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Влияние степени информационной обогащен�
ности среды на ранних этапах онтогенеза на фор�
мирование у животных поведения, способности к
обучению, а также на развитие центральной нерв�
ной системы (ЦНС) было показано в многочис�
ленных исследованиях (Протасов, 1968; Boer,
Heuts, 1973; Буракова, 1976; Walsh, 1980; Витвиц�
кая и др., 1994; Афонина и др., 2000; Шишелова,
2000; Обухов и др., 2001; Афонина, 2003; Гераси�
мов и др., 2004; Михеев, 2006; Герасимов, Столбу�
нов, 2007). В данном контексте информационная
обогащенность среды определяется разнообрази�
ем стимулов, которые воздействуют на развиваю�
щийся организм. К числу важнейших из этих сти�
мулов относят присутствие хищника, гидродина�
мические условия среды и степень подвижности
кормовых организмов (Канидьев, 1966; Касимов,
1980; Никоноров, Витвицкая, 1993; Обухов и др.,
2001; Герасимов, Столбунов, 2007). Например, на
рыбоводных заводах, где искусственно выращи�
вают молодь рыб разных видов для целей воспро�
изводства, низкий уровень сенсорной стимуля�
ции препятствует формированию навыков, необ�
ходимых для жизни в естественной среде.
В результате, у этой молоди наблюдается очень
низкая, по сравнению с дикой молодью, выжива�
емость в природных условиях (Канидьев, 1966;
Symons, 1969; Митанс, 1970; Касимов, 1980;
Eriksson et al., 1981; Бакштанский, Черницкий,
1983; Бакштанский и др., 1986; Смирнов и др.,
1986; Шустов, 1988; Никоноров, Витвицкая,

1993; Витвицкая и др., 1994; Smedstad et al., 1994;
Furuta et al., 1997; Jepsen et al., 1998; Обухов и др.,
2001; Orlov et al., 2006). Одной из причин этого яв�
ляется несформированность навыков оборони�
тельного поведения в результате длительного со�
держания в условиях искусственной среды, где
отсутствуют стимулы, формирующие у молоди
эффективную защитную реакцию на воздействие
хищника (Касимов, 1980; Шустов и др., 1980;
Обухов и др., 2001). 

Сходная ситуация возникает и в естественных
условиях. Например, на тринидадских гуппи Po�
ecilia reticulata (Light, 1989) и трехиглых колюшках
Gasterosteus aculeatus (Huntingford, Giles, 1987) по�
казано, что ответные поведенческие реакции осо�
бей из местообитаний с постоянным высоким
давлением хищников и рыб из водоемов с низким
уровнем или отсутствием пресса хищников зна�
чительно отличаются.

Выживание при нападении хищника – только
одна из задач, стоящих перед организмом. Другая
задача – обнаружение и потребление корма. Ис�
следования экологии поведения рыб показали
важную роль риска хищничества как фактора, из�
меняющего пищевое поведение животных (Ман�
тейфель, 1961; Lima, Dill, 1990). Считается, что
лучшей тактикой является компромисс – добыча
корма поблизости от хищника, но не ближе той
точки, где риск хищничества превысит стоимость
выгоды от питания (Milinski, 1993). В связи с этим
особь должна уметь оценивать потенциальную
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опасность и адекватно реагировать на нее. Выбор
оптимальной стратегии в конкретной ситуации
зависит от наличия опыта общения с хищником,
способствующего выработке соответствующих
навыков оборонительного поведения (Лещева,
Жуйков, 1989), которых не хватает молоди, выра�
щенной в отсутствие соответствующих стимулов. 

Цель работы – оценить эффективность пище�
вого и оборонительного поведения в присутствии
хищника у групп молоди плотвы Rutilus rutilus,
выращенных в условиях сред с разной обогащен�
ностью. Основные задачи работы состояли в сравни�
тельном исследовании интенсивности питания, сте�
пени риска и уровня гибели молоди из этих групп в
присутствии хищника, а также ее способности к
обучению на воздействие хищника.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследования проводились в 2006–2007 гг. на
молоди плотвы Rutilus rutilus, полученной путем
искусственного оплодотворения от одной пары
производителей. После начала активного плава�
ния (12�е сут. после вылупления) личинок плотвы
по 200 экз. рассадили в 3 аквариума емкостью
225 л, где обеспечивалась различная степень ин�
формационной обогащенности среды обитания. 

Первую группу плотвы (Х) содержали в аквари�
уме вместе с хищником (окунь Perca fluviatilis).
Для предотвращения полного выедания молоди
хищник находился в сетчатом садке, расположен�
ном в центре аквариума. Размер ячеи позволял мо�
лоди проплывать через садок, но хищник был
ограничен в перемещениях. Это, с одной стороны,
обеспечивало приобретение молодью навыков
оборонительного поведения, с другой – позволяло
большей части рыб выжить в течение длительного
периода подращивания. Чтобы избежать длитель�
ного голодания хищника его периодически отсажи�
вали в другой аквариум для дополнительного корм�
ления. Молодь плотвы кормили живым планкто�
ном, отловленным в естественном водоеме.

Вторую группу плотвы (Т) выращивали в аква�
риуме, в котором с помощью аквариумной помпы
создавали течение. По мере роста рыб (абсолют�

ная длина (TL) в начале и конце выращивания со�
ответственно 5 и 30–35 мм) скорость течения уве�
личивали от 0.01 до 0.90 м/с. Молодь этой группы
также кормили живым планктоном из естествен�
ного водоема.

Третья группа плотвы (К) являлась контроль�
ной и выращивалась в аквариуме, где были созда�
ны условия с минимальным (относительно пер�
вых двух групп) уровнем обогащенности среды –
в отсутствие хищника, течения и подвижных кор�
мовых организмов. Для кормления, как и в двух
предыдущих случаях, использовали зоопланктон,
отловленный в естественном водоеме, но перед
внесением в аквариум его обездвиживали нагре�
ванием воды до 60°С. 

Во всех аквариумах субстрат на дне отсутство�
вал. Рыб выращивали при температуре воды око�
ло 20°С и естественном освещении. Корм вноси�
ли в одно и то же время суток. Периодически осу�
ществлялась чистка аквариумов и частичная
замена воды. 

После окончания подращивания, которое дли�
лось 95 сут., всю молодь (каждую группу отдельно)
пересадили в аквариумы с одинаковыми условия�
ми, из которых их затем в необходимом количестве
изымали для проведения экспериментов. Экспе�
рименты проводили в аквариумах объемом 170 л
и размерами 3000 × 400 × 230 мм (рис. 1), оборудо�
ванных биологическими и механическими филь�
трами. Роль хищника выполняла особь окуня (од�
на и та же во всех экспериментах) ТL 254 мм. Ни
одна особь плотвы не участвовала в опытах два�
жды. Эксперимент включал 3 варианта опытов.

В а р и а н т  1. В экспериментальном аквари�
уме из молоди всех трех групп формировалась
смешанная стая численностью 15 особей (по
5 особей из каждой группы), которых метили ча�
стичным подрезанием анального плавника. По�
сле 3�дневной адаптации к новой обстановке к
ним подсаживали окуня. Молодь кормили на той
половине аквариума, где находился хищник, 2 раза
в день в одно и то же время. Число съеденных рыб
каждой группы регистрировали 2 раза в сутки (9 и

3000 мм

400 мм
1 2 3

a в б

Рис. 1. Схема экспериментального аквариума: а – безопасный отсек; б – отсек, где кормили молодь и находился хищ�
ник; в – граница между отсеками, во втором варианте эксперимента на этом месте устанавливалась решетка. 1, 2 и 3 –
номера кормовых пятен.
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17 ч). Провели один опыт, который продолжался
4 сут., до полного выедания плотвы хищником. 

В а р и а н т  2. Аквариум перегораживали ме�
таллической решеткой, через которую свободно
проходила молодь плотвы, но хищник был огра�
ничен в перемещениях только одной половиной
аквариума (рис. 1). В аквариум помещали 10 экз.
плотвы одной группы и через 3 дня к ним подса�
живали хищника. Молодь кормили на той поло�
вине аквариума, где находился хищник, 2 раза в
день, в одно и то же время. По мере выедания мо�
лоди в аквариум подсаживали новых особей, что�
бы их число было постоянным. Опыт с каждой
группой продолжался до выедания 30 особей, по�
сле чего в аквариум помещали молодь следующей
группы. Регистрировали время выедания молоди
каждой группы. С каждой группой были проведе�
ны по 2 повторности данного опыта.

В а р и а н т  3. В аквариум помещали 10 экз.
плотвы одной группы и адаптировали к условиям
кормления в отсутствие хищника. Личинок хиро�
номид Chironomus riparius раскладывали на одной
половине дна аквариума, распределяя на 3 кор�
мовых пятна, содержащих равное количество ли�
чинок хирономид (рис. 1). Дно в этой части аква�
риума было выложено перфорированными пла�
стинами из оргстекла. Каждая личинка
помещалась в отдельное отверстие в пластинах и
визуально обнаруживалась кормящейся рыбой
при ее положении непосредственно над отвер�
стием, то есть молодь во время питания должна
была отыскивать каждую частицу корма. Рыб
кормили 2 раза в день в одно и то же время. Адап�
тацию продолжали до тех пор, пока количество кор�
ма, съедаемое молодью за одно кормление, не ста�
билизировалось. После этого в аквариум подсажи�
вали хищника, перегородка между отсеками
отсутствовала, то есть молодь была постоянно до�
ступна хищнику. По мере выедания молоди в аква�
риум подсаживали новых особей, чтобы их число
было постоянным. После каждой раскладки корма
в течение часа (10–11 и 14–15 ч) поведение рыб ре�
гистрировали с помощью видеокамеры. По оконча�
нии наблюдений собирали личинок хирономид,
оставшихся на кормовых пятнах, и определяли ко�
личество съеденного корма. В зависимости от ско�
рости выедания окунем 30 особей плотвы продол�
жительность опыта с каждой группой варьировала
от 10 до 18 сут, соотвественно длительности опыта
проведено от 20 до 36 регистраций поведения. 

