
НАСЛЕДУЮТСЯ ЛИ УСЛОВНЫЕ РЕФЛЕКСЫ?*

Вопрос о наследовании условных рефлексов — индивидуальных при-
способительных реакций организма, осуществляющихся посредством
нервной системы, - частный случай идеи о наследовании любых приоб-
ретенных признаков организма. Эта идея - некогда предмет ожесточен-
ных дискуссий - ныне окончательно отвергнута. Все опыты, которые
проводились для доказательства наследования приобретенных призна-
ков, при проведении правильно поставленных экспериментов не под-
твердились.

В книге Мюнтцинга дан обзор достижений генетики и приведена чет-
кая характеристика этого вопроса: "Простейшая теория видообразования
связывает возникновение видов с божественными актами творения.
Следующее место по простоте занимает идея о том, что изменения в сре-
де непосредственно вызывают изменения организмов, приводя, таким
образом, к возникновению новых видов" (Мюнтцинг, 1967. С. 473).

Современной наукой накоплено бесчисленное количество доказа-
тельств того, что, несмотря на огромную индивидуальную приспособи-
тельную изменчивость организма, эволюция тем не менее идет в резуль-
тате отбора мутаций и рекомбинаций генов.

Однако эти достижения современной генетики до сих пор совершенно
игнорируются некоторыми исследователями. С сожалением надо отме-
тить, что среди ряда физиологов еще распространены наивные взгляды на
вопросы видообразования, давно отброшенные генетиками-эволюционис-
тами.

Так, в недавно вышедшей брошюре К.В. Судакова "Тайны инстинкта"
в категорической форме утверждается существование наследственной
передачи условных рефлексов и перехода условных рефлексов в безус-
ловные. Не удивительно, что такое более чем пренебрежительное отно-
шение к достижениям современной науки вызывает протест читателей.

Одним из поводов для распространения среди физиологов представле-
ний о наследовании условных рефлексов могли послужить некоторые
высказывания И.П. Павлова по этому вопросу, отвергнутые позднее им
же самим в широкой прессе.

В 1913 г. в очень осторожной форме И.П. Павлов писал: "Можно прини- .
мать, что некоторые из условных вновь образованных рефлексов позднее
наследственностью превращаются в безусловные". К тому же периоду
относятся его более определенные высказывания по этому же вопросу:
"Передаются ли условные рефлексы по наследству? Точных доказа-
тельств этому нет, до этого наука еще не дошла. Но надо думать, что при
длительном периоде развития прочно выработанные рефлексы могут
становиться врожденными"1.

Дальше эти идеи И.П. Павлова развивались следующим образом. В на-

*Природа. 1968. № 1. С. 120-123.
^Павлов И.П. Поли. собр. соч. 1952. Т. 5, С. 85.
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чале 20-х годов он поручил своему сотруднику Н.П. Студенцову изучить
наследование условных рефлексов у мышей. Студенцов на основании
предварительно проведенных опытов пришел к выводу, что при выработ-
ке условных рефлексов от поколения к поколению происходит ускоре-
ние их образования. Об этих опытах Н.П. Студенцова И.П. Павлов расска-
зал крупнейшим генетикам того времени Н.К. Кольцову и Т.Г. Моргану,
которые объяснили И.П. Павлову невероятность результатов, получен-
ных Студенцовым.

И.П. Павлов предпринял проверку этих опытов - они не подтверди-
лись. В связи с этим великий ученый опубликовал свое отношение к
этому вопросу в письме, напечатанном в "Правде" (13 мая 1927 г. № 106):
"Первоначальные опыты с наследственной передачей условных рефлек-
сов у белых мышей при улучшении методики и при более строгом конт-
роле до сих пор не подтверждаются, так что я не должен причисляться
к авторам, стоящим за эту передачу".

В начале тридцатых годов И.П. Павлов создал первую в мире "Лабора-
торию экспериментальной генетики высшей нервной деятельности",
перед зданием которой рядом с памятниками Декарту и Сеченову был
поставлен памятник Грегору Менделю. Постоянным консультантом гене-
тических исследований, проводившихся на собаках, И.П. Павлов пригла-
сил выдающегося генетика-невропатолога С.Н. Давиденкова, консульти-
ровался он также и с Н.К. Кольцовым.

Через два года после смерти И.П. Павлова автор этих строк был пригла-
шен Л.А. Орбели в качестве консультанта по генетико-физиологической
работе, проводящейся на собаках в Колтушах. Мне пришлось принять
участие в обработке первого этапа исследований, которые были начаты
при жизни И.П. Павлова.

В рабочих тетрадях сотрудников, изучавших типы высшей нервной
деятельности собак, постоянно встречались пометки, сделанные рукой
И.П. Павлова. Вся работа велась в чисто генетическом плане: селекция с
инбридингом на разные типологические особенности высшей нервной
деятельности. Обработка первоначальных этапов исследований ясно по-
казала эффективность селекции, ведущейся по отдельным особенностям
высшей нервной деятельности.

Были ли в то время полностью забыты мыши и возможность передачи
индивидуально приобретенных навыков? Нет, в маленькой лаборатории
Е.А. Ганике и В.К. Федоровым конструировалась автоматическая систе-
ма для возможности объективного изучения условных рефлексов у мы-
шей. После смерти Е.А. Ганике его ученик В.К. Федоров продолжил изу-
чение вопроса о наследовании индивидуально приобретенного опыта.
На основании своих исследований он пришел к выводу, что скорость
образования условных рефлексов у мышей не является достаточно тон-
ким критерием для возможности ответа на вопрос о наследовании приоб-
ретенных особенностей высшей нервной деятельности (1953). "Этот
факт", — писал он, - дает возможность понять, почему зарубежные био-
логи, работающие над проблемой наследования приобретенных призна-
ков, получают, как правило, отрицательные результаты: основным кри-
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терием в оценке высшей нервной деятельности животных они считают
скорость выработки "навыков", т.е. тех же условных двигательных реф-
лексов. По-видимому, этот критерий не пригоден для решения данной
проблемы" (С. 285).

Сам В.К. Федоров, как это видно из начала его статьи, признавал пос-
тулат о существовании "... неоспоримых данных, указывающих на то,
что внешние факторы, вызывающие изменения у родительских особей,
тем самым при определенных условиях вызывают изменения у потом-
ков" (С. 276). На основании своих исследований он приходит к выводу
(Федоров, 1956), что изменения в нервной системе родительских особей,
вызванные функциональной тренировкой подвижности процессов воз-
буждения и торможения, в известной мере наследуются. Однако эти из-
менения могут быть обнаружены лишь при использовании более слож-
ных и тонких испытаний, чем выработка обычных условных рефлексов.

Фактический материал, приведший В.К. Федорова к этому выводу,
получен на 336 мышах четырех поколений, одна часть которых - потом-
ки тренированных родителей, другая - контрольных особей. Обнаружен-
ные различия между обеими группами мышей статистически достоверны.
Какова дальнейшая судьба этого исследования?

В обзорной статье "Современное состояние генетики поведения"
В.К. Федоров не упоминает об этих своих исследованиях на мышах,
однако говорит о том, что крысы различных линий достоверно различа-
ются по степени подвижности нервных процессов, причем эти различия
сохраняются в ряде поколений. Кроме того, указывается, что сравнитель-
ным анализом уровня подвижности у родителей и их потомков установ-
лено наследование данного свойства нервной системы. От родителей со
средней подвижностью нервных процессов были получены потомки трех
категорий (высокая, средняя и низкая подвижность нервных процессов),
давшие основание В.К. Федорову говорить о "наблюдавшемся расщепле-
нии 1:2:1".

Последующие исследования, выходящие из лаборатории В.К. Федоро-
ва, рассматривают наследование степени подвижности нервных систем
у крыс с чисто генетических позиций. Сотрудник этой лаборатории
В.И. Елкин (1967) говорит о гене, определяющем характер подвижности
нервных процессов у крыс разных линий. Исследований по вопросу изу-
чения наследования приобретенного опыта в лаборатории В.К. Федорова
больше не проводится.

Поучительным примером служат результаты тщательной проверки ши-
роко известных опытов Мак-Дугала по изучению влияния обучения ро-
дителей на скорость образования условных рефлексов у потомков. Исто-
рия этого вопроса детально изложена Робинсоном.

Методика основных опытов Мак-Дугала заключалась в том, что крысы,
помещенные в камеру, наполненную водой, обучались вылезать на одну
из двух симметрично расположенных платформ. При вылезании из воды
на освещенную платформу крыса получала удар электрическим током,
что вынуждало ее влезать на затемненную платформу. Основными кри-
териями обучаемости служило время образования условных рефлексов и
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число ошибок, сделанных крысой в процессе обучения. Было изучено
46 поколений крыс. Для исключения возможности селекции на хорошую
обучаемость была поставлена серия, в которой велась обратная селекция
на плохую обучаемость.

Фактический материал опытов Мак-Дугала показал, что как скорость
образования условных рефлексов, так и число делаемых крысой ошибок
имеет ясно выраженную тенденцию к сильной флуктуации от поколения
к поколению. Однако общей тенденцией является ускорение образова- ,
ния условных рефлексов от поколения к поколению. На основании своих
опытов Мак-Дугал приходит к выводу о наследовании индивидуально
приобретенного опыта.

Опыты Мак-Дугала были проверены известным генетиком Кру. Были
применены все меры для исключения возможности неосознаваемого от-
бора. Как опытные, так и контрольные (необучавшиеся) линии велись
путем строгого инбридинга. Была изучена обучаемость в 18 поколениях
крыс. Фактический материал Кру показал наличие значительных откло-
нений в быстроте обучаемости как опытных, так и контрольных крыс.
Однако никакого эффекта от обучения родителей на способность потом-
ков к обучению он не обнаружил. Восемнадцатое поколение обеих групп
крыс обладало сходной обучаемостью и не отличалось от крыс первой
генерации. Тщательный генетический анализ различных особенностей
поведения у изучавшихся крыс позволил Кру выявить два типа обуча-
емости: "быстрый" и "медленный". Оба эти типа поведения, как показал
генетический анализ, детерминированы генотипически. Те флуктуации
в обучаемости, которые наблюдаются среди изучавшихся поколений
крыс, можно объяснить, согласно мнению Кру, изменением соотношения
генотипических факторов, лежащих в основе обоих типов обучения.

Основное возражение, сделанное Мак-Дугалом Кру, состоит в том, что
подопытные крысы этого исследователя получали меньшее число уро-
ков, чем крысы Мак-Дугала . Для того чтобы приобретенный навык пере-
давался по наследству, он должен, согласно его мнению, быть достаточно
упроченным, чего не было в опытах Кру.

Опыты Мак-Дугала в течение 20 лет проверялись также Эгером и сот-
рудниками, методика экспериментов которых была максимально сбли-
жена с методикой Мак-Дугала. Все крысы, использованные для опытов,
происходили от одной единственной пары крыс. Потомки этой пары были
разделены на две группы, одни из которых явились предками обучаю-
щихся крыс, другие - контрольной группы. Опыты были проведены на
50 поколениях крыс. В обеих линиях продолжался инбридинг.

Результаты проведенных исследований показали, что по скорости обу-
чения и числу делаемых ошибок в процессе выработки навыка как в
опытной, так и в контрольной группе крыс произошли совершенно сход-
ные изменения. Наблюдались параллельные отклонения в обоих пара-
метрах обучаемости, причем имелась тенденция к ускорению выработки
изучаемого навыка и уменьшению числа делаемых ошибок. Если бы в
экспериментах Эгера отсутствовала контрольная группа, были бы неко-
торые основания говорить о влиянии тренировки предков на быстроту
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выработки условных рефлексов у потомков. Однако наличие контроль-
ной группы крыс, в которой в течение 50 поколений инбредного разведе-
ния без всякой тренировки произошли совершенно идентичные измене-
ния в формировании изучаемого навыка, делают такой вывод совершенно
необоснованным.

Эгером и сотрудниками был проделан ряд тщательных исследований
по сравнительно генетическому анализу опытной и контрольной линий
на примере морфологических признаков (окраска и вес). Оказалось, что
в течение 50 поколений инбридинга обе линии претерпели определенную
дивергенцию (расхождение) своих генотипов. Это могло произойти за
счет гетерозиготности исходной пары крыс или за счет мутационного про-
цесса, оказавшего свое влияние в течение периода проведения экспе-
римента. Различие в генной структуре опытной и контрольной групп не
имело плейотропного действия на обучаемость.

Таким образом, изучение влияния обучения предков на обучаемость
потомков, предпринятое Мак-Дугалом, не подтвердилось в исследова-
ниях Кру и Эгера.

Проведенные исследования весьма поучительны. Они лишний раз
продемонстрировали, что популяция, в которой приняты максимальные
меры для исключения действия отбора, тем не менее претерпевает про-
цессы изменения генотипа, что может служить источником ошибочных
выводов о наследовании приобретенных признаков.

Необходимо остановиться еще на работе А.Б. Когана, изучавшего нас-
ледственное закрепление условных рефлексов у беспозвоночных живот-
ных. Методически эти опыты проводились следующим образом: подопыт-
ная группа дафний содержалась днем на свету в сосуде без корма, а на
ночь пересаживалась в затемненный сосуд, в котором находился корм.
Ежедневно производилось испытание дафний на свет и темноту. Эти
испытания проводились в сосуде, одна половина которого была освеще-
на, а другая затемнена. Из приведенного фактического материала видно,
что процент новорожденных дафний, уходящих от света в темноту, от
поколения к поколению резко увеличивается; если в первом поколении
они составляли только 0,7%, то в 15 поколении - уже 85%.

А.Б. Коган указывает, что для устранения возможности действия от-
бора были приняты меры, которые сводились к тому, что учитывалась
реакция всех находящихся под опытом особей. На основании проведен-
ных опытов делается вывод, что "закрепляющийся на протяжении ряда
поколений условный рефлекс стал врожденным, безусловным" (Коган,
Семеновых, 1955).

Не сомневаясь в факте, полученном А.Б. Коганом, тем не менее с пози-
ций современной науки никак нельзя согласиться с толкованием, кото-
рое дается авторами. Точка зрения А.Б. Когана без достаточно полного
рассмотрения современного состояния вопроса о наследовании условных
рефлексов излагается и в его учебнике (Коган, 1959). Она может служить
источником заблуждения молодых поколений физиологов в вопросе,
отвергнутом наукой.

Ошибочное представление о прямом наследственном закреплении
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ненаследсёвенной приспособительной реакции (модификация) организ-
ма особенно легко может создаться при рассмотрении поведенческих
актов.

Условные рефлексы, являющиеся замечательным модификацийнным
приспособлением поведения животных к эффекту действия внешних
раздражителей, могут создать ложное преставление об исключительной
роли внешних факторов в их формировании. Однако это далеко не так.
Сама способность к формированию условных рефлексов (скорость, проч-
ность и т.д.) находится под ясным контролем генотипа (Fuller, Thompson,
1960; Крушинский, 1966). Поэтому возможность замены ненаследствен-
ной изменчивости наследственной под влиянием отбора во всей полноте
приложима к поведению.

