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Между самцами и самками ящерицы Браунера существуют многолетние интерсексуальные друже-
ственные связи, характеризующиеся высоким уровнем пространственной ассоциации и высокой
частотой аффилиативного поведения партнеров (сообщение 1). В сообщении 2 рассматриваются
изменения частоты аффилиативного поведения самцов (Am) и самок (Af) с момента появления сам-
ки на территории самца, а также условия перехода ящериц к устойчивой оседлости. Am стабилизи-
руется в первые дни после возникновения диады и далее, как правило, сохраняется неизменной, что
заставляет предполагать, что критерием выбора социального партнера у самца в большинстве слу-
чаев являются некие особенности внешности самки. Af на начальном этапе всегда низка, затем по-
степенно “подтягивается” до уровня Am. Главным условием устойчивой оседлости самки является вы-
сокая Am самца, на территории которого оказываются ее зоны комфорта. Т.о. критерием выбора со-
циального партнера у самки является поведение самца; высокий уровень Am является триггером,
запускающим формирование дружественных отношений. Достоверная связь между социальными и
сексуальными взаимоотношениями отсутствует. Судя по реакциям самки на сексуальное поведение
самца, его сексуальная активность является скорее фактором социальной дезинтеграции. Структу-
ра затрат на поиск социального партнера у самцов и самок различна, и с этими различиями хорошо
согласуются различия в стратегии выбора партнера. Социальные стратегии хорошо интерпретиру-
ются в терминах теории оптимального кормодобывания.
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Одна из важнейших составляющих mating-
стратегии – это выбор партнера, т.е. оценка тех
или иных его качеств (критерии выбора) и после-
дующее поведение, направленное на “завладе-
ние” привлекательным партнером. В случае, ко-
гда потенциальные партнеры рассредоточены в
пространстве, весьма существенное значение
приобретает еще одна составляющая – поиск
особи противоположного пола, удовлетворяю-
щей определенным критериям. Существуют, с
одной стороны, хорошо разработанная теорети-
ческая база, объясняющая формирование mating-
стратегий в целом и различия этих стратегий у
представителей разного пола (Trivers, 1972; Em-
len, Oring, 1977), с другой – множество полевых и
экспериментальных исследований, посвящен-
ных тестированию и конкретизации данных тео-

ретических представлений (Tokarz, 1995; Martin,
Lopez, 2000; Bleay, Sinervo, 2007; Kelso, Martins,
2008; Lancaster et al., 2009; и др.).

Значительная часть исследований в этой обла-
сти посвящена выявлению критериев выбора
партнера, преимущественно критериев морфоло-
гических и значительно реже – поведенческих.
Крайне редки исследования, в которых рассмат-
ривается поиск партнера, хотя стратегии поиска и
выбора должны быть тесно взаимосвязаны (Em-
len, 1966; Real, 1990; Stamps et al., 2005). При этом
подавляющее большинство исследований каса-
ются сексуальных, а не социальных отношений и
в большинстве же случаев изучается выбор парт-
нера самками, поскольку основой стратегии сам-
цов считается максимизация числа партнерш
(Trivers, 1972), что предполагает низкую избира-
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тельность. В то же время альтернативные mating-
стратегии изучаются почти исключительно у сам-
цов, хотя есть основания полагать, что самки бо-
лее пластичны, чем самцы (Crews, 1998).

У скальной ящерицы Браунера (Darevskia
brauneri (Mehely 1909)) обнаружены устойчивые
интерсексуальные дружественные связи (А-отно-
шения), для которых характерна, как со стороны
самца, так и со стороны самки, высокая частота
проявлений аффилиативного поведения, т.е. реа-
лизации специфических поведенческих ансам-
блей, включающих телесное соприкосновение и
не имеющих ни сексуального, ни агонистическо-
го контекста (Целлариус А. и др., 2016). Уровень
аффилиативности животного по отношению к
разным особям противоположного пола различен
и может рассматриваться как показатель соци-
альной привлекательности этих особей. В рамках
данного сообщения, говоря о социальном парт-
нере, мы имеем в виду именно особь с высокой
социальной (аффилиативной) привлекательно-
стью. В настоящем сообщении рассматриваются,
во-первых, изменения социального поведения на
протяжении существования диад, что позволяет
сделать выводы о критериях выбора социального
партнера у данного вида. Во-вторых, взаимосвязи
между некоторыми формами социального и сек-
суального поведением самцов и самок ящерицы
Браунера, и в-третьих – сценарии перехода яще-
риц к устойчивой оседлости, каковая является
условием долговременной пространственной ас-
социации самцов и самок.

РАЙОН И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Исследования проводились в 1997–2006 гг. на

южном макросклоне хребта Навагир в районе
между Анапой и Новороссийском в сомкнутом
высокоствольном лесу. Участок, на котором про-
водились наблюдения, располагался в месте раз-
рыва лесного полога, имел около 30 м в попереч-
нике и в его пределах обитало в разные годы от 18
до 28 половозрелых особей скальной ящерицы
Браунера. В статье ящерицы обозначены под
присвоенными им номерами, самцам присваива-
ется индекс М, самкам – F. Возраст ящериц опре-
делялся по ампутированной последней фаланге
одного из пальцев скелетохронологическим ме-
тодом, по линиям склеивания, формирующимся
в период зимовок (Смирина, 1974; Целлариус Е.,
Целлариус А., 2002).

Во время визуальных наблюдений за индиви-
дуально мечеными особями наносилась на карту-
схему траектория перемещения особи, места и
продолжительность остановок, характер актив-
ности, места, продолжительность и характери-
стика контактов с сородичами. Общая продолжи-
тельность визуальных наблюдений за весь период
работ составила 1124 человек·часа, видеосъемки
28 часов. В 2001–2002 гг. в конце июня–начале

июля проводилось изучение бюджета времени у
6 территориальных самцов и 5 взрослых оседлых
самок. Общая продолжительность хронометража
составила 9 часов 7 минут.

Под индивидуальным участком (ИУ) мы под-
разумеваем область размещения всех точек реги-
страции особи, оконтуренную методом выпуклого
многоугольника (Rose, 1982), а под территорией –
область, в пределах которой конспецифик того
же пола вызывает неритуализованную агрессию
данной особи. Зоной комфорта (ЗК) мы называ-
ем область концентрации точек регистрации
внутри ИУ (Samuel, Green, 1988). Обеспеченность
территории ресурсами (качество территории)
оценивалась глазомерно по 6-балльной шкале
(0–5), при оценке учитывался комплекс основ-
ных биологически значимых экологических ха-
рактеристик: возможности для баскинга, обилие
убежищ, кормовые условия.

В случае безвозвратного исчезновения особи
из района наблюдений мы имели возможность с
достаточно высокой степенью вероятности опре-
делить причины исчезновения (Целлариус А.,
Целлариус Е., 2009). Наблюдалось два варианта
исчезновения. В одном случае ящерица начинала
совершать длительные экскурсии за пределы ИУ,
одновременно начинали “размываться” зоны
комфорта, затем ящерица начинала периодиче-
ски исчезать на срок от 1 до 3 суток и затем исче-
зала окончательно. Данные изменения развива-
лись в течение от 10 дней до 1.5 месяцев, часть
особей после исчезновения регистрировалась и
далее, иногда далеко за пределами первоначаль-
ного места обитания. Второй вариант – внезап-
ное исчезновение особи. Ни одна особь, исчез-
нувшая внезапно, в дальнейшем не регистриро-
валась (Целлариус А., Целлариус Е., 2009).
В случае внезапного исчезновения мы предпола-
гаем гибель особи, а в случае исчезновения после
“подготовки” – ее переселение.

Говоря о диаде, мы имеем в виду территори-
ального самца и самку, которая имела хотя бы од-
ну зону комфорта на территории этого самца. Под
аффилиативностью самца (Am) или самки (Af) мы
подразумеваем долю контактов (в %), в ходе кото-
рых регистрировалось аффилиативное поведе-
ние. Сексуальная активность самца, это доля
контактов (в %), в которых зарегистрированы по-
пытки предкопуляционной стимуляции, от об-
щего числа контактов членов диады, наблюдав-
шихся в брачный период. Посещаемость самкой
территории самца (ПТ), это доля (в %) точек ре-
гистрации самки на территории самца от общего
числа точек регистрации данной самки.

Детальные описания района исследований,
методов наблюдения и первичной обработки ма-
териалов приведены в сообщении 1.

Расчеты проводились в программе Excel, для
вычисления статистических критериев и опреде-
ления уровня доверительной вероятности ис-
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пользовались стандартные формулы и таблицы
(Лакин, 1973; Сидоренко, 2001). Для характери-
стики выборок приводится медиана с указанием
на lim (в скобках). В тексте и таблицах мы исполь-
зовали следующие обозначения: U – критерий
Манна-Уитни, φ* – φ-критерий Фишера, rsp –
коэффициент ранговой корреляции Спирмена,
k – число степеней свободы, P – уровень довери-
тельной вероятности. При ранжировании вари-
ант значения округлялись до целых.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Изменения аффилиативности на протяжении 

существования диады
Говоря об изменениях величины аффилиатив-

ности особи, следует напомнить, что в данном
случае аффилиативность – это доля контактов, в
которых особь проявляет соответствующее пове-
дение, а не частота А-реакций особи на А-поведе-
ние сородича. Реакция может быть самой различ-
ной, от режектной до ответного А-поведения или
моторная реакция вообще может отсутствовать –
ящерица продолжает текущую рутинную актив-
ность, не обращая внимания на поведение со-
контактанта. Следует учитывать также, что когда
мы описываем разные типы развития событий,
речь идет не об универсальных закономерностях,
а о классификации реально наблюдавшихся сце-
нариев.