Во избежание влияния экспериментатора на
поведение рыб аквариумы были установлены в
изолированном помещении. Поведение рыб ре�
гистрировалось с помощью видеокамеры. Полу�
чаемая видеоинформация передавалась на ком�
пьютер в соседнее помещение, где обрабатыва�
лась с помощью специальной компьютерной
программы. При обработке полученных материа�
лов анализировали показатели, которые отража�

ют основные аспекты пищевого и оборонитель�
ного поведения рыб. Интенсивность питания мо�
лоди в присутствии хищника характеризовал ее
рацион (общее количество корма, съеденное за
одно кормление). Для оценки склонности к риску
во время добывания корма оценивали такие по�
казатели, как латентный период (время от рас�
кладки корма до начала питания рыб на кормовом
пятне); число посещений каждого кормового пят�
на; время, затрачиваемое на питание на каждом
кормовом пятне; время, проводимое вне кормовых
пятен; время, проводимое на половине аквариума,
где корм отсутствовал (время в безопасном отсеке).
Критериями эффективности оборонительного
поведения молоди являлись рацион хищника
(число съеденной за 1 сут. молоди) и активность
хищника (период, в течение которого хищник на�
ходился в движении). Для определения способ�
ности молоди каждой группы к обучению на воз�
действие хищника исследовали динамику этих
показателей в течение каждого эксперимента.
Общая продолжительность всей серии экспери�
ментов – 8 мес. со дня окончания подращивания.

Для сравнения характеристик поведения мо�
лоди разных групп после проверки данных на
нормальность и однородность распределения ис�
пользовали однофакторный дисперсионный ана�
лиз. Зависимыми переменными служили выше�
указанные поведенческие характеристики рыб, в
роли градаций фактора выступали разные усло�
вия подращивания молоди. Динамику поведен�
ческих показателей у разных групп плотвы в те�
чение эксперимента анализировали с помощью
параметрического коэффициента корреляции
Пирсона, выбранного в связи с линейной зависи�
мостью между варьирующими признаками и нор�
мальным характером их распределения. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Проведенные эксперименты выявили суще�
ственные различия в поведении молоди, выра�
щенной в разных условиях окружающей среды.
Незначительная смертность молоди (на самых
ранних стадиях) за период выращивания, соста�
вившая от 10 до 23% (табл. 1), позволяет надеяться,
что данные различия обусловлены именно разной
степенью обогащенности среды, а не отбором. 

При сравнении размеров молоди плотвы ис�
следуемых групп оказалось, что рыбы из группы
Х были крупнее особей из двух других групп
(табл. 1, 2). В то же время корреляционный ана�
лиз показал, что связь между размером особей в
экспериментальной выборке и степенью их по�
требления хищником отсутствовала (r = –0.09,
F = 0.03, p = 0.94). Это означает, что различия
средних размеров молоди (максимум 4.4 мм в ва�
рианте 3) не влияли на ее доступность для окуня. 
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Время выедания и активность хищника при пи:
тании молодью разных групп. При исследовании
эффективности оборонительного поведения в
смешанной группе (вариант 1) первая особь из
группы Х была поймана хищником только на 3�й
день эксперимента, к этому времени им было съеде�
но около половины особей групп Т и К (табл. 3).
Оставшиеся особи группы Х были съедены на 4�й
день, когда хищник уже съел всех особей из груп�
пы К, а из группы Т осталось только 2 рыбы, то
есть в смешанной стае быстрее всех были съедены
особи группы К, затем Т и в последнюю очередь
рыбы из группы Х.

Во втором варианте эксперимента, когда хищ�
ника подсаживали отдельно к молоди каждой
группы, а его перемещения были ограничены
только одной половиной аквариума (опыт с ре�
шеткой), в обеих повторностях для полного вы�
едания особей группы Х хищнику понадобилось
почти в 3 раза больше времени, чем для группы Т
и в 4 раза больше, чем для группы К (табл. 4). 

Суточный рацион хищника при питании мо�
лодью разных групп достоверно различался (дис�
персионный анализ, F = 24.1, p < 0.001), макси�
мальный рацион был отмечен при питании хищ�
ника молодью группы К, а минимальный –
молодью группы Х (рис. 2а, табл. 5). За время экс�
перимента суточный рацион хищника при пита�
нии особями группы Х и Т достоверно снижался
(соответственно, r = –0.39, F = 5.74, p = 0.04 и r =
= –0.48, F = 6.24, p = 0.03). В случае с группой
К потребление молоди по мере продолжения экс�
перимента нарастало (r = 0.58, F = 7.09, p = 0.02). 