Эта проблема была в четкой форме поднята и сформулирована еще в
конце прошлого столетия известным зоопсихологом Л.Морганом (1899)
на примере поведенческих реакций. Затем в более общей форме она была
детально изучена B.C. Кирпичниковым (1940), Е.И. Лукиным (1940),
И.И. Шмальгаузеном (1946) и др.

Это направление эволюционно-генетических исследований, в котором
разбирается и вопрос о так называемом "наследственном закреплении"
условных рефлексов (Крушинский, 1944), совершенно не принимается во
внимание теми физиологами, которые делают попытки эксперименталь-
ного доказательства наследования условных рефлексов или результата
упражнения нервных клеток.

Совершенно очевидно, что в указанной выше работе А.Б. Когана, изу-
чавшего групповое поведение дафний, не могли учитываться ни индиви-
дуальная выживаемость, ни индивидуальный темп их размножения в
зависимости от скорости выработки условных рефлексов отдельных осо-
бей на темноту. А наличие индивидуальных различий в адаптивном прис-
пособлении к необычным условиям питания (в темноте) должно, несом-
ненно, отражаться как на выживаемости, так и на темпе размножения.
Это неминуемо поведет к селекции. Роль селекции при модификацион-
ной изменчивости (а выработка условного рефлекса на темноту являет-
ся модификационным приспособлением) прекрасно изучена Г.Ф. Гаузе
в серии весьма тщательно проведенных экспериментов на беспозвоноч-
ных животных.

Большинство сторонников идеи о превращении условных рефлексов
в безусловные путем прямой передачи индивидуально приобретенных
навыков выдвигает в качестве одного из основных условий для этого
необходимость очень большого числа поколений (Коган) и даже геологи-
ческих эпох (Фролов). Это представление, уводящее от возможности экс-
периментальной проверки идеи о наследовании индивидуально приобре-
тенных навыков, нам кажется недостаточно серьезным.

В настоящее время прекрасно изучен тот путь, который дает возмож-
ность любой популяции животных быстро перестроить как свою морфоло-
гию, так и свою функциональную реактивность в соответствии с постоян-
но изменяющимися условиями внешней среды. Этот путь - отбор гено-
типов, наиболее соответствующих наступившим изменениям среды.
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Если какая-нибудь модификация (как ненаследственное приспособ-
ление организма к действию внешнего фактора) сохраняется в течение
ряда поколений, она будет иметь тенденцию к замещению сходным с нею
наследственно обусловленным признаком.

Таким образом, только в самом генетическом аппарате заложен тот
механизм, который дает возможность перестройки путем отбора гено-
типического состава популяции в соответствии с изменениями среды ее
обитания. Эта перестройка генотипа популяции под влиянием естествен-
ного отбора, совершающаяся на фоне возникших ненаследственных приспо-
собительных реакций к изменившимся условиям среды, может создать
иллюзию наследования приобретенных признаков, о которых в современ-
ной эволюционно-генетической литературе упоминается только как об
анахронизме, представляющем лишь исторический интерес.

Поэтому всякие поиски прямой передачи условных рефлексов по нас-
ледству и перехода их в безусловные рефлексы явно будут находиться
в полном противоречии с тем колоссальным материалом, который накоп-
лен наукой.

НЕКОТОРЫЕ ЭТАПЫ ИНТЕГРАЦИИ

В ФОРМИРОВАНИИ ПОВЕДЕНИЯ ЖИВОТНЫХ*

Крупнейшим событием в изучении физиологии нервной системы за
последние десятилетия явились установленные Павловым и его школой
закономерности высшей нервной деятельности, лежащие в основе пове-
дения человека и животных. Основным объектом, единицей исследова-
ния являлся при этом рефлекс. Изучение высшей нервной деятельности,
проведенное Павловым, с неоспоримой убедительностью доказало идею
Сеченова, что деятельность головного мозга в самых сложных своих
проявлениях осуществляется по рефлекторному принципу. Основной
акцент в исследованиях Павлова сделан, однако, не на изучении зако-
номерностей поведения, а на изучении закономерностей механизма реф-
лекторной деятельности, лежащей в основе поведения.

Изучение закономерностей высшей нервной деятельности с ее элемен-
тарной единицей - рефлексом требовало специальных условий экспери-
мента. Основным требованием такого эксперимента являлось создание
условий, в которых наиболее четко выступала бы рефлекторная деятель-
ность нервной системы. Выбранный Павловым и использованный в ка-
честве объекта исследования закономерностей высшей нервной деятель-
ности слюнной рефлекс привел к необходимости выключения всего мно-
гообразия поведения животного. Последнее достигалось помещением
животного в такие условия, в которых на него действовало минимальное
количество внешних раздражителей и все многообразие его поведения

•Успехи соврем, биологии. 1948. Т. 26, N» 2(5). С. 737-754.

128

угашалось. Основным функциональным индикатором разыгрывающихся
процессов нервной деятельности явился слюнной рефлекс. Открытые
закономерности высшей нервной деятельности блестяще проиллюстри-
ровали эффективность павловского метода. Установив основные зако-
номерности высшей нервной деятельности, Павлов показал, что в основе
сложных актов поведения животных (например, сторожевого акта пове-
дения собак) лежат те же закономерности, которые были обнаружены при
изучении слюнного рефлекса. Этим было показано, что открытые и изу-
ченные при помощи слюнного рефлекса закономерности высшей нервной
деятельности являются универсальным механизмом нервной деятельнос-
ти, лежащим в основе актов поведения.

Согласно схеме, предложенной Павловым, поведение животных скла-
дывается из безусловных рефлексов, сочетание которых дает сложное
безусловно-рефлекторное поведение, и условных рефлексов. Такое стро-
гое разделение рефлекторной деятельности на врожденную и индиви-
дуально приобретенную было тем шагом, без которого невозможно изу-
чение высшей нервной деятельности. Пищевой, половой, оборонитель-
ный, ориентировочный, материнский и некоторые другие рефлексы
являются, согласно положению павловской школы, той вроженной осно-
вой, на которой строится все дальнейшее поведение. Это четкое выделе-
ние группы врожденных рефлексов было совершенно необходимым и
оправданным при изучении закономерностей рефлекторной деятельнос-
ти. Однако, когда мы переходим от изучения закономерностей рефлек-
торной деятельности нервной системы к изучению закономерностей пове-
дения, там оказывается невозможным проводить такое четкое разде-
ление актов поведения на условные и безусловные. Акты поведения ока-
зываются в большинстве случаев результатом сложной интеграции
условных и безусловных рефлексов, которые переплетаются в единый,
целостный акт поведения. Последнее становится очевидным, как только
исследователь переходит от изучения животного в камере и станке к
более сложным условиям экспериментирования.

Когда собака, стоящая в станке, отдергивает лапу при ударе индук-
ционным током, - это акт поведения, в основе которого лежит безуслов-
ный оборонительный рефлекс. Когда собака отдергивает лапу при вспы-
хивании лампочки, сочетавшемся с ударом электического тока, - это
акт поведения, в основе которого лежит условный оборонительный реф-
лекс. Однако, когда собака, происходящая от трусливых родителей или
воспитанная в изолированных условиях, начинает проявлять пассивно-
оборонительную реакцию (трусость) по отношению к незнакомому чело-
веку - убегает, прячется или распластывается на земле, - перед нами
более сложное поведение, чем вышеописанные акты деятельности, в
основе которых лежат условные и безусловные рефлексы. Помещение
этого поведения в рубрику "условных" или "безусловных" рефлексов
не является столь простым делом, как в предыдущих случаях.

Основное затруднение сводится к следующему.
Изучая различные акты поведения собак, мы нашли, что сходное по

конечному выражению поведение может обусловливаться различными
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причинами. В одних случаях определенный акт поведения формируется
в результате индивидуального опыта животного; в других он может фор-
мироваться под ведущим влиянием врожденных факторов.

В большистве случаев формирование отдельных актов поведения
происходит в результате теснейшего переплетения врожденных и инди-
видуально приобретенных компонентов, не дающего возможности
отнести их ни к группе условных, ни к группе безусловных рефлексов.
Последнее ясно выступило при проведенном нами анализе путей форми-
рования различных актов поведения у собак.

Пассивно-оборонительная реакция (трусость) у собак может возникать,
как это было показано в опытах Выржиковского и Майорова (1933), в
результате изолированного воспитания щенят. Щенки, воспитанные в
изолированных условиях от всего многообразия внешнего мира, вырас-
тая, оказывались трусливыми собаками. Однако не только внешние усло-
вия, но и наследственная основа оказывает влияние при формировании
пассивно-оборонительной реакции. Проведенные нами исследования
(Крушинский, 1938, 1944, 1946) показали, что при скрещивании трусли-
вых особей между собой подавляющее большинство потомков оказы-
вается с пассивно-оборонительной реакцией. От скрещивания трусливых
особей с нетрусливыми потомки оказываются как с пассивно-оборони-
тельной реакцией, так и без нее. Потомки от нетрусливых особей в по-
давляющем большинстве оказываются нетрусливыми.

Казалось, что существуют два типа пассивно-оборонительной реакции
у собак: врожденный и индивидуально приобретенный. Однако дальней-
шие исследования (Крушинский, 1946) показали, что едва ли можно го-
ворить о параллелизме возникновения пассивно-оборонительной реак-
ции у собак под влиянием врожденных и индивидуально приобретен-
ных факторов.

Проведенные исследования показали, что пассивно-оборонительная
реакция у собак, возникающая на наследственной основе, находится
в теснейшей зависимости от изолированных условий воспитания щенят.
Так, у собак различных пород, воспитанных в условиях изоляции, пас-
сивно-оборонительная реакция проявляется с различной частотой и
степень ее выражения различна.

Немецкие овчарки, воспитанные в условиях питомников (частичная
изоляция), оказываются в подавляющем большинстве (87,5%) трусливы-
ми. Степень их пассивно-оборонительной реакции чрезвычайно резко
выражена. Эрдельтерьеры, воспитанные в тех же условиях, оказываются
в гораздо меньшем проценте случаев трусливыми (41,5%); степень их пас-
сивно-оборонительной реакции значительно менее резко выражена, чем
у немецких овчарок.

Строго изолированные условия воспитания щенят, подобные тем,
какие были в опытах Выржиковского и Майорова, могут вызывать, как
показали наши исследования, резкое выражение пассивно-оборонитель-
ной реакции только у собак с определенной наследственностью. Несмот-
ря на строго изолированные условия воспитания пяти щенят доберман-
пинчеров (порода собак, среди которой особи с пассивно-оборонительной
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реакцией почти не встречаются), у них пассивно-оборонительная реак-
ция проявилась в весьма незначительной степени.

Эти данные указывают, что формирование пассивно-оборонительной
реакции происходит по взаимодействующей влияния врожденных и
внешних условий развития.

Анализ формирования активно-оборонительной реакции (злобности,
агрессивности) у собак показал большую роль генотипа (Крушинский,
1938, 1946). При скрещивании собак с активно-оборон;.ve-ткюй реакцией
между собой потомки оказываются в подавляющем большинстве случаев
также злобными.

Потомки, полученные от скрещивания злобных собак с незлобными,
оказываются как с активно-оборонительной реакцией, так и без нее.
От скрещивания незлобных собак между собой все потомки в собранном
нами материале оказались без активно-оборонительных реакций.

Но не только наследственность имеет значение в формировании дан-
ной реакции поведения собак. Несомненно, велика роль и внешних ус-
ловий.

Проведенные нами исследования (Крушинский, 1946) показали, что
изолированные условия воспитания щенят приводят к ослаблению имею-
щейся у них активно-оборонительной реакции. Для того чтобы последняя
имела свое полное выражение, необходимо, чтобы собака имела возмож-
ность встречи с объектом нападения, тренировала бы свою реакцию аг-
рессии.

Сходную же зависимость между влиянием наследственных и внешних
факторов нам удалось обнаружить при анализе аппортировочного пове-
дения собак.

При соответствующем обучении у собак можно выработать индиви-
дуально приобретенный навык схватывать и подносить брошенный или
где-нибудь оставленный предмет. Этому поведению могут быть обучены
все собаки.

Однако при обучении данному акту поведения, несомненно, велика
роль специфических врожденных факторов.

Проведенные нами исследования (Крушинский, 1944) показали, что
обучение 14 собак специальному приему аппортировки происходило
по-разному у отдельных особей. В то время как одни собаки обучались
аппортировке очень легко (для этого требовалось 10-12 занятий), другие
особи не могли быть обучены этому в течение 50 занятий. Эти данные ил-
люстрируют большую изменчивость в быстроте выработки навыка.

На основании многолетних наблюдений большого числа собак в раз-
личных питомниках мы убедились, что встречаются особи, имеющие
стремление без всякого предварительного обучения носить в зубах раз-
личные предметы. Поведение таких собак весьма характерно. Постоян-
но они держат в зубах какой-нибудь предмет. Предметы эти могут быть
весьма разнообразны, начиная от соломины или стружки и кончая боль-
шими камнями или бачками для кормления собак. Поставленные скре-
щивания показали, что данная наклонность к аппортировке, несомненно,
наследуется.

131



Сравнительное изучение быстроты обучаемости собак, обладающих
наклонностью к аппортировке, с таковыми, не обладающими ею, показа-
ло, что собаки, обладающие данной наклонностью, чрезвычайно быстро
обучаются специфическими приемами дрессировки, связанными с аппор-
тировкой, по сравнению с собаками, не обладающими этой особенностью
поведения. В то же время условные рефлексы, не связанные с аппорти-
ровкой, вырабатываются у них с такой же быстротой, как и у нормальных
собак.

Эти данные иллюстрируют, что аппортировочный акт поведения фор-
мируется в результате теснейшего взаимодействия между врожденными
и индивидуально приобретенными компонентами поведения. При этом
в одних случаях это поведение может формироваться то под ведущим
влиянием врожденных, то индивидуально приобретенных факторов.

Проведенный анализ формирования изученных актов поведения собак
иллюстрирует, что каждый из них может обусловливаться различным
сочетанием врожденных и индивидуально приобретенных компонентов
поведения.

С одной стороны, каждый из них может формироваться под ведущим
влиянием индивидуально приобретенного опыта. С другой стороны,
совершенно сходное поведение может возникнуть под ведущим влия-
нием наследственности. Между этими крайними путями становления
данных актов поведения находится непрерывный ряд переходов, в ко-
торых поведение формируется в результате теснейшего переплетения
различных соотношений между врожденными и индивидуально приоб-
ретенными компонентами поведения.

Это указывает на то, что пути формирования одних и тех же актов по-
ведения могут слагаться из совершенно различных соотношений инди-
видуально приобретенных и врожденных компонентов. Между актами
поведения, формирующимися под ведущим влиянием врожденных и
индивидуально приобретенных компонентов поведения, находится неп-
рерывный ряд переходных ступеней с различным соотношением врож-
денных и индивидуально приобретенных рефлексов, не дающих возмож-
ности провести демаркационную линию между теми и другими.

Мы полагаем, что на основании сказанного выше могут быть сделаны
следующие выводы.

1. Одни и те же акты поведения животных могут формироваться при
различном сочетании условных и безусловных рефлексов, соотношение
которых не оказывается при этом строго детерминированным.