Самцы. Ни в одном случае не удалось выявить
достоверность различий между аффилиативно-
стью самца (Am), рассчитанной для первого меся-
ца существования диады, и для остатка первого
сезона. В то же время Am в разных диадах уже в
первый сезон оказывается различна (χ2 = 29.12,
k = 8, P > 0.999), она может быть как очень низ-
кой, так и весьма высокой. Аналогично выглядит
картина при сравнении первого и второго годов
существования диад. После второго года Am либо
оставалась неизменной до конца существования
диады, либо резко повышалась на 3–4 год. Т.о.
наблюдалось три сценария изменения Am:

1. Величина Am оставалась низкой весь срок
существования диады.

2. В течение первых дней Am резко повыша-
лась и далее оставалась неизменной.

3. События развивались по первому или второ-
му сценарию, затем Am повышалась и стабилизи-
ровалась на более высоком уровне, т.е наблюда-
лось два эпизода стабилизации Am с интервалом в
3–4 года.

Наиболее часто наблюдалась устойчивая Am
(1-й и 2-й сценарии, табл. 1).

Самки. Во всех наблюдавшихся случаях фор-
мирования диад, в течение первых 2–5 недель у
самок преобладали режектные реакции на сам-
цов, аффилиативность (Af) была низкой или во-
обще отсутствовала. Если повышение Af начина-
лось, то в большинстве случаев оно становилось
заметным не раньше, чем на второй месяц суще-
ствования диады. В целом, у самок можно выде-
лить 4 сценария изменений аффилиативности:

1. Величина Af оставалась низкой все время су-
ществования диады.

2. Не ранее чем через месяц после возникнове-
ния диады Af начинала медленно расти, рост пре-
кращался только на следующий сезон или даже
через сезон после начала повышения, после чего Af
стабилизировалась на более или менее высоком
уровне (рис. 1).

3. В течение нескольких лет события развива-
лись по 1-му сценарию, затем Af скачкообразно
повышалась и стабилизировалась на более высо-
ком уровне.

4. В течение 1–3 месяцев Af была низкой. За-
тем происходило очень резкое повышение Af на
срок от 3 до 7 дней, после чего Af быстро возвра-
щалась на низкий уровень и оставалась на нем до
конца существования диады.

Главным отличием изменений аффилиатив-
ности самок, по сравнению с самцами, является
то, что повышение Af если начинается, то после
достаточно длительного знакомства с самцом.
В большинстве случаев повышение происходит
медленно и Af стабилизируется только на 2-й или
3-й сезон существования диады (рис. 1). Устой-
чивая аффилиативность, сформировавшаяся на
самом первом этапе существования диады и со-
храняющаяся до ее распада, это всегда, без ис-
ключений, низкая аффилиативность (сценарий 1).
Такие диады обычно не существуют более года
(подробнее далее). Кроме того, если у самцов из-
менение аффилиативности – это всегда ее устой-

Таблица 1. Частота различных вариантов многолетних изменений аффилиативности членов диад*

* Диады находились под наблюдением с момента их возникновения и существовали не менее двух лет.

Изменения 
аффилиативности Число диад %

Устойчивая аффилиативность, %
φ* P

самцов самок

Отсутствуют 2 11.8

82.4 11.8 4.59 >0.99
Только самцов 0 0.0
Только самок 12 70.6
Обоих членов диады 3 17.6
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Рис. 1. Изменения аффилиативности самца (Am) и
самки (Af) на протяжении существования диады
M11/20 + F8/2.
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чивое повышение, то у самок наблюдалось повы-
шение Af с последующим понижением. В целом,
устойчивая Af встречается сравнительно редко
(табл. 1).

Связь между аффилиативностью самца и самки

Устойчивое повышение аффилиативности
самки (Af), за единственным исключением
(см. ниже), происходило на фоне высокой или
средней аффилиативности самца (Am) (табл. 2).
При низкой Am устойчивого повышения Af, как
правило, не наблюдалось, и она оставалась на
низком уровне (сценарий 1). В целом по выборке
корреляция между Am и Af высока, (rsp = 0.82, n = 35,
P > 0.99). Учитывая, что Am формируется, как
правило, в первые дни существования диады, а
рост Af если начинается, то не ранее второго меся-
ца, следует предположить, что Af зависит от Am, а
не наоборот. Иными словами, при высокой аф-
филиативность самца Af начинает “подтягивать-

ся” до уровня Am (рис. 1). Только в двух диадах из
девятнадцати наблюдалась иная картина. В диаде
M2/6 + F10 аффилиативность самки оставалась
низкой, несмотря на сравнительно высокую Am
(38.9, табл. 4). В диаде M11/20 + F5 имело место
быстрое спонтанное повышение Af (сценарий 3) с
последующим повышением Am (табл. 3). Эти слу-
чаи мы обсудим далее. Что касается неустойчи-
вых кратковременных повышений Af (сценарий 4),
то они наблюдались только у субадультных самок
в адрес самцов с низкой аффилиативностью, ча-
сто по отношению к двум – трем соседствующим
самцам поочередно. Достоверного изменения Am
при этом не происходило.