В третьем варианте эксперимента (без решет�
ки) были получены сходные результаты: молодь
из группы Х выедалась на 5 дней дольше, чем ры�
бы из группы Т, и на 8 дней дольше, чем группы К
(табл. 4).

Суточный рацион хищника при питании мо�
лодью разных групп достоверно различался (дис�
персионный анализ, F = 4.34; p = 0.02), макси�
мальный рацион был отмечен при питании хищ�
ника молодью группы К, а минимальный –
молодью группы Х (рис. 2б, табл. 5). При этом,
как и во втором варианте эксперимента, при пи�
тании молодью групп Х и Т у хищника наблюда�

лось достоверное снижение суточного рациона
или тенденция к его снижению (при питании осо�
бями группы Х: r = –0.62, F = 9.05, p = 0.009; груп�
пы Т: r = –0.44, F = 1.03, p = 0.37). Напротив, при
питании молодью группы К рацион возрастал (r =
= 0.86, F = 5.72, p = 0.03). 

Таблица 1.  Выживаемость молоди 3 групп плотвы Rutilus rutilus за период подращивания (95 сут.)

Группы
Число рыб, экз.

Смертность, % Длина рыб (ТL) в конце 
выращивания, ммначальное конечное

Х 250 225 23 32.3–35.1

Т 250 226 10 30.4–34.5

К 250 214 18 31.1–34.9

Примечание. Обозначения групп здесь и в табл. 2–6: Х – плотва, выращенная в присутствии хищника; Т – на течении; К –
в отсутствие хищника и течения.

Таблица 2.  Длина тела (M ± SD, мм) молоди плотвы
Rutilus rutilus из разных групп, использовавшейся в 1–3
вариантах эксперимента

Вариант 
опыта

Группы рыб

Х Т К

1 45.20 ± 0.8 44.2 ± 0.7 43.4 ± 1.0

2 34.7 ± 1.8 31.1 ± 0.8 32.1 ± 1.5

3 48.0 ± 0.8 43.6 ± 0.7 43.7 ± 1.0

Примечание. Здесь и в табл. 5 и 6: M ± SD – среднее значение
показателя и стандартное отклонение.

Таблица 3.  Динамика выедания плотвы Rutilus rutilus
(экз.) разных групп окунем Perca fluviatilis за время
эксперимента 

Группы 
плотвы

Продолжительность эксперимента, сут.

1�е 2�е 3�и 4�е 

Х 0 0 1 4

Т 1 1 1 2

К 2 1 2 Уже съедены

Суточный 
рацион 
хищника

3 2 4 6

Таблица 4.  Продолжительность 2 и 3 вариантов экспе�
римента (сут. от начала питания хищника Perca fluviati�
lis до полного выедания молоди плотвы Rutilus rutilus) 

Группы 
плотвы

Вариант 2
Вариант 3

повторность 1 повторность 2

Х 17 15 18

Т 6 6 13

К 4 4 10
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Активность (время плавания) хищника при
питании молодью из разных групп также досто�
верно различалась (дисперсионный анализ, F =
4.06, p = 0.05) (табл. 5). Наиболее высокой она бы�
ла при питании особями из группы Х, но в тече�
ние эксперимента снижалась (r = –0.74, F = 8.29,
p = 0.002). Снижение было обусловлено низкой

доступностью этих особей, поскольку активность
хищника была связана с количеством результа�
тивных атак положительной зависимостью (r =
= 0.51, F = 1.22, p = 0.043). При питании молодью
группы Т достоверной зависимости не было от�
мечено (r = 0.18, F = 0.72, p = 0.40), а в случае
группы К активность снижалась к концу экспери�
мента (r = –0.60, F = 7.41, p = 0.02). Однако, в от�
личие от ситуации с молодью группы Х, сниже�
ние объяснялось сытостью хищника, поскольку
его рационы при питании рыбами этой группы
были самыми высокими, а активность и число ре�
зультативных атак связаны отрицательной зави�
симостью (r = –0.73, F = 8.81, p = 0.011).

Поведение молоди разных групп. Помимо доступ�
ности для хищника, достоверные различия наблюда�
лись и в поведении молоди из разных групп. 

Л а т е н т н ы й  п е р и о д  п и т а н и я.  В тре�
тьем варианте эксперимента, несмотря на отсут�
ствие перегородки между отсеками аквариума,
хищник, тем не менее, в дневное время всегда на�
ходился в отсеке, где происходило кормление мо�
лоди (см. рис. 1). Соответственно, молодь до на�
чала кормления предпочитала противоположную
часть аквариума. После раскладки корма молодь
некоторое время находилась на границе отсеков,
не приступая к добыче корма, что являлось внеш�
ним проявлением ориентировочной реакции, не�
обходимой для оценки уровня опасности перед
началом добывания корма. Это время определя�
лось нами как латентный период. У молоди ис�
следуемых групп его продолжительность досто�
верно различалась (дисперсионный анализ, F =
= 4.33, p = 0.016). Быстрая оценка ситуации в от�
секе с хищником, где раскладывался корм, позво�
ляла молоди из группы Х, в отличие от других
групп, минимизировать продолжительность это�
го периода (табл. 6). Латентный период до первой
результативной атаки хищника отмечался только
у молоди группы Х, у групп Т и К он отсутствовал.
После поимки хищником первой особи у молоди
группы Х продолжительность латентного перио�
да возросла незначительно, тогда как у молоди
групп Т и К его продолжительность увеличилась
до нескольких минут. У всех групп плотвы к кон�
цу эксперимента продолжительность латентного
периода уменьшалась. У молоди из группы Х (r =
= –0.65, F = 11.9, p = 0.003) снижение происходи�
ло на фоне сокращения рациона питающегося
ими хищника, то есть было обусловлено адапта�
цией к хищнику и не приводило к увеличению ра�
циона окуня. В то же время у групп Т и К (соот�
ветственно, r = –0.58, F = 5.66, p = 0.03; r = –0.75,
F = 10.6, p = 0.01) уменьшение латентного перио�
да было обусловлено хроническим голоданием
(частые удачные нападения хищника на рыб этих
групп вызывали их длительный отказ от добыва�
ния корма и, как результат, снижение интенсив�
ности питания) – голодные особи становились

Таблица 5.  Поведенческие показатели (M ± SD) хищ�
ника Perca fluviatilis при питании плотвой Rutilus rutilus
разных групп

Поведенческие 
характеристики хищника

Группы плотвы

Х Т К

Суточный рацион (число 
съеденных рыб), экз.

– вариант 2 1.8 ± 0.8 5.0 ± 2.8 7.5 ± 4.5

– вариант 3 1.2 ± 0.5 1.7 ± 0.6 2.2 ± 1.3

Активность (время 
плавания, с), вариант 3

147 ± 67 44 ± 29 74 ± 56

1.3

1.0
X

Рацион, шт.

Группы молоди плотвы

1.6
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(б)

T K
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Рис. 2. Средний суточный рацион (М ± SD) окуня
Perca fluviatilis при питании плотвой Rutilus rutilus раз�
ных групп: а – опыты с разделительной решеткой
между отсеком с кормом и хищником и безопасным
отсеком (вариант 2); б – опыты без разделительной
решетки. Обозначения групп: Х – рыбы, выращен�
ные в присутствии хищника; Т – рыбы, выращенные
на течении; К – рыбы, выращенные в отсутствие
хищника и течения.
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более склонными к риску, например, у особей
группы К продолжительность латентного перио�
да была связана отрицательной зависимостью с
величиной рациона хищника (r = –0.48, F = 4.21,
p = 0.047). 

В р е м я  в  б е з о п а с н о м  о т с е к е. Во вре�
мя добывания корма в отсеке с хищником молодь
при малейшем движении последнего быстро ухо�
дила в соседний отсек и через какое�то время воз�
вращалась для продолжения питания. Длитель�
ность этой задержки у молоди разных групп до�
стоверно различалась (дисперсионный анализ,
F = 19, p < 0.001). Более адекватная оценка потен�
циальной опасности и соответствующая ситуа�
ции реакция на действия хищника, присущие
особям группы Х, способствовали тому, что они
большую часть времени находились в отсеке с
кормом, а уходя в безопасный отсек при попытке
нападения хищника, быстрее молоди других
групп возвращались для продолжения питания
(табл. 6). Возрастание склонности к риску у моло�
ди групп К и Т обусловило у них сокращение за�
держки в безопасном отсеке к концу эксперимен�
та (соответственно, r = –0.86, F = 37.7, p < 0.001 и
r = –0.42, F = 4.54, p = 0.04), у рыб группы Х по�
добная зависимость отсутствовала (r = –0.03, F =
= 0.02, p = 0.88).

В р е м я  н а  к о р м о в ы х  п я т н а х.  Различ�
ным было и время, которое плотва разных групп
проводила на кормовых пятнах. У молоди из
группы Х оно было максимальным, а у групп Т и
К – минимальным (дисперсионный анализ, F = 36,
p < 0.001) (табл. 6), последние длительное время
проводили вне кормовых пятен, не решаясь на�
чать питание из�за присутствия хищника (дис�
персионный анализ, F = 218, p < 0.001). У плотвы
всех групп различалось и время, проводимое на
каждом из трех пятен (p < 0.001). Больше всего

времени рыбы находились на первом пятне
(рис. 3). При этом у рыб группы Х отмечалось уве�
личение времени пребывания на всех трех пятнах
(пятно № 1: r = 0.31, F = 2.37, p = 0.03; пятно № 2:
r = 0.44, F = 5.37, p = 0.003; пятно № 3: r = 0.43, F =
= 5.12, p = 0.03). У рыб группы Т положительная
динамика наблюдалась только на первых двух
пятнах (пятно № 1: r = 0.56, F = 9.68, p = 0.005;
пятно № 2: r = 0.66, F = 16.7, p = 0.005). На пятне
№ 3 достоверного увеличения времени нахожде�
ния не отмечено (r = 0.34, F = 1.28, p = 0.27). Сход�
ная картина наблюдалась и у рыб группы К – поло�
жительная динамика отмечена только для первых
двух кормовых пятен (пятно № 1: r = 0.82, F = 27,
p = 0.002; пятно № 2: r = 0.70, F = 12.6, p = 0.003).
На пятне № 3 увеличения времени не отмечено
(r = 0.35, F = 1.72, p = 0.21).

Р а ц и о н  м о л о д и.  Описанные особенно�
сти поведения молоди из разных групп обуслови�
ли и различия в интенсивности добывания корма.
Наиболее высокую интенсивность питания (ра�
цион) проявили особи из группы Х. У молоди из
групп Т и К этот показатель был значительно ни�
же (дисперсионный анализ, F = 32, p < 0.001)
(табл. 6). Приобретенные в раннем онтогенезе на�
выки оборонительного и пищевого поведения
позволяли молоди из группы Х в меньшей степе�
ни ограничивать кормовые площади под влияни�
ем хищника – высокие рационы у особей этой
группы наблюдались на всех трех кормовых пят�
нах (дисперсионный анализ, F = 1.43, p = 0.24)
(рис. 4). В то же время, у молоди групп Т и К мак�
симальный рацион наблюдался на пятне № 1 –
самом близком к безопасной части аквариума
(см. рис. 1), по мере удаления от границы отсеков, на
кормовых пятнах №№ 2 и 3 он был значительно ни�
же (дисперсионный анализ, F = 35, p < 0.001)
(табл. 6).

Таблица 6.  Поведенческие показатели (M ± SD) молоди плотвы Rutilus rutilus разных групп в присутствии хищ�
ника Perca fluviatilis

Поведенческие характеристики
Группы плотвы

Х Т К

Средняя продолжительность латентного периода, с 7.6 ± 1.3 39 ± 38 70 ± 54

Продолжительность латентного периода, с

– до первой результативной атаки хищника 12 0 0

– после первой результативной атаки хищника 15 438 533

Рацион молоди (число личинок хирономид, шт.)

– за одно кормление 47.5 ± 1.2 31.2 ± 4.1 33.1 ± 4.4

– на кормовом пятне № 3 за одно кормление 43.1 ± 3.3 19.1 ± 6.5 24.0 ± 6.8

Период пребывания, с

– на кормовых пятнах 1133 ± 93 506 ± 105 631 ± 168

– вне кормовых пятен 5.07 ± 1.3 60.0 ± 9.8 90.0 ± 4.7

– в безопасном отсеке 102 ± 55 532 ± 121 844 ± 368
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Анализ динамики величины рациона показал,
что у плотвы из группы Х увеличение рациона от�
мечалось на всех трех кормовых пятнах (пятно
№ 3: r = 0.46, F = 9.16, p = 0.005). У группы Т в те�
чение эксперимента рацион практически не ме�
нялся, а у группы К его повышение отмечено
только на пятне № 1 (r = 0.54, F = 7.66, p = 0.01).
Особи из групп Т и К посещали пятно № 3 и пы�
тались на нем питаться, но при незначительных
движениях хищника, даже если он не делал по�
пытки нападения, быстро его покидали и переме�
щались ближе к границе отсеков. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Многочисленные данные литературы (Бура�
кова, 1976; Walsh, 1980; Витвицкая и др., 1994;
Dellefors, Johnsson, 1995; Обухов и др., 2000, 2001;
Шишелова, 2000) подтверждают зависимость по�
ведения животных от уровня информационной
обогащенности среды на ранних этапах онтогене�
за. Например, выращивание молоди рыб в завод�
ских емкостях в условиях среды с низкой степе�
нью обогащенности приводит к снижению эф�
фективности оборонительного поведения и,
наоборот, к его повышению, если в процессе под�
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Рис. 3. Время на кормовых пятнах (М ± SD) у плотвы
Rutilus rutilus из разных групп в присутствии окуня
Perca fluviatilis: а – рыбы, выращенные в присутствии
хищника; б – рыбы, выращенные на течении; в – ры�
бы, выращенные в отсутствие хищника и течения. 
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Рис. 4. Рацион на кормовых пятнах (М ± SD) у плотвы
Rutilus rutilus из разных групп в присутствии окуня
Perca fluviatilis: а – рыбы, выращенные в присутствии
хищника; б – рыбы, выращенные на течении; в – ры�
бы, выращенные в отсутствие хищника и течения. 
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ращивания действуют факторы, обучающие навы�
кам избегания хищника. Так, выпущенный в при�
роду кижуч Oncorhynchus kisutch успешнее избегал
хищников, если при выращивании в искусственных
условиях он содержался вместе с живыми крупны�
ми особями других видов (зубатый терпуг Ophiodon
elongatus), которые пытались нападать на него, осо�
бенно, если эти нападения были результативными,
и часть молоди погибала (Olla, Davis, 1989). По дан�
ным Канидьева (1966), после 4�дневной трениров�
ки (пребывания совместно с хищником) сеголетки
кеты O. keta показывали выживаемость в среднем на
30% больше, чем нетренированные, а молодь кеты с
естественных нерестилищ показала на 12–18%
большую устойчивость к хищным рыбам относи�
тельно искусственно выведенных мальков. 

У рыб из естественных популяций, испытыва�
ющих различную степень воздействия хищников,
также наблюдаются различия в поведении. На
примере дикой популяции гуппи было показано,
что рыбы из районов с высоким давлением хищ�
ников проявляют большую “смелость” при добы�
че корма в их присутствии, тогда как рыбы из рай�
онов с низким уровнем пресса хищников на воз�
действие хищника чаще отвечают уходом в
безопасную зону (Fraser, Gilliam, 1987).

Результаты наших экспериментов показали, что
по окончании периода подращивания в поведении
молоди каждой группы проявились характерные и
устойчивые во времени черты, которые в значи�
тельной мере влияли на эффективность ее пищево�
го и оборонительного поведения. Устойчивость во
времени определялась тем, что после окончания
подращивания вся молодь была помещена в аква�
риумы с одинаковыми условиями. Эксперименты с
этой молодью проводились в течение 8 мес., и в те�
чение всего этого периода особи из разных групп
демонстрировали специфические поведенческие
особенности, то есть длительное содержание в оди�
наковых условиях не повлияло на поведенческие
навыки и потенциальные способности к обучению,
которые были приобретены молодью на ранних
стадиях онтогенеза при выращивании в условиях
разной информационной обогащенности среды. 

Эффективность оборонительного и пищевого
поведения. Плотва, выращенная в присутствии
хищника, имела выраженные навыки оборони�
тельного поведения, позволявшие ей эффектив�
но и с минимальными потерями питаться в при�
сутствии хищника. Рыбы, которых выращивали
на течении, имели промежуточные показатели по
большинству поведенческих характеристик. По
уровню эффективности пищевого и оборони�
тельного поведения они уступали особям, выра�
щенным в присутствии хищника, но превосходи�
ли рыб, выращенных в обедненной среде (или до�
стоверно не отличались от них). Последние имели
самые низкие рационы и высокую смертность в

присутствии хищника, причем у них не было отме�
чено обучения на воздействие хищника.

Ранее было показано (Герасимов, Столбунов,
2007), что повышение уровня информационной
обогащенности среды посредством течения явля�
ется эффективным методом формирования у моло�
ди пищедобывательных поведенческих стереоти�
пов. Молодь, выращенная в условиях течения, при
питании в отсутствие хищника имела самый корот�
кий адаптационный период, наибольший рацион и
высокий уровень спонтанной двигательной актив�
ности. Однако при этом у нее отсутствовали эле�
менты оборонительного поведения, в частности, не
был отмечен латентный период, кормодобывание
неоднократно прерывалось проявлениями спон�
танной двигательной активности (быстрое плава�
ние вдоль аквариума и подъем в верхний горизонт). 

В то же время, молодь, которая выращивалась
в условиях имитации хищника, даже при питании в
отсутствие хищника имела более продолжитель�
ный адаптационный период, выраженное латент�
ное время, отсутствие спонтанной двигательной
активности и более низкий рацион. Процесс кор�
модобывания был непрерывным, и после опреде�
ленного уровня насыщения у этой молоди наблюда�
лось снижение активности и уход в избранную в
качестве убежища часть аквариума. Очевидно,
что подобные действия являются проявлением
оборонительного поведения, направленного на
снижение уровня возможного и уже неоправданно�
го риска, поскольку необходимое количество корма
к этому времени уже съедено (Герасимов, Столбу�
нов, 2007). В этом случае (при питании в отсутствие
хищника) молодь, выращенная в условиях имита�
ции хищника, проигрывала молоди, выращенной
на течении, в интенсивности питания.

В настоящем исследовании показано, что при
питании в присутствии хищника наблюдается
иная ситуация: особи, выращенные на течении,
после первого результативного нападения хищ�
ника демонстрируют гораздо менее эффективное
поведение, чем молодь, содержавшаяся на ран�
них стадиях онтогенеза совместно с хищником.
Они питаются с меньшей интенсивностью, име�
ют более длительный латентный период и больше
времени тратят на оборонительные действия, ко�
торые заключаются в уходе и длительной задерж�
ке в безопасной зоне. Но несмотря на существен�
ные временные затраты этой молоди на оборони�
тельное поведение, хищник при питании ею
имеет более высокий рацион при меньшей актив�
ности, чем при питании особями, выращенными
в присутствии хищника. 

Альтернативная гипотеза о том, что выращен�
ная на течении молодь, обладая более высокой
плавательной способностью, будет успешно избе�
гать нападения хищника, не подтвердилась. Тем
более, что в условиях аквариума окунь охотился,
используя тактику хищника�засадчика, а не угон�
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щика, и в этом случае высокая плавательная спо�
собность не повышала эффективность оборони�
тельного поведения этой молоди.

Следовательно, течение воды при отсутствии
стимулов, вызывающих защитную реакцию, не
способствует формированию у молоди навыков,
повышающих эффективность оборонительного
поведения.

Способность к обучению. С другой стороны, су�
ществование и добывание корма на ранних ста�
диях онтогенеза в гидродинамически сложной
среде способствует повышению уровня функцио�
нальной активности ЦНС и улучшает способно�
сти к обучению сложным навыкам на более позд�
них этапах жизнедеятельности (Никоноров, Вит�
вицкая, 1993). Так, к концу эксперимента плотва,
выращенная на течении, менее интенсивно вы�
едалась хищником, что указывает на ее обучение
и выработку ею более эффективного оборони�
тельного поведения. Тем не менее, эффектив�
ность оборонительного поведения у этой молоди
не достигала того уровня, который наблюдался у
особей, выращенных в присутствии хищника.
Молодь плотвы, содержавшаяся на ранних стади�
ях онтогенеза в отсутствие хищника и течения,
практически не обучалась адекватно реагировать
на хищника, проявляла низкую эффективность
пищевого и оборонительного поведения, имея
минимальные рационы при максимальном уров�
не гибели от воздействия хищника. 

Склонность к риску. У рыб, выращенных в отсут�
ствие хищника, на фоне увеличения их истребления
последним отмечалась склонность к риску, которая
выражалась в сокращении латентного периода и
времени нахождения в безопасной части экспери�
ментального аквариума. Причиной этого было хро�
ническое недоедание в связи с низкой интенсивно�
стью питания в присутствии хищника.

Наиболее важной функцией переменной так�
тики рыб, которая определяет баланс между вы�
годой от питания и уровнем риска, является сте�
пень их голода (McNamara, Houston, 1990). Голод�
ная особь может добывать корм при более
высоком уровне риска, чем сытая (Dill, Fraser
1984; Pettersson, Bronmark, 1993), что и происхо�
дит в случае с молодью, выращенной в условиях
низкой степени информационной обогащенно�
сти среды. Но, в отличие от молоди, имеющей
опыт “общения” с хищником, она оказалась не
способной реагировать адекватно уровню потен�
циальной опасности, то есть в состоянии голода
эти особи демонстрируют крайне рискованное
поведение при поиске пищи. Однако когда хищ�
ник обнаруживает себя, у них наблюдается пани�
ческая реакция, и затем длительное избегание
опасного участка. При этом наблюдаемая интен�
сивность проявления реакции неадекватна уров�
ню опасности. 

Поэтому в поведении молоди, выращенной в
отсутствие хищника, наблюдается определенное
противоречие. С одной стороны, ей свойственно
стремление рисковать при добывании корма, что
при отсутствии соответствующих поведенческих
навыков и способности к обучению приводит к ее
повышенной смертности. С другой стороны, па�
ническая реакция при обнаружении хищника и
длительное избегание потенциально опасных кор�
мовых участков вызывает у нее снижение интен�
сивности питания, что усиливает степень голода и
заставляет таких особей в дальнейшем еще больше
рисковать. Это характерно и для рыб, выращенных
на течении, но в меньшей степени благодаря спо�
собности к обучению на воздействие хищника. 

Таким образом, отсутствие на ранних стадиях
онтогенеза стимулов, вызывающих защитную ре�
акцию, не позволяет рыбам находить компромисс
между риском быть съеденными и желанием добы�
вать корм, от чего во многом зависит их выживае�
мость. Проведенные эксперименты продемонстри�
ровали, что уровень обогащенности среды, в кото�
рой выращивается молодь рыб на ранних стадиях
онтогенеза, является одним из определяющих
факторов, способствующих развитию у нее важ�
нейших адаптивных форм поведения. Ситуация с
отсутствием хищников характерна не только для
искусственных условий подращивания молоди,
но, например, для естественных нерестилищ в
малых реках, где в результате промыслового изъ�
ятия хищников их пресс снижается или исчезает.
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