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Сравнительный анализ тонкой структуры поведения: 
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Ôèëîãåíåòè÷åñêîå ïîñòîÿíñòâî íàáîðà ñèíòàêñè÷åñêèõ ïðàâèë â îðãàíèçàöèè ãðóìèíãà ðàññ-
ìîòðåíî íà ïðèìåðå ìîðñêîé ñâèíêè, çåìëÿíîé áåëêè Áåëäèíãà, ïåñ÷àíêè, çîëîòèñòîãî õî-
ìÿ÷êà, êðûñû è ìûøè.  Ïîäáîð âèäîâ îñóùåñòâëÿëñÿ ñ öåëüþ ñðàâíèòü õàðàêòåð ýòîãî
ïîâåäåíèÿ â òðåõ ïîäîòðÿäàõ ãðûçóíîâ (Hystricomorpha, Sciuromorpha, Myomorpha) è äâóõ ñå-
ìåéñòâ âíóòðè ïîäîòðÿäà Myomorpha (Cricetidae è Muridae). Äëÿ êàæäîãî âèäà îïèñàíû ñèí-
òàêñè÷åñêèå ïàòòåðíû öåïåé àêöèé, òðàíçèòèâíàÿ ðåöèïðîêíîñòü, ñòåðåîòèïû
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé àêöèé è èåðàðõè÷åñêàÿ êëàñòåðèçàöèÿ.  Âñå ýòî áûëî çàôèêñèðîâàíî âè-
äåîñúåìêîé, ïîäâåðãíóòîé çàòåì êîëè÷åñòâåííîìó àíàëèçó, ãðàôè÷åñêîé çàïèñè ñ ïîìîùüþ
ñèìâîëîâ è îáðàáîòêå ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçëè÷íûõ êîìïüþòåðíûõ òåõíèê.

Êàæäûé ñèíòàêñè÷åñêèé ïàòòåðí (èëè ïðàâèëî ïîñòðîåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé àêöèé) îá-
íàðóæåí ó âñåõ 6 âèäîâ. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî îòðàæàåò ôóíäàìåíòàëüíûå ÷åðòû íåâðîëîãè÷å-
ñêîé îðãàíèçàöèè ïîâåäåíèÿ, êîòîðàÿ ñôîðìèðîâàëàñü ñðàâíèòåëüíî ðàíî â ýâîëþöèè
ãðûçóíîâ. Ñèíòàêñè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ âûãëÿäèò êàê áàçîâîå ñâîéñòâî ñèñòåìû àêöèé, óïðà-
âëÿåìûõ ãîëîâíûì ìîçãîì.   

Ìåòîäîëîãèÿ, ïðèìåíåííàÿ â èññëåäîâàíèè, ïîçâîëÿåò äàòü êîëè÷åñòâåííîå ñîïîñòàâëåíèå
ìîùíîñòè ñèíòàêñè÷åñêèõ ïàòòåðíîâ, èõ ôîðìû, ñòåðåîòèïíîñòè è âðåìåííûõ ïàðàìåòðîâ.
Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ìíîãèå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ïàòòåðíàõ ìîæíî îáúÿñ-
íèòü íà îñíîâå îäíîãî èëè äâóõ ïðèíöèïîâ.   Ïåðâûé èç íèõ ñîñòîèò â òîì, ÷òî ñõîäñòâî òåì
âûøå, ÷åì òåñíåå ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðîäñòâî âèäîâ.  Âòîðîé ïðèíöèï, ïðèëîæèìûé, â îñîáå-
íîñòè,  ê âðåìåííûì ïàðàìåòðàì, ñîñòîèò â ïðîãðàììèðîâàíèè àëëîìåòðè÷åñêîãî êîíòðîëÿ,
ñîãëàñóþùåãîñÿ ñ ðàçìåðàìè æèâîòíûõ.   Âðåìåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ïàòòåðíà (íàïðèìåð, ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü öèêëîâ íåêîòîðûõ ñòåðåîòèïíûõ ÷èñòîê ìîðäû ïåðåäíèìè ëàïàìè) ñâÿçàíà
ñî ñðåäíèìè ðàçìåðàìè îñîáåé äàííîãî âèäà îò÷åòëèâîé àëëîìåòðè÷åñêîé ôóíêöèåé. Îáñóæ-
äàåòñÿ ïðèðîäà ýòèõ ñèíòàêñè÷åñêèõ ïàòòåðíîâ è ïðàâèë, êîòîðûå îíè ãåíåðèðóþò, à òàêæå
èñòî÷íèêè ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé â ðàññìîòðåííûõ ïàðàìåòðàõ.