Аффилиативная избирательность

Самцы. Социальная привлекательность одной
и той же самки для разных самцов может быть не-
одинакова (табл. 4). Коль скоро аффилиатив-
ность самки обычно зависит от таковой самца,
уровень избирательности самцов можно оценить
по частоте возникновения дружественных отно-
шений (А-отношений), т.е. отношений с взаимно
высокой аффилиативностью. В силу продолжи-
тельности А-отношений, в каждый момент вре-
мени в них вовлечена значительная часть устой-
чиво оседлых особей (Целлариус А. и др., 2016),
однако само их возникновение происходит срав-
нительно редко. Из 23 диад, которые находились
под наблюдением с первой недели существова-
ния, А-отношения возникли только в пяти (13.0%).
Если рассматривать отдельных особей, то, напри-
мер, у самца M2/6 на протяжении семи лет (1997–
2003 гг.) А-отношения с какой-либо самкой не
возникли, хотя за весь этот период у него был до-
ступ к 11 оседлым самкам; у самца М16 после ги-
бели его А-партнерши в течение двух лет не было
А-связи, хотя он имел доступ к 5 самкам.

Самки. Как следует из данных, приведенном в
предыдущем разделе, в большинстве случаев Af
зависит от Am, но не наоборот. Это позволяет
предполагать, что основным критерием выбора
социального партнера у самки является высокая
Am, т.е. выбор самки предопределен выбором
самца. Такова преобладающая тенденция. Одна-
ко у самок по-видимому существует также выбор,
не связанный с аффилиативностью самца, и не
обязательно реализующийся в устойчивом повы-
шении Af – условно говоря, потенциальная изби-
рательность. О существовании такой избиратель-
ности свидетельствуют спонтанные повышения
Af (сценарии 3 и 4) в условиях низкой аффилиа-
тивности самца. Так, F23 регулярно контактиро-
вала с пятью самцами (рис. 2) с одинаково низкой
Am (0–4). Аффилиативность самки повышалась в
адрес только трех из них (М4, М2/6 и М11/20),
при этом “отвергнутые” самцы (рис. 2) были бо-
лее доступны, чем два из трех “избранных” (М2/6
и М11/20), индивидуальные участки которых рас-

Таблица 2. Аффилиативность самцов (Am), соответ-
ствующая разным сценариям изменения аффилиатив-
ности самок (Af)
Сценарии изменения Af Am n U Р

1, 4. Стабильно низкая 
или повышается, 
а затем понижается

7 (4–39) 13
4.0 0.99

2, 3. Повышается 
и остается высокой 50 (18–60) 6
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полагались на другом берегу ручья, где у F23 не
было зон комфорта (рис. 2). В другом случае, при
спонтанном повышении аффилиативности F5 в
адрес М11/20 (табл. 3), для F5 были одинаково до-
ступны два самца, М11/20 и М2/6, при этом аф-
филиативность “избранного” М11/20 была даже
ниже, чем “отвергнутого” М2/6 (11.4 и 28.8 соот-
ветственно; φ* = 2.03; P = 0.96).

Кроме того, возможно, в отдельных случаях
рост Af может блокироваться высокой сексуаль-
но-ориентировочной активностью самца. В этом
отношении показательно развитие взаимоотно-
шений в диаде M2/6 + F10, возникшей в конце
мая 1998 г., в которой на протяжении всех трех
месяцев ее существования была необычно высока
частота сексуально-ориентировочного поведе-
ния самца по отношению к данной самке –
44.4%, тогда как в целом, исключая контакты с
F10, эта величина у M2/6 не отличалась от тако-
вой у других самцов и составляла 22.7% (n1 + n2 =
= 18 + 97, φ* = 1.82, P = 0.93). Хотя аффилиатив-
ность самца также была высока (38.9), однако за-
метного повышения Af в этой диаде не происхо-
дило, самка сторонилась самца и в конце сезона
перекочевала на территорию самца M27 и в даль-
нейшем на территории M2/6 вообще не появля-
лась. Т.о. критерием социального выбора самки
может являться не только аффилиативность, но и
частота сексуально-ориентировочной активно-
сти самца.

Связь между социальной 
и сексуальной привлекательностью

Сексуальная активность самца по отношению
к самке не обнаруживает достоверной связи ни с
аффилиативностью самца (rsp = 0.27), ни с тако-
вой самки (rsp = 0.20), ни с посещаемостью сам-
цом мест с наиболее высокой вероятностью обна-
ружения самки (rsp = 0.20). Сексуальная актив-
ность самца может быть нулевой при любом типе
социальных отношений (Целлариус А. и др., 2016).

Какого-либо поведения самки, направленного
на достижение спаривания, у ящерицы Браунера
не выявлено, однако сексуальную привлекатель-
ность самца можно попытаться оценить по часто-
те режектного поведения самки. Реакция самок
на сексуально-ориентировочное поведение сам-
ца режектна в большинстве случаев, причем раз-

личия уровня режектности при дружественных
отношениях (74% R-реакций, n = 19) и при R-от-
ношениях (88%; n = 49) невелики и статистически
незначимы (φ* = 1.34; P < 0.85). Реакция самки на
начальную стадию предкопуляционной стимуля-
ции режектна в 100% случаев при любом типе от-
ношений и любом сценарии стимуляции, и как
правило включает элементы агрессивного пове-
дения, с той лишь разницей, что при дружествен-
ных отношениях самка сопротивляется менее
энергично.

Выбор места жительства 
и пространственная интеграция диад

Как указано в разделе, посвященном методам
исследования, по особенностям поведения особи
в период, предшествующий ее безвозвратному
исчезновению, мы можем с высокой степенью
достоверности определить, что является его при-
чиной – гибель или переселение за пределы рай-
она наблюдений (Целлариус А., Целлариус Е.,
2009). Оказалось, что время существования инди-
видуальных участков (ИУ), причиной исчезнове-
ния которых являлось переселение, существенно
меньше, чем тех, владельцы которых погибли
(табл. 5). Таким образом, ИУ можно подразде-
лить, в некоторой степени условно, на времен-
ные, которые исчезли в результате переселения, и
постоянные, существовавшие свыше двух лет и
исчезнувшие в результате гибели их владельцев.
Соответственно, мы можем говорить о временно
и устойчиво оседлых особях.

Возраст, в котором ящерицы Браунера перехо-
дят от бродяжничества к временной оседлости, в

Таблица 3. Изменения аффилиативности партнеров в диаде М11/20 + F5

Пол и статистики
Период наблюдений

1998–2000 начало 2001 конец 2001
Аффилиативность самца (Am) 11.4 17.6 52.4
Аффилиативность самки (Af) 20.0 52.9 61.9
n 35 17 21
φ* 1.00 2.22 0.62
P 0.68 0.97 0.47

Таблица 4. Различия аффилиативности самцов (Am)
по отношению к одной и той же самке в первые два го-
да существования диад
Самка Самцы Am n φ* P

F10
М2/6 38.9 18

2.93 0.99
М4 6.8 44

F8/2
М11/20 58.2 55

2.78 0.99
М4 22.2 18

F18/3
М4 20.6 68

2.63 0.99
М90/40 3.3 30
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целом совпадает с возрастом достижения поло-
вой зрелости, различия между самцами и самка-
ми недостоверны. Переход к постоянной оседло-
сти у самцов происходит в большинстве случаев
раньше, чем у самок (табл. 6), различия статисти-
чески значимы (U = 9.0, P = 0.99). Ядром форми-
рования охраняемого пространства (территории)
у самца во всех наблюдавшихся случаях являлась
свободная, т.е. расположенная вне уже существу-
ющих территорий, зона комфорта самки (Целла-
риус А., Целлариус Е., 2006). Формирование по-
стоянного ИУ и территории могло происходить
либо одновременно (нетерриториальный самец
“находил” доступную ЗК самки), либо спустя не-
которое время после основания ИУ, когда в его
пределах появлялась свободная ЗК самки. Грани-
цы территории на протяжении всей оставшейся
жизни самца менялись несущественно (рис. 3).
Взаимоотношения с самкой, вокруг ЗК которой
возникала территория, могли быть любыми, по-
следующее исчезновение этой самки (что случа-
лось неоднократно) не влияло на существование
уже возникшей территории.

Экологическое качество пространства, зани-
маемого поселением, в среднем было довольно
низким (табл. 7), однако качество различных его
частей заметно отличалось, соответственно отли-
чалось и экологическое качество территорий.
При этом качество территории на протяжении
жизни самца могло меняться (табл. 7) в результате
изменения формы крон, оползней, переноса ли-
стовой подстилки, камней и валежника ливневы-
ми потоками и т.п. Таким образом, выбор посто-
янного места жительства у самца происходит на
раннем этапе онтогенетической траектории, вы-

бор оказывается связан со случайным стечением
обстоятельств, а качество территории в дальней-
шем определяется независимыми от самца про-
цессами.

В отличие от самцов, возраст самок на момент
образования постоянных участков существенно
больше, чем в случаях образования участков вре-
менных (табл. 6). Самка, достигнув половой зре-
лости, очевидно начинает стремиться к устойчи-
вой оседлости, но перед тем, как окончательно
осесть, один или несколько раз меняет локализа-
цию индивидуального участка, при этом никогда
не наблюдалось повторных попыток оседания на
одном и том же месте. Во всех наблюдавшихся
случаях перехода самки к устойчивой оседлости,
через некоторое время у нее возникала друже-
ственная связь с одним или двумя самцами, на
территориях которых располагались ее зоны ком-
форта. В то же время ни у одной из временно
оседлых самок такой связи не обнаружено.

Для самки, впервые появившейся в поселении
или посещающей его эпизодически, на короткое
время (в табл. 8 обозначены как “случайные”
самки), привлекательность территории самца
определяется в первую очередь экологической
обстановкой, а не особенностями поведения ее
владельца (табл. 8). Если же самка задерживается
в поселении и формирует на тех или иных терри-
ториях зоны комфорта, то в первый год имеет место
связь как между посещаемостью территории (ПТ) и
ее качеством, так и между ПТ и аффилиативно-
стью владельца территории (Am). На второй год
существования диад и позже корреляция между ПТ
и качеством территории исчезает, а связь между ПТ
и Am остается высокой (табл. 8). Фактически,

Рис. 2. Взаиморасположение зон комфорта самки F23 и территорий самцов, которые она посещала: 1 – зоны комфор-
та самки; 2 – территории самцов, по отношению к которым проявлялись спонтанные повышения аффилиативности
самки; 3 – территория самцов, по отношению к которым аффилиативность оставалась низкой.
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происходит следующее: если социальная привле-
кательность самки (уровень Am) для владельца
территории оказывается низкой, то посещае-
мость этой территории снижается, а если высо-
кой – то сохраняется или повышается, вне зави-
симости от качества территории. Важно иметь в
виду, что высокая аффилиативность самца явля-
ется условием перехода самки к устойчивой осед-
лости, но это не значит, что устойчивые зоны
комфорта не могут возникать на территориях
самцов с низкой аффилиативностью. Обычно
самка использует одновременно несколько тер-
риторий (Целлариус А. и др., 2016), просто на тер-

риториях с низкой Am владельцев она проводит
существенно меньше времени.

Необходимо отметить также, что формирова-
ние диад, т.е. формирование устойчивых зон ком-
форта самок на территории самцов, происходит
только во внебрачный период (рис. 4), когда сум-
марная частота сексуального и сексуально-ори-
ентировочного поведения самцов намного ниже,
чем в период брачный (Целлариус А. и др., 2016).
Вероятно, высокая сексуальная активность самца
может снижать посещаемость его территории
самкой вне зависимости от его аффилиативности

Таблица 5. Продолжительность существования (в сезонах) индивидуальных участков* с разной причиной исчез-
новения владельцев

* Использованы данные только по тем участкам, которые наблюдались с момента возникновения до момента исчезновения.

Пол владельцев 
индивидуальных участков

Причина исчезновения
n1 + n2 U P

переселение гибель
Самки 1 (1–2) 5 (1–7) 10 + 6 7.0 0.99
Самцы 1 (1–2) 8 (5–10) 3 + 6 0.0 0.95

Таблица 6. Возраст (число зимовок) самцов и самок к моменту формирования временных и постоянных индиви-
дуальных участков

Пол владельцев 
индивидуальных участков

Возраст на момент 
формирования ИУ n1 + n2 U P

временных постоянных
Самки 3 (2–6) 5 (2–7) 10 + 8 17.0 0.95
Самцы 2 (2–2) 3 (2–4) 3 + 7 4.5 <0.95

Рис. 3. Изменение границ территорий в течение жизни самцов (представлена только часть особей).
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(см. также раздел “Аффилиативная избиратель-
ность”).

Бюджет времени самцов и самок
Время, затраченное на перемещения, у самцов

приблизительно вдвое больше, чем у самок (табл. 9).
Различия между самцами и самками заключаются
не только в уровне подвижности, но и в ее струк-
туре. Основная доля двигательной активности у
самцов приходится на патрулирование террито-
рии (специфическое по моторике перемещение
самца, которое сопровождается ольфакторным
мечением и включает краткие остановки с за-
явочными демонстрациями; Целлариус А., Цел-
лариус Е., 2005) и на социальные взаимодей-
ствия, тогда как у самок двигательная активность
связана в первую очередь с интенсивным поис-
ком корма (табл. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ
Как свидетельствуют наши данные, у скаль-

ных ящериц Браунера выбор социального парт-

нера не случаен, при этом критерии выбора парт-
нера у самцов и самок различны. Аффилиативность
самца (Am) в большинстве случаев формировалась
“с первого взгляда”, на фоне всегда одинакового
у всех самок поведения в начальный период су-
ществования диады. При этом аффилиативность
самца практически одинакова в брачный и вне-
брачный периоды, и высокая Am не обязательно
сочетается с наличием сексуальной связи (Целла-
риус А. и др., 2016). Таким образом, следует пола-
гать, что аффилиативная (социальная) привлека-
тельность самки не связана ни с ее рецептивно-
стью, ни с ее поведенческими характеристиками.
Очевидно, при выборе партнерши самец реагиру-
ет в первую очередь на “внешность” самки, т.е. на
особенности ее окраски, пропорции, моторику
или какие-либо внешние проявления общего фи-
зиологического состояния. То, что одна и та же
самка может обладать разной привлекательно-
стью для разных самцов, свидетельствует, что
один и тот же комплекс внешних признаков
по-разному оценивается разными самцами, ины-
ми словами, критерии выбора у разных самцов
разные.

Таблица 7. Территориальные самцы центральной части поселения, качество их территорий и число самок, име-
ющих зоны комфорта на территории самца в разные периоды наблюдений

Примечания. Оценка качества территории приводится в баллах по шестибалльной шкале.
“?” – нет точных данных.
* Территории, сменившие владельца в результате гибели предыдущего.

** До 2000 г. эти места не входили в состав территории какого-либо самца.

Условное название 
места, где расположена 

территория

Период наблюдений
1997–1998 гг. 2001–2002 гг.

владелец 
территории

качество 
территории число самок владелец 

территории
качество 

территории число самок

Утренний склон* М16 2 4–2 М22/07 2 2
Скала* М32 4 3–2 М17 5 7
Корч* М4 5 6 М90/40 2 3–2
Обрыв* М27 3 3–? М108 1 ?
Замшелые камни М11/20 1 1 М11/20 4 3
Курган М2/6 3 5 М2/6 4 4
Вечерний склон М13/07 3 4 М13/07 3 2
Южный склон** – 2 0 М119 2 2
Тропа** – 0 0 М28 2 ?
Всего территорий 7 9
Средний балл качества 2.6 2.8

Таблица 8. Ранговая корреляция между посещаемостью территории самкой (ПТ), качеством территории и аф-
филиативностью ее владельца (Am) на разных этапах существования диады

Корреляция
“Случайные” самки (n = 21)

Устойчивые диады, период существования
первый год (n = 17) второй год и позже (n = 9)

rsp P rsp P rsp P

ПТ и качество 0.60 0.99 0.52 0.95 0.01 <0.50
ПТ и Am 0.11 <0.50 0.70 0.99 0.70 0.95
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Аффилиативность самки (Af) определяется в
первую очередь аффилиативностью самца, т.е.
главным критерием выбора социального партне-
ра является его поведение, и, в отличие от самцов,
критерий выбора одинаков у всех самок. Привле-
кательность для самок ящериц “дружелюбных”
самцов описана также у Sceloporus graciosus (Kelso,
Martins, 2008). Сравнительно большая продолжи-
тельность периода, в течение которого формиру-
ется отношение самки к самцу, обусловлена, ве-
роятно, как раз тем, что оценка частоты проявле-
ния тех или иных форм поведения самца требует
достаточно длительного времени (Wachtmeister,
Enquist, 1999). В целом, реализуемая избиратель-
ность у самок, в отличие от самцов, низка.

Повышение Af до уровня Am требует времени и
регулярных контактов с самцом, следовательно,
устойчивая оседлость партнеров является не про-
сто свойством дружественной диады, но и необ-
ходимым условием ее возникновения. Переход
самки к устойчивой оседлости и посещаемость
территории самца также связаны с величиной Am.
Т.о. в наблюдавшемся поселении ящериц Брау-
нера триггером, запускающим формирование
дружественных отношений, является социальная
привлекательность самки для самца, каковая вы-
ражается в его высокой аффилиативности.

Довольно широко распространена точка зре-
ния, что многолетние социальные связи между
самцами и самками обусловлены в значительной
степени репродуктивными, в том числе сексуаль-
ными стратегиями (Emlen, Oring, 1977; Gowaty,
Buschhaus, 1998; Ulrich, Christophe , 2003; и др.).
Однако в данном случае корреляция между сексу-
альной и социальной привлекательностью самки
отсутствует, наличие многолетней дружествен-
ной связи вообще не обязательно сочетается с
сексуальной связью.

Кроме того, согласно нашим данным, во-пер-
вых, реакция самки на сексуальное и сексуально-
ориентировочное поведение самца в подавляю-
щем большинстве случаев режектна при любом
типе взаимоотношений (см. “Связь между соци-
альной и сексуальной привлекательностью”). Во-

вторых, в брачный период, когда частота реализа-
ции сексуального и сексуально-ориентировочно-
го поведения самцов намного выше, чем в период
внебрачный (Целлариус А. и др., 2016), диады
(с любым типом взаимоотношений) вообще не
образуются (рис. 4). В-третьих, повышение аф-
филиативности самки может, вероятно, блокиро-
ваться высоким уровнем сексуально-ориентиро-
вочного поведения самца (см. “Аффилиативная
избирательность”). Все это заставляет предпола-
гать, что сексуальная активность самца скорее
препятствует формированию дружественных от-
ношений и способствует распаду диад, т.е. явля-
ется фактором социальной дезинтеграции.

Рассматривая наблюдавшиеся пути формиро-
вания взаимоотношений следует, однако, учиты-
вать существование “потенциальной” избира-
тельности самок и тот факт, что аффилиативная
настойчивость самки способна повысить ее при-
влекательность для самца (диада M11/20 + F5,

Рис. 4. Частота возникновения новых диад в разные
периоды сезона активности (n = 23). Обозначения на
оси абсцисс (слева направо): 3–1 – декады до начала
брачного периода; 0 – брачный период; 1–4 – декады
после конца периода; стрелками указаны начало и
конец брачного периода.
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Таблица 9. Доля времени, затрачиваемая территориальными самцами и оседлыми самками на разные формы
двигательной активности

* При подсчете из категории двигательной активности исключались ориентировочные реакции и демонстрации угрозы, не
связанные с перемещениями, броски на добычу, перемещения на дистанцию менее 20 см в ходе баскинга и ряд других крат-
ковременных эпизодов двигательной активности.

