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Исследования индивидуальных различий в по-
ведении животных начались, в той или иной сте-
пени, со времен Дарвина или даже ранее (Slater, 
1981; Caro, Bateson, 1986; Clark, Ehlinger, 1987; 
Sih et al., 2004a, 2004b; Réale et al., 2007; Budaev, 
Brown, 2011). Такой интерес вполне оправдан, 
поскольку индивидуальные различия, в том числе 
и по признакам поведения, представляют собой 
“сырой материал” как для искусственного, так и 
для естественного отбора. Внутрипопуляционная 
вариация и альтернативные стратегии социально-
го, репродуктивного, пищевого, миграционного 
и других видов поведения в настоящее время 
хорошо описаны в литературе. Недавний стати-
стический мета-анализ1 имеющейся литературы 
показал, что более 10% изменчивости элементов 
поведения связан именно с индивидуальностью 
(Bell et al., 2009).

Пожалуй наиболее широко индивидуальные 
различия в поведении исследованы у рыб, что 
связано с огромным биологическим разнообрази-
ем этих животных, обитающих в самых разных 
водных экосистемах. Важную роль играет также 
и удобство содержания рыб в контролируемых 

1  Мета-анализ – статистическая методология, позволяющая 
объединить результаты нескольких опубликованных ис-
следований для количественной проверки определенной 
гипотезы.

лабораторных условиях. Многочисленные иссле-
дования выявили значительные различия между 
особями в самых разных формах поведения, 
включая социальное, пищевое, оборонительное, 
миграционное, сексуальное и др. (Ringler, 1983; 
Magurran, 1993; Budaev, Zworykin, 2002; Павлов 
и др., 2007; Budaev, Brown, 2011; Conrad et al., 
2011). Значительные индивидуальные различия 
были обнаружены в поведении рыб в стае (Ра-
даков, 1972; Pitcher et al., 1982; Helfman, 1984; 
Magurran, 1993; Pitcher, Parrish, 1993;Ward et al., 
2004; Leblond, Reebs, 2006), длительное время 
рассматриваемой как наиболее однородная, экви-
потенциальная, социальная структура (Радаков, 
1972). Даже классический для этологии пример 
жестко видоспецифичного инстинктивного по-
ведения – стереотипная реакция самца трехиг-
лой колюшки на красное брюхо модели – в дей-
ствительности сильно различается у отдельных 
особей: весьма выражена у одних и полностью 
отсутствует у других. По мнению некоторых 
исследователей (Rowland, 1982; Baerends, 1985; 
Bolyard, Rowland, 1996), это ставит под вопрос 
классическую концепцию ключевых стимулов – 
релизеров, которые оказываются ни универсаль-
ными, ни высоко специфическими.

В настоящей работе мы представляем обзор не-
давних исследований индивидуальных различий 
в поведении рыб, а также их адаптивного значе-
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Рассмотрен феномен индивидуальных различий в поведении животных на примере рыб. Дан об-
зор основных этологических подходов к их изучению. Показана операциональная применимость 
понятия темперамент для описания устойчивых характеристик индивидуальности животных. 
Для классификации элемента поведения как характеристики темперамента он должен быть от-
носительно устойчивым во времени и в различных ситуациях. Кратко рассмотрены генетические 
и физиологические механизмы индивидуальных различий на примере рыб, а также факторы, 
влияющие на их развитие в онтогенезе, влияние индивидуального опыта. Показано существенное 
адаптивное значение темперамента, во многих случаях естественный отбор поддерживает альтер-
нативные стратегии поведения особей. Рассмотрены основные модели, объясняющие сосущество-
вание особей с разными типами поведения. Показано важное значение индивидуальных различий 
в поведении как фактора, влияющего на динамику популяций.
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ния и механизмов экологической дифференциа-
ции. Как указывается выше, феномен индивиду-
альности поведения в целом и индивидуальных 
различий в частности весьма широк. Он вклю-
чает в себя как различия в проявлении простых 
безусловных реакций, так и индивидуальные 
особенности сложных форм оборонительного и 
социального поведения особей. В данной работе 
мы главным образом рассматриваем именно по-
следние–относительно сложные–формы поведе-
ния. Вследствие значительной пластичности ис-
следование механизмов, а также экологического и 
адаптивного значения индивидуальных различий 
сложных форм оборонительного и социального 
поведения представляет наибольшую сложность 
для анализа.

ПОДХОДЫ  К  ИССЛЕДОВАНИЮ  
ИНДИВИДУАЛЬНЫХ  РАЗЛИЧИЙ

Понятие признака (фенотипического или гене-
тического) в широком смысле является одной из 
основ современной биологии. Именно признак 
является базовой единицей при описании любых 
различий между видами, популяциями и особями 
(Яблоков, Ларина, 1985; Мина, 1986; Яблоков, 
1987). Понятие признака включает в себя любую 
черту (trait), которая может варьировать между 
видами, популяциями и особями (Michener, Sokal, 
1957; Langlet, 1971; Réale et al., 2007; Мина, 1986). 
При изучении морфологической изменчивости, 
признаки, как правило, весьма просто опреде-
лить; например, обычно не составляет труда из-
мерить длину или массу самого животного или 
каких-либо его морфологических структур.

В поведенческих исследованиях выделение 
устойчивых признаков, которые могут характе-
ризовать отдельных особей, обычно представляет 
проблему. Действительно поведение животных 
весьма пластично и представляет собой сово-
купность адаптивных реакций в ответ на разно-
образные внешние и внутренние стимулы. Даже 
в хорошо контролируемых экспериментальных 
условиях сложно создать полностью идентичную 
среду для всех особей. Они могут различаться по 
предшествующему опыту или мотивационному 
состоянию и т.д. Например, присутствие хищника 
за прозрачной перегородкой может вызывать силь-
ный стресс у рыб, имеющих опыт столкновения с 
хищником, но любопытство (исследовательское 
поведение) – у особей без такого опыта (Brown, 
Warburton, 1999). Рыбы могут использовать раз-
личные стратегии в зависимости от поведения 
других особей в группе (Davies, 1982; Krebs, 
Davies, 1993). Наконец, невозможно исключить 

и “... случайную вариацию, не контролируемую 
и часто неотделимую от измерения поведения” 
(Jinks, Broadhurst, 1974, p. 8). Это тем более важ-
но, что естественный отбор может поддерживать 
“смешанные стратегии”, когда животное с опре-
деленной вероятностью выбирает одну из фик-
сированного набора стратегий (Maynard Smith, 
1982), или даже полностью случайное поведение 
(“adaptive coin-fl ipping”, Cooper, Kaplan, 1982; 
Лабас, Крылов, 1983). Таким образом, отдельный 
показатель поведения, измеренный в некоторый 
момент времени в некоторой ситуации, едва ли 
представляет собой классический признак, кото-
рый способен надежно характеризовать отдель-
ных особей.

Существует несколько общих подходов к опи-
санию индивидуальных различий в поведении, 
использующих несколько различную термино-
логию. Тем не менее терминология и концепту-
альный аппарат в данной области только лишь 
формируется. Поэтому различия между ними 
достаточно условны и во многом определяются 
лишь акцентом на определенные типы поведения 
и используемой терминологией. Так, например, 
некоторые исследователи при изучении индиви-
дуальных различий поведения главным образом 
оперируют обобщенными характеристиками 
особей (например, “смелость”), в то время как 
другие выделяют группы особей, характеризую-
щихся сходными значениями определенных фе-
нотипических признаков (такие как “активная” 
и “пассивная” стратегии). Разные подходы, од-
нако, объединяет то, что исследователь пытается 
выделить в пластичном поведении относительно 
устойчивые характеристики. Устойчивость при-
знаков в таком случае может проявляться в разные 
моменты времени и в разных ситуациях (Budaev, 
Zworykin, 2002; Budaev, Brown, 2011).

Важно отметить, что устойчивость не имеет 
никакого отношения к стабильности или неиз-
менности определенного элемента поведения. 
Напротив, особи могут демонстрировать весьма 
устойчивые индивидуальные различия даже в 
высшей степени лабильных форм поведения. 
Устойчивость индивидуальных различий подра-
зумевает корреляции в поведении. В идеальном 
случае это значит, что ранговый порядок особей 
по степени проявления некоторой формы поведе-
ния остается неизменным с течением времени и 
в разных ситуациях. Например, наиболее (как и 
наименее) агрессивные особи остаются таковыми 
в двух ситуациях, даже если общий уровень аг-
рессии в этих ситуациях значительно различается 
(Budaev, Zworykin, 2002; Réale et al., 2007; Budaev, 
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Brown, 2011). Интересно, что отклонение индиви-
дуальных величин показателей поведения отдель-
ной особи от линии регрессии, предсказываемой 
исходя из наличия поведенческой корреляции – 
отклонение от синдрома (syndrome deviation), 
в некоторых случаях также оказывается весьма 
показательным (Herczeg, Garamszegi, 2011).

Устойчивость индивидуальных различий в 
разные моменты времени основана на таком по-
нятии, как повторяемость (repeatability) поведе-
ния. В наиболее простом случае повторяемость 
представляет собой коэффициент корреляции 
между двумя измерениями одной и той же по-
веденческой характеристики в разные моменты 
времени при повторном тестировании особей 
в одном и том же тесте. В общем случае повто-
ряемость представляет собой внутриклассовый 
коэффициент корреляции (intra-class correlation 
coeffi cient), оцениваемый методами корреляци-
онного или дисперсионного анализа, а также на 
основе моделей смешанных эффектов (Nakagawa, 
Schielzeth, 2010). При идеальной повторяемости 
все измерения представляют собой простую ли-
нейную функцию и соответствующий коэффици-
ент равен единице. Мета-анализ повторяемости 
поведения в разных исследованиях показывает 
(Bell et al., 2009), что ее среднее значение состав-
ляет 0.37 и обычно тем выше, чем короче времен-
ной интервал между измерениями. Так, повторяе-
мость характеристик смелости у цихловой рыбы 
Neolamprologus pulcher уменьшается с 0.83, когда 
измерения проводятся в течение одного дня, до 
0.19 для измерений, разделенных интервалом в 
три года (1201 дней) (Chervet et al., 2011).

Статистический мета-анализ большого объема 
накопленной к настоящему времени литературы 
подтверждает существование устойчивых инди-
видуальных различий (Bell et al., 2009; Garamszegi 
et al., 2012). Тем не менее размер эффекта не все-
гда оказывается значительным и может сильно 
различаться в разных популяциях одного и того 
же вида (Garamszegi et al., 2012). Это указывает на 
то, что характер индивидуальной вариабельности 
может в той или иной мере отражать адаптивную 
реакцию на конкретные условия среды.

Пугливость-смелость

На заре нынешнего всплеска интереса к ин-
дивидуальным различиям в поведении, Уилсон 
с соавторами (Wilson et al., 1993; Wilson et al., 
1994) предложили континуум пугливости-смело-
сти (shyness-boldness) в качестве фундаменталь-
ной характеристики индивидуальности у разных 
видов животных. Авторы дали операциональное 

определение данного континуума как “индиви-
дуальную тенденцию к избеганию или же склон-
ность к риску”. Пугливость-смелость часто при-
меняется и для рыб. Например, этот же коллектив 
авторов (Wilson et al., 1993) использовал его для 
описания индивидуальных различий поведения 
солнечного окуня Lepomis gibbosus. В данном 
исследовании, континуум пугливости-смелости 
определялся склонностью либо избегать, либо 
подходить к новым объектам. В качестве послед-
них использовали длинную линейку, а также не-
большой ставной невод. Оказалось, что смелые 
особи, характеризующиеся слабо выраженным 
избеганием новых объектов, а также приближаю-
щегося к ним подводного пловца-наблюдателя, 
отличались пониженной тенденцией к группово-
му поведению и быстрее акклиматизировались в 
лабораторных условиях. Положение отдельных 
особей на континууме пугливости-смелости по-
зволяло предсказать особенности их питания, 
предпочтительное использование определенных 
биотопов и особенности паразитофауны. Схожие 
результаты были получены Будаевым (Budaev, 
1997a) на черноморских зеленушках Symphodus 
ocellatus. Те зеленушки, которые наиболее смело 
вели себя в новой незнакомой среде – активно пе-
ремещались, проявляя исследовательское поведе-
ние, в природе предпочитали открытые биотопы 
и отличались слабо выраженной тенденцией к 
групповому поведению. Пугливые же особи, ко-
торые в новой среде были малоактивны и вместо 
исследовательского поведения старались затаить-
ся, стремились находиться в группе и предпочи-
тали зарослевые биотопы.

Понятие смелости-пугливости было исполь-
зовано в ряде последующих исследований рыб. 
Чаще всего для его определения применяют тест 
открытого поля, представляющего собой новую 
незнакомую среду, лишенную характерных фик-
сированных ориентиров, и тесты, основанные 
на предъявлении незнакомых объектов разного 
размера и формы, моделей хищника или живого 
хищника, расположенного за прозрачной перего-
родкой. Кроме того, для определения смелости 
часто измеряют время до начала питания рыбы 
в присутствии хищника, время до самостоя-
тельного выхода рыбы в незнакомый отсек аква-
риума из “домашнего” отсека через небольшое 
отверстие в перегородке, время, проведенное в 
потенциально опасном открытом микробиото-
пе и т.п. Большинство исследований выявляют 
значительную устойчивость подобных характе-
ристик поведения, т.е. особи, проявляющие вы-
сокую смелость в одном тесте, также проявляют 
смелость и в других тестах (Huntingford, 1976; 
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Brick, Jakobsson, 2002; Ward et al., 2004; Brown 
et al., 2007; Wilson, Godin, 2009). В то же время 
в ряде случаев (Coleman, Wilson, 1998; Wilson, 
Stevens, 2005; Dingemanse et al., 2007) оказалось, 
что показатели смелости рыб в разных ситуациях 
коррелировали не всегда. Т.е. одна и та же особь 
могла быть смелой в одном тесте, но трусливой 
в другом. Исследование континуума смелости-
пугливости важно, поскольку поведение особей 
в рискованных ситуациях обычно имеет важное 
экологическое и адаптивное значение, связано со 
множеством других форм поведения, представляя 
собой один из важных механизмов экологической 
дифференциации (Wilson, 1998; Cote et al., 2010; 
Dingemanse, Wolf, 2010).

Стратегии реагирования на стресс

Несколько иной подход к описанию и анализу 
индивидуальных различий в поведении живот-
ных, в том числе рыб, основывается на понятии 
копинга в ситуациях стресса2 (coping with stress). 
В рамках такого подхода определяют основные 
стратегии, используемые различными особями 
для того, чтобы справиться с ситуацией стресса. 
В этом случае обычно выделяют отдельные груп-
пы особей, характеризующихся определенным 
типом реагирования на стресс (Budaev, 1997b; 
Budaev, Zworykin, 2002; Brelin et al., 2005; Øverli et 
al., 2007; Budaev, Brown, 2011). При этом наиболее 
часто различают две альтернативных стратегии 
преодоления стресса: проактивную и реактивную 
(Benus et al., 1991; Koolhaas et al., 1999; Øverli et 
al., 2007). Исследованиями на млекопитающих и 
птицах (Koolhaas et al., 1999; Bakshi, Kalin, 2002; 
Coppens et al., 2010) и, в меньшей степени, на 
рыбах (Øverli et al., 2005) было показано, что аль-
тернативные стратегии копинга связаны со мно-
жеством нейроэндокринных различий, а также 
интенсивностью метаболизма.

Для изучения копинга обычно применяют те 
же поведенческие тесты, что и для исследования 
смелости-пугливости: тест открытого поля, раз-
личные незнакомые объекты, модельного хищни-
ка и т.п. Особи, характеризующиеся проактивным 
реагированием на стресс, отличаются более вы-
сокой активностью, смелостью, агрессивностью, 
тенденцией к более стереотипному реагированию 
и тенденцией игнорировать небольшие изменения 
стимулов среды. Например, при предъявлении 

2  Копингом в психологии называют общую стратегию реа-
гирования на стресс, включающую когнитивные, эмо-
циональные и поведенческие компоненты. На грызунах и 
приматах разработаны психобиологические и психофарма-
кологические модели копинга.

незнакомого объекта проактивные особи прояв-
ляют выраженное исследовательское поведение, 
однако обследуют такие объекты быстро и по-
верхностно. Особи, характеризующиеся реактив-
ной стратегией, напротив, более пугливы, мало-
агрессивны, более чувствительны к изменениям 
окружающей среды, обследуют новые стимулы 
медленно, но тщательно.

Поведенческие синдромы

Еще один подход к изучению индивидуальных 
различий в поведении основан на концепции по-
веденческого синдрома (behavioural syndrome). 
Синдром представляет собой набор взаимно кор-
релирующих типов и показателей поведения, свя-
занных друг с другом в пределах одной ситуации 
или же в разных ситуациях (Sih et al., 2004a,b). 
Классическим примером синдрома является кор-
реляция между уровнем активности, смелостью 
и агрессивностью в разных ситуациях, наблю-
даемая у особей трехиглой колюшки Gasterosteus 
aculeatus (Tulley, Huntingford, 1988). Сих и со-
авторы (Sih et al., 2004a) отметили несколько 
синдромов, имеющих, по их мнению, особое 
значение: агрессивности, активности, смелости, 
пугливости и реактивности.

Корреляции между поведением в разных ситуа-
циях, а также корреляции между различными ти-
пами поведения важны, поскольку они могут ге-
нерировать адаптивные компромиссы (trade-offs),
когда один и тот же признак имеет как высокую вы-
году, так и стоимость. Синдромы, следовательно, 
могут играть важную роль в эволюции поведения. 
Корреляции между индивидуальным поведением 
в разных ситуациях накладывают ограничения 
на адаптивную пластичность и, следовательно, 
на возможное направление и скорость эволюции 
(Sih et al., 2004a; Dochtermann, Roff, 2010).

Например, высокая смелость может быть адап-
тивна в ситуации конкуренции за пищу. Однако в 
присутствии хищника смелость может оказаться 
не адаптивной, так как повышает риск особи быть 
съеденной. Подобным образом высокая агрессив-
ность повышает конкурентоспособность особи в 
ситуации добычи пищи, однако такая агрессивная 
особь может атаковать и потенциального брачно-
го партнера, что также кажется дезадаптивным. 
Наличие поведенческого синдрома во многих 
случаях позволяет дать объяснение наличию явно 
дезадаптивного поведения: данный вид поведе-
ния, хотя и кажется дезадаптивным в изоляции, 
оказывается адаптивен в силу своей корреляции с 
другими, связанными, поведенческими формами 
(Sih et al., 2004a; Budaev, Brown, 2011).
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Темперамент
Еще одно направление исследований инди-

видуальных различий в поведении животных, 
включая рыб, основано на расширении поня-
тия темперамент (temperament) и даже лич-
ность (personality) на животных (Budaev, 1997b; 
Gosling, 1999; Budaev, Zworykin, 2002; Vazire et 
al., 2007; Uher, 2008). В рамках данного направ-
ления исследований, темперамент определяется 
как “... комплекс индивидуальных особенностей 
особи, связанных, прежде всего, с типом ее нерв-
ной системы, определяющий поведение в разных 
ситуациях” (Будаев, 2000, с. 15). Личность же 
включает в себя характеристики темперамента, 
связанные с социальным поведением и обуслов-
ленных жизнью особей в сообществе. Данные 
определения являются операциональными и не 
подразумевают наличия развитых эмоций, когни-
тивных способностей или сознания, а нервная си-
стема определяется как “концептуальная нервная 
система” в смысле Хебба (Hebb, 1955). Поэтому 
термины “темперамент” и “личность” могут быть 
использованы для описания поведения широкого 
круга организмов, даже таких как, например, бак-
терии, а также искусственных агентов, например 
роботов (Budaev, Brown, 2011).

Исследователи личности человека разработа-
ли концепции, подходы и методы, позволяющие 
вычленять и анализировать стабильные элементы 
в высоко пластичном поведении Homo sapiens. 
Существование устойчивых черт личности со-
вершенно очевидно на интуитивном уровне, од-
нако их количественное исследование началось в 
психологии с начала XX в. (Cattell, 1957). Тем не 
менее теории личности, основанные на анализе 
устойчивых черт (personality traits), также имели и 
серьезных критиков. Например, один из наиболее 
влиятельных критиков теории личности Мишель 
(Mischel, 1973) утверждал, что стабильной лич-
ности на самом деле не существует, а поведение 
человека в высшей степени лабильно и главным 
образом зависит от внешних стимулов (тут тео-
рия Мишеля перекликается с классическим бихе-
виоризмом). Тем не менее к настоящему времени 
существование устойчивых черт личности не 
вызывает сомнения (Kenrick et al., 1988): поведе-
ние человека действительно весьма пластично и 
характеристики личности не позволяют предска-
зать каждый изолированный поведенческий акт, 
а лишь описывают тенденции, обычный способ 
действия и типичное поведение индивидуума в 
течение длительного периода времени (Fleeson, 
2004; Funder, 2009). Такой же подход – выделение 
устойчивых индивидуальных характеристик – 
может быть применен к изучению поведения 

животных. В рамках данного направления, ис-
следователи главным образом заинтересованы в 
выявлении основных размерностей или базовых 
факторов – своего рода, общего “ландшафта” – 
индивидуальных различий в поведении живот-
ных разных видов и групп (Budaev, 1998; Gosling, 
2001; Réale et al., 2007; Vazire et al., 2007; Budaev, 
Brown, 2011; Uher, 2011).

Обычно особей тестируют в наборе из не-
скольких тестов, в каждом из которых измеряют 
несколько показателей. Тесты повторяют через 
определенное время для выявления устойчивости 
индивидуальных показателей поведения во вре-
мени. На заключительном этапе проводят много-
мерный статистический анализ большого числа 
переменных, что позволяет выявить основные 
факторы темперамента данного вида высшего 
порядка (Budaev, 1997b; Budaev, 1998; Budaev, 
Brown, 2011). Именно такой подход используют 
и психологи для изучения личности человека, 
только вместо поведенческих тестов применяют 
психологические анкеты и рейтинговые шкалы 
(Cattell, 1973; Vazire et al., 2007; Uher, 2008; Uher, 
2011). Данное направление исследований можно 
проиллюстрировать работой Будаева (Budaev, 
1997b), выделившего у гуппи Poecilia reticulata 
устойчивые факторы темперамента активность и 
страх на основании поведения этих рыб в наборе 
различных тестовых ситуаций.

Изучение темперамента и личности животных 
соответствует классической парадигме этологии, 
описанной в известной работе Нико Тинбергена 
“О целях и методах этологии” (Tinbergen, 1963). 
Этот труд, положивший основу современной это-
логии и экологии поведения, начинается с разде-
ла “Наблюдение и описание”, подчеркивающего 
важность определения общей картины – своего 
рода общего ландшафта – поведения. Понятие 
темперамента и личности животных также сле-
дует этологической традиции функционального 
и операционального определения сложных форм 
поведения, выраженной Конрадом Лоренцем в 
своей Нобелевской лекции: “Когда мы говорим о 
любви, дружбе, неприязни или зависти у живот-
ных, нас нельзя обвинить в антропоморфизме. 
Эти термины определяются функционально, так 
же как ноги, крылья, глаза, а также другие мор-
фологические структуры, возникшие независимо 
у разных групп животных”3 (Lorenz, 1974, p. 233).

3  “When we speak of falling in love, of friendship, personal en-
mity, or jealousy in these or other animals, we are not guilty 
of anthropomorphism. These terms refer to functionally deter-
mined concepts, just as do the terms legs, wings, eyes, and the 
names used for other bodily structures that have evolved inde-
pendently in different phyla or animals.”
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Индивидуальные характеристики 
и фенотипические группы

Из обсуждения, представленного выше, видно, 
что описание и анализ индивидуальных различий 
в поведении может основываться на разделении 
особей на фенотипические группы (например, 
стратегии копинга в ситуации стресса: проак-
тивные и реактивные особи) или выделении ин-
дивидуальных фенотипических характеристик 
(например, уровня смелости каждой из особей). 
В первом случае исследователь разделяет всю 
совокупность животных на естественные группы 
или кластеры (типы индивидуальности) в соответ-
ствии с определенным фенотипическим критери-
ем. Во втором случае единицей анализа является 
характеристика поведения, так что особей ранжи-
руют по соответствующей шкале. Несмотря на то 
что разделение особей на фенотипические группы 
кажется более интуитивным, нам представляется, 
что второй подход является более общим и про-
дуктивным для исследования индивидуальных 
различий в поведении. Действительно, выделение 
кластеров в явной или неявной форме отражает 
одну или несколько фенотипических характери-
стик (например, группы “крупные” или “мелкие” 
различаются характеристикой “размер тела”). 
Выделение групп наиболее естественно в тех 
случаях, когда определяющие их характеристики 
имеют би- или мультимодальное распределение 
или когда исследователь имеет дело с дискретны-
ми стратегиями (тактиками), представляющими 
собой последовательность действий, древо реше-
ний и т. п. не описываемыми обычными непре-
рывными переменными (ранговая или порядковая 
шкала). Если же распределение унимодально (на-
пример, приближается к нормальному), выделе-
ние групп с неизбежностью носит произвольный 
характер. В любом случае выделение в качестве 
единицы анализа фенотипических характеристик 
позволяет с легкостью описывать группы или 
типы особей, в то время как выделение группы 
обуславливается наличием естественной неодно-
родности/бимодальности.

Механизмы индивидуальных различий 
поведения и темперамента

Разумно предположить, что корреляции между 
разными формами поведения особей в разных 
ситуациях отражают наличие генетических, 
физиологических, нейроэндокринных, онтоге-
нетических, мотивационных, адаптивных или 
эволюционных механизмов, ограничивающих 
независимое варьирование поведенческой измен-

чивости. Генетические корреляции возникают, 
например (Falconer, MacKay, 1996), в результате 
плейотропного действия генов (действие специ-
фического гена более чем на один фенотипиче-
ский признак) или как результат неслучайной 
ассоциации аллелей в различных локусах (linkage 
disequilibrium). Более того, простое существова-
ние фенотипической корреляции между призна-
ками часто указывает (хотя это и не обязательно) 
на то, что между этими признаками может иметь 
место и генетическая корреляция (Cheverud, 1988; 
Bakker, 1994; Roff, 1995; Dingemanse et al., 2012). 
Фенотипические корреляции между характери-
стиками поведения, образующими поведенческие 
синдромы, чаще всего совпадают по направлению 
с генетическими и в среднем объясняют до 75% 
дисперсии последних (Dochtermann, 2011).

Корреляции могут обуславливаться и ограни-
чениями, налагаемыми на онтогенез – ограни-
ченным набором возможных онтогенетических 
состояний, в результате упорядочения во вре-
мени, или функциональных ограничений, таких 
как ограничения на значения величин признаков 
или их комбинаций (Arnold, 1990; Arnold, 1994). 
Предполагается также (Gray, 1987; Bakker, 1994; 
Depue, Collins, 1999; Budaev, Brown, 2011), что 
корреляции между разными формами поведения 
отдельных особей обуславливаются общими 
физиологическими, мотивационными или пси-
хологическими факторами, контролирующими 
данные формы поведения. Так, если общая моти-
вационная система управляет набором элементов 
поведения, эти элементы должны реагировать 
на внешние факторы сходным образом. Более 
того, высокий (или низкий) уровень активности 
данной системы у определенных особей должен 
проявляться в более (или соответственно менее) 
выраженном проявлении всех форм поведения 
(в разных ситуациях), которыми управляет дан-
ная система.

Известно, что характеристики личности чело-
века (Livesley et al., 1998), собаки (Saetre et al., 
2006), птиц (Oers van et al., 2004, 2005), а также 
некоторых других видов животных имеют на-
следственный компонент. Характеристики тем-
перамента у рыб также могут быть обусловлены 
генетически, а недавние исследования позволи-
ли получить примерные оценки коэффициента 
их наследования (h2). Так, Браун с соавторами 
(Brown et al., 2007) сравнили уровень смелости 
у Brachyrhaphis episcopi: потомков рыб из двух 
популяций с разным прессом хищничества. Рыбы 
из популяции с высоким уровнем хищничества 
были смелее, чем особи из популяции с низким 
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уровнем хищничества. Различия между потомками 
рыб из данных популяций, выращенных в лабора-
тории, оказались примерно того же масштаба, что 
и в родительских популяциях. Райт с соавторами 
(Wright et al., 2003) обнаружили достоверные раз-
личия в уровнях смелости и тенденции к прояв-
лению группового поведения данио Brachydanio 
rerio, потомков рыб из четырех диких популяций. 
При этом уровень коэффициента наследования 
приближался к 0.4. В противоположность этому, 
в работе Белла (Bell, 2005) был выявлен довольно 
низкий коэффициент наследования смелости и 
агрессии, h2 < 0.2, в двух популяциях трехиглой 
колюшки. Это может указывать на сильное дав-
ление отбора, “вымывающее” большую часть 
аддитивной генетической дисперсии. Возмож-
но, однако, что смелость в этих популяциях рыб 
определяется главным образом условиями среды.

Другая группа исследователей (Dingemanse et 
al., 2009) протестировала трехиглых колюшек из 
популяций с высоким и низким прессом хищни-
чества. Рыбы также были подвергнуты повтор-
ным столкновениям с хищниками, что позволило 
оценить и влияние индивидуального опыта. Как 
оказалось показатель наследования смелости, 
общей активности, а также тенденции прояв-
лять групповое поведение, колебался от 0.06 до 
0.32. Важно отметить, что уровень наследова-
ния в подавляющем большинстве случаев был 
значительно выше в популяциях симпатричных 
с хищниками. Это соответствует данным, сви-
детельствующим, что поведенческий синдром 
(скоррелированные смелость, агрессивность и 
активность) выражен именно в популяциях с вы-
соким прессом хищничества и не проявляется в 
полной мере в популяциях лишенных хищников 
(Dingemanse et al., 2007).

Райт с соавторами (Wright et al., 2006a) иссле-
довали локусы количественных признаков (QTL) 
для смелости и тенденции проявлять групповое 
поведение в рекомбинантной популяции данио, 
полученной путем скрещивания диких рыб с осо-
бями одной из лабораторных линий. Исследова-
ние позволило выявить два локуса количествен-
ных признаков, определяющих различия между 
особями по уровню смелости, в хромосомах 9 и 
16. Это свидетельствует о том, что вариации дан-
ной характеристики темперамента определяются 
относительно небольшим участком генома этих 
рыб, скорее всего включающим множество генов. 
Кроме того, та же группа авторов (Wright et al., 
2006b) выявила эпистатические взаимодействия 
генов, детерминирующих уровень смелости у 
данио. Это указывает на достаточно сложный ха-

рактер наследования данного свойства темпера-
мента, включающий взаимодействие между неал-
лельными генами. В целом выявленный паттерн 
примерно соответствует характеру наследования 
признаков, оказывающих значительное воздей-
ствие на компоненты приспособленности.

Известно, что характеристики темперамента 
млекопитающих и птиц, особенно связанные со 
смелостью, в значительной степени определяются 
гормональными механизмами реакции на стресс и 
стратегиями копинга (Koolhaas et al., 1999, 2011). 
Аналогичные данные были получены и для рыб. 
Так, особи Brachyrhaphis episcopi, отличающие-
ся большей смелостью, демонстрируют относи-
тельно слабую гормональную реакцию на стресс 
(Brown et al., 2005). Подобная связь смелости и 
гормональными реакциями на стресс была обна-
ружена у других видов рыб (Øverli et al., 2005; 
Schjolden et al., 2005; Raoult et al., 2011). Недавнее 
исследование продемонстрировало взаимосвязь 
между ответом организма на стресс и стратегией 
копинга у карпа Cyprinus carpio (Huntingford et 
al., 2010). Смелые особи отличались значительно 
более высокой интенсивностью метаболизма, чем 
пугливые. Уровень экспрессии гена рецептора 
кортизола, уровень лактата в плазме и глюкозы 
у смелых рыб были ниже. Подобная взаимосвязь 
между смелостью и фоновой концентрацией 
кортизола крови были обнаружены у японского 
горбыля Argyosomus japonicus, у которого смелые 
особи также имели значительно более низкий 
уровень концентрации кортизола, чем пугливые 
(Raoult et al., 2011).

Внутрипопуляционные различия в миграци-
онном поведении плотвы Rutilus rutilus отража-
ют различия в уровнях концентрации веществ 
катехоламинергической системы. Так, в работе 
Павлова и др. (Павлов и др., 1998) показано, что 
в реке встречаются особи с высоким и с низким 
уровнями ДОФА, дофамина и кортизола, однако 
практически отсутствуют рыбы с промежуточ-
ными уровнями концентрации данных веществ. 
Таким образом, личинки плотвы в период ее 
массовой покатной миграции дифференцированы 
на две четкие группировки. Молодь из группы 
с пониженным содержанием гормональных ве-
ществ обитают в лимноусловиях в прибрежных 
биотопах, не участвуя в покатной миграции (ре-
зидентная группа). Молодь же второй группы с 
более высоким уровнем указанных гормонов дер-
жится в пограничном участке, на течении ближе к 
русловому потоку и совершают покатную мигра-
цию (группа мигрантов). Интересно, что особи из 
группы с высоким уровнем гормонов характери-
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зуются склонностью к риску, например с большей 
вероятностью выходят в новую среду (Нечаев и 
др., 1991). В основе поведенческих различий рыб 
из выявленных группировок, по-видимому, лежит 
разный уровень синтеза тех гормонов, которые 
непосредственно регулируют энергетические 
процессы в организме, прежде всего, катехол-
амины и кортикостероиды (Павлов и др., 2007). 
Так, например, попадание резидентов на течение 
приводит к нарушению скоростей анаболических 
и катаболических процессов и развитию стрессо-
вой реакции. Особи резидентной группы могут 
находиться в реоусловиях лишь относительно 
короткое время (Павлов и др., 2007).

Группа исследователей (Øverli et al., 2005) 
вывела две линии радужной форели Parasalmo 
(Oncorhynchus) mykiss с высокой и низкой реак-
тивностью на стресс. При этом, критерием отбо-
ра служила высокая (линия HR) или низкая (ли-
ния LR) пост-стрессовая концентрация кортизола 
в плазме. Оказалось, что эти линии значительно 
различаются по своим физиологическим характе-
ристикам и поведению в различных тестах, что 
свидетельствует о различиях в их темпераменте 
(Øverli et al., 2007). Так, рыбы из линии HR отли-
чались наличием стресс-индуцированной анорек-
сии: в отличие от рыб линии LR, они не питались 
в течение пост-стрессового периода (Øverli et al., 
2002). Особи линии LR также отличались более 
высокой смелостью, агрессивностью и обычно 
занимали доминирующие позиции в социальной 
иерархии (Pottinger, Carrick, 2001). Эксперимен-
ты по обучению рыб показали, что рыбы линии 
LR характеризовались значительно более дли-
тельным затуханием выработанной условно-реф-
лекторной реакцией на выученный стресс, чем 
линии HR (Moreira et al., 2004). Таким образом, 
линия с низкой реактивностью на стресс (LR) 
демонстрировала смелость, активность, а также 
низкую гибкость поведения, характерные для 
активного копинга, как ранее было показано на 
млекопитающих (Benus et al., 1991; Koolhaas et 
al., 1999; Bolhuis et al., 2005) и птицах (Groothuis, 
Carere, 2005).

