звуков у макаков-резу-
сов коррелировало со спектральными изменения-
ми в итоговом крике при отсутствии изменений
основной частоты. По данным Рендалла с соавт.
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[64], ключевыми признаками для индивидуальной
идентификации криков "куу" у макаков-резусов
являются определяемые фильтрами вокального
тракта положения спектральных пиков. Значи-
тельную долю изменчивости вносит и артикуля-
ция (вытягивание губ или закрывание рта при
продукции криков), от которой зависит длина во-
кального тракта и в результате которой происхо-
дит смещение акцентированных гармоник в спек-
тре. Рид и Фитч [67] также показали, что на поло-
жение формантных частот у собак различных
пород во время рычания влияют артикуляторные
изменения формы вокального тракта.

Некоторые исследователи полагают, что обе-
зьяны модифицируют резонансы вокального
тракта путем различных артикуляторных манев-
ров. Так, два типа шумовых криков "на змею" и
"на орла", издаваемых зелеными мартышками,
различаются по общему спектральному рисунку,
и этот рисунок является ключом, с помощью ко-
торого мартышки сортируют синтетические кри-
ки тревоги в лаборатории при выполнении опе-
рантно-обусловленной задачи [56]. Согласно ра-
боте [34] конфигурация губ влияет на структуру
криков "куу" у макаков-резусов, однако не влияет
на структуру их пронзительных криков. Данный
факт свидетельствует о том, что вклад артикуля-
ции различен при продукции разных типов звуков.

Были обнаружены свидетельства в пользу то-
го, что млекопитающие могут регулировать вре-
менные и частотные характеристики издаваемых
звуков таким образом, чтобы обеспечивать нали-
чие в них устойчивых индивидуальных различий.
Так, Дурбин [17] показал, что два 12-летних брата
красных волков (Cuon alpinus) надежно различа-
лись по периоду следования свистовых звуков.
Такие различия существовали и между криками
трех сибсов красных волков. Детеныши были ви-
зуально неразличимы, но когда два из них свисте-
ли вместе, периоды между свистовыми криками
значительно различались. Дурбин предположил,
что красные волки могут варьировать временные
характеристики свистовых криков, для того что-
бы дифференцировать себя от сибсов. О подоб-
ном феномене индивидуализации в отношении
регуляции частоты вокализаций у карликового
мангуста (Helogale parvula), у которого особи вы-
учиваются кричать на частоте, еще не занятой
другими членами семьи, сообщает Раса [63]. Фор-
мирование в онтогенезе отчетливых индивиду-
альных характеристик частотной модуляции сви-
стовых криков описано и для атлантической афа-
лины (Tursiops truncatus) [73].

Шипли с соавт. [70] показали, что при сильном
раскрытии челюстей во время мяуканья у домаш-
них кошек (Felis catus) изменяются резонантные
свойства вокального тракта. Модель замкнутой с
одного конца трубки не объясняла наблюдаемое

явление, поэтому исследователи предложили ис-
пользовать модель геометрического радиуса рупо-
ра Бессела, имеющего вид трубки с расширением
на конце. Расширение раствора рупора моделиру-
ет раскрытие челюстей. Амплитуда давления зву-
ковой волны снижается по мере того, как она
движется в увеличивающееся расширение. Когда
волна достигает точки расширения, где радиус
рупора быстро возрастает, быстрое изменение в
сопротивлении волны вызывает отражение ее на-
зад к горлу. Низкие частоты отражаются при
меньшем расширении рупора, чем более высокие
частоты, что может приводить к смещению энер-
гии в более высокочастотную область [70].

Для производства шумовых звуков и шумовых
компонент тональных звуков существуют две
возможности. Шум может быть вызван турбу-
лентностью, генерируемой посредством сжатия
поперечного сечения надгортанного воздухонос-
ного пути, подобно фрикативам в речи человека,
или же может производиться в гортани (ларинк-
се). Ларингеальный шум возникает в результате
рассинхронизации движений голосовых связок
[15, 39], визуально он обнаруживается на спект-
рограммах в виде узких гармонических разрывов
в полосе сплошного шума [75]. Для разграничения
шума, издаваемого с помощью турбулентности, и
ларингеального шума, используют также анализ
характеристик ларингеальной звуковой волны, за-
писываемой с помощью ларингографа [55].

Если шум обусловлен ларингеальными пер-
турбациями, то вариации в форме ларингеальной
волны, изменения в длительности контакта меж-
ду связками и межконтактного интервала долж-
ны заметно различаться для узкополосных и ши-
рокополосных криков (или компонентов криков).
Если же шум есть продукт надгортанной турбу-
лентности, тогда различий в ларингеальных спек-
трах тональных и шумовых криков не наблюда-
ется [55]. Так, при исследовании ларингеальных
спектров тональных и широкополосных вариан-
тов визгов голубых мартышек не было обнаруже-
но свидетельств в поддержку гипотезы ларинге-
ального шума и был сделан вывод, что шумовые
вокальные элементы в этих звуках в основном яв-
ляются продуктом турбулентности [15]. Для зву-
ков же изоляции домашней кошки было показано
ларингеальное происхождение шумовых состав-
ляющих [68].

Таким образом, при звукопродукции млекопи-
тающие могут использовать и артикуляционный,
и частотно-модуляционный режимы вокальной
изменчивости, что вносит значительный вклад в
расширение диапазона структурной изменчивос-
ти звуков.

Специфические морфологические особеннос-
ти вокального аппарата, влияющие на струк-
туру звуков. Шон Ибарра [69] в сравнительном
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аспекте рассмотрел морфологию вокального
тракта нечеловекообразных обезьян и показал,
как и каким образом строение вокального тракта
непосредственно определяет спектральную струк-
туру звуков. Так, если ширина голосовой связки
мала, как у особей с небольшими размерами тела,
и голосовая связка вытягивается в крайней степе-
ни, то может генерироваться ультразвуковая ос-
новная частота, как у обыкновенной игрунки
(Callithrix jacchus) [21 ] и мышиного лемура (Micro-
cebus murinus) [77]. Если наружное растяжение
покровного слоя голосовой связки сначала внезап-
но увеличивается и сразу же быстро уменьшается,
натягивающийся и рикошетом отскакивающий
свободный край может генерировать стропилооб-
разный контур голосовой щели, производящий
звук, частота которого резко возрастает до пика
и сразу же падает. Такие звуки, представляющие
собой резкие щелчки, характерны для макаков-
резусов [33] и иногда встречаются у беличьих сай-
мири [76]. При подобном "незакрепленном" ха-
рактере свободного края голосовой связки вибра-
ции не всегда затухают равномерно, что может
быть морфологической основой нестабильности
основной частоты, обнаруживаемой у нечелове-
кообразных обезьян [49].

Наиболее важная гипотеза, которую выдвига-
ет Шон Ибарра [69], - что животные организуют
вокальную коммуникацию в соответствии с во-
кальными возможностями своей звукопроизводя-
щей системы. Так, он считает, что именно благо-
даря разнообразию основной частоты, которую
способны производить обезьяны, репертуар во-
кальной коммуникации этой группы базируется в
большей степени на контрастах основной часто-
ты, чем на формантах.

У ряда видов нечеловекообразных обезьян
Шон Ибарра [69] обнаружил присутствие неболь-
шой относительно жесткой складки (названной
им "вокальной губой") на медиальном крае каж-
дой голосовой связки. Эта особенность, по всей
видимости, дает возможность использовать два
независимых механизма вибрации (отдельно го-
лосовых связок и вокальных губ) и, в частности,
комбинировать энергию этих источников. Нали-
чие вокальной губы может служить морфологи-
ческой основой для наблюдавшихся в криках го-
лубых мартышек составляющих, не кратных ос-
новной частоте и имеющих независимый ход
частотной модуляции, что можно объяснить толь-
ко совместной работой двух независимых источни-
ков звуковых колебаний в голосовой щели [15].