Тип активности*
Доля времени (%), затраченного

U P
самцами (n = 6) самками (n = 5)

Патрулирование 16 (14–28) 0 (0–0) 0.0 0.99
Интрасексуальные конфликты 3 (1–4) 0 (0–1) 0.0 0.99
Интерсексуальные контакты 6 (4–12) 2 (1–5) 2.0 0.99
Охота (intensive foraging ) 4 (3–4) 10 (4–26) 1.5 0.99
Прочее 3 (2–7) 6 (2–9) 8.0 <0.6
Общее время подвижности 34 (28–47) 18 (8–37) 5.0 0.95

8*
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табл. 3). Это позволяет предполагать, что описан-
ные стратегии выбора партнера, и, соответствен-
но, преобладающая модель интеграции диад, мо-
гут быть факультативны (sensu, Zamudio, Sinervo,
2003), т.е. зависеть, в частности, от текущих соци-
альных и экологических условий. С этим предпо-
ложением хорошо согласуется обнаруженное со-
гласие стратегий выбора со структурой затрат на
формирование дружественных отношений у сам-
цов и самок (см. далее).

У самца активный поиск практически отсут-
ствует, он выбирает социальную партнершу из
числа самок, периодически оседающих на его
территории. В то же время, возникновение А-от-
ношений с самкой определяется в первую оче-
редь территориальностью, у нетерриториальных
самцов такие связи отсутствуют в силу недоступ-
ности для них зон комфорта самок (Целлариус А.,
Целлариус Е., 2006). Территориальный самец за-
трачивает значительное время на патрулирова-
ние, территориальные конфликты и интерсексу-
альные контакты (табл. 9). Таким образом, ос-
новные затраты самца приходятся не на поиск
объекта, а на его привлечение и удержание.

Самка активно ищет участок с благоприятны-
ми условиями, при этом основным условием пе-
рехода к устойчивой оседлости является высокая
аффилиативность (Am) владельца территории.
Поскольку высокая Am в этом случае неизбежно
ведет к возникновению А-отношений, можно
сказать, что самка фактически ищет условия, в
которых возможно формирование А-отношений
с самцом. На поиск затрачивается более двух лет
(табл. 6), самка формирует поочередно несколько
временных индивидуальных участков, при этом
никогда не предпринимает повторных попыток к
оседанию в одном и том же месте. Подобная стра-
тегия поиска участка обитания самками вероятно
типична для многих видов ящериц (Evans, 1951).
Затраты самки на поддержание аффилиативной
связи с самцом сравнительно невелики (табл. 9),
т.е. основные затраты приходятся на поиск объ-
екта.

Стратегия поиска партнера у самок в терминах
теории оптимального кормодобывания относит-
ся к категории searcher, а стратегия самцов к кате-
гории pursuer (Emlen, 1966; MacArthur, Pianka,
1966). Стратегия pursuer в условиях обилия потен-
циальных “жертв” дает возможность формирова-
ния высокой избирательности (MacArthur, Pi-
anka, 1966), что и наблюдается в нашем случае у
самцов. Стратегия searcher в условиях пятнистой
среды, в сочетании с последовательным посеще-
нием пятен (поселений), практически без повто-
ров, редкость доступных объектов и большое вре-
мя поиска – это как раз те обстоятельства, кото-
рые ведут searcher’а к выбору первого же
подходящего варианта (Stamps et al., 2005), что и
наблюдается у самок. Поскольку данные страте-
гии в значительной степени определяются коли-

чеством и пространственным размещением ре-
сурса, можно ожидать в других экологических
условиях иные стратегии поиска, другие пути
дружественной интеграции диад или отсутствие
такой интеграции вообще.
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SOCIAL RELATIONSHIPS BETWEEN MALES AND FEMALES IN THE ROCK 
LIZARD (DAREVSKIA BRAUNERI, LACERTIDAE). 2. SEARCHING FOR A 

PLACE OF STABLE RESIDENCE, CRITERIA FOR THE CHOICE OF A SOCIAL 
PARTNER AND FACTORS OF A FRIENDLY INTEGRATION OF DYADS

A. Yu. Tsellarius1, E. Yu. Tsellarius1, E. A. Galoyan2

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia
e-mail: ale5386@yandex.ru

2Zoological Museum, Moscow State University, Moscow 125009, Russia
e-mail: edsmail@yandex.ru

There exist long-term intersexual friendly relationships between males and females of Brauner’s lizard that
are characterized by high levels of spatial association and affiliative behavior of partners (see report 1). In this
article, alternations in the frequency of affiliative behavior in males (Am) and females (Af) after the first ap-
pearance of a female on the male’s territory are considered, as well as conditions for the transition of the lizard
to a stable residency (SR). Am becomes stable during a few-day initial period and does not change later. This
suggests that criteria of the male’s choice are some peculiarities of the female’s exterior. In the initial period,
Af is always low, but if Am is high, it gradually rises up to the level of Am. The main condition of the female’s
SR is high Am of the owner of the territory in which the female’s comfort areas come to be. Thus, social part-
ner choice in the female is based on the male’s behavior, and a high Am is a trigger which starts up the forma-
tion of friendly interrelations. A significant correlation between social and sexual interrelations is absent. As
we can judge by the female’s reactions to sexual behavior of the male, its sexual activity is rather a factor of
social disintegration. Social strategies are well interpreted in terms of the optimal foraging theory.

Keywords: friendly interrelations, affiliative behavior, social partner choice, search for partner, gender social
strategies, lizards, Darevskia brauneri
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