Нейроэндокринные отличия между линиями 
HR и LR радужной форели также включают в себя 
различия в профилях активности и метаболизма 
моноаминэргической системы мозга (Øverli et al., 
2001). Так, линия HR отличается более высокими 
уровнями синтеза и метаболизма серотонина, 
норадреналина и дофамина в пост-стрессовый 
период, чем LR. В свою очередь особи линии LR 
характеризуются повышенным уровнем 5-HIAA 
(метаболита серотонина) и MHPG (метаболита 

норадреналина) в гипоталамусе, а также имели 
значительно более высокий уровень фоново-
го отношения 5-HIAA/5-HT теленцефалона. В 
целом эти паттерны в значительной степени 
совпадают с картиной, наблюдаемой у млекопи-
тающих, различающихся стратегиями копинга 
(Øverli et al., 2007).

Известно, что лимбическая система головного 
мозга, включающая гиппокамп, миндалину, гипо-
таламус и несколько других близлежащих струк-
тур, играет важную роль в контроле эмоций и 
формировании личности у человека и других мле-
копитающих (Gray, 1987; Lautin, 2002). Несмотря 
на то что организация мозга у рыб значительно от-
личается от млекопитающих, определенные обла-
сти переднего мозга – латеральный и медиальный 
паллиум – рассматриваются как гомологи лим-
бической системы (Flood et al., 1976; Никоноров, 
1982; Wullimann, Mueller, 2004; Yamamoto et al., 
2007). У рыб эти области контролируют сходные 
поведенческие механизмы и процессы, такие, на-
пример, как эмоциональное обучение (Никоноров, 
1982; Broglio et al., 2005; Portavella, Vargas, 2005). 
Тем не менее какое влияние оказывают данные 
структуры переднего мозга на индивидуальность 
рыб остается практически неизвестным.

Недавние исследования данио свидетельству-
ют о возможном участии определенных структур 
эпиталамуса, особенно хабенулы, в формирова-
нии эмоций, индивидуальных различий в поведе-
нии и латеральной асимметрии у рыб. Хабенула 
является одним из основных компонентов дор-
сального проводящего пути промежуточного моз-
га, соединяющего лимбические отделы переднего 
мозга, а также средний и задний мозг (Sutherland, 
1982; Bianco, Wilson, 2009). Интересно, что у рыб 
и некоторых других групп позвоночных она асим-
метрична: левые латеральные ядра хабенулы зна-
чительно превышают в размере правые (Bianco, 
Wilson, 2009). Спонтанная мутация, изменяющая 
данную асимметрию у данио, вызывает значи-
тельное увеличение смелости (Dadda et al., 2010). 
Кроме того, развитие эмбрионов данио в полной 
темноте на ранних стадиях онтогенеза оказывает 
воздействие на асимметричное развитие свето-
чувствительных ядер хабенулы (Budaev, Andrew, 
2009a) и – что наиболее интересно в данном кон-
тексте – значительно влияет и на развитие смело-
сти (Budaev, Andrew, 2009b).

В последнее время накапливается все больше 
свидетельств, что хабенула является одним из 
ключевых отделов, модулирующих дофаминер-
гические системы мозга, которые в свою очередь 
играют важную роль в формировании тревож-
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ности и страха, а также связанных с ними ха-
рактеристик личности (Shepard et al., 2006). Это 
указывает на значительное сходство структуры 
индивидуальных различий, темперамента и лич-
ности у различных видов позвоночных – от рыб 
до человека. По всей видимости, базовые харак-
теристики темперамента и личности отражают 
консервативную эволюцию, т.е. ограничения на 
эволюцию вследствие действия гомологичных 
физиологических и генетических механизмов.

ОНТОГЕНЕЗ  И  ВЛИЯНИЕ  
ИНДИВИДУАЛЬНОГО  ОПЫТА

Индивидуальные характеристики темперамен-
та рыб, как и других животных, демонстрируют 
значительную устойчивость в онтогенезе. Так, 
у африканской цихлиды Amphilophus citrinellus 
(Cichlasoma citrinellum) ранговый порядок осо-
бей по уровню их агрессивности не меняется с 
первого месяца жизни и до наступления поло-
возрелости (Francis, 1990). Несколько другие 
результаты были получены в исследовании раз-
вития смелости и агрессивности у африканской 
львиноголовой цихлиды Steatocranus cassuarius 
(Budaev et al., 1999a). В то время как устойчивые 
индивидуальные характеристики не проявлялись 
в поведении неполовозрелых особей данного 
вида, корреляции между поведением в разных 
тестовых ситуациях (следовательно, устойчивые 
характеристики темперамента) были обнаружены 
после наступления половозрелости. В других ис-
следованиях (Budaev, Andrew, 2009b; Conrad, Sih, 
2009) устойчивые индивидуальные характеристи-
ки, такие как смелость, проявлялись уже в раннем 
онтогенезе – у личинок (соответственно данио и 
радужной форели). Такое весьма раннее прояв-
ление устойчивых индивидуальных различий 
может быть индуцировано опытом столкновения 
с хищником и существенно модифицировано та-
кими факторами среды, как свет (Budaev, Andrew, 
2009 a,b). 

Описанные выше резидентные и мигрантные 
группировки особей плотвы, различающиеся 
по уровню гормонов, формируются главным 
образом за счет эпигенетических факторов, дей-
ствующих в течение раннего онтогенеза (Павлов 
и др., 2007). При индивидуальной инкубации от-
дельных икринок их дифференциация не проис-
ходит. При инкубации же икры в группе происхо-
дит дифференцировка поздних эмбрионов на две 
группы по уровню активности дофаминэргиче-
ской системы и активности метаболических про-
цессов, связанных со стероидными гормонами. 
Интересно, что добавление воды в емкости с ин-

дивидуально инкубируемыми икринками в воду 
из общей кладки также приводит к гормональной 
дифференциации (Нечаев и др., 2000; Павлов и 
др., 2007). Таким образом, гормональная и пове-
денческая дифференциация молоди рыб возника-
ет в результате влияния метаболитов других осо-
бей в группе, что указывает на ее важную роль 
в минимизации внутривидовой конкуренции 
(Павлов и др., 2007).

Индивидуальный опыт может существенно по-
влиять на смелость. Например, в работе Уилсона 
с соавторами (Wilson et al., 1993) различия между 
смелыми и пугливыми солнечниками были весь-
ма заметными в природе и непосредственно после 
помещения в аквариумы. Однако такие различия 
исчезали после продолжительной изоляции в ла-
бораторных условиях. Имитация атаки хищника 
повышала смелость особей Brachyrhaphis episcopi, 
потомков рыб из популяций как с высоким, так и с 
низким прессом хищничества (Brown et al., 2007). 
Шведские исследователи (Hellström, Magnhagen, 
2011) сравнивали уровень смелости между осо-
бями окуня Perca fl uviatilis из двух популяций с 
разными прессом хищничества. Потомки рыб из 
данных популяций, выращенные в среде без хищ-
ников, как оказалось, не различались по уровню 
смелости. Таким образом, индивидуальный опыт 
может оказывать важное влияние на формирова-
ние данной смелости и возможно других характе-
ристик индивидуальности рыб. 

Изменение состава группы рыб способно 
значительно модифицировать характеристики 
поведения пугливых особей окуня и в меньшей 
степени смелых особей этого вида (Magnhagen, 
Staffan, 2004). Пугливые рыбы, например, ста-
новились смелее, когда их помещали в группу 
пугливых рыб. Смелые же рыбы после помеще-
ния в группу смелых особей, наоборот, снижали 
уровень своей смелости. Подобные данные были 
получены этими авторами и в другом исследова-
нии (Magnhagen, 2006). В последнем случае кор-
реляция между временем, проведенным окунями 
в потенциально опасной среде, и исследованием 
незнакомой среды (что в комбинации формирует 
характеристику смелости) была статистически 
значима лишь в том случае, когда статистически 
учитывали поведение других членов группы.

Опыт победы и поражения в агрессивных взаи-
модействиях или даже простое наблюдение за 
поведением пугливых или смелых особей своего 
вида может модифицировать уровень смелости у 
радужной форели (Frost et al., 2007). Пол партнера 
по группе также в некоторых случаях оказывает 
влияние на уровень смелости особи. Например,
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самцы гуппи проявляют более выраженную сме-
лость после нападения воздушного хищника в том 
случае, когда они находятся в группе самцов, а не 
самок (Piyapong et al., 2009). Подобное сильное 
влияние социального окружения на проявление 
смелости и других характеристик индивидуаль-
ности можно ожидать у видов рыб, которые про-
водят значительную часть своей жизни в группе 
(Brown et al., 2011).

Важность индивидуального опыта и социаль-
ной среды для поддержания индивидуальных раз-
личий в смелости подчеркивается возможностью 
спонтанной реверсии стратегии копинга у линий 
радужной форели с высокой и низкой реактивно-
стью на стресс. Так, в одном случае, после пере-
мещения из Великобритании в Норвегию рыбы 
линии HR стали демонстрировать более смелое 
поведение, чем рыбы LR и проявлять социальное 
доминирование. В то же время различия между 
гормональными профилями линий сохранялись 
(Ruiz-Gomez et al., 2008). Этот неожиданный ре-
зультат свидетельствует о том, что кардинальное 
изменение условий среды (процедура транспор-
тировки, а также другие условия содержания) 
способно модифицировать даже весьма устойчи-
вые индивидуальные различия в поведенческой 
стратегии копинга.

Способность особей рыб к обучению сама под-
вержена значительным индивидуальным разли-
чиям, причем эти различия могут быть связаны 
с другими характеристиками индивидуальности, 
например смелостью. Так, в работах Т.С. Леще-
вой и А.Ю. Жуйкова (1989) выявлены различия в 
скорости обучения особей атлантического лосося 
Salmo salar и гуппи в задаче двустороннего из-
бегания в челночной камере. В этих опытах без-
условным стимулом служил удар электрическим 
током, условным – включение лампочки. Для 
избегания действия тока рыба должна была пере-
меститься в противоположный отсек челночной 
камеры. Опыты показали, что в то время как неко-
торые особи вырабатывали стабильную реакцию 
избегания, другие оказались к этому неспособны 
и довольно быстро переходили к пассивно-обо-
ронительному поведению, напоминающему ре-
акцию “выученной беспомощности”. Третий тип 
поведения характеризовался выработкой оборо-
нительной реакции, которая, однако, оказывалась 
нестойкой и быстро затормаживалась. Наконец, 
часть рыб демонстрировала быстрое обучение, 
при котором устойчивая условнорефлекторная 
деятельность появлялась без предшествующего 
периода неустойчивой. Сходные индивидуальные 
различия в обучении избеганию были найдены и 

у других видов рыб (Жуйков, Трунов, 1994), сви-
детельствуя в пользу универсальности данного 
феномена.

Интересно, что скорость обучения особей 
гуппи в двусторонней челночной камере в зна-
чительной степени определяется уровнем их 
смелости (Budaev, Zhuikov, 1998), причем менее 
смелые особи обучаются быстрее. Это наблюде-
ние согласуется с двухпроцессной теорией об-
учения избеганию (Zhuikov et al., 1994; Жуйков, 
1995), постулирующей, что общая его скорость 
определяется скоростью выработки реакции “вы-
ученного страха” (conditioned fear) и выработки 
инструментальной реакции (перемещения особи 
в противоположный отсек). По всей видимости, 
трусливых особей отличает относительно легкая 
выработка реакции выученного страха, сопря-
женная с интенсивной двигательной реакцией в 
ответ на аверсивный стимул, что способствует 
быстрому обучению в данной ситуации (Budaev, 
Zhuikov, 1998).

В задачах обучения добыванию новой пищи 
более высокую скорость демонстрируют сме-
лые особи, проявляющие более активное ис-
следовательское поведение (данные по гуппи
(Dugatkin, Alfi eri, 2003)). Кроме того, было по-
казано (Mesquita, 2011), что смелые особи карпа 
характеризуются более хаотичной стратегией 
обучения. Важно отметить, что поведение особей 
рыб в различных задачах обучения (например, об-
учение, торможение выученной реакции, повтор-
ное обучение), связанных с пищедобывательным 
поведением может демонстрировать значитель-
ную устойчивость (данные по солнечному окуню 
L. macrochirus, Colgan et al., 1991).

Индивидуальные характеристики сами могут 
оказывать значительное влияние на особенности 
социального взаимодействия между особями, что 
создает дополнительный уровень сложности со-
циальной структуры. Например, социальные сети, 
формируемые особями гуппи в группе (Croft et al., 
2004), характеризуются значительной степенью 
неслучайности и ассортативности, причем более 
пугливые особи имеют намного большее количе-
ство соединений (Croft et al., 2009). Эти данные 
в значительной мере совпадают с результатами, 
полученными на трехиглых колюшках (Pike et 
al., 2008). Таким образом, более пугливые особи 
могут выполнять роль своего рода “ключевых ин-
дивидуумов”, от которых в наибольшей степени 
зависит структура всей социальной сети и под-
держание ее целостности (Krause et al., 2010).

Под действием самоорганизации индиви-
дуальность отдельных особей в группе может 
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проявляться более выраженно, чем в изоляции 
(Hemelrijk, Wantia, 2005). С другой стороны, необ-
ходимость достижения консенсуса может застав-
лять особей “отказываться” от ярко выраженного 
индивидуального поведения и следовать общей 
стратегии группы (Sumpter et al., 2008). Извест-
но, что в группах некоторых видов птиц более 
смелые особи действуют как лидеры (Beauchamp, 
2000; Kurvers et al., 2009). С этим согласуются 
данные, полученные шведскими исследователями 
на окунях (Magnhagen, Bunnefeld, 2009). Уровень 
смелости особей данного вида изучали в изоля-
ции и в группах конспецифичных особей. Рыбы 
в этих опытах обычно были более пугливы в изо-
ляции, чем в группе. Однако уровень смелости у 
наиболее смелых особей не менялся, что делало 
их потенциальными лидерами группы. Действи-
тельно, исследование группового поведения и 
лидерства у трехиглых колюшек (Harcourt et al., 
2009) продемонстрировало, что смелые особи в 
большей степени проявляли инициативу, в то вре-
мя как другие особи оказывали на их поведение 
относительно слабое влияние. Более того, следо-
вание за смелыми особями других рыб повыша-
ло их тенденцию лидировать за счет механизма 
положительной обратной связи. Все это делало 
смелых колюшек лидерами группы.

Кроме индивидуального опыта и социальной 
среды на индивидуальные характеристики пове-
дения рыб могут оказывать влияние и различные 
физические факторы. Одним из наиболее важных 
факторов для рыб, как и других эктотермных 
животных, является температура окружающей 
среды, существенно влияющая на метаболизм. 
Действительно, даже относительно небольшое 
изменение температуры способно существенно 
влиять на смелость и агрессивность рыб-ласто-
чек Pomacentrus moluccensis и P. bankanensis 
(Biro et al., 2010). Интересно, что корреляции 
между поведением особей в разных ситуациях 
были стабильными при изменении температуры, 
однако, отдельные особи различались по степени 
своей пластичности. В то время как некоторые 
рыбы значительно увеличивали активность при 
повышении температуры, другие демонстриро-
вали более выраженную стабильность своей ин-
дивидуальности и не меняли активность в этих 
условиях.

Таким образом, большинство характеристик 
индивидуальности не являются жестко генетиче-
ски зафиксированными. На них влияют условия, 
в которых проходил ранний онтогенез, физиче-
ские условия среды и индивидуальный опыт. 
Социальная среда способна серьезно модифи-

цировать характеристики темперамента рыб, и 
в свою очередь темперамент отдельных особей 
значительно влияет на (а в некоторых случаях 
и формирует) социальную структуру группы. 
Интересно и то, что степень гибкости поведения 
и его восприимчивости к воздействиям среды 
и опыта – индивидуальная пластичность и спо-
собности к обучению – сами по себе могут быть 
характеристиками индивидуальности особей. 
Индивидуальная пластичность и способность 
к обучению могут быть связаны с другими ха-
рактеристиками индивидуальности (такими, как 
смелость), а также поддерживаться естествен-
ным отбором (Dingemanse et al., 2010).

АДАПТИВНОЕ  ЗНАЧЕНИЕ  
ИНДИВИДУАЛЬНЫХ  РАЗЛИЧИЙ  

В  ПОВЕДЕНИИ

Ранние экологические модели сообществ игно-
рировали индивидуальные различия в поведении, 
рассматривая их как неадаптивную вариацию во-
круг определенной “нормы”. Однако уже в 90-е 
годы прошлого века модели начали рассматривать 
и альтернативные стратегии, индивидуальные 
различия, и темперамент животных. Как показал 
статистический мета-анализ литературных дан-
ных, проведенный американскими исследовате-
лями (Smith, Blumstein, 2008), устойчивые харак-
теристики индивидуальности, такие как смелость 
и агрессивность, оказывают значительный эффект 
на итоговую приспособленность особей разных 
таксономических групп животных, в том числе и 
рыб. Таким образом, разумно предположить, что 
индивидуальные различия в поведении, а также 
характеристики темперамента, представляют со-
бой адаптации, формирующиеся под действием 
естественного отбора.

В работе Уилсона (Wilson et al., 1994) была 
предложена относительно простая модель, ос-
нованная на концепции частотно-зависимого от-
бора, объясняющая сосуществование пугливых 
и смелых особей в популяции, осваивающей два 
биотопа – опасный и безопасный. В этом случае 
оптимальное поведение особи зависит от частоты 
альтернативных типов поведения в популяции. 
Например, пугливость может быть наиболее 
адаптивна для каждой особи, так что на началь-
ном этапе они проявляют пугливость, осваивая 
исключительно безопасные биотопы. Однако, ко-
гда плотность таких пугливых особей в безопас-
ном биотопе начинает превышать определенный 
уровень, этот биотоп становится переполненным.
В какой-то момент уровень конкуренции в без-
опасном биотопе начинает превышать риск 
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хищничества, связанный с выходом в опасный 
биотоп. В этот момент часть особей начинает 
эксплуатировать последний, проявляя смелость. 
С увеличением плотности популяции, привлека-
тельность опасного биотопа возрастает. Таким 
образом, если популяции эксплуатируют несколь-
ко биотопов, типов ресурса, суб-ниш, и т.д., есте-
ственный отбор способен поддерживать стабиль-
ные индивидуальные различия за счет механизма 
частотно-зависимого отбора и индивидуальной 
специализации (Wilson, 1998).

Результаты исследований, полученные на ры-
бах, во многих случаях соответствуют данной мо-
дели. Так, в работе Будаева (Budaev, 1997a) зна-
чительные индивидуальные различия в степени 
пугливости-смелости были выявлены у черномор-
ских зеленушек. При этом смелые особи предпо-
читали потенциально опасные открытые биото-
пы и отличались слабо выраженным групповым 
поведением. Пугливые же рыбы, как правило, 
предпочитали находиться в группах конспеци-
фичных особей поблизости от зарослей, богатых 
укрытиями. Сходные результаты были получены 
и на солнечных окунях Lepomis macrochirus и 
L. gibbosus (Ehlinger, Wilson, 1988; Wilson et al., 
1993), смелые и пугливые особи которых также 
отличались по биотопическому предпочтению и 
групповому поведению, причем сходным образом. 
Более того, пугливые и смелые солнечники также 
различались составом пищи, что указывает на то, 
что они могли эксплуатировать разные суб-ниши. 
Важно отметить, что пищевая специализация и 
альтернативные тактики пищедобывательного 
поведения, связанные с использованием несколь-
ких альтернативных ресурсов, биотопов или суб-
ниш (в гетерогенной среде) давно известны у 
рыб (Bryan, Larkin, 1972; Ringler, 1983; Smith, 
Skúlason, 1996; Kasumyan, Sidorov, 2002; Михеев,
2006).

Более сложные адаптивные модели основаны 
на использовании динамического программиро-
вания, когда приспособленность каждого типа 
поведения рассчитывается итеративно и зависит 
от состояния особи, в том числе энергетических 
запасов, размера территории и других факторов 
(Менджел, Кларк, 1992). Оказалось, что можно 
построить относительно простые модели, пред-
сказывающие наличие устойчивых индивиду-
альных различий и сосуществование особей с 
разными типами поведения в том случае, когда 
учитываются состояние особи и история ее пове-
дения (индивидуальный опыт) в течение времени 
(Dall et al., 2004). Так, устойчивые индивидуаль-
ные различия в склонности к риску могут поддер-

живаться отбором тогда, когда особи различаются 
своими энергетическими резервами и эти разли-
чия не сглаживаются факторами среды (Dall et 
al., 2004; Rands et al., 2003). Важным фактором, 
способствующим повышению устойчивости ин-
дивидуальных различий также являются неопре-
деленность среды и ее случайные флуктуации 
(McElreath, Strimling, 2006). Действительно, в 
условиях неопределенности особям, различаю-
щимся по своему состоянию (размер тела, гормо-
нальные характеристики, индивидуальный опыт 
и т. п.) может оказаться наиболее выгодным ис-
пользовать фиксированные стратегии, а не вкла-
дывать каждый раз значительные усилия в оценку 
и точное предсказание факторов среды.

Еще одним адаптивным механизмом, способ-
ствующим появлению устойчивых индивидуаль-
ных стратегий, являются адаптивные конфликты 
(trade-offs) между различными типами поведения 
(Stamps, 2007; Biro, Stamps, 2008). Например, 
Вольф с соавторами (Wolf et al., 2007) разрабо-
тали модель, основанную на конфликте между 
вероятностями текущей и будущей репродукции. 
В соответствии с данной моделью особи с вы-
соким ожидаемым в будущем репродуктивным 
успехом, которым “есть что терять”, характе-
ризуются пугливостью, в то время как особи с 
низким её ожиданием должны быть более сме-
лыми. В действительности в данном случае мы 
имеем дело с более общим “принципом защиты 
активов” (asset protection principle) Кларка (Clark, 
1994), утверждающим, что чем выше текущая 
величина накопленного репродуктивного актива, 
тем более важным становится избегание риска, 
угрожающего воспроизводству. Таким образом, 
накопление репродуктивного актива (увели-
чение размера тела, размера территории и т.п.) 
должно в общем случае приводить к избеганию 
риска.

Адаптивные конфликты между ростом и смерт-
ностью (Stamps, 2007) или между репродукцией 
и смертностью (Biro, Stamps, 2008) представляют 
собой важные механизмы, объясняющие суще-
ствование устойчивых индивидуальных разли-
чий в поведении. Модели, основанные на таком 
механизме, постулируют, что корреляции между 
поведением особей в различных ситуациях, фор-
мирующие общую смелость (как и другие подоб-
ные характеристики темперамента), возникают 
тогда, когда они влияют на рост, репродукцию и 
смертность. Действительно, многие рыбы, а так-
же другие животные, демонстрируют устойчивые 
индивидуальные различия в скорости роста и 
репродуктивном успехе (Biro et al., 2006; Stamps, 
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2007). При этом характеристики поведения, свя-
занные со склонностью к риску и агрессивностью, 
часто влияют как на скорость роста, так и смерт-
ность. Смелость и агрессивность способствуют 
ускорению темпа роста, облегчая получение до-
ступа к пищевому ресурсу и часто повышают ре-
продуктивный успех (особенно у самцов, Godin, 
Dugatkin, 1996). Однако они также увеличивают 
риск быть съеденным хищником и получения 
травмы. В этих условиях можно ожидать сосуще-
ствования широкого диапазона типов поведения, 
поскольку ни один из них не является единствен-
но оптимальным. В более общем случае любые 
адаптивные конфликты между характеристиками 
стратегии жизненного цикла могут способство-
вать поддержанию отбором устойчивых инди-
видуальных различий в поведении, поскольку в 
этом случае самые разные поведенческие тактики 
и типы темперамента имеют сходную приспособ-
ленность (Schluter et al., 1991; Wolf et al., 2007; 
Biro, Stamps, 2008).

Адаптивный конфликт между скоростью при-
нятия решений и их точностью может приводить 
к возникновению индивидуальных различий в 
импульсивности. Так, некоторые особи могут 
отличаться склонностью к быстрому принятию 
решений, однако основываясь на весьма прибли-
зительной оценке среды. Другие особи, напро-
тив, принимают решения медленно, основываясь 
на получении максимально полной информации 
(Chittka et al., 2009). Как оказалось, особи гуппи 
характеризуются устойчивыми индивидуальны-
ми различиями в степени их “импульсивности” 
при обучении в пространственном лабиринте: 
некоторые из них склонны обучаться и прини-
мать решения быстро, но с большим количест-
вом ошибок. Другие же особи обучаются мед-
ленно, но и ошибок допускают намного меньше 
(Burns, Rodd, 2008).

Адаптивный конфликт между необходимостью 
обеспечения потомства кормом и накоплением 
индивидуального опыта молодью приводит к 
сосуществованию значительной индивидуальной 
вариабельности родительского поведения у чер-
нополосой цихлазомы Archocentrus nigrofasciatus 
(Zworykin et al., 2000). Высокий уровень родитель-
ского вклада, в данном случае, повышает доступ-
ность качественного корма для молоди. Однако, 
с другой стороны, слабый уровень обеспечения 
кормом стимулирует молодь самостоятельно об-
учаться добыче пищи. Результатом данного адап-
тивного конфликта является сосуществование 
широкого диапазона примерно одинаково адап-
тивных стратегий, при котором некоторые роди-

тели активно обеспечивают потомство пищей, в 
то время как другие родители не делают этого.

Еще одним важным механизмом, способст-
вующим поддержанию отбором устойчивых ин-
дивидуальных различий, является социальное 
поведение, а также всевозможные виды соци-
ального конфликта, создающие возможности для 
принятия особями различных социальных ролей. 
В этом случае специализация в определенной 
социальной нише влечет за собой использование 
скоррелированных социальных, экологических и 
поведенческих тактик, совместно формирующих 
единый интегрированный комплекс или синдром 
(Bergmüller, Taborsky, 2010). Так, африканская 
цихлида Neolamprologus pulcher живет в колони-
ях, состоящих из особей с различными социаль-
ными ролями. Некоторые из них размножаются, 
в то время как другие (помощники) не участвуют 
в размножении, но поддерживают нормальное 
состояние гнезда, принимают участие в заботе о 
потомстве, защите от хищников и т.п. При этом 
особи, занимающие различные социальные роли, 
значительно отличаются по множеству поведен-
ческих характеристик, включая смелость, агрес-
сивность, предпочтение группового поведения, 
в том числе и по характеристикам темперамента 
(Witsenburg et al., 2010; Chervet et al., 2011; Riebli 
et al., 2011, 2012).

В социальных ситуациях особи могут получать 
информацию об истории кооперативного поведе-
ния (например, взаимопомощи) друг друга. Как 
показывает модель, разработанная Макнамарой с 
соавторами (McNamara et al., 2009), естественный 
отбор в таких случаях может способствовать про-
явлению “социальной сознательности” особей, 
которая в свою очередь поддерживает устойчивые 
индивидуальные различия тех характеристик, ко-
торые подвергаются социальному мониторингу 
или связаны с ним. Данный механизм может быть 
важен не только для видов, характеризующихся 
весьма сложными социальными отношениями и 
социальной структурой, таких как приматы, но 
и для рыб. Действительно, уже давно известно, 
что рыбы проявляют кооперативное поведение, в 
том числе и реципрокного типа ( Milinski et al., 
1990; Dugatkin, Alfi eri, 1991; Dugatkin, Mesterton-
Gibbons, 1996). Кроме того, в настоящее время 
появляется все больше данных, свидетельствую-
щих о том, что рыбы способны формировать до-
статочно сложные социальные сети (Croft et al., 
2004; Pike et al., 2008; Croft et al., 2009).

Таким образом, естественный отбор может 
формировать устойчивые индивидуальные ха-
рактеристики поведения. Наиболее общими ме-
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ханизмами, способствующими их появлению, яв-
ляются частотно-зависимый отбор и адаптивные 
конфликты (trade-off) между разными типами 
поведения. Использование особями нескольких 
биотопов, типов ресурса или суб-ниш может зна-
чительно повышать устойчивость индивидуаль-
ных различий в популяции. Гетерогенность среды 
является ключевым механизмом, приводящим к 
сосуществованию внутри популяции множества 
альтернативных стратегий поведения (Михеев, 
2006). Важными механизмами, способствующими 
сосуществованию внутри популяции особей с раз-
ными характеристиками темперамента, являются 
случайные флуктуации среды, индивидуальный 
опыт, социальные отношения и т.д. (Dingemanse, 
Wolf, 2010; Dall et al., 2004).

ВЛИЯНИЕ  ИНДИВИДУАЛЬНЫХ  РАЗЛИЧИЙ 
НА  ДИНАМИКУ  ПОПУЛЯЦИЙ

Несмотря на то что различия между популя-
циями рыб во многих формах поведения довольно 
неплохо изучены (Bell, Stamps, 2004; Dingemanse 
et al., 2007), роль индивидуальных различий в 
популяционных процессах во многом неясна. 
Тем не менее известно, что наличие особей с 
разными характеристиками индивидуальности 
может оказывать существенное воздействие на 
популяционные процессы. Так, внутрипопуля-
ционная изменчивость по таким признакам, как 
темп роста, размер тела и т. п., может способство-
вать поддержанию популяционной стабильности 
(уменьшает размах стохастических колебаний) и 
увеличивать устойчивость к вымиранию при на-
ступлении катастрофических событий (Lomnicki, 
1988; Uchmanski, 2000; Grimm, Uchmanski, 2002). 
Традиционные модели популяционной динамики 
рассматривают индивидуальные вариации морфо-
логических признаков и характеристик стратегии 
жизненного цикла. Однако они могут включать 
и вариабельность поведения, особенно если по-
следняя связана с конкурентоспособностью, ис-
пользованием ресурсов, стратегией жизненного 
цикла (Biro, Stamps, 2008).

Индивидуальная вариация может способство-
вать сосуществованию конкурирующих видов. 
Так, довольно простая модель, основанная на мо-
дификации уравнения Лотки-Вольтерры (Begon, 
Wall, 1987) демонстрирует важность индивиду-
альных различий для поддержания сосущество-
вания двух конкурирующих видов. В классиче-
ской модели без индивидуальной изменчивости 
более конкурентоспособный вид быстро домини-
рует, обрекая конкурента на вымирание. Однако 
присутствие индивидуальных различий у обоих 

конкурирующих видов приводит к их сосущест-
вованию.

Исследования влияния устойчивых индивиду-
альных различий в поведении на популяционные 
процессы остаются довольно редкими. В одной 
из моделей (Petrovskii et al., 2008) рассмотрена 
популяция в гомогенной среде при благоприят-
ных условиях. В некоторый момент происходит 
катастрофическая деградация условий, что вызы-
вает фрагментацию популяции и значительную 
смертность. Оказывается, что добавление именно 
устойчивых индивидуальных различий поведе-
ния (одни и те же особи проявляют только агрес-
сивное или неагрессивное поведение независи-
мо от контекста) приводит к значительно менее 
заметному уменьшению плотности популяции, 
чем в случае, когда особи неустойчивы (могут 
свободно переключаться между агрессивным или 
неагрессивным поведением).

В работе Будаева с соавторами (Budaev et al., 
1999b) выявлена значительная ассортативность 
в формировании пар у особей чернополосой 
цихлазомы – в успешно размножающихся па-
рах самец и самка характеризовались сходным 
уровнем смелости. Пары, не демонстрирующие 
ассортативности, образовывались, однако, через 
некоторое время по большей части распадались 
без нереста. Недавнее исследование на гуппи 
(Ariyomo, Watt, 2013) продемонстрировало, что 
репродуктивные пары, образованные из особей, 
сильно различающихся по уровню смелости (диз-
ассортативные), отличаются сниженным репро-
дуктивным успехом. Подобная ассортативность 
возникает в результате полового отбора и имеет 
значительное влияние на структуру популяции, 
являясь одним из важных механизмов симпат-
рического видообразования (Johnson et al., 1996; 
Kondrashov, Shpak, 1998). Все эти результаты ука-
зывают на то, что устойчивые индивидуальные 
различия в поведении, поведенческие синдромы 
и темперамент представляет собой важный, хотя 
и недооцениваемый, компонент биоразнообразия 
(Павлов, Букварева, 2007; Budaev, Brown, 2011).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Внутрипопуляционная вариация и альтерна-
тивные стратегии социального, репродуктивного, 
пищевого, миграционного и других видов поведе-
ния в настоящее время хорошо описаны в литера-
туре (Magurran, 1993; Conrad et al., 2011; Budaev, 
Brown, 2011). Довольно значительная часть общей 
изменчивости поведения связана именно с инди-
видуальностью. Приведенный нами выше анализ 
показывает, что устойчивые индивидуальные 
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различия поведения особей имеют важнейшее 
экологическое значение. Характеристики инди-
видуальности влияют на вкусовые предпочтения 
(Kasumyan, Sidorov, 2002) и особенности питания 
(Mikheev, Wanzenböck, 1999), предпочтительное 
использование биотопов (Mikheev, Pasternak, 
2005), распределение, миграции (Павлов и др., 
2007), подверженность паразитам и болезням 
(Barber, Dingemanse, 2010), электрокоммуника-
цию (у слабоэлектрических рыб, Касумян и др., 
2013) и многие другие аспекты экологии рыб. 
Континуум смелости-пугливости в данной связи 
представляется особенно важным, поскольку 
адаптивное значение разных типов поведения в 
ситуациях связанных с риском (например, хищни-
чества), чаще всего наиболее очевидно. Поэтому 
неудивительно, что данный континуум, как и ряд 
других характеристик, проявляющихся в ситуа-
циях риска, изучены наиболее полно (Sih et al., 
2004а; Budaev, Brown, 2011; Conrad et al., 2011). 
Несмотря на это, многие другие аспекты инди-
видуальности могут оказаться не менее важными 
для понимания многих процессов, происходящих 
в популяциях. Хотя популяции часто представ-
ляют гомогенными, исследования последних лет 
все больше ставят такой взгляд под сомнение. 
Более того, внутрипопуляционное разнообразие 
поведенческих стратегий и характеристик пред-
ставляет собой важнейший компонент биораз-
нообразия, также нуждающийся в сохранении 
(Павлов, Букварева, 2007; Budaev, Brown, 2011). 
Характеристики индивидуальности, их структу-
ра и уровень пластичности являются отдельным 
сложными феноменами требующими дальнейших 
исследований.

Мы благодарны А.О. Касумяну и анонимному 
рецензенту за ценные критические замечания. 
Данная работа выполнена при поддержке РФФИ, 
грант 14-04-00090.
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In this paper we present a review of individual differences in animal behavior exemplifi ed by fi shes. 
Main approaches to these differences investigation are outlined. Such terms as temperament can be used 
to describe consistent characteristics of individuality in animals. It should be emphasized that consis-
tency over time and across situations is the main classifi cation characteristic of the temperament trait. 
We also briefl y review genetic and physiological mechanisms of individuality in fi sh, factors affecting 
their development in the ontogeny, and effects of the individual experience. Signifi cant adaptive value of 
temperament is shown: in many cases the natural selection maintains alternative behavioral tactics. We 
also consider the main quantitative models accounting for the coexistence of individuals with different 
behavioral patterns. Finally, it is demonstrated that patterns of behavioral individuality may signifi cantly 
affect population dynamics.