Очень похожие морфологические образова-
ния недавно обнаружены на голосовых связках
домашних собак, волко-собачьих гибридов и пят-
нистых гиен (Crocuta crocuta), однако они встреча-
ются не у всех представителей данных видов [65].
В связи с этим интересно, что многие виды семей-

ства псовых производят своеобразные бифониче-
ские вокализации [1, 11, 25], в продукции кото-
рых, вероятно, принимают участие обнаружен-
ные специфические структуры [66, 75].

Обобщая все разнородные данные, касающие-
ся влияния особенностей анатомического строе-
ния вокального тракта наряду с особенностями
работы звукопроизводящего аппарата на итого-
вую звукопродукцию, мы можем предложить ги-
потезу, согласно которой на уровне звукопродук-
ции происходит значительное "размывание" пер-
воначальной структуры звука, представленной в
виде дискретных типов в вокальных субстратах
головного мозга. Эти влияния несомненно слу-
жат одной из причин появления промежуточных
структурных форм на выходе из вокального
тракта, что создает эффект более или менее вы-
раженной градуальности вокального репертуара.

Специфический механизм звукопродукции
у кошачьих

Используя сравнительный анализ контактных
акустических измерений в разных точках тела и
на выходе звука из пасти, Фрейзер Сиссом с со-
авт. [24] исследовали специфический механизм
продукции звука у гепардов (Acinonyx jubatus),
пум (Felis concolor) и домашних кошек, названный
ими вибрацией. Вибрация возникает при пропус-
кании респираторного патока через глотку, одна-
ко в отличие от голосовых звуков она производит-
ся посредством механической активации ларинге-
альных мышц, которая вызывает периодическое
смыкание голосовых связок в гортани.

Путем вибрации у кошачьих издается специ-
фическая вокализация - воркование (purring), на
слух напоминающая непрерывное урчание [60].
Воркование производится в течение всего респи-
раторного цикла, тогда как голосовые звуки поч-
ти всегда издаются только на выдохе. Частота
следования пульсов в ворковании гепарда состав-
ляет 26 Гц в фазе выдоха и 21 Гц в фазе вдоха [24].
Кроме кошачьих, воркование было отмечено
также для некоторых циветт и генетт [74]. Веро-
ятно, похожий механизм звукопродукции исполь-
зуют некоторые сумчатые [19, наши неопублико-
ванные данные]. Диафрагма и другие мускулы,
по-видимому, не являются необходимыми для
воркования, помимо того что они запускают ды-
хание [24].

Кроме воркования, механизм вибрации задей-
ствован также при продукции другого типа вока-
лизации кошачьих, названного трещанием (mixed
voice and purring) [24]. Трещание, по всей видимо-
сти, производится при одновременном действии
двух механизмов - голосовой продукции и вибра-
ции. Такой сложный "двойной" механизм продук-
ции этой вокализации дает на выходе как бы пре-
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рывистый тональный сигнал. Этот звук произво-
дится только во время выдоха [3).

Возможно, что эти же механизмы задейство-
ваны при издавании крупными кошачьими, в ча-
стности, тигром (Panthera tigris), ягуаром (Р. оnса),
снежным барсом (Uncia uncia) и дымчатым лео-
пардом (Neofeiis nebulosa) специфического типа
вокализаций - фырканья (prusten) [61]. Структура
этих вокализаций похожа на структуру трещаний
гепарда, звук также производится только во вре-
мя фазы выдоха. При продукции этих звуков на-
ряду с вибрацией горла в районе ларинкса наблю-
дается пульсирующий выдох через нос [61].

СВЯЗЬ МЕЖДУ СТРУКТУРОЙ ЗВУКОВ
И ИЗМЕНЕНИЯМИ ЭМОЦИОНАЛЬНОГО

СОСТОЯНИЯ У МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Поиск связей между показателями эмоцио-
нального состояния животных и структурой изда-
ваемых ими звуков имеет глубокие исторические
корни, начиная с Дарвина [5], выработавшего
"принцип антитезы", которые предполагают, что
сигналы, связанные с противоположными состо-
яниями или формами поведения, отбираются по
принципу минимизации предвзятости и принима-
ют альтернативные формы. В дальнейшем Мор-
тон [53] противопоставил высокочастотные то-
нальные звуки как умиротворяющие и фрустра-
тивные и низкочастотные шумовые звуки как
агрессивные, обосновав свои взгляды на широ-
ком круге видов. Однако и схема Дарвина, и ее
развитие в схеме Мортона носят лишь самый об-
щий характер.

В последние три десятилетия был сделан ряд
открытий, которые отчасти позволили устано-
вить биологическую основу проявления эмоцио-
нального состояния в звуках животных и способ-
ствуют дальнейшему поиску в этой области.
Прежде всего это касается вопроса, управляют
ли животные своей звукопродукцией или же кри-
чат, пассивно выражая свое эмоциональное со-
стояние.

Существование связи между структурой звуков
и субъективной приятностью или неприятностью
испытываемого животным состояния в момент из-
давания этих звуков было экспериментально пока-
зано в нейроэтологических экспериментах Юр-
генса [36, 37, 39]. В этих работах была применена
электрическая стимуляция контролирующих во-
кализацию структур мозга у беличьих саймири,
которых помещали в двухкамерную клетку. Жи-
вотное могло свободно перемещаться из одного
отделения клетки в другое. Присутствие живот-
ного в одном отделении включало электричес-
кую стимуляцию в течение всего времени, пока
оно там находилось; другое отделение клетки бы-
ло свободно от стимуляции. Каждые несколько

минут первоначально свободное от стимуляции
отделение становилось стимулируемым, и наобо-
рот. Оценка данных была сделана путем подсчета
процента времени, в течение которого животное
получало стимуляцию, от полного времени его на-
хождения в клетке. Высокий процент означал, что
животное активно стремится к стимуляции данной
области мозга; низкий процент означал, что жи-
вотное избегает стимуляции, а 50% - что положи-
тельные и отрицательные эффекты равны или
что стимуляция не влияет на перемещения жи-
вотного.

Эти эксперименты показали, что разные звуки
значительно различаются по приятности и непри-
ятности эмоционального состояния, испытывае-
мого животными во время их издавания. Однако
этот эффект наблюдался не во всех областях моз-
га, подвергавшихся стимуляции.

На основе полученных данных были выдвину-
ты две гипотезы, рассматривающие две теорети-
ческие возможности того, как электрический
стимул приводит к вокальному ответу. Одна из
них - стимул непосредственно запускает вокали-
зацию; в этом случае вокальный ответ первичен
по отношению к испытываемому животным эмо-
циональному состоянию. Вторая - электричес-
кий стимул запускает определенное эмоциональ-
ное состояние; в этом случае эмоция первична, а
вокализация по отношению к ней вторична.

Для проверки гипотез контролирующие вока-
лизацию структуры мозга оценивали с точки зре-
ния их влияния (усилительного эффекта) на пере-
мещения животного в двухкамерной клетке. Все
производящие вокализации области разделили на
две группы: группу, в которой электрически вы-
званные вокализации были независимы от сопро-
вождающего их усилительного эффекта (так на-
зываемые первичные вокальные субстраты), и
группу, в которой вокализации и усилительный
эффект коррелировали. Вторая группа (вторич-
ные вокальные субстраты) была представлена
главным образом структурами, стимуляция кото-
рых вызывала вокализации, вторичные по отно-
шению к изменениям эмоционального состояния.
Таким образом, был получен ключ для установ-
ления разграничения между криками, связанны-
ми и не связанными с эмоциями.

К первичным вокальным субстратам относят-
ся две группы областей: центральное (периакве-
дуктальное) серое вещество с прилежащим пара-
брахиальным регионом и область передней лим-
бической коры. Центральное серое вещество
отвечает за генерацию всех звуковых импульсов,
поэтому его разрушение приводит к полной не-
моте во всех систематических группах от лягуш-
ки до человека [44]. Передняя лимбическая кора
занимает более высокое иерархическое положе-
ние по сравнению с центральным серым вещест-
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вом. В случае повреждения передней лимбической
коры у нечеловекообразных приматов немота не
возникает, а исчезает способность выполнять опе-
рантную вокальную задачу, к примеру - вокализи-
ровать за пищевое вознаграждение. Итак, перед-
няя лимбическая кора отвечает за возможность
продукции звуков, не связанных с эмоциональным
состоянием у млекопитающих (кроме человека)
[41, 62]. Взаимоотношения между передней лим-
бической корой и центральным серым веществом
можно наглядно представить как взаимоотноше-
ния между пианистом и пианино: никакая музыка
невозможна, если сломано пианино, но если из
пианино можно извлечь звуки, то это может сде-
лать только пианист.

Таким образом, было установлено, что млеко-
питающие (исключая человека) обладают воз-
можностью не зависящего от эмоционального со-
стояния издавания видоспецифических вокализа-
ций. Однако также было показано, что у них
отсутствуют прямые нервные связи между перед-
ней лимбической корой и мотонейронами гортани.
Поэтому не зависящий от эмоционального состоя-
ния церебральный контроль возможен только в
отношении инициации криков, а не в отношении
их амплитудной или частотной модуляции (разве
что в очень ограниченных пределах) [38, 43].

В группе областей мозга, относящихся к вто-
ричным вокальным субстратам, - гипоталамусе,
мигдалине, ядрах средней линии таламуса и пере-
городке - порог для эмоциональной реакции все-
гда был ниже, чем для вокализации. В этих обла-
стях, принадлежащих к лимбической системе
мозга, всегда наблюдалась корреляция между ти-
пом крика и сопровождающей его эмоциональ-
ной реакцией, т.е. приятным или неприятным для
кричащего животного состоянием. В них вокаль-
ная активность была вторична по отношению к
эмоции. У человека стимуляция отделов, принад-
лежащих к вторичной вокальной системе других
млекопитающих, не вызывает вокализаций, но
приводит к агрессивным атакам, страху, расслаб-
ленному удовлетворению и эйфории [41].

Наличие вторичной вокальной системы, от-
ветственной за продукцию звуков, опосредован-
ных изменениями эмоционального состояния, со-
ставляет биологическую основу для поиска свя-
зей между структурой звуков и эмоциональными
состояниями у млекопитающих.

ЦЕРЕБРАЛЬНЫЙ КОНТРОЛЬ ЗВУКОВ
ПРИ АГРЕССИИ, ФРУСТРАЦИИ И БОЛИ

Церебральный контроль вокального поведения
при агрессии

Гипоталамус и мигдалина - области, традици-
онно связываемые с агрессией, - по-разному кон-
тролируют агрессивное поведение и вокализации

[41]. При электростимуляции из трех разных час-
тей гипоталамуса у саймири вызываются три ти-
па агрессивных вокализаций. Рычание (growling)
представляет собой угрожающий звук, издавае-
мый уверенным животным. Визг (shrieking) выра-
жает агрессивность наряду с тенденцией к бегству.
Кудахтанье (cackling) является видовым звуком ок-
рикивания. Эксперименты по самостимуляции в
двухкамерной клетке показали, что рычание со-
ответствует либо нейтральному, либо приятному-
эмоциональному состоянию, а состояние при виз-
ге и кудахтанье животным неприятно [36].

Каковы специфические функции гипоталаму-
са в вокальном выражении агрессии? Полное уда-
ление гипоталамуса у кошек не влияет на их аг-
рессивную реакцию дерганья хвостом [20]. Это
означает, что гипоталамус не участвует в продук-
ции вокальных реакций с признаками сильной
эмоциональности. Однако у крыс (Rattus norvegi-
cus) с удаленным гипоталамусом исчезают все
формы угрожающих поз, которые служат для
прояснения доминантных взаимоотношений [28,
71], и отсутствует территориальное защитное по-
ведение [13]. Вместе с тем повреждения гипота-
ламуса не прекращают агрессию, вызванную бо-
лью [40].

Сопоставив эти данные, Юргенс [40] пришел к
заключению, что гипоталамус играет важную
роль в том, что Конрад Лоренц [8] назвал агрес-
сивным или доминантным "побуждением", т.е.
врожденной мотивацией получать или удержи-
вать более высокий ранг в доминантной иерар-
хии. Другими словами, гипоталамус необходим
тогда, когда агрессия используется для того, что-
бы повлиять на поведение партнера, а не немед-
ленно сражаться с опасностью.

Из мигдалины у саймири вызывается два типа
агрессивных звуков: щебетание (chattering) и мур-
лыканье (purring), пространственно не разделен-
ных и часто издаваемых во время одной стимуля-
ции. Издавание этих звуков сопровождается при-
ятным эмоциональным состоянием [36]. Удаление
мигдалины приводит к повышению агрессии и иг-
норированию порядка рангов. Было выдвинуто
предположение, что мигдалина в области вокаль-
ного поведения связана с сохранением памяти о
прежних агонистических столкновениях с други-
ми членами группы и изменением своего поведе-
ния в связи с этим [40].

Таким образом, механизмы церебрального
контроля агрессивных вокализаций у млекопита-
ющих тесно связаны с формированием и поддер-
жанием иерархических поведенческих связей, а
их структурные признаки могут служить марке-
рами состояния кричащего животного, позволя-
ющими в определенной степени прогнозировать
сценарий агрессивных взаимодействий.
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Церебральный контроль вокального поведения
при фрустрации

В качестве удобной модели для изучения во-
кального поведения в состоянии фрустрации мо-
гут служить крики изоляции. Такие крики изда-
ются детенышами всех млекопитающих, кото-
рые отделены от своих собратьев по выводку или
родителей. Данный факт позволяет делать срав-
нения контролирующих эти вокализации меха-
низмов между видами с уверенностью в том, что в
каждом случае измеряется одна и та же функцио-
нальная категория поведения [54].

Поскольку крики изоляции производятся в
очевидно неприятных для животных ситуациях
(животное не может пройти туда, куда ему хочет-
ся), казалось бы, следует ожидать, что издавае-
мые при этом крики непосредственно выражают
испытываемое животными эмоциональное со-
стояние. Также кажется логичным предполо-
жить, что нервными субстратами этих криков
служат области вторичной вокальной системы,
где эмоциональная реакция первична по отноше-
нию к продукции звука.

Однако имеются факты, свидетельствующие о
том, что издавание криков изоляции находится
под оперантным контролем. Так, было показано
[54], что они меняются в онтогенезе или могут
быть модифицированы с помощью контроля со
стороны экспериментатора посредством диффе-
ренцированного вознаграждения кричащего жи-
вотного. Это указывает на участие оперантного
контроля в продукции криков изоляции. В наших
исследованиях звуков гепардов разного возраста,
издаваемых при изоляции от других членов груп-
пы, обнаружено, что взрослые животные, для ко-
торых ситуация изоляции была привычной, из-
давали иные звуковые последовательности, чем
детеныши, для которых она была новой [2]. Зву-
ковые последовательности детенышей отлича-
лись сложным структурным составом, значитель-
ной глубиной и неустойчивостью частотной мо-
дуляции, нерегулярностью интервалов между
звуками. Несомненно, что во время издавания
этих криков детеныши испытывали значитель-
ное эмоциональное возбуждение. В отличие от
них крики взрослых животных представляли со-
бой монотонное повторение одного и того же
звука или звуков разной структуры. Эти после-
довательности имели ярко выраженный индиви-
дуальный характер и несли признаки оперантно-
обусловленных вокальных реакций "выпраши-
вания" [4].

Создается впечатление, что звуки фрустрации
при изоляции от группы могут в одном случае не-
посредственно служить выражением эмоциональ-
ного состояния животного, а в другом - находиться
под оперантным контролем. Действительно, в экс-
периментах по электрической стимуляции мозга

показано, что вокализация изоляции вызывается
из пяти различных областей мозга, одной из кото-
рых являются ядра средней линии таламуса - об-
ласть вторичной вокальной системы [44]. В этой
области вокализация вторична по отношению к
эмоции и, следовательно, отражает эмоциональ-
ное состояние животного. Однако помимо ядер
средней линии таламуса одним из мест локализа-
ции неврального субстрата, отвечающего за крик
изоляции, является также передняя лимбическая
кора, которая представляет собой первичный во-
кальный субстрат [54].

Таким образом, вероятно, что становление во-
кализации "выпрашивания" в онтогенезе связано
с оперантным научением в связи с определенным
ситуативным контекстом. Ярко выраженная ин-
дивидуальность звуков "выпрашивания" гепар-
дов говорит в пользу такого предположения |4].

Церебральный контроль криков боли

Крик боли представляет собой полностью ге-
нетически детерминированную вокальную реак-
цию: это следует не только из того факта, что
крик боли появляется немедленно после рожде-
ния, но также из того, что он встречается даже у
глухих от рождения детей [18].

Церебральный контроль крика боли у млеко-
питающих, по всей видимости, осуществляется на
уровне ствола мозга [42]. В экспериментах по пе-
ререзке мозга у кошек обнаружено, что если пе-
ререзка сделана рострально по отношению к
среднему мозгу, кошки реагируют на поглажива-
ние воркованием, а на прижатие хвоста мяукань-
ем и рычанием. Если перерезка сделана каудаль-
нее по отношению к среднему мозгу, то никаких
звуков вызвать не удается [14]. Кроме этого,
аненцефалические дети (дети без переднего моз-
га, однако, имеющие интактный ствол мозга) ре-
агируют на болевые стимулы криком боли [52].

Таким образом, крик боли не относится к
группе эмоционально-обусловленных вокализа-
ций вторичной вокальной системы и регулирует-
ся на более низких иерархических уровнях [42].

В заключение можно отметить, что за послед-
ние 30 лет достигнуты большие успехи в разра-
ботке научной базы для установления связей
между структурой звуков и эмоциональным со-
стоянием млекопитающих. Это позволило отве-
тить на многие вопросы, ранее считавшиеся не-
разрешимыми. Кричит ли животное, чтобы пере-
дать сообщение, или не может не кричать,
поскольку находится в определенном физиологи-
ческом или эмоциональном состоянии? Какую
классификацию звуков можно считать естествен-
ной? Что такое тип звука, существует ли он на са-
мом деле или придуман исследователями? Есть ли
смысл делить вокальные репертуары на дискрет-
ные и градуальные? Почему не все звуки можно
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поставить под оперантный контроль? Успех науч-
ных разработок в этой области позволяет продол-
жить поиск соответствий между специфическими
структурными признаками звуков и особенностя-
ми эмоционального состояния млекопитающих.
Эти связи, интригующие ученых со времен Дар-
вина, могут также иметь прикладное значение в
качестве индикаторов иерархических связей, на-
мерений, благополучия и других аспектов поведе-
ния животных, важных для их изучения, сохране-
ния видов и для хозяйственной деятельности.

Авторы благодарны M.E. Гольцману и Э.Д.
Моренкову за просмотр рукописи и ценные заме-
чания.
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Vocalizations as Indicators of Internal State in Mammals
E. V. Volodina, I. A. Volodin

Department of Scientific Research, Moscow Zoo, Russia

The most important advances in the field of investigating the relations between sound features and the emotional
state in mammals are reviewed. Different approaches to classification of sounds are considered from the view-
point of particular brain substrates for each sound type. Specific features of the sound production in mammals
as a factor affecting the sound variation are shown. The results of neuroethological studies, indicating that the
emotional and learned nature of vocal expressions is dependent on the cerebral control area for the sounds, are
discussed. The relationships between cerebral vocal substrates and aggression, frustration, and pain feelings are
shown.
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