2. Основные единицы высшей нервной деятельности - условные и
безусловные рефлексы - оказываются недостаточными для характери-
стики актов поведения животных.

3. Акты поведения, которые могут формироваться при различном со-
четании условных и безусловных рефлексов, имеющих в то же время
сходное внешнее выражение, должны быть обозначены каким-то иным
термином, чем условными или безусловными рефлексами. Мы называем
их унитарными реакциями поведения (Крушинский, 1946).

Под последними мы понимаем единые, целостные акты поведения,

в которых объединены, интегрированы условные и безусловные реф-
лексы.

Введением понятия унитарной1 реакции поведения вся гамма сход-
ных в своем выражении актов деятельности животных, каждый из ко-
торых формируется при различном сочетании условных и безусловных
рефлексов, охватывается общим термином. Этим самым устраняется
затруднение в классификации того уровня поведения, о котором мы го-
ворим в терминах "условный" или "безусловный" рефлекс, оказываю-
щихся недостаточными при этом.

Сказанное относится к формированию реакций поведения в онтогене-
зе животного. Пути его могут быть различны у разных особей. Но не толь-
ко формирование, но и осуществление одной и той же реакции поведения
у одной и той же особи происходит столь же различно.

Собака с наличием пассивно-оборонительной реакции, скрывающаяся
от человека, хотя и выполняет данное действие по-разному, в зависимос-
ти от тех условий, в которых она находится (она может убежать, уплыть,
забиться в угол и т.д.), тем не менее имеет характерный шаблон конеч-
ного исполнения данной реакции, строго направленный на то, чтобы
скрыться от испугавшего ее объекта.

Собака с наличием активно-оборонительной реакции, бросающаяся на
незнакомого человека, выполняет данное действие различно, сообразно
с многими причинами, и имеет определенный шаблон конечного испол-
нения, направленный к тому, чтобы укусить объект нападения.

Собака, приносящая поноску или убитую дичь своему хозяину, хотя
и выполняет данный акт поведения различно в зависимости от ряда усло-
вий, ее поведение имеет конечный шаблон - подноска предмета к свое-
му хозяину.

Во всех этих случаях перед нами единое, целостное поведение живот-
ного, направленное на достижение определенного приспособительного
результата.

Таким образом, следующей характерной чертой унитарной реакции
поведения является ее направленность на выполнение одиночного акта
поведения, имеющего разные пути своего осуществления и в то же время
определенный шаблон своего конечного исполнения.

Основное отличие унитарных реакций поведения от рефлексов (как
условных, так и безусловных) мы видим в следующем.

1. В то время как рефлекс - простейшая интегрированная функция
нервной системы, унитарная реакция - простейшая интегрированная
единица поведения.

2. В то время как условный рефлекс - временная нервная связь, а
безусловный - постоянная, унитарная реакция представляет собой еди-
ный акт поведения, осуществляемый на основе теснейшего переплетения
временных и постоянных связей нервной системы.

3. В то время как рефлекс выполняется шаблонно от самого начала и

Унитарный от nai.unitus — объединенный, единый.
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до самого конца своего действия, унитарная реакция поведения характе-
ризуется только конечным шаблоном своего исполнения.

4. В то время как рефлексы могут осуществляться без участия высших
отделов нервной системы, унитарная реакция поведения, как мы пола-
гаем, осуществляется только при их участии.

Кратко унитарную реакцию можно определить как целостный акт по-
ведения, формирующийся в результате интеграции условных и безуслов-
ных рефлексов, соотношение которых не оказывается при этом строго
детерминированным. Этот акт поведения направлен на выполнение оди-
ночного действия, которое при различных способах своего осуществле-
ния имеет определенный шаблон конечного исполнения.

Унитарная реакция поведения конструируется из различных рефлек-
сов, могущих иметь разное соотношение врожденных и индивидуально
приобретенных компонентов. Так, например, половую реакцию самца
кролика удается расчленить на более простые компоненты (Крушинский,
1947). При экстирпации всей эрегирующей ткани - пениса и уретры (мо-
чевой пузырь подшивался прямо к коже живота) или их анестезии (при
помощи новокаина) в поведении самца выпадает рефлекторный акт,
приводящий непосредственно к спариванию. Такие самцы гоняются за
самкой, делают на нее садку. Однако, вспрыгнув на самку, они не делают
флуктуирующих движений, приводящих у нормальных самцов к спари-
ванию. Реагирование на самку в виде акта поведения, направленного к
тому, чтобы сделать на нее садку, сохранилось, рефлекторный акт, ве-
дущий к самому спариванию, для которого необходимы, очевидно, пе-
риферические импульсы, посылаемые эрегирующей тканью пениса и
уретры, выпал. Данная унитарная реакция поведения оказалась расчле-
ненной на более простые компоненты. Несомненно, флуктуирующие дви-
жения должны иметь довольно простую безусловно рефлекторную при-
роду. Что же касается садки на самку, то здесь, несомненно, большую
роль играет условнорефлекторный компонент поведения. Последнее
было ясно показано на быках Миловановым и Смирновым-Угрюмо-
вым (1940).

Вопрос о соотношении индивидуально приобретенного и врожденного
в формировании поведения неоднократно поднимается многими иссле-
дователями.

Наиболее четкое решение вопроса о соотношениях врожденного и
индивидуально приобретенного для рефлекторного уровня нервной
деятельности было установлено и сформулировано И.П. Павловым. Раз-
делив рефлекторную деятельность животного на две принципиально
различные группы - врожденных и индивидуально приобретенных реф-
лексов, Павлов установил закономерности формирования последних.
При сочетании во времени индифферентного раздражителя с раздражи-
телем, вызывающим безусловный рефлекс, этот индифферентный раздра-
житель начинает вызывать такой же эффект, какой вызывается безуслов-
ным раздражителем; индифферентный раздражитель заменяет тот раздра-
житель, который вызывает врожденную рефлекторную реакцию.

Установление закономерности формирования условного рефлекса и

134

дальнейшее изучение при помощи условнорефлекторного метода дина-
мических отношений основных физиологических процессов, лежащих
в основе высшей нервной деятельности, проведенное павловской шко-
лой, не отвечают, однако, на вопрос о соотношении врожденных и инди-
видуально приобретенных компонентов в формировании поведения.

В последние годы жизни Павлов (1,935), однако, указывал на необхо-
димость такого изучения. По его инициативе Выржиковским и Майоро-
вым и была предпринята работа по изучению влияния различных усло-
вий воспитания на формирование поведения собак.

Вопрос о соотношении врожденного и индивидуально приобретенного
в поведении ставился многими авторами, изучавшими поведение. Мы
имеем в виду вопрос изменяемости инстинктов в результате индивиду-
ального опыта.

Этот вопрос был совершенно по-разному разрешен различными авто-
рами.

Согласно мнению В.Вагнера (1913, 1925), К.Лоренца (Lorenz, 1935, 1937),
инстинкты под влиянием индивидуального опыта не изменяются. Соглас-
но мнению других авторов (Джеймс, 1902; Промптов, 1940, 1944, 1946;
Васильев, 1941), инстинктивное поведение изменяется под влиянием
индивидуального опыта. Инстинкты в течение индивидуальной жизни
обрастают целым комплексом условных рефлексов: инстинктивное по-
ведение у птиц есть взаимодействующая сложнейшего сочетания прирож-
денных и условнорефлекторных реакций (Промптов, 1944).

Современная американская школа зоопсихологов в лице Лешли
(Lashley, 1938), Бича (Beach, 1937) и школы бихэвиористов значительно
ограничивает значение врожденного, инстинктивного поведения. Это
четко выразил глава школы бихэвиористов Уотсон. Бихэвиорист не на-
ходит больше данных, которые подтверждали бы существование наслед-
ственных специальных способностей.

Крайней точки зрения по вопросу о взаимодействии между врожден-
ным и индивидуально приобретенным в поведении придерживается Куо
(Кио, 1932). Изучив поведение эмбрионов (птиц и млекопитающих), этот
исследователь приходит к выводу, что обучение имеет огромное значе-
ние в формировании таких актов поведения, которые начинают прояв-
ляться с первых моментов рождения животного. Это обучение происхо-
дит еще в эмбриональном периоде. На основании своих экспериментов
автор приходит к выводу, что инстинктивные врожденные реакции вооб-
ще отсутствуют.

Одну из основных причин существующего разногласия в вопросе о
взаимодействии врожденного и индивидуально приобретенного в форми-
ровании актов поведения животных мы видим в том, что различные авто-
ры изучали различные комплексы актов поведения, которые мы назвали
унитарными реакциями поведения, формирующимися при весьма раз-
личном удельном весе врожденных и индивидуально приобретенных
компонентов. Характеризуя различные унитарные реакции как инстинк-
ты, они делали и различные выводы о значении индивидуально приоб-
ретенного опыта в формировании последних.
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Понятие унитарной реакции поведения указывает на существование
различного соотношения и удельного веса врожденных и индивидуально
приобретенных компонентов при формировании не только различных
актов поведения животных, но даже одних и тех же. Введение этого по-
нятия может устранить указанное противоречие во взглядах различных
авторов.

Формулируя понятие унитарной реакции поведения, мы даем общую
схему взаимоотношения между врожденным и индивидуально приобре-
тенным в поведении животных (конечно, только для уровня рассматри-
ваемого нами поведения). Наследуются, согласно этой схеме, не те или
другие акты поведения животных, а лишь те безусловнорефлекторные
компоненты, на базе которых при взаимодействии с индивидуально
приобретенными рефлексами строятся те или другие акты поведения.

Акты поведения не могут быть ни врожденными, ни индивидуально
приобретенными; таковыми могут быть только рефлексы: акты поведе-
ния формируются в течение индивидуальной жизни животного в резуль-
тате теснейшего переплетения условных и безусловных рефлексов. В
школе Павлова неоднократно поднимался вопрос о необходимости спе-
циальной характеристики тех категорий поведения, которые не уклады-
ваются в понятие условных и безусловных рефлексов. Еще в 1911 г.
Цитович описал акты поведения, которые чрезвычайно легко формируют-
ся под влиянием индивидуального опыта, и назвал их натуральными
условными рефлексами. В более общей форме этот вопрос был поставлен
Анохиным; Анохин и сотр. (1937) в его гипотезе о "целостной функцио-
нальной системе" - координированном объединении различных нервных
компонентов для выполнения какой-либо специфической функции. Од-
ной из характерных сторон целостной функциональной системы является
интеграция врожденных и индивидуально приобретенных компонентов.
Приведенные высказывания представителей павловской школы свиде-
тельствуют о давно возникшей необходимости введения особых понятий
для характеристики актов поведения, не сводящихся только к услов-
ным и безусловным рефлексам. Однако ни натуральные рефлексы, ни
целостные функциональные системы не идентичны с понятием унитар-
ных реакций поведения. Натуральные рефлексы представляют собой про-
межуточную ступень между условными и безусловными рефлексами:
унитарные же реакции являются результатом их интеграции. Целостные
функциональные системы представляют собой более широкое физиоло-
гическое понятие, чем охарактеризованные нами единицы поведения,
имеющие более специфически "поведенческое" значение.

Сформулировав понятие унитарной реакции поведения, мы полагаем,
что нам удалось охарактеризовать элементарную единицу поведения,
формирующуюся в результате интеграции отдельных рефлексов - услов-
ных и безусловных.

Возникает вопрос о дальнейшей ступени интеграции — об объедине-
нии отдельных унитарных реакций в построении более сложных уровней
поведения.
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Проведенный анализ показал, что более сложное поведение животных
может быть расчленено на отдельные унитарные реакции поведения.

Возможность такого расчленения видна в следующем: во-первых,
при дезинтеграции нормального поведения животного такие акты, кото-
рые мы обозначаем как унитарные реакции, сохраняются как целостные
элементы поведения. Они перестают только быть связанными друг с
другом, выступая в то же время как отдельные автономные реакции.

Во-вторых, при нарушении нормального адаптированного поведения
животного (это происходит, например, при гибридизации) последнее
происходит путем выпадения или, наоборот, проявления отдельных це-
лостных актов — унитарных реакций поведения. Последние как в том,
так и в другом случае выступают как целостные акты поведения, кото-
рые объединяются в сложное поведение, отвечающее основным фазам
жизни животного, - биологические формы поведения.

Рассмотрим сказанное на примерах.
Бич (Beach, 1937), производя небольшие повреждения коры мозга у

крыс, установил, что весь комплекс "материнского поведения" у них
не уничтожается в результате операции. Однако он распадается на от-
дельные акты поведения. Единая целостная материнская форма поведе-
ния распадается, оказывается дезинтегрированной на отдельные авто-
номные, не связанные друг с другом акты поведения.

Распад целостного поведения с выпадением отдельных унитарных
реакций наблюдается в половой форме поведения птиц при спаривании
гибридных особей. Лоренц (Lorenz, 1935) описывает случай такого выпа-
дения отдельных реакций у одних особей и их проявления у других. Так,
например, кряковая утка, спарившаяся с метисным селезнем (кряко-
вая х домашняя утка), в период гнездового поиска не сопровождалась
в ее полетах этим селезнем. У него данная реакция отсутствовала. Его
заменял в этом кряковый селезень, оказавшийся без утки. Однако
каждый раз, совершая поисковый полет, утка возвращалась и ходила со
своим метисным селезнем. В данном случае целостная половая форма
поведения крякового селезня оказалась нарушенной у метиса (выпала
реакция поискового полета). В то же время поисковый полет одиночной
утки вызывал соответствующую реакцию у оставшегося без самки кря-
кового селезня; половое поведение последнего проявлялось по отноше-
ни к утке только в виде одной реакции поискового полета.

Сходный пример приводится Лоренцом для гусей. Серая гусыня спа-
рилась с американским гусаком. Однако во время насиживания около
нее стоял "на страже" серый гусь, оказавшийся без самки. У американ-
ского гусака эта реакция отсутствовала. После вывода гусят она ходила
сначала с американским гусаком, а затем, после исчезновения реакции
заботы о потомстве у последнего, его опять заменил серый гусак, кото-
рый стал заботиться о гусятах как о своих собственных.

В данном случае в половой форме поведения американского гусака
выпали отдельные реакции, свойственные серым гусям. Однако самка
без соответствующего партнера вызывала эти недостающие реакции аме-
риканского гусака у гусака своего вида. Приведенные примеры иллюст-
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рируют, что, во-первых, в половой форме поведения могут отсутствовать
отдельные реакции и, во-вторых, что отдельные реакции могут прояв-
ляться независимо от всей половой формы поведения в целом.

Специально предпринятые нами эксперименты ясно показали возмож-
ность расчленения сложных биологических форм поведения на отдель-
ные унитарные реакции поведения.

Оборонительная форма поведения у собак нередко выражается в
своедбразной смене активно- и пассивно-оборонительных реакций. Соба-
ка бросается на незнакомого человека, но тут же поджимает хвост и
отбегает, затем снова кидается на незнакомца, но обычно, не добежав до
него, поворачивается и убегает и т.д. Возникает вопрос, что эта оборони-
тельная многоактная форма поведения является чем-то целостным, не-
расчлененным, или она может быть расчленена на отдельные унитарные
реакции поведения?

Проведенный нами анализ (Крушинский, 1945) показал, что данное
поведение собак формируется в результате сочетания активно- и пас-
сивно-оборонительных реакций.

Во-первых, "злобно-трусливое" поведение собак наследуется не как
нечто целое. Оно постоянно в своем наследовании "распадается" на
активно- и пассивно-оборонительные реакции. При скрещивании "злоб-
но-трусливых" собак между собой в потомстве, как правило, родятся
наряду с "злобно-трусливыми" особями собаки с одной активно- или
пассивно-оборонительной реакцией. При скрещивании собак, обладаю-
щих активно-оборонительной реакцией, с трусливыми особями в потом-
стве оказывается, как правило, высокий процент "злобно-трусливых"
собак.

Во-вторых, расчленение поведения "злобно-трусливых" собак на от-
дельные реакции нам удалось при помощи морфия. Морфий, инъецируе-
мый в небольших дозах под кожу собаке, не оказывает влияния на пас-
сивно-оборонительную реакцию, однако он приводит к ослаблению или
полному угасанию активно-оборонительной реакции. Инъекция морфия
"злобно-трусливым" собакам привела к исчезновению или значительно-
му ослаблению в их поведении активно-оборонительного компонента
поведения и сохранению пассивно-оборонительного. "Злобно-трусливые"
собаки после инъекции морфия делаются просто трусливыми.

Таким образом, в своем проявлении сложное, многогранное поведе-
ние "злобно-трусливых" собак расчленимо на отдельные унитарные
реакции - активно- и пассивно-оборонительные.

Мы считали возможным (Крушинский, 1946) выделить следующие
наиболее общие биологические формы поведения у животных: 1) пище-
вую, 2) оборонительную, 3) половую, 4) форму поведения, связанную с
заботой о потомстве (родительская форма поведения), 5) форму поведе-
ния потомства по отношению к своим родителям.

Данные биологические формы поведения являются наиболее общими.
Первые четыре присущи всем позвоночным животным и, очевидно, мно-
гим беспозвоночным. Пятая форма поведения является более ограничен-
ной по своему распространению.
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У представителей различных систематических категорий, помимо пе-
речисленных выше наиболее общих форм поведения, встречаются и дру-
гие специфические биологические формы поведения.

У многих позвоночных животных существует целый комплекс унитар-
ных реакций, строящих игровую форму поведения.

У многих видов птиц существует совершенно специфическая форма
поведения, построенная из целого комплекса разнообразных реакций,
связанная с перелетом. Бобры обладают поведением, связанным со слож-
ным комплексом унитарных реакций, - строительная форма поведения.

У собак встречаются различные формы охотничьего поведения.
В качестве непременного компонента почти всех форм поведения

входит ориентировочная реакция.
За последнее время к сходным представлениям о наличии сложных

биологических реакций поведения пришли некоторые исследователи.
Рожанский (1946,1947) приходит к выводу о существовании ряда "биоло-
гических рефлексов", представляющих собой комплексы более простых
рефлексов. Их отличие от биологических форм поведения заключается
в том, что они связаны специфически с подкорково-стволовой частью
мозга, т.е. являются сложными комплексами безусловных рефлексов.
Биологические же формы поведения включают в себя наряду с врожден-
ными рефлексами целые комплексы индивидуально приобретенных ком-
понентов, которые входят в построение унитарных реакций поведения,
тех элементов, из которых строятся биологические формы поведения.
Промптов (1948) говорит о "биокомплексах активности" птиц (например,
о пищевом биокомплексе активности), являющихся единой системой
движений, адаптивная целостность которой не исчерпывается рефлектор-
ным механизмом составляющих ее частей. При этом врожденные и
индивидуально приобретенные рефлексы оказываются объединенными
в единые координированные цепи актов поведения. Мы полагаем, что
между нашими "биологическими формами" поведения и "биокомплек-
сами активности" Промптова принципиальной разницы нет. На основании
разного материала и метода анализа мы пришли с ним к сходному пред-
ставлению об этом этапе интеграции поведения животных.

Термин "биологические формы поведения животных" нам представ-
ляется более подходящим, чем термин "биокомплексы активности",
потому что ряд унитарных реакций, формирующих эти категории пове-
дения, характеризуется не активностью, а, наоборот, полной пассив-
ностью животного. Например, важнейшим компонентом, входящим в
материнскую форму поведения птиц, является реакция, связанная с
насиживанием яиц и характеризующаяся полной пассивностью животного.

Различные унитарные реакции, проявляющиеся в виде затаивания
(при виде врага, при подкарауливании добычи), формирующие соответ-
ствующие биологические формы поведения, характеризуются своей пас-
сивностью и т.д. Термин "биокомплекс активности" подчеркивает необ-
ходимость определенной активности животного, и такие акты поведения,
как названные выше, как будто выпадают из характеризуемого этим тер-
мином круга явлений.
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Согласно нашему представлению, биологическое значение того, что
сложные формы поведения животных конструируются из отдельных
реакций, заключается в следующем.

Биологические формы поведения, имеющие широкое значение для
каждого вида животных, оказываются адаптированными ко всему мно-
гообразию конкретных условий, в которых они живут, не в целом, а
посредством отдельных унитарных реакций. При помощи этого достигает-
ся возможность в случае изменений условий существования перестраи-
вать не всю биологическую форму поведению в целом, а только ту ее
часть, которая необходима для адаптации к новым конкретным усло-
виям жизни. В противном случае каждое изменение условий существо-
вания приводило бы к необходимости переделки всей биологической
формы поведения, что, несомненно, оказалось бы крайне биологически
невыгодным. Дискретность биологических форм поведения имеет поэто-
му безусловную биологическую выгоду.

Однако биологическая форма поведения, конструируясь как резуль-
тат интеграции отдельных унитарных реакций, не является простой сум-
мой последних. Это видно из того, что сами унитарные реакции поведе-
ния проявляются в зависимости от той формы поведения, которая доми-
нирует в данный момент в поведении животных.

Проиллюстрируем последнее примерами.
Бруль (Briill, 1937), исследуя поведение хищных птиц (соколов, ястре-

бов), показал, что их поведение зависит от той территории, на которой в
данный момент находится птица. Поведение птицы на "территории гнез-
да" (район вокруг гнезда) резко отличается от ее поведения на "террито-
рии добычи" (район, где она охотится). В районе гнезда птица не охотит-
ся. Около гнезда ястребов кормятся и гнездятся птицы, которых они не
трогают. Однако за этими же самыми птицами ястребы охотятся вне раи-
на гнезда.

Согласно нашему представлению, в районе гнезда у птицы доминирует
материнская форма поведения и поэтому раздражители, вызывающие
обычно реакции, связанные с пищевой формой поведения, не оказывают
влияния на птицу.

Сходным образом на появление "врага" ястреб реагирует совершенно
различно, в зависимости от того, на какой территории он находится.

Если враг оказывается на территории добычи, ястреб от него улетает;
в том случае если он появляется на территории гнезда в период выкарм-
ливания птенцов, птица производит предостерегающий полет, а в неко-
торых случаях производит даже нападение. В данном случае один и тот
же раздражитель вызывает у птицы пассивно- или активно-оборонитель-
ную реакцию, в зависимости от того, на фоне какой биологической
формы поведения он действует.

При доминировании материнской формы поведения, которая прояв-
ляется в поведении птицы вблизи гнезда с птенцами, те же раздражите-
ли, которые вызывают обычно пассивно-оборонительную реакцию, при-
водят теперь к проявлению активно-оборонительной.

Приведенные примеры иллюстрируют высказанное положение, что
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биологическая форма поведения, конструируясь как результат интегра-
ции целого ряда унитарных реакций, обусловливает проявление или
торможение последних.

Проявление биологической формы поведения связано, согласно наше-
му мнению, с появлением в центральной нервной системе определенного
очага стойкого повышения возбудимости — доминанты, в том смысле,
как ее понимал Ухтомский.

Рассматривая значение принципа доминанты, Ухтомский (1945) под-
черкивал, что накапливающаяся длительная стационарная активность
центров нервной системы, приводящая к снижению порогов возбуди-
мости одних реакций и торможению других, является механизмом, обес-
печивающим стабильность поведения животного соответственно основ-
ным биологическим фазам его жизни.

Биологическая форма поведения является внешним проявлением
наличия определенного очага повышенной возбудимости в центральных
отделах нервной системы, который приводит к возможности наиболее
легкого возникновения одних унитарных реакций поведения и торможе-
ния других. Все эти унитарные реакции поведения, которые возникают
на фоне такого очага возбудимости, конструируют соответствующую ему
биологическую форму поведения. Однако сам очаг возбудимости обус-
ловливает то, какие унитарные реакции могут проявиться в данный мо-
мент в поведении животного.

Обращаясь к причинам, лежащим в основе возникновения того или
другого очага стойкого повышения возбудимости в центральной нервной
системе, приводящего к проявлению определенной биологической
формы поведения, необходимо указать на очевидную роль гуморальных
факторов.

Так, например, половая форма поведения со всей совокупностью кон-
струирующих ее унитарных реакций проявляется на фоне половых гор-
монов.

Пищевая форма поведения возникает в результате определенных гу-
моральных сдвигов в крови (голодной крови), несомненно создающих
очаг стойкого повышения возбудимости в определенных отделах цент-
ральной нервной системы.

Материнская форма поведения как у птиц, так и у млекопитающих со
всей совокупностью конструирующих ее унитарных реакций находится
в зависимости от гормональных факторов (Cheni, 1927; Erhardt, 1929;
Weisner, Sheard, 1933; Riddle, 1931, 1935; и др.).

Существенное значение в формировании птенцового поведения
имеют, видимо, гормоны, на это настоятельно указывает Ю. Васильев
(1941). Нарушение эндокринного баланса экстирпацией щитовидной же-
лезы приводит к длительному сохранению птенцового поведения.

Все эти данные с несомненностью указывают на то, что формирование
биологических форм поведения осуществляется при теснейшем участии
гормональных факторов.

В то же время едва ли возможно допустить, чтобы отдельные унитар-
ные реакции формировались при участии специфических гормонов.
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Только на фоне проявления биологических форм поведения гумораль-
ные факторы оказывают свое влияние и на отдельные унитарные реак-
ции поведения.

Таким образом, при конструкции биологических форм поведения из
отдельных унитарных реакций происходит сложное взаимодействие
части и целого. Отдельные унитарные реакции, конструируя биологи-
ческую форму поведения, находятся в то же время в своем проявлении
в зависимости от последней. Все это дает нам право рассматривать био-
логические формы поведения не как суммы отдельных унитарных реак-
ций, а как целостные, сложные уровни интеграции поведения.

Выделенные нами интегрированные уровни рефлекторной деятель-
ности нервной системы и поведения животных облегчают рассмотрение
некоторых сторон эволюции поведения.

Прежде всего остановимся на вопросе: почему унитарная реакция
поведения, формируясь на основе различного, не строго детерминиро-
ванного соотношения условных и безусловных рефлексов, может иметь
в то же время сходное внешнее выражение и„ варьируя в зависимости
от условий, в которых она протекает, приводит к достижению одного и
того же приспособительного результата.

Причину этого мы видим в естественном отборе, который привел в
истории вида к формированию данных актов поведения.

Нам кажется бесспорным положение, что в борьбе за существование
имеет значение не то, как выполнятеся тот или другой акт поведения,
а то, что он дает в конечном счете для выживания той или другой особи.

Это является основной причиной того, что в эволюции сформирова-
лись в качестве элементов поведения реакции, направленные на испол-
нение определенных конкретных биологически полезных актов.

Являлись бы эти акты биологически полезными, если бы они имели
строго детермированный, твердо наследственно установленный шаблон
своего выполнения от самого начала до самого конца? Безусловно,
являлись бы. И с такими реакциями поведения мы широко встречаемся
у низших представителей животного царства. Однако в условиях много-
образной, постоянно меняющейся среды, очевидно, более полезны та-
кие акты поведения, которые, имея конечный шаблон своего исполне-
ния, протекают тем не менее не по строго определенным путям, а "с
учетом" той обстановки, в которой находится животное.Последнее
достигается в результате объединения в единой реакции не только бе-
зусловных, но также условных рефлексов, придающих "жизненную
гибкость" унитарным реакциям поведения.

Животные получают возможность действовать в зависимости от тех
конкретных условий, в которых они находятся. Теснейшее переплете-
ние влияния внешних факторов и наследственных свойств организма,
происходящее при формировании унитарных реакций поведения в ре-
зультате интеграции условных и безусловных рефлексов, обусловли-
вает то, что они оказываются хорошо адаптированными единицами по-
ведения, отвечающими как требованиям внешней среды, так и всему
"историческому опыту" предшествующих поколений.
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Общая тенденция унитарных реакций поведения в эволюции направ-
лена к возможности достижения их максимальной лабильности; к воз-
можности разнообразия шаблонного акта поведения под влиянием лич-
ного опыта, приспосабливающего каждое животное к тем разнообраз-
ным условиям, с которыми оно сталкивается в каждый момент своего
существования. Наибольшее совершенство достигается путем создания
специального аппарата нервной системы - коры головного мозга, -
обеспечивающего возможность возникновения под влиянием индивиду-
ального опыта разнообразнейших унитарных реакций поведения.

Основную сторону в процессе "наследственной фиксации" актов по-
ведения мы видима количественном изменении соотношения внешних
и внутренних факторов в их формировании. В том случае, когда унитар-
ная реакция поведения, возникающая под ведущим влиянием внешних
факторов, оказывается из поколения в поколение биологически полез-
ной, несомненно, начнется положительный отбор тех особей, у которых
она формируется наиболее легко, т.е. тех, у которых она формируется
при большем участии наследственных факторов. Увеличение удельного
веса наследственных факторов поведет к тому, что данная унитарная
реакция поведения начнет формироваться при малом участии индиви-
дуального опыта животного, возникая в основном под ведущим влия-
нием врожденных, безусловно рефлекторных компонентов поведения.
Акт поведения, формировавшийся при большом участии индивидуаль-
но приобретенных компонентов, начнет формироваться под ведущим
влиянием врожденных компонентов.

Хорошим примером увеличения удельного веса врожденных факто-
ров при формировании унитарной реакции поведения, имеющей селек-
тивное значение, является "экипажное поведение" у далматских со-
бак. Эта порода собак обладает, как показали исследования Килер и
Тримбл, наследственным стремлением бежать под экипажем.

Как указывают авторы, английские фермеры в течение нескольких
столетий приучали собак этой породы бежать под экипажем. В резуль-
тате современные далматские собаки обладают наследственным стрем-
лением к выполнению данного акта поведения. Схематически процесс
возникновения данной особенности поведения далматских собак нами
представляется следующим образом. Первоначально этих србак приу-
чали бежать под экипажем. Данная унитарная реакция поведения фор-
мировалась как обычный условный рефлекс, возникающий под веду-
щим влиянием индивидуального опыта собаки. Однако те особи, кото-
рые обучались данному акту поведения наиболее легко, подвергались
селекции. В результате удельный вес врожденных факторов, способ-
ствующих выполнению "экипажного поведения" этих собак, увеличи-
вался. Это привело к тому, что современные далматские собаки стали
обладать наследственным стремлением бежать под экипажем без всяко-
го предварительного обучения. Унитарная реакция бежать под экипа-
жем, возникающая первоначально под ведущим влиянием индивиду-
ального опыта, стала формироваться под ведущим влиянием наслед-
ственных факторов.
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Введение понятия унитарной реакции поведения указывает, таким
образом, на возможный путь эволюции врожденного поведения в на-
правлении, проложенном индивидуально приобретенным опытом. Оба
указанные нами пути эволюции рассмотриваемого уровня - 1) общее
увеличение удельного веса индивидуально приобретенных компонен-
тов поведения в формировании актов поведения. 2) увеличение удель-
ного веса врожденных компонентов при формировании тех актов по-
ведения, шаблонное выполнение которых имеет биологическое зна-
чение во многих поколениях животных, — являются частными случая-
ми более общей проблемы: эволюции соотношений врожденных и инди-
видуально приобретенных компонентов в формировании унитарных
реакций поведения животных.

Унитарные реакции поведения и возможность эволюционирования
соотношения между врожденными и индивидуально приобретенными
компонентами в их формировании указывают на наличие непрерывных

переходов между врожденным (инстинктивным) безусловно-рефлектор-
ным и индивидуально приобретенным условнорефлекторным поведе-
нием. В большинстве случаев акт поведения представляет собой ре-
зультат сложнейшей интеграции условных и безусловных рефлексов,
который трудно отнести к группе врожденного или индивидуально
приобретенного поведения.

Яркие примеры наличия непрерывных переходов между врожден-
ным инстинктивным и индивидуально приобретенным поведением
имеются в работах Лоренца.

Изучая формирование птенцового поведения, этот автор установил
наличие теснейшего переплетения при этом врожденных и индиви-
дуально приобретенных компонентов. Однако удельный вес и соотно-
шение этих компонентов сильно меняются у различных видов птиц.

Реакция крякового утенка на свою мать оказывается наследственно
зафиксированной. Кряковые утята, выведенные под мускусной уткой
(Corina moschata), разбегаются от,нее, будучи еще в гнезде. Однако вы-
веденные под домашней уткой (ближайшей родственницей кряковой
утки), они реагируют на нее как на свою мать (независимо от того,
какой бы она ни была окраски).

Основным специфическим признаком кряковой утки, являющимся
безусловнорефлекторным раздражителем для ее утят, - это особая ма-
нера крякания, которое издает ведущая выводок утка. У домашней
утки эта манера крякания сходна с кряковой уткой; у мускусной ут-
ки она иная.

Таким образом, можно сказать, что поведение крякового утенка по
отношению к своей матери обусловливается в основном врожденными
компонентами поведения.

Совершенно иначе обстоит дело с формированием поведения серого
гусенка по отношению к своей матери, оказывающимся совершенно не
специфичным. Выведенный под любой птицей, он "признает ее за мать".
Но не только птица, но и любой движущийся предмет, попавшийся пер-
вым на глаза серому гусенку, воспринимается им как "мать". А раз
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какой-нибудь предмет воспринят гусенком как "мать", он уже не об-
ращает внимания на своих настоящих родителей. Между этими край-
ними случаями формирования поведения - в одном случае под ве-
дущим влиянием наследственно обусловленной реакции на определен-
ный специфический раздражитель, в данном случае под ведущим влия-
нием внешнего фактора - существует непрерывный количественный
переход, в котором наблюдается теснейшее переплетение врожденных
и индивидуально приобретенных компонентов в формировании поведе-
ния животного.

Основной критерий врожденного поведения - это наличие готовых,
врожденных реакций в ответ на определенные специфические раздра-
жители; основной критерий индивидуально приобретенного поведения -
это закономерно повторяющееся поведение в ответ на совершенно не-
специфическое раздражение (сделавшееся таковым в результате ин-
дивидуального опыта животного). Оба эти критерия в применении к
поведению животного должны быть поставлены под сомнение. Можно
говорить о врожденных или индивидуально приобретенных рефлек-
сах, но нельзя говорить о врожденном или индивидуально приобретен-
ном поведении животного, являющемся всегда результатом сложной
интеграции врожденных и индивидуально приобретенных рефлексов.
Можно говорить лишь о поведении животного, сформировавшемся
под большим или меньшим влиянием врожденных и приобретенных
рефлексов. Между этими крайними путями формирования актов пове-
дения животных лежит непрерывный ряд различных количественных
переходов, обусловленных различным количественным соотношением
между врожденным и индивидуально приобретенным рефлексом.

Развитое здесь представление о некоторых сторонах интеграции по-
ведения животных, названных нами унитарными реакциями и биологи-
ческими формами поведения, иллюстрирует сложное динамическое
соотношение между врожденными и индивидуально приобретенными
компонентами, которое складывается при формировании поведения
животных.

Закономерности рефлекторной деятельности переднего отдела мозга,
столь блестяще изученные школой И.П. Павлова, должны явиться тем
прочным фундаментом, который ляжет в основу изучения закономер-
ностей поведения.

Важной задачей при этом является выделение элементарных единиц
поведения. Сделанная нами попытка выделить такие единицы была
продиктована необходимостью проводимого исследования. Оправда-
ется ли она в дальнейшем, могут показать только будущие исследова-
ния.

ВЫВОДЫ

1. В павловской школе основным объектом, единицей исследования
является рефлекс. Изучение высшей нервной деятельности, проведен-
ное при помощи павловского метода, установило основные закономер-
ности деятельности высших отделов нервной ситемы. Основной акцент
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в исследованиях Павлова сделан, однако не на изучении закономернос-
тей поведения, а на изучении закономерностей механизма рефлектор-
ной деятельности, лежащей в основе поведения. Поведение животных
не может быть отождествлено с рефлекторной деятельностью высших
отделов нервной системы.

При изучении поведения необходимо выделить и элементарную
единицу поведения.

2. Изучение наследования и наследственного осуществления различ-
ных актов поведения у собак показало, что сходные по своему конеч-
ному выражению акты поведения могут обусловливаться различными
причинами. В одних случаях определенный акт поведения формируется
на основе наследственных свойств; в других случаях он может форми-
роваться в результате индивидуального опыта животного. Это только
в крайних случаях. В большинстве же случаев формирование отдельных
актов поведения происходит в результате теснейшего переплетения
врожденных и индивидуально приобретенных компонентов, не дающих
возможности отнести их ни к группе условных, ни к группе безуслов-
ных рефлексов. Последнее ясно выступило при проведенном нами
анализе формирования активно-оборонительного, пассивно-оборони-
тельного и аппортировочного поведения собак.

3. Акты поведения, которые могут формироваться при различном
сочетании условных и безусловных рефлексов, имеющих в то же вре-
мя сходное внешнее выражение, должны быть обозначены каким-то
иным термином, чем "условными" или "безусловными" рефлексами.
Мы называем их унитарными реакциями поведения. Под последними
понимаются единые, целостные акты поведения, в которых объедине-
ны, интегрированы условные и безусловные рефлексы. Унитарные реак-
ции поведения рассматриваются нами как элементарные единицы по-
ведения.

4. Унитарные реакции, объединяясь, конструируют более сложные
этапы интеграции поведения, которые могут быть обозначены как био-
логические формы поведения. Под последними мы понимаем поведе-
ние, которое, будучи построено из отдельных унитарных реакций, свя-
зано с обеспечением основных жизненных отправлений организма.
Соответственно этому выделяются следующие, наиболее общие биоло-
гические формы поведения животных: 1) пищевая, 2) оборонительная,
3) половая, 4) форма поведения, связанная с заботой о потомстве (роди-
тельская форма поведения), 5) форма поведения потомства по отноше-
нию к своим родителям. Данные формы поведения являются наиболее
общими, присущими почти всем позвоночным животным. У представи-
телей различных систематических категорий, помимо перечисленных,
выше наиболее общих форм поведения, встречаются и другие специфи-
ческие (биологические) формы поведения.

5. Биологические формы поведения, конструируясь как результат
интеграции отдельных унитарных реакций, не являются простой сум-
мой последних. Унитарные реакции поведения проявляются в зависи-
мости от той формы поведения, которая доминирует в данный момент
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в поведении/ животного. Проявление биологических форм поведения
связано с появлением в центральной нервной системе определенного
очага стойкого повышения возбудимости — доминанты, в том смысле
как ее понимал Ухтомский.

Все те унитарные реакции поведения, которые возникают на фоне та-
кого очага возбудимости, конструируют соответствующую ему биологи-
ческую форму поведения. Однако сам очаг возбудимости обусловли-
вает то, какие унитарные реакции могут проявляться в данный момент
в поведении животного.

6. Общая тенденция эволюции унитарных реакций и биологических
форм поведения в филогенетическом ряду направлена на увеличение
удельного веса индивидуально приобретенных компонентов в их фор-
мировании. Этим достигается увеличение лабильности данных актов
поведения и лучшее их приспособление ко всему многообразию внеш-
них условий. Однако наряду с этой общей тенденций наблюдается
диаметрально противоположное явление - увеличение удельного веса
врожденных факторов в формировании акта поведения. Это явление
происходит в тех случаях, когда определенный акт поведения оказы-
вается из поколения в поколение приспособленным к определенным,
строго специфическим условиям внешней среды.

ИНСТИНКТ*

Инстинкт, по представлению средневековых монахов и даже значи-
тельно позднее, понимался как бессознательное, внутреннее побужде-
ние, целесообразность которого обусловлена божеством. Борьба материа-
лизма и идеализма в яркой форме отразилась на понятии инстинкта.
Философы-материалисты ХУШв. (особенно Ламеттри и Кабанис), взяв
материалистическую сторону учения Декарта о рефлекторном принци-
пе действия нервной системы, объясняли инстинктивные влечения
как результат определенных изменений, происходящих в той или дру-
гой системе организма.

Описание и научная характеристика инстинктивных актов поведе-
ния у животных дается в XVIII в. в работах Бюффона, Реомюра, Леруа,
Альбрехта, Галлера, Реймаруса. Последний дает четкое для своего вре-
мени определение: все акты поведения, которые предшествуют инди-
видуальному опыту и исполняются животными одинаковым образом,
должны быть рассматриваемы как инстинкт. В начале XIX в. Ламарк
провозгласил идею зависимости поведения животных, их инстинкта и
образа жизни от окружающих условий их обитания. Тем самым было
выдвинуто материалистическое объяснение происхождения инстинкта
от условий жизни животного.

*БМЭ. 1969. Т. И. С. 573-582.
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В первой половине прошлого столетия Фредерик Кювье производит
уже эксперименты по изучению формирования сложных инстинктов
у животных. Его известные опыты, посвященные "строительному" ин-
стинкту бобров, не потеряли значения и до настоящего времени. Боль-
шой интерес для учения о поведении и инстинктивной деятельности
животных имели взгляды К. Рулье. В самом начале 40-х годов он высту-
пил против того, что инстинкт и психическая деятельность животных
непознаваемы и не подлежат научному анализу. Основной подход к
объяснению инстинктивной деятельности у Рулье — это вопрос о причи-
нах, определяющих историческое развитие данной формы деятельности
животных. Эту причину Рулье, так же как и Ламарк, видел в том обра-
зе жизни, в тех условиях существования, в которых на протяжении
своей истории пребывал тот или другой вид.

Важным этапом в исследовании инстинктов явилось учение Дарвина.
Дарвин дал ясное определение инстинкта: "Такой акт, который может
быть выполнен нами лишь после некоторого опыта или одинаково мно-
гими особями без знания с их стороны цели, с которой он производится,
обыкновенно называют инстинктом". Так же как и для морфологиче-
ских признаков, направляющую причину развития инстинкта Дарвин
видел в естественном (или искусственном) отборе наследственной
изменчивости инстинктивных актов. Учение Дарвина внесло принци-
пиально новое в вопрос о происхождении инстинктов. Дарвин указы-
вал, что инстинкт животных отныне..."не нарочно дарованные или
созданные инстинкты, а только следствие одного общего закона, обу-
словливающего развитие всех органических существ, именно размно-
жения, изменения, переживания наиболее сильных и гибели слабых".

Дальнейшее изучение инстинкта пошло по двум основным руслам.
С одной стороны, по линии детального изучения многообразия и адап-
тивного значения инстинкта у различных животных. Представителем
этого направления работ за рубежом был Ллойд Морган, у нас - В. Ваг-
нер. Вагнер собрал и обобщил большое количество фактов об инстинктах
у животных и изучил изменчивость и адаптивное значение ряда ин-
стинктов.

Другое направление в развитии учения об инстинкте связано с физио-
логией. И.П. Павлов с первых шагов объективного изучения высшей
нервной деятельности разделил все рефлексы, лежащие в основе пове-
дения животных, на две группы: условные и безусловные. Сложные
безусловные рефлексы И.П. Павлов отождествлял с инстинктом. Осно-
вание для отождествления инстинкта с рефлексами он видел в следую-
щем: во-первых, в невозможности провести резкую границу между
инстинктом и рефлексами; во-вторых, в неменьшей сложности рефлек-
сов по сравнению с инстинктом, поскольку рефлексы, как и инстинкт,
образуют "многоэтажные" цепи, захватывающие весь организм, причем
конец одного рефлекса возбуждает начало другого; в-третьих, отдель-
ные звенья сложной цепи рефлексов, так же как и инстинкт, зависят от
гуморального состояния организма и от взаимодействия друг с другом.
На основании этого И.П. Павлов писал: "Таким образом, как рефлексы,
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так и инстинкты - закономерные реакции организма на определенные
агенты, и поэтому нет надобности обозначить их разными словами.
Имеет преимущество слово "рефлекс", потому что ему с самого начала
придан строго научный смысл". И.П. Павлов выделил следующие основ-
ные рефлекторные (инстинктивные) реакции организма: 1) пищевые;
2) оборонительные; 3) половые; 4) ориентировочные; 5) родительские.
Эти группы инстинктивных реакций являются общими для всех видов
животных. Однако отдельные виды имеют специфические, характерные
лишь для них инстинкты, например "строительные" инстинкты бобров,
инстинкты миграции у перелетных птиц и др.

Несмотря на несомненную рефлекторную природу инстинкта, понятие
инстинкта должно быть сохранено. Это диктуется тем, что эколого-фи-
зиологические исследования, проведенные за последние годы, с несом-
ненностью указывают на то, что сложные рефлекторные акты поведе-
ния, которые обозначались как инстинкт, формируются не только из
цепей безусловных рефлексов, но обязательными компонентами при
их становлении являются условные, индивидуально приобретенные
рефлексы. Установлено, что индивидуальный опыт животного, приоб-
ретенный в первые дни, часы и даже минуты жизни, может в чрезвы-
чайно резкой форме отразиться на инстинктивном поведении живот-
ного в течение всей его последующей жизни. Так, например, детальное
исследование биологической адаптации поведения воробьиных птиц,
проведенное А.Н. Промптовым, показало, что обязательными компонен-
тами столь важных инстинктивных актов поведения, как, например,
строительство гнезд, характер пения самцов в брачный период и др,
являются индивидуально приобретенные рефлексы. Если птица не име-
ла возможности в течение своей индивидуальной жизни приобрести
двигательные навыки к манипулированию различными объектами
(стручками, семенами, почками деревьев и т.д.), то и постройка самого
гнезда оказывается малосовершенной. А некоторые виды птиц (напри-
мер, канарейки) вообще не в состоянии нормально строить гнезда. Точ-
но так же характер пения самцов многих видов птиц складывается в
результате тесного взаимодействия врожденных и индивидуально
приобретенных компонентов поведения. Птенец полевого жаворонка,
воспитанный вместе с поющим самцом канарейки, по достижении поло-
вой зрелости хорошо копирует песни канарейки; но выкормыш, воспи-
танный в сообществе многих видов поющих птиц, в том числе и самцов
своего вида, обязательно скопирует песнь именно своего вида. Из этих
примеров ясно видно, что врожденной основой инстинктивного по-
ведения является определенная безусловнорефлекторная "канва",
которая под влиянием индивидуального опыта приобретает то или дру-
гое конкретное выражение. Опираясь на свои эколого-физиологические
исследования, А.Н. Промптов говорит о наличии у взрослых животных
различных "биокомплексов активности", формирующихся в резуль-
тате взаимодействия врожденных и индивидуально приобретенных
компонентов поведения и характеризующих видовое поведение осо-
бей в определенные периоды их индивидуальной жизни. К аналогич-
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ньш выводам пришел и Л.В. Крушинский, показавший, что формирова-
ние поведения животных осуществляется всегда в результате теснейше-
го взаимодействия врожденных и индивидуально приобретенных ком-
понентов поведения. Комплексы врожденных и индивидуально при-
обретенных актов поведения Л.В. Крушинский определяет как унитар-
ные реакции, являющиеся едиными целостными актами поведения,
в которых объединены, интегрированы условные и безусловные реф-
лексы.

Унитарные реакции конструируют более сложные уровни - биологи-
ческие формы поведения, которые являются более высокими интегри-
рованными формами инстинктивного поведения. Таким образом, ин-
стинктивное поведение животных является всегда результатом взаи-
модействия врожденных и индивидуально приобретенных рефлексов.

Однако соотношение врожденных и индивидуально приобретенных
рефлексов в различных актах инстинктивного поведения животного
может быть весьма различным. Так, например, едва лишь вылупившие-
ся птенцы кряковых уток реагируют только на специфическое кряка-
ние утки. Сходные звуки, издаваемые человеком, воспринимаются
утятами так же, как сигналы матери. Очевидно, в этих случаях инстинк-
тивная реакция на свою мать происходит под ведущим влиянием врож-
денных факторов. У других видов животных врожденной оказывается
только безусловнорефлекторная "готовность" к быстрому установлению
условнорефлекторной связи с определенными внешними раздражителя-
ми. Только что вылупившемуся птенцу серого гуся достаточно увидеть
какой-либо движущийся объект, чтобы его дальнейшее поведение ока-
залось направленным только на данный объект как на свою мать. По-
скольку в естественных условиях первым двигающимся объектом,
который видит гусенок, является особь его вида, то и все его последую-
щее инстинктивное стремление к этому раздражителю является адек-
ватным.

Характерной чертой большинства инстинктов является приурочен-
ность их к определенным возрастным или сезонным периодам. При этом
проявление многих инстинктов коренным образом изменяет весь сте-
реотип жизни животного. Миграционные, половые инстинкты, а также
инстинкты размножения занимают определенные длительные периоды
в жизни животных. В основе этого стационарного инстинктивного по-
ведения, несомненно, лежит появление в центральной нервной систе-
ме стойких очагов повышенной возбудимости - доминанты.

Рассматривая значение принципа доминанты, А.А. Ухтомский подчер-
кивал, что накапливающаяся длительная стационарная активность
центров нервной системы, обусловливая снижение порогов возбуди-
мости одних реакций и торможение других, является механизмом,
обеспечивающим стабильность поведения животного соответственно
основным биологическим фазам его жизни. Обращаясь к причинам,
лежащим в основе возникновения того или другого очага стойкого
повышения возбудимости в центральной нервной системе, приводя-
щего к проявлению определенного инстинкта, необходимо указать на
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очевидную рбль при этом гуморальных факторов. Половые инстинкты
со своей совокупностью характерных для каждого вида реакций реали-
зуются на фоне повышенной активности половых желез. Родительские
инстинкты млекопитающих и птиц обусловливаются определенными
гормональными сдвигами, при которых существенную роль играет уси-
ленная секреция передней долей гипофиза гормона пролактина. Су-
щественную роль в формировании инстинктов птенцов играет щитовид-
ная железа. Тиреоидэктомия птенцов приводит к длительному сохра-
нению характерных для них инстинктивных актов поведения.

Имеется достаточно и других данных, свидетельствующих о том, что
гормональные факторы являются очевидной причиной стационарных
изменений возбудимости центральной нервной системы; эти изменения
возбудимости и оказываются непосредственной причиной различной
реактивности нервных центров, ответственных за развитие определен-
ного инстинкта. Современные данные физиологии указывают на су-
ществование определенных нервных центров, в которых происходит
замыкание дуг безусловных рефлексов, являющихся врожденными
компонентами инстинктивных реакций и функциональное состояние
которых имеет существеннейшее значение для осуществления того или
другого инстинкта. Особенно большое значение в этом отношении имеет
гипоталамическая область. Повреждение этого отдела промежуточного
мозга приводит к серьезным нарушениям ряда инстинктивных актов.
И наоборот, раздражение гипоталамуса слабым электрическим током
посредством вживленных электродов приводит к проявлению определен-
ных инстинктов. Поиск пищи или воды, оборонительные инстинктив-
ные действия при раздражении различных отделов гопоталамуса де-
тально изучены Хессом, Н.А. Николаевой, Андерсоном и др.

Таким образом, инстинкты могут быть определены как сложные бе-
зусловные рефлексы, "обрастающие" условнорефлекторными компонен-
тами в результате приспособления животных к конкретным для каждой
особи условиям обитания. Стационарные изменения возбудимости (до-
минанта) нервных центров безусловнорефлекторных компонентов
инстинкта определяют направление биологической адаптации организ-
ма в различные периоды его жизни. Основным критерием, отличающим
инстинктивное поведение от неинстинктивного, является, таким обра-
зом, больший удельный вес безусловнорефлекторных компонентов
по сравнению с условнорефлекторными в формировании данного типа
поведения.

Развиваемое представление о физиологической природе инстинктов,
вытекающее из современных данных, главным образом отечественных
исследователей, объясняет ряд сторон инстинктивной деятельности
животных. Прежде всего становится понятной поражающая на первый
взгляд "целесообразность" инстинктивных актов поведения, так как она
определяется не только результатом естественного отбора врожденных
компонентов инстинкта в предшествующих поколениях, но и результа-
том индивидуального опыта каждой особи, приспосабливающей свой
врожденный шаблон поведения к конкретным условиям жизни.
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В настоящее время в зарубежной литературе Лоренцом, Тинберге-
ном и др. развивается нерефлекторное представление об инстинкте,
в котором ведущее значение придается спонтанному повышению воз-
будимости центров нервной системы, определяющих целесообразный инстин-
ктивный акт поведения. Внешние раздражители, в ответ на которые осущест-
вляются определенные инстинктивные реакции, рассматриваются в качест-
ве стимулов, устраняющих блоки с каналов, по которым происходит
дренаж импульсов из возбужденных центров нервной системы. Если со-
ответствующие раздражители отсутствуют, блоки оказываются прорван-
ными повысившимся возбуждением нервного центра, и определенное
инстинктивное поведение осуществляется "вхолостую". Это представ-
ление отрывает развитие инстинктов от внешних факторов среды и де-
лает поведение животных индетерминированным. Между тем приводи-
мые в пользу этого представления факты хорошо объяснимы с точки
зрения сформулированного выше представления о рефлекторной при-
роде инстинктов. Стационарное повышение возбудимости (доминанта)
центров нервной системы, происходящее под влиянием гуморальных
факторов, в соответствии с изменением физиологического состояния
организма снижает порог раздражения нервной системы на те внешние
раздражения, которые вызывают проявление инстинктивных реакций
поведения. Слишком большое снижение порога раздражения неминуе-
мо приведет к тому, что ряд неспецифических и слабо действующих
раздражителей будут также вызывать инстинктивную реакцию поведе-
ния, могущую произвести впечатление "спонтанной". Однако на самом
деле эта "спонтанность" инстинкта является не следствием прорванно-
го блока, удерживающего импульсы возбуждения, а следствием дей-
ствия раздражений, ранее бывших подпороговыми, на стационарно по-
вышенно возбудимые нервные центры безусловнорефлекторных ком-
понентов инстинкта.

Патология инстинкта проявляется во всевозможных нарушениях
адаптивного значения этой формы поведения. Наиболее частым патоло-
гическим проявлением инстинкта является ослабление степени его вы-
ражения. Ослабление полового и родительского инстинкта постоянно
встречается у домашних животных. Частой причиной этой патологии
является нарушение эндокринного баланса организма, однако это ос-
лабление в ряде случаев обусловливается совершенно другими причи-
нами. Так, например, описаны случаи, когда собаки, которые всю свою
жизнь находились в постоянном общении со своим хозяином, после
ощена проявляли родительский инстинкт по отношению к щенкам толь-
ко в присутствии своего хозяина, но бросали их и следовали за хозяи-
ном, если последний отходил от щенков. В данном случае прочная
условнорефлекторная стереотипия всего поведения собаки (установка
на хозяина) нарушала ее родительский инстинкт. Гипертрофия инстинк-
тивного поведения проявляется нередко в чрезмерном выражении
какого-либо инстинкта, теряющего вследствие этого свое адаптивное
значение. Так, например, у некоторых домашних животных (кошек,
собак) гипертрофия родительского инстинкта выражается в том, что
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мать непрерывно чистит, лижет, переносит с места на место своих по-
томков, в связи с чем нередко оказывается причиной их гибели. Суще-
ственную роль в патологии инстинкта играет установление ненормаль-
ных связей в условнорефлекторных компонентах инстинктивного по-
ведения. Например, если кряковые селезни воспитываются уткой дру-
гого вида, то на следующий год их половой инстинкт проявляется не
по отношению к уткам своего вида, а по отношению к уткам того вида,
среди особей которого были воспитаны эти селезни. То же наблюдается
и с материнским инстинктом. Если паре молодых цихлидовых рыб (сем.
окуневых) подложить икру чужого вида и они воспитают мальков, то
они уже никогда не будут воспитывать мальков, вылупляющихся из
собственной икры. Установление условнорефлекторной связи с малька-
ми чужого вида нарушит на всю жизнь нормальное проявление их роди-
тельского инстинкта по отношению к собственному потомству. Эта фор-
ма патологии инстинктов является, очевидно, наиболее распространен-
ной.

Вопрос об инстинкте у человека весьма сложен, так как его поведе-
ние определяется в основном социальными отношениями и инстинкты
оказываются почти полностью заторможенными. Однако пищевой ин-
стинкт (особенно в младенчестве), половой, родительский, оборони-
тельные инстинкты (особенно при внезапной опасности) могут оказать
существенное влияние на поведение человека.

В настоящее время в ряде зарубежных стран на Западе широкое
распространение получили идеи Фрейда. Теория Фрейда, появившаяся
в самом конце прошлого века, исходила из того, что основным факто-
ром поведения человека являются инстинктивные влечения, среди
которых на первое место выдвигается половой инстинкт. Конфликты,
развивающиеся на почве полового инстинкта, являются, согласно уче-
нию Фрейда, основным источником неврозов. Фрейдисты, упуская ве-
дущую роль социального фактора в поведении человека, уводят тем
самым от основного источника конфликта со всеми его патологически-
ми последствиями - от уродливых форм социальных отношений, под-
меняя их сексуальными отношениями на почве доминирования полово-
го инстинкта.

В патологии человека при тяжелых нарушениях функции высших
отделов мозга растормаживающиеся подкорково-стволовые образо-
вания приводят к проявлению ранее заторможенных рефлекторных
реакций и примитивных инстинктов, примером чего может быть реак-
ция агрессии после эпилептического припадка. При резко возбужден-
ных состояниях центральной нервной системы (различного типа ма-
ниях)характер патологического возбуждения может выразиться в пре-
обладании у больного того или другого инстинкта, придавая болезни
определенную, характерную для данной личности окраску. Особенно
существенную роль в направлении характера болезни играют обычно
половые и оборонительные инстинкты. Патологические нарушения
нормальных инстинктов у человека, особенно полового (проявляющего-
ся во всевозможных извращениях), могут обусловливаться установле-
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нием ненормальных условнорефлекторных связей в индивидуально
приобретенных компонентах. Б.В. Ганушкин четко указал на значе-
ние индивидуального опыта в происхождении гомосексуализма: "Со-
вершенно несомненно, что, как правило, у большинства людей до на-
ступления полной половой зрелости половое влечение отличается боль-
шой неустойчивостью, особенно в отношении цели и объекта влечения.
Случайные впечатления, соблазны со стороны товарищей, наконец,
прямое совращение со стороны пожилых гомосексуалистов фиксируют
у еще не нашедшего себя в половом отношении неустойчивого, психо-
патического юноши ту форму удовлетворения полового влечения, в
которой он испытывал свои первые, наиболее яркие половые пережи-
вания". Представление об инстинктах как о комплексе сложных
безусловных рефлексов, развитие которых определяется индивидуаль-
но приобретенными компонентами поведения, указывает на значение
правильного воспитания в формировании нормальных инстинктов у
человека и поэтому может иметь практическое значение для врача.

ЭТОЛОГИЯ*

Основы этологии были заложены в XIX в. После первых экспериментов
Сполдинга по изучению поведения животных Уитмен, тщательно наблю-
дая за поведением животных разных видов, указал, что многие инстин-
кты как врожденные реакции поведения являются настолько констант-
ными, что, подобно морфологическим структурам (органам), могут иметь
таксономическое значение. Так, например, сосущие движения, которые
производят голуби во время питья, являются одним из самых характер-
ных признаков семейства голубиных. Существенным вкладом в разви-
тие этологии явились исследования Хайнрота и Крейга (Craig, 1918). Хайн-
рот развивал учение о значении врожденных признаков поведения птиц
(особенно утиных) для таксономической оценки вида. Крейг одним из
первых указал, что поведение складывается не только из отдельных
вызванных соответствующими раздражителями реакций, а направляет-
ся внутренними потребностями животных. Он подразделил инстинкты на
влечения, требующие удовлетворения, и поисковое поведение с включе-
нием моторной активности и завершающего действия, которое осущест-
вляется после того, как раздражитель найден. Совершение этого дейст-
вия, по положению Крейга, приводит к снижению или полному прекра-
щению влечения. Исследования и положения Хайнрота и Крейга в даль-
нейшем были уточнены и развиты главным образом Лоренцом (Lorenz,
1935, 1966) в Германии и Тинбергеном (Tinbergen, 1951), в Англии. Эта
школа развивалась в полемике с американской школой бихевиористов,
которые старались объяснить все поведение животных приобретенными

*БМЭ. 1969. Т. 10. С. 1142-1150.
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рефлексами.^отрицая наличие врожденных факторов. Их представления
оказались неправильными, но длительная борьба школ помогла их пред-
ставителям уточнить и углубить знания о поведении животных. При этом
этологи в значительной мере исходили из положения И.П. Павлова и его
школы о разделении поведения на условные и безусловные реакции. В то
время как павловская школа сосредоточила основное внимание на
изучении условных рефлексов, этологи изучали главным образом био-
логическую целесообразность поведения и роль поведенческих актов в
борьбе за выживаемость вида.

Подробнейшее описание наблюдаемого у отдельных видов набора
движений с учетом тех ситуаций, в которых они проявляются, давало
возможность для более точных экспериментальных исследований внут-
ренних и внешних факторов, вызывающих эти движения. У многих
видов, особенно в групповой и половой сферах поведения, наблюдаются
устойчивые комплексные "церемонии" смирения, угрозы и т.д.., кото-
рые проявляются строго стереотипно всеми членами данного вида, даже
если они выросли в неволе и без общения с особями своего вида. Хаксли
описал "вежливую" передачу водяных растений при токе у чомги и дал
подобному поведению наименование "ритуалов" или "ритуальных дей-
ствий". Такие поведенческие реакции в дальнейшем изучались многими
учеными: так, Лоренц и его ученик Валль описывали токовые движения у
речных уток. Особый интерес среди врожденных элементов поведения
вызывали "замещающие" движения, по определению Тинбергена, которые
обнаруживаются в конфликтных ситуациях. Например, если во время
боя вспышка агрессии подавляется боязнью, а бегство, в свою очередь,
тормозится агрессией, то в этих случаях часто наблюдаются замещающие
действия. У многих видов замещающие движения проявляются с момен-
та рождения и могут быть точно предсказаны наблюдателем. Так как они
проявляются без адекватного индивидуального опыта, эти реакции
поведения, несомненно, врожденные. Например, в конфликтной ситуа-
ции белый гусь осуществляет движения купания даже на земле; серый
гусь в этих ситуациях отряхивается, петухи выполняют клевательные
движения или "засыпают" в середине боя.

При осуществлении инстинктивных поведенческих реакций, помимо
эффекторного выражения, большое значение имеет и специфика действу-
ющего раздражителя. Многие весьма сложные акты поведения "освобож-
даются" относительно простыми раздражителями без адекватного обу-
чения. По выражению Тинбергена, эти раздражители подходят к поведе-
нию, как "ключ к замку". Этологами (Eibl-Eibesfeldt, 1963) было показано,
что, помимо врожденных навыков, существует и врожденное опознава-
ние: животное, у которого отсутствует индивидуальный опыт, реагирует
на специфические "ключевые" раздражители определенным поведени-
ем. Так, небольшая рыба колюшка реагирует на строго специфические
признаки самца своего вида при защите территории своего гнезда. Основ-
ным раздражителем агрессии является красная окраска брюшка. Если на
территорию гнезда поместить модель самца, у которого брюшко не
окрашено в красный цвет, самец не будет реагировать на эту модель.
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Однако чрезвычайно грубая шарообразная болванка с красным пятном
внизу вызывает у него полное выражение агрессивной реакции (Tinber-
gen, 1951). Эти исследования объяснили наличие множества морфологи-
ческих признаков у животных, биологическое значение которых до этого
не было ясно. Если быстрая "правильная" реакция имеет биологическое
значение для вида, то физиологические механизмы, лежащие в ее осно-
ве, будут, согласно мнению этологов, отбираться естественным отбором.
Физиологические механизмы реакции бегства от врага при первом же его
появлении сформировались в результате селекции. Появление врага
сразу "высвобождает" эту реакцию в ее совершенном, законченном виде.
Если бы животное обучалось этой реакции методом "проб и ошибок", то
одна-единственная ошибка была бы уже гибельной для него.

Исходя из положения Крейга о значении побуждающих стимулов в
поведении животных, Тинберген (1974) высказал гипотезу об "иерархии
инстинктов": повышение возбудимости мозговых центров, происходя-
щее в определенные периоды жизни животных, может "разряжаться" при
действии специфических внешних раздражителей или в результате
слишком низкого порога их возбудимости. Разрядка центра "поисково-
го" поведения при определенных гуморальных изменениях поведет к
поиску пищи или самки. Нахождение специфических раздражителей
поведет к "разрядке" центра, стоящего на более низком уровне "иерар-
хии". В результате осуществляется определенная рефлекторная реакция,
ведущая к овладению пищей или совокуплению с самкой. При этом,
согласно мнению Крейга, одни центры поведенческих реакций могут
быть подавлены другими. Например, голодная чайка в период полового
возбуждения может прекратить ухаживание за своим половым партне-
ром и начать поиск корма. В данном случае решающим стимулом поведе-
ния явится не наличие внешнего раздражителя (полового партнера), а
соответствующая "зарядка" пищевого центра, т.е. внутренний стимул.

Если какой-либо центр является слишком сильно "заряженным", т.е.
порог его возбудимости крайне низок, то поведенческая реакция может
осуществиться "вхолостую". Примером этого может служить наблюдение
Лоренца за выращенными в изолированных условиях скворцами, кото-
рые при отсутствии в помещении мух производили мнимую охоту за
ними со всеми характерными деталями этого поведения. Это положение
Лоренца и Тинбергена было в свое время встречено с большим недовери-
ем. Однако если рассматривать описанные факты спонтанного проявле-
ния инстинктов под углом зрения физиологических механизмов функ-
ции нервной системы, то оно вполне согласуется с ними. Во-первых, как
было показано Ухтомским, если в определенной группе нервных цент-
ров складывается стационарное возбуждение, которое обеспечивает
снижение порогов возбуждения в отношении текущих импульсов, про-
исходит облегчение для разрядов возбуждения в соответствующие эф-
фекторы. Поэтому вполне допустимо, что доминантный очаг возбужде-
ния, образовавшийся под влиянием гуморальных факторов в каком-либо
безусловнорефлекторном центре, может давать разряды возбуждения на
самые различные неспецифические раздражители. Несомненно, это один
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из возможньпс механизмов реакции "вхолостую" (Крушинский, 1960). В
пользу такого представления говорят и опыты Хольста и Сен-Поль.
Раздражая область ствола мозга у кур через вживленные электроды,
авторы наблюдали в зависимости от места нахождения электродов или
отдельные простые неизменяемые напряжением тока движения (клева-
ние, поворачивание головы направо или налево, ухаживающие движения за
отсутствующими самками и т.п.), или целостное протекание сложных
поведенческих актов.

Выражение более сложных форм поведенческих реакций было часто
менее константно, чем выражение выше перечисленных относительно
простых поведенческих актов. Оно может зависеть от готовности живот-
ного к реакции, вызванной предшествующими раздражителями, напря-
жением тока и всей суммой окружающих животное раздражителей. Так,
например, градуальное усиление раздражения одного из пунктов мозга
вызывало следующую поведенческую реакцию: курица встает, оглядыва-
ется, с ясно выраженными симптомами испуга фиксированно смотрит в
одну точку пространства, отодвигаясь от пугавшего ее пункта. При
дальнейшем усилении раздражения симптомы испуга нарастают и курица
с тревожным криком улетает. Подобное внешнее выражение напоминает
реакцию испуга на приближающегося хищника. Раздражение другого
пункта мозга вызывало реакцию агрессии. Однако полное выражение
реакции зависело от наличия внешнего раздражителя. Например, при
относительно небольшой интенсивности раздражения петух бросался на
стоящее рядом с ним чучело хорька (на которое он до этого не реагиро-
вал). При большой интенсивности раздражителя реакция агрессии про-
являлась на малоспецифический раздражитель, например сжатый
кулак.

Существенно, что реакции поведения "вхолостую" могут быть вызва-
ны введением определенных гормонов. Во время нерестового периода
самец колюшки, плавая около входа в гнездо, производит постоянные
"обмахивающие" движения плавниками вокруг отложенных яиц. Этим
достигается постоянный приток свежей воды к икре. Введение тестосте-
рона приводит к строительству гнезда. Введение пролактина в отсутст-
вие гнезда и яйцекладки приводит у многих рыб к типично "обмахива-
ющим" движениям плавниками.

Таким образом, определенные гормоны являются "пусковыми" ме-
ханизмами специфических поведенческих реакций при отсутствии спе-
цифических внешних раздражителей. Подобные исследования были про-
ведены американским ученым Лерманом на голубях.

Одним из важнейших направлений этологии является проблема
взаимоотношения врожденных и индивидуально приобретенных компо-
нентов в формировании поведенческих актов, т.е. выяснение условий и
механизма включения индивидуально приобретенных компонентов во
врожденную " рамку" (Lorens, 1965).

Исследования Айбль-Айбесфальдта (Eibl-Eiblsfeldt, 1963), посвященные
анализу переплетения врожденных и приооретенных актов в формирова-
нии поведения млекопитающих, показали значение неспецифического
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индивидуального опыта в выполнении сложных комплексных актов
поведения. Так, крысы, выращенные в изолированных условиях, в кото-
рых они не могли научиться манипулировать твердыми предметами,
несмотря на то что обладали полным набором комплексных движений
строительства гнезда, обычно были не в состояни вначале строить его.
Для этого им было необходимо научиться выполнять эти движения в
биологически адекватной последовательности. Однако в некоторых
случаях, когда последовательность выполняемых движений была адек-
ватной, гнездо строилось сразу.

Большой интерес представляет проблема того "чувствительного пери-
ода", в который животное лучше всего "обучается". Эта проблема имеет
существенное значение и для педагогики.

Этологами показано, что у многих видов животных в онтогенезе
имеются определенные чувствительные периоды, во время которых они
научаются реагировать на определенный, строго специфичный комплекс
раздражителей. По прошествии этого периода животные уже не способны
реагировать на данные (биологически адекватные) внешние факторы; они
приспосабливают свое поведение к тем внешним факторам, с которыми
встречаются в чувствительный период онтогенеза. Это явление обозна-
чено термином "запечатление" (нем. Pragung, imprinting). Явление запе-
чатления было детально изучено (Lorenz, 1935, 1937; Hess 1959; и др.). Так,
у кряковых утят образ матери запечатлевается в течение первых 48 ч
после вылупления. Если в течение этого периода утята не увидят утки,
она будет вызывать у них пассивно-оборонительную реакцию; они убегут
от нее. Чрезвычайно существенно, что если кряковые утята в течение
первых 48 ч жизни встретят вместо матери какой-нибудь движущийся
предмет (размером не меньше спичечной коробки), то они начнут следо-
вать за ним. Достаточно одной минуты пребывания в "обществе" такого
предмета, чтобы утята "признали" его своей матерью и везде следовали
за ним.

Согласно мнению этологов, запечатление отличается от условного
рефлекса. Это различие проявляется в следующем. Во-первых, запечат-
летние возможно только в течение короткого периода постнатальной
жизни животного. Во-вторых, реакцию на запечатленный объект невоз-
можно угасить; он запоминается на всю жизнь. Так, селезень мускусной
поганки, воспитанный под кряковой уткой, в период полового созревания
начал ухаживать за утками не своего вида, а за кряковыми. Это ухажива-
ние за утками другого вида упорно продолжалось "запечатленным"
селезнем, несмотря на то что кряковые утки относились к нему безраз-
лично или даже агрессивно и не допускали его к спариванию. "Запечат-
ленный" самец не обращал внимания на уток своего вида, которые
проявляли по отношению к нему всю систему токовых движений и готов-
ность спариваться. В-третьих, как показали опыты Хесса (Hess, 1959) на
утках, при условно-рефлекторном обучении следы от новых условных
связей сохранялись лучше, чем от старых. Наоборот, после запечатления
новые связи если и образовывались, то оказывались весьма нестойкими.
Так, "запечатленные" селезни кряковых уток, воспитанные под утками
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других видо*в, при изолированном содержании с кряковыми утками в
конце концов спаривались с ними. Однако стоило только поместить к
такой "супружеской паре" утку того вида, на который был "запечатлен"
кряковый селезень, как он сразу же обрывал свою "супружескую" жизнь
с самкой своего вида и начинал вновь ухаживать за недоступными, но
"идеальными" для него самками чужого вида. Наконец, некоторые
фармакологические препараты, как, например, мепробамат (мепротан),
не оказывают существенного влияния на выработку условных рефлексов,
однако почти полностью устраняют эффект запечатления (Hess, 1959).

Запечатление не обязательно происходит в ювенильном периоде. Так,
например, некоторые моногамные виды цихлидовых рыб запечатлевают
образ своих потомков в течение первого сезона размножения (Noble,
Curtis, 1939; Baerends, Baerends van Roon, 1950). Если молодой паре подкла-
дывают яйца другого вида взамен их собственных, они будут ухаживать
и охранять своих приемышей. Однако после этого никогда не воспиты-
вают своих собственных потомков, убивая их в момент вылупления из
икринок.

Очень существенны исследования, проводимые этологами по выясне-
нию генетико-поведенческих механизмов, обеспечивающих изоляцию
отдельных видов, живущих на одной и той же территории. Шутц обна-
ружил два таких механизма у некоторых видов уток. Оказалось, что
механизм, препятствующий спариванию селезней с утками чужого вида,
- это запечатление. Так как в естественных условиях утята всегда, как
только вылупляются, водятся матерью своего вида, они оказываются за-
печатленными на уток своего вида и никогда не спариваются с утка-
ми других видов. У самок тех же видов Шутц наблюдал совершенно
другой механизм, препятствующий межвидовому скрещиванию. Для их
половой реакции не имеет значения то, под каким видом уток они воспи-
тывались. Они реагируют безусловнорефлекторно на вторичные половые
признаки селезней только своего вида. Так, кряковая утка, вылупивша-
яся и выращенная в семействе довольно сходного с нею вида - шило-
хвостки, покидает в период полового созревания свою приемную семью и
спариваются с кряковым селезнем.

Изучая в основном врожденные факторы поведения и их биологичес-
кое значение, этологи раскрыли неожиданное богатство разнообразно
переплетенных друг с другом приспособительных механизмов у живот-
ных.

Однако в этологии уделяется еще слишком мало внимания физиоло-
гическим механизмам, лежащим в основе поведения. Несомненно, синтез
этологических методов изучения с методом исследования морфофизио-
логических механизмов функции мозга окажется весьма перспек-
тивным.
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жение занимают куры и хищные птицы (пустельга, осоед, коршун, ка-
нюк). Наилучшей способностью к экстраполяции обладают, несомненно,
врановые птицы (грачи, сороки, вороны). По своей способности к экстра-
поляции врановые птицы значительно превосходят грызунов (кроликов,
зайцев, крыс) и находятся на одном уровне с кошками и собаками1.

Таким образом, между представителями различных отрядов птиц
имеются большие различия в той именно функции мозга, которая лежит
в основе зачатков рассудочной деятельности.

О высоко развитой высшей нервной деятельности врановых птиц (и
попугаев) говорят исследования Келера и Хассмана. Так, сойку можно
обучить выбирать маленький квадрат с определенным числом точек на
нем, если дать ей предварительно осмотреть большой квадрат с тем же
числом точек, служащий "ключом" для выбора.

Эти исследования показывают, что некоторые отряды или семейства
птиц по уровню высшей нервной деятельности, очевидно, не уступают
многим семействам млекопитающих. Хорошее развитие высшей нервной
деятельности птиц выступает особенно ярко, когда используются крите-
рии, позволяющие оценить физиологические элементы зачатков рас-
судочной деятельности животных.

В настоящее время, безусловно, наступила пора для пересмотра поло-
жения, высказанного ранее Херриком (Herrick, 1924): птицы, обладая
хорошо развитыми инстинктами, в то же время стоят на низком уровне
развития элементов рассудочной деятельности. Одним из поводов для
такой оценки высшей нервной деятельности птиц послужил факт слабого
развития у них корковых нейронов. Однако Светухина (1959) показала
сильное развитие полосатого тела в мозге птиц, особенно врановых. В
связи с этим возникает интереснейший вопрос эволюционной морфо-
физиологии: каким образом полосатое тело обеспечивает своей функцией
высоко развитую высшую нервную деятельность птиц? Изучение
поведения птиц параллельно с изучением строения их мозга в ближай-
шие годы должно принести ценные сведения для познания путей эволю-
ционирования этого интереснейшего класса позвоночных животных.

'Однако слишком сильное напряжение экстраполяционных рефлексов нередко
приводит у врановых птиц к развитию невротических состояний, что проявляется в
виде боязни обстановки опыта.
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ПОВЕДЕНИЕ ВОЛКОВ*

Волки являются животными, которые с незапамятных времен всту-
пили в крупный конфликт с человеком. Основной урон они наносят
домашним животным. И этот урон может быть значительным. Вопрос
об опасности волков для человека не так прост, однако он должен быть
поставлен со всей ясностью. Детальные исследования, проведенные в
Северной Америке на популяции волков, живущих на Королевских
островах (Isle Royal National Park) привели к совершенно определенному
выводу о том, что лесной волк' Североамериканского континента не
представляет опасности для человека (Месп, 1970).

Тщательный разбор каждого случая якобы произошедшего нападения
волков на людей не подтвердился. Однако общее мнение о совершен-
ной безопасности волков Американского континента для людей час-
тично распространяется и на волков Евразии. В нашей печати нередко
проскальзывают указания о нападении волков на людей; некоторые
сведения вызывают сомнение. Факты достоверных, но редких случаев
нападения небешеных волков на людей (чаще всего детей) отмечены
рядом специалистов, хорошо знающих волков. Автор этих строк встре-
тился в естественных условиях с двумя достоверными случаями нес-
провоцированного нападения волков на людей. Ранения, нанесенные
одним из этих волков человеку, а также шкуры убитых зверей мной
рассмотрены. Однако мозг хищников не был подвергнут лабораторно-
му анализу, поэтому нельзя быть уверенным, что это были здоровые,
а не бешенные волки.

Имеются ли основания для того, чтобы допустить возможность напа-
дения здорового волка на человека? Можно утверждать, что врожден-
ные предпосылки для такого нападения существуют.

На основании этологических исследований И. Скотт и И. Фуллер
(Scott, Fuller, 1965) приходят к выводу, что поведение волков и собак
принципиально различается не очень сильно. В общем сходно и их обо-
ронительное поведение. Как у тех, так и у других наблюдается очень
большая изменчивость отношения к человеку.

Как у собак, так и у волков проявляется как агрессивное (актив-
но-оборонительное), таки и трусливое (пассивно-оборонительное) по-
ведение по отношению к незнакомому человеку. Степень выраженности
обоих компонентов оборонительного поведения обусловливается по
меньшей мере тремя факторами. Во-первых, генотипическими факто-
рами, во-вторых, условиями воспитания, в-третьих, поведением чело-
века при встрече с собакой или волком. У тех и других механизм осу-
ществления оборонительного поведения определяется количественным
соотношением выраженности реакции агрессии и степени боязни чело-
века. Обе эти реакции находятся в неустойчиво-сбалансированном сос-
тоянии.

* Поведение волка // Волк. М.; Наука, 1980. С. 6-14 (Виды фауны С С С Р и
сопредельных стран).
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У волков, выращенных в вольерных условиях, доминирует пассивно-
оборонительная реакция: большинство волков при подходе к вольере
незнакомого человека отходят в ее задний угол. Волки, живущие в ес-
тественных условиях, как правило, боятся человека и стараются избе-
гать его (Крушинский, 1960).

И.П. Павлов и М.К. Петрова сравнили агрессивное и пищевое поведе-
ние у собаки с двумя чашами весов. Чем больше "груза" т.е. чем силь-
нее выражено агрессивное или пищевое поведение, тем больше переве-
шивает та или другая чаша весов.

Такая же зависимость наблюдается и между активно- и пассивно-обо-
ронительными реакциями. У волков, как правило, пассивно-оборони-
тельный "груз" перевешивает, блокируя тем самым реакцию агрессии.
Если приучать отловленного в естественных условиях волка к челове-
ку, т.е. находиться по несколько часов в вольере, в которой он сидит,
то через 2-3 мес волк перестает бояться человека. По мере угасания
боязни человека у волка начинает проявляться агрессия к заходящему
в вольеру человеку. В этот период приучения зверь становится опас-
ным. Поэтому рядом с вольерой обязательно должен находиться второй
человек, который в случае необходимости примет меры для отпугива-
ния волка. Через несколько месяцев происходит угасание агрессивной
реакции. Волк приветствует подходящего к нему человека, дает себя
гладить. Процесс приучения волка к человеку закончен (Woolpy, Gin-
sburg, 1967).

Что представляют собой европейские волки по комплексу оборони-
тельного поведения?

Волки, воспитанные в нашем виварии (МГУ), в щенячьем возрасте
проявляют ту или другую, степень пассивно-оборонительной реакции,
которая довольно быстро затухает по отношению к тем лицам, которые
общаются с волчатами. Однако у большинства волков боязнь незнако-
мого человека сохраняется и во взрослом состоянии. Что касается реак-
ции агрессии по отношению к незнакомому человеку, то ее удается
обнаружить далеко не у всех животных. Из 22 волков, воспитанных в
нашем питомнике, явно выраженная агрессия по отношению к незнако-
мому человеку проявлялась в 2-летнем возрасте у 6 животных; у 7 ее
не было; у 9 волков эта реакция была слабо выражена. Из шести агрес-
сивных животных только у одного практически не было трусости. В
то же время этот волк всегда стремился напасть на незнакомого чело-
века. К знакомым людям он относился "терпимо", но всегда надо было
быть готовым, что он проявит реакцию агрессии.

Несмотря на небольшую выборку, приведенные данные дают основа-
ние сделать вывод, что 30% волков средней полосы России обладают
возможностью к нападению на человека. Не нападают они на людей,
несомненно, только потому, что у всех волков, живущих в естествен-
ных условиях, имеется мощный блок, который купирует их агрессию:
это пассивно-оборонительная реакция, врожденная боязнь человека.

Боязнь человека является тем самым блокирующим агрессию факто-
ром, который обеспечивает безопасность человека от нападения на него
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волков. Однбко при встрече человека с волком могут создаться такие
условия, при которых пассивно-оборонительный блок может не затор-
мозить реакцию агрессии.

Это может произойти по многим причинам. Во-первых, волки боятся
далеко не всякого человека. Более всего они боятся мужчин, меньше
женщин и почти не боятся детей. Это мы постоянно наблюдаем на вол-
ках нашего вивария. Во-вторых, очень большую роль играет поведение
человека, встретившегося с волком. Если человек (даже мужчина)
убегает или уходит от волка, последний перестает бояться его или, вер-
нее, начинает бояться меньше. И вот в этот момент может проявиться
реакция агрессии волка. Это очень хорошо видно на наших полуручных
волках. Единственная неспровоцированная попытка нападения на ме-
ня агрессивного волка, с которым я имел контакт, произошла тогда,
когда я шел по вольере и волк оказался у меня за спиной. Он подошел
сзади и укусил меня за ногу. Но стоило повернуться к нему и сделать
в его сторону несколько шагов, как волк отскочил. Однако, когда я
стал отходить, волк сделал агрессивный выпад на меня.

Но ведь в естественных условиях, в которых волки, несомненно,
боятся людей, может создаваться такая ситуация, когда ребенок (ко-
торого волки почти не боятся), увидев волков, побежит. В этом случае
пассивно-оборонительный блок агрессии ослабнет или окажется полно-
стью снят, и волк, особенно если он агрессивен, может, несомненно,
броситься на ребенка. Если учесть, что голод и необходимость добыва-
ния пищи для выводка могут усилить реакцию агрессии, то возможность
нападения волков на людей, особенно детей, должна быть оценена как
вполне реальное событие.

Все сказанное выше относится к рассмотрению возможного механиз-
ма проявления и выражения оборонительных реакций у волков, ис-
следованных при вольерном содержании этих животных. Но оно, к
сожалению, согласуется с теми фактами, которые встречаются в реаль-
ных условиях, когда дикие волки сталкиваются с местным населением.

В настоящее время мы не можем закрывать глаза на случаи нападе-
ния здоровых волков Евразии на людей. К счастью, эти случаи редки,
но реальны.

Наиболее обстоятельный материал, основанный на документальных
данных, о нападении волков на людей дан М.П. Павловым (1965). Тща-
тельный анализ привел его к выводу, что чаще всего волки напа-
дают на детей. Это старые волки либо животные, потерявшие зубы при
освобождении из капканов. Нападения на людей происходят в основ-
ном в периоды, когда источники питания оказываются весьма суженными.

Хороший знаток экологии и поведения волков в естественных усло-
виях В. Козлов (1968) также ясно указал, что волки избегают человека
и, как правило, не нападают на него. Однако редкие случаи, являющиеся
исключением, тем не менее существуют. Небешеные волки нападают
на людей! Этот автор указывает, что, к сожалению, причины, вызываю-
щие эти случаи, не выяснены. На возможность нападения здоровых
волков на людей указывает и М. Зверев (1980).
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По нашему мнению, проведенный анализ механизма рефлекторного
осуществления оборонительного и хищнического поведения волков
приближает к объяснению этих случаев. Комбинация резко выраженной
агрессии и слабо выраженной трусости у хищника при встрече с ребен-
ком вполне может вызвать реакцию нападения.

Я говорил о возможности нападения волков на детей как о наиболее
подходящем объекте для нападения. Но при резко преобладающей
агрессии над слабо выраженной трусостью нападение волка в естествен-
ных условиях вполне возможная вещь, и не только на ребенка, но и
на взрослого человека, особенно в том случае, если он проявит призна-
ки страха.

Я рассмотрел сейчас вопрос о возможности нападения здорового вол-
ка на человека и пришел к выводу о несомненной потенциальной опас-
ности волка для человека. Но, помимо этого, бешеные волки являются
в период вспышки этой инфекции постоянной и страшной угрозой для
людей.

Поэтому, кроме того очевидного вреда, который волки приносят
сельскому хозяйству, мы обязаны ограждать сельских жителей от
"волчьей опасности". Будь то бешеные или здоровые животные, они,
несомненно, представляют реальную опасность. Даже если эта опас-
ность угрожает людям редко, должны быть приняты меры к ее устране-
нию. И единственный вывод, который должен быть сделан, - это умень-
шение численности волков, но не полное их уничтожение. Ведь мед-
ведь, убивающий домашний скот и иногда нападающий на людей, не
объявлен хищником, подлежащим уничтожению. Даже более того, при-
няты меры к ограничению охоты на него. А тигры, также представляю-
щие несомненную опасность для человека и сельскохозяйственных
животных, находятся под строгой охраной.

Волки, помимо вреда, который они наносят сельскому хозяйству,
и небольшой опасности, которую они представляют для человека, могут
оказывать благотворное (оздоровительное) влияние на популяции
копытных животных (Mech, 1970).

Поэтому я присоединяюсь к мнению Д.И. Бибикова, К.П. Филонова
(1980) о необходимости регулирования численности волков даже в
заповедниках под строгим контролем научно-исследовательских уч-
реждений. Что касается не заповедной территории, то в каждом природ-
но-экономическом районе, очевидно, должен быть специфический
подход.

Несомненно, в густонаселенных районах с интенсивным разведением
сельскохозяйственных животных волк должен быть истреблен в мак-
симальной степени. Однако в районах с редким населением, в которых
по географическим условиям нет интенсивного животноводства и
имеются плотные популяции копытных животных, едва ли необходи-
мо полное истребление волков. Они, сокращая плотность населения
копытных, уменьшат возможность появления инфекций и инвазий сре-
ди них.

Таким образом, "проблема волка" должна решаться в каждом случае
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конкретно, применительно к данному району. Несомненно, в случае
поступления сигнала о нападении или даже попытки нападения волков
на людей должны быть приняты экстренные меры. В этом случае вопрос
должен решаться так же, как он решается при появлении людоедов —
медведей или тигров.

В заключение необходимо сказать еще раз о чрезвычайно большой
пластичности поведения волков. В основе этой пластичности, помимо
весьма развитой дистантной рецепции, с нашей точки зрения, лежат
два весьма сбалансированных механизма. С одной стороны, несомнен-
но, система оборонительного поведения волков. Их пассивно-оборони-
тельный рефлекс лежит в основе той огромной осторожности, которая
так характерна для волков. Пассивно-оборонительная реакция в комп-
лексе с чрезвычайно развитым ориентировочным рефлексом обуслов-
ливает боязнь волками всякой "новизны" в среде их обитания. Этот
рефлекторный комплекс обеспечивает избегание волками различных
орудий отлова, что затрудняет борьбу с ними.

У волков довольно высоко развита рассудочная деятельность, ко-
торая в результате проведенных в нашей лаборатории исследований,
видимо, может быть оценена несколько выше, чем у собак. Это свойство
высшей нервной деятельности дает возможность волкам быстро оцени-
вать сложившуюся ситуацию и принимать наиболее рациональную так-
тику выбора решения. Наличие хорошо развитой рассудочной деятель-
ности является, несомненно, одним из факторов, способствующих быст-
рому перенятию традиций, что является важным условием для сотруд-
ничества и взаимопомощи (Крушинский, 1977).

Рассматривая формы поведения, которые имеют ведущее значение
в борьбе за существование волков, мы выделяем на первое место их
общественный инстинкт. Благодаря этому инстинкту происходит семей-
ное объединение волков в сообщество, которое имеет огромное преи-
мущество по сравнению с одиночным образом жизни. Оборонительный
комплекс поведения, о котором говорилось выше, создает надежную
систему избегания человека - своего злейшего врага и тех орудий ло-
ва, которые используются человеком в борьбе с волками.

Агрессия, помимо уменьшения числа драк в иерархическом сооб-
ществе этих животных, играет несомненную роль в завершающей фазе
нападения волков на крупных и опасных копытных животных. Однако
пассивно-оборонительный рефлекс создает постоянный баланс между
неудержимым стремлением к нападению и соблюдением необходимой
осторожности при этом, особенно если оно осуществляется на живот-
ных, имеющих смертоносное орудие защиты.

Достаточно развитая рассудочная деятельность у волков является
тем постоянно коррегирующим фактором, который обусловливает наи-
более адекватный выбор решения в каждый момент жизни и борьбы за
существование этих животных.
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