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîâåäåíèÿ ïîçâîëÿåò ðàçîáðàòüñÿ   ïî êðàéíåé ìåðå â äâóõ
âàæíûõ ïðîáëåìàõ, ñâÿçàííûõ ñ ïðèðîäîé ìåõàíèçìîâ óïðàâëåíèÿ ïîâåäåíèåì. Ïåð-
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âàÿ èç íèõ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, íàñêîëüêî õàðàêòåðèñòèêè ïîâåäåíèÿ ÿâëÿþòñÿ îá-
ùèìè äëÿ æèâîòíûõ èç ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï. Çíàíèå ýòîãî íåîáõîäèìî,
÷òîáû ïîíÿòü, â êàêîé ñòåïåíè îïèñàíèÿ ïîâåäåíèÿ êîíêðåòíûõ âèäîâ æèâîòíûõ
ïðèìåíèìû ê äðóãèì âèäàì  (Hinde, 1970). Ýòî çíàíèå ïîëåçíî è òîãäà, êîãäà îíî
ñî÷åòàåòñÿ ñ íåéðîýòîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè, ÷òî ïîçâîëÿåò  óãëóáèòü íàøå ïî-
íèìàíèå âçàèìîîòíîøåíèé ìåæäó ìîçãîì è ïîâåäåíèåì. Â òîé ìåðå, â êàêîé ïî-
ðîæäåíèå ïîâåäåíèÿ íåðâíîé ñèñòåìîé ïîä÷èíÿåòñÿ ïðàâèëàì, îáùèì äëÿ
ìëåêîïèòàþùèõ, ýòà îáùíîñòü ìîæåò áûòü äîêàçàíà ëèøü òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè
óäàñòñÿ ïîêàçàòü, ÷òî ýòè ïðàâèëà ïðèìåíèìû ê ðàçíûì âèäàì æèâîòíûõ (Lashley,
1951). Âòîðàÿ ïðîáëåìà òàèòñÿ â ïðèðîäå òåõ ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé, êîòîðûå ìîãóò
îáíàðóæèòüñÿ â ôîðìàõ ïîâåäåíèÿ, êîòîðûå â öåëîì âûãëÿäÿò ïîõîæèìè ó ñðàâíè-
âàåìûõ âèäîâ. Åñëè ó ïðåäñòàâèòåëåé òîãî èëè èíîãî âèäà íàáëþäàþòñÿ îòäåëüíûå
îñîáåííîñòè ïîâåäåíèÿ, åäèíîîáðàçíîãî äëÿ ðàçíûõ âèäîâ, òî ïðè÷èíû ýòèõ îñîáåí-
íîñòåé ìîãóò áûòü ðàçëè÷íûìè (ìåñòî âèäîâ îòíîñèòåëüíî äðóãèõ íà  ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîì äðåâå, çàâèñèìîñòü îò ðàçìåðîâ òåëà, ñïåöèôè÷åñêèå ýêîëîãè÷åñêèå îãðàíè÷åíèÿ
è  ò. ä.). Àäåêâàòíûé  ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç äàåò âîçìîæíîñòü âûÿâèòü ýòè ïðè÷èíû
(Lorenz, 1941).  

Öåëü äàííîé ðàáîòû — âûÿâèòü ïðàâèëà, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
è âðåìåííóþ ñòðóêòóðó  ãðóìèíãà ó ãðûçóíîâ. Ãðóìèíã, åñòåñòâåííàÿ ñëîæíàÿ ïîâå-
äåí÷åñêàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, îòêðûâàåò âîçìîæíîñòü ïëîäîòâîðíîãî ñðàâíèòåëüíîãî
è íåéðîýòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ìåõàíèçìîâ, îïðåäåëÿþùèõ ýòó ïîñëåäîâàòåëüíîñòü.
Ìû âûÿâèëè íàáîð îïèñàòåëüíûõ ïðàâèë äëÿ ãðóìèíãà, êîòîðûå, ñ íåáîëüøèìè âà-
ðèàöèÿìè,  îêàçàëèñü îáùèìè äëÿ øåñòè ðàçíûõ âèäîâ ãðûçóíîâ.  Ýòè îáùèå ïðàâèëà
âêëþ÷àþò ôîðìèðîâàíèå ñèíòàêñè÷åñêèõ öåïî÷åê, èåðàðõè÷åñêîå ãðóïïèðîâàíèå, ðå-
öèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ, à òàêæå ïðèçíàêè ñòåðåîòèïíîñòè, âûÿâëåííûå ñ ïîìîùüþ
èíôîðìàöèîííîãî àíàëèçà. Ìû òàêæå èäåíòèôèöèðîâàëè äâà ïðèíöèïà, êîòîðûå
îáúÿñíÿþò áîëüøóþ ÷àñòü ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé â ýòèõ ïðàâèëàõ. Ïåðâûé ïðèíöèï
çàêëþ÷àåòñÿ â çàâèñèìîñòè ïîâåäåíèÿ îò ðàçìåðîâ òåëà. Îí îáúÿñíÿåò ìåæâèäîâûå
ðàçëè÷èÿ âî âðåìåííîé îðãàíèçàöèè äåéñòâèé è èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Âòîðîé ïðè-
íöèï — ýòî ñòåïåíü ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè ìåæäó êîíêðåòíûìè âèäàìè. Îí
îáúÿñíÿåò ìíîãèå îñîáåííîñòè ãðóìèíãà, òàêèå êàê íàëè÷èå òîãî èëè èíîãî äåéñòâèÿ,
îñîáåííîñòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé, à òàêæå ïðåäñêàçóåìîñòü  ïîÿâëåíèÿ ðàç-
íûõ äåéñòâèé.

Óðîâíè àíàëèçà ïîâåäåíèÿ

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìíîãèå îñîáåííîñòè ãðóìèíãà ÿâëÿþòñÿ îáùèìè äëÿ ãðû-
çóíîâ ðàçíûõ âèäîâ. Ê ýòèì îñîáåííîñòÿì îòíîñÿòñÿ ïðîäîëæèòåëüíîñòü ãðóìèíãà
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(ñì., íàïð.: Eisenberg, 1963; Slater, 1974; Ferron, Lefebrve, 1982), íàëè÷èå ñïåöèôè÷å-
ñêèõ ïåðåõîäîâ ìåæäó ðàçíûìè òèïàìè äåéñòâèé (Fentress, Stilwell, 1973; Richmonds,
Sachs, 1980; Ferron, Lefebrve, 1982), òåíäåíöèÿ îðèåíòèðîâàòü äâèæåíèÿ ïðè ãðóìèíãå
îò ãîëîâû ê õâîñòó  (Ewer, 1967; Richmonds, Sachs, 1980), íàëè÷èå ìàðêîâñêèõ çàâè-
ñèìîñòåé èëè çàâèñèìîñòåé áîëåå âûñîêîãî ïîðÿäêà ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè äåé-
ñòâèÿìè (ñì., íàïð.: Bolles, 1960; Fentress, Stilwell, 1973),  à òàêæå  îáúåäèíåíèå
ïîñëåäîâàòåëüíûõ ýëåìåíòàðíûõ äåéñòâèé â áîëåå êðóïíûå ãðóïïû (Fentress, Stilwell,
1973; Ferron, Lefebrve, 1982; ñì. îáçîðû: Fentress, 1988; Sachs, 1988).  

Â ïðåäûäóùèõ èññëåäîâàíèÿõ ïîâåäåíèå èçó÷àëîñü íà ðàçíûõ óðîâíÿõ:  îò «ìîëå-
êóëÿðíûõ» åäèíèö ïîâåäåíèÿ (íàïðèìåð,  ó÷èòûâàëèñü êàæäûé âçìàõ êîíå÷íîñòè èëè
äâèæåíèå ÿçûêà) äî áîëåå «ìîëÿðíûõ» êàòåãîðèé (íàïðèìåð, âñå îäíîòèïíûå äåé-
ñòâèÿ, ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîäðÿä, òàêèå êàê âçìàõ èëè ëèçàíèå, ñ÷èòàëèñü åäèíûì äåé-
ñòâèåì).   Ïðàâèëà, îïðåäåëÿþùèå ñòðóêòóðó ãðóìèíãà, ìîãóò îòíîñèòüñÿ ê ðàçíûì
óðîâíÿì îïèñàíèÿ, ïîýòîìó ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ âûÿñíèòü ñâÿçè ìåæäó ïðàâèëàìè
äëÿ ðàçíûõ óðîâíåé. Ñ ýòîé öåëüþ ìû ñòàðàëèñü èñïîëüçîâàòü îäíîâðåìåííî ðàçíûå
ìåòîäû àíàëèçà, ïðèãîäíûå äëÿ ðàçíûõ, õîòÿ è ïåðåêðûâàþùèõñÿ óðîâíåé. Ýòà öåëü
äîñòèãàëàñü äâóìÿ ïóòÿìè. 

Âî-ïåðâûõ, ïðèìåíÿëè äâå ðàçíûå ñèñòåìû ó÷åòà, óæå èñïîëüçîâàííûå â ïðåäûäó-
ùèõ èññëåäîâàíèÿõ è îñíîâàííûå íà âûäåëåíèè ðàçíûõ ìîëåêóëÿðíûõ åäèíèö ïîâå-
äåíèÿ — ýëåìåíòàðíûõ äåéñòâèé ðàçíîãî òèïà. Ýòè ñèñòåìû ó÷åòà ïîçâîëèëè
àíàëèçèðîâàòü ðàçíûå êîìáèíàöèè åäèíèö íà áîëåå âûñîêèõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè
ïîâåäåíèÿ: ïàðû è òðèïëåòû ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé, à òàêæå ñïåöèôè÷åñêèå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè. Íà ñàìîì îáîáùåííîì óðîâíå àíàëèçà ìû îöåíèâàëè ñòàòèñòè÷å-
ñêè  ñòåïåíü ñòåðåîòèïíîñòè ãðóìèíãà â öåëîì. 

Âî-âòîðûõ, îêàçàëîñü, ÷òî âñå ñèñòåìû ó÷åòà, îñíîâàííûå íà âûäåëåíèè òèïîâûõ
äåéñòâèé,  íå ïîçâîëÿþò ðàçîáðàòüñÿ â äåòàëÿõ äåéñòâèÿ, îòíåñåííîãî ê òîìó èëè
èíîìó òèïó, òàê êàê èãíîðèðóþò âàðèàöèè â âûïîëíåíèè äåéñòâèÿ. Ïîýòîìó ìû èñ-
ïîëüçîâàëè òàêæå è ñèñòåìó ó÷åòà, îñíîâàííóþ íà íåïðåðûâíîé ãðàôè÷åñêîé íîòàöèè.
Ýòà íîòàöèÿ ïîçâîëèëà àíàëèçèðîâàòü òðàåêòîðèè äâèæåíèÿ ïåðåäíèõ ëàï, à òàêæå
ãîëîâû è ÿçûêà.  Îíà ñäåëàëà çàïèñü ãðóìèíãà íåçàâèñèìîé îò ïðîèçâîëüíî âûáðàí-
íûõ åäèíèö ïîâåäåíèÿ, à òàêæå ïîçâîëèëà ðàññìàòðèâàòü ïîâåäåí÷åñêóþ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü îäíîâðåìåííî íà íåñêîëüêèõ èåðàðõè÷åñêèõ óðîâíÿõ.

Îáúåêòû èññëåäîâàíèÿ 

Ãëàâíîé çàäà÷åé äàííîé ðàáîòû  áûëî âûÿñíèòü, â êàêîé ñòåïåíè ïðàâèëà ãðóìèíãà,
âûÿâëåííûå ïåðå÷èñëåííûìè ìåòîäàìè, ÿâëÿþòñÿ îáùèìè äëÿ âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê
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ôèëîãåíåòè÷åñêè óäàëåííûì äðóã îò äðóãà ãðóïïàì (áîëåå âûñîêîãî óðîâíÿ, ÷åì ñå-
ìåéñòâî). Äëÿ ýòîãî áûëè âûáðàíû âûðàùåííûå â ëàáîðàòîðèè èëè ïîéìàííûå â ïðè-
ðîäå ïðåäñòàâèòåëè òðåõ ïîäîòðÿäîâ ãðûçóíîâ: Hystricormorpha, Myomorpha è
Sciuromorpha (ðèñ. 1). Äëÿ ñðàâíåíèÿ ñåìåéñòâ âíóòðè îòðÿäà, à òàêæå ïîäîòðÿäîâ
áûëè âûáðàíû ÷åòûðå âèäà èç ïîäîòðÿäà Myomorpha, îòíîñÿùèåñÿ ê   ñåìåéñòâàì
Cricetidae (ìîíãîëüñêàÿ ïåñ÷àíêà Meriones unguiculatus è çîëîòèñòûé õîìÿ÷îê Mesoc-
ricetus auratus) è Muridae (ëàáîðàòîðíàÿ ìûøü Mus musculus è ñåðàÿ êðûñà Rattus nor-
vegicus). Ê ïîäîòðÿäó Sciuromorpha îòíîñèòñÿ  ñóñëèê Áåëäèíãà Spermophilus beldingi,
à â êà÷åñòâå ïðåäñòàâèòåëÿ ïîäîòðÿäà Hystricormorpha áûëà âçÿòà  ìîðñêàÿ ñâèíêà
Cavia porcellus. 

Ìåòîäû 

Æèâîòíûå è ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïðîöåäóðà
Íàáëþäåíèÿ ïðîâåäåíû çà 9 ñàìöàìè è ñàìêàìè êðûñ (ëèíèè Long Evans è Sprague
Dawley), 15 ñàìöàìè è ñàìêàìè ìûøåé (ëèíèÿ Swiss Webster), 8 ñàìöàìè è ñàìêàìè
õîìÿ÷êîâ, 7  ñàìöàìè è ñàìêàìè ïåñ÷àíîê, 6 ñàìöàìè è ñàìêàìè ìîðñêèõ ñâèíîê, à
òàêæå 2 ñàìêàìè ñóñëèêîâ. Ñóñëèêè áûëè ïîéìàíû â Ñüåððà-Íåâàäà (Êàëèôîðíèÿ) è
æèëè â ëàáîðàòîðèè â òå÷åíèå 5 ëåò. Âñå îñòàëüíûå æèâîòíûå áûëè âûâåäåíû â ëà-
áîðàòîðèè. 

×òîáû ñïðîâîöèðîâàòü ãðóìèíã, ãðûçóíà ñëåãêà îïðûñêèâàëè ðàñïûëåííîé âîäîé è
ïîìåùàëè â ïðîçðà÷íóþ êàìåðó. Ïîä ïðîçðà÷íûì ïîëîì êàìåðû íàõîäèëîñü çåðêàëî,
êîòîðîå ïîçâîëÿëî âèäåòü è çàïèñûâàòü íà âèäåîêàìåðó äâèæåíèÿ ìîðäî÷êè è ïå-
ðåäíèõ íîã. Âòîðàÿ âèäåîêàìåðà ñíèìàëà äâèæåíèÿ ãðûçóíà ñâåðõó è ñáîêó. Èçîáðà-
æåíèÿ  ñ îáåèõ âèäåîêàìåð çàïèñûâàëèñü íà îäíó è òó æå ëåíòó. Òàêèì îáðàçîì,
çàïèñü ïîçâîëÿëà ôèêñèðîâàòü òðàåêòîðèè ëàï, ó÷àñòêè òåëà, êîòîðûå ãðûçóí âûëè-
çûâàë ÿçûêîì è ò.ï., ñî ñêîðîñòüþ 1 êàäð / 33 ìñ.
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Рис. 1. Филогенетические взаимоотношения шести видов грызунов, изучавшихся в дан-
ной работе.
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Ýòó ïðîöåäóðó ïîâòîðÿëè êàæäûé äåíü, êàæäàÿ ïîâòîðíîñòü ïðîäîëæàëàñü îò 30
ìèí äî 2 ÷ — äî òåõ ïîð, ïîêà äëÿ êàæäîãî âèäà íå óäàâàëîñü ïîëó÷èòü íåïðåðûâíóþ
çàïèñü  äëèòåëüíîñòüþ íå ìåíåå 100 ìèí. Ïîëó÷åííûå çàïèñè ïðîñìàòðèâàëè ëèáî
êàäð çà êàäðîì, ëèáî ïðè çàìåäëåííîì âîñïðîèçâåäåíèè (â 30 ðàç). Ðåçóëüòàòû àíà-
ëèçà ïåðåïðîâåðÿëèñü íåçàâèñèìûìè íàáëþäàòåëÿìè.

Ñïîñîáû  îòðîáðàæåíèÿ ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
Ìû èñïîëüçîâàëè äâà îñíîâíûõ ñïîñîáà äëÿ îòîáðàæåíèÿ äåòàëüíîé ñòðóêòóðû ïîâå-
äåíèÿ. Îäèí èç ýòèõ ñïîñîáîâ — ãðàôè÷åñêàÿ íîòàöèÿ äëÿ îòîáðàæåíèÿ íåïðåðûâ-
íîãî ïîòîêà ïîâåäåíèÿ (ìîäèôèöèêàöèÿ ðàçðàáîòàííîé ðàíåå íîòàöèè äëÿ ãðóìèíãà
ìîðäû — Berridge, Fentress, 1986). Âòîðîé ñïîñîá — èñïîëüçîâàíèå ñèìâîëîâ, êàæäûé
èç êîòîðûõ îáîçíà÷àåò «åäèíèöó» ïîâåäåíèÿ; òàê ÷òî ïîâåäåí÷åñêàÿ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü ìîãëà áûòü ïðåäñòàâëåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ ñèìâîëîâ. Ìû èñïîëüçîâàëè
äâà âàðèàíòà òàêîãî îïèñàíèÿ. Â îäíîì èç íèõ êàæäîå äåéñòâèå («åäèíèöà» ïîâåäå-
íèÿ) êîäèðóåòñÿ îòäåëüíîé êëàâèøåé êîìïüþòåðà (ýòà ïðîöåäóðà áûëà ðàçðàáîòàíà
ðàíåå äëÿ ãðóìèíãà ó êðûñ è  ïðè îïèñàíèè ïîâåäåíèÿ ïðè ïîãëîùåíèè ïèùè — Ber-
ridge, Fentress,  Parr, 1987). Ýòîò ìåòîä ïîçâîëÿåò êîëè÷åñòâåííî îöåíèòü ïîâåäåí÷å-
ñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñ ïîìîùüþ âåëè÷èíû Í (ìåðà èíôîðìàöèè, ñîäåðæàùåéñÿ
â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðàÿ ïîêàçûâàåò, íàñêîëüêî íåîïðåäåëåííà èëè ïðåäñêà-
çóåìà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé). Â äàëüíåéøåì äëÿ êðàòêîñòè ìû áóäåì íàçûâàòü
ýòó âåëè÷èíó «íåîïðåäåëåííîñòüþ»: ÷åì ìåíüøå Í, òåì áîëåå ïðåäñêàçóåìà ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü). Ìåòîä  ïîçâîëÿåò îöåíèòü òàêæå ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ ìåæäó
äåéñòâèÿìè ïóòåì ñðàâíåíèÿ ÷èñëà ïåðåõîäîâ îò äåéñòâèÿ À ê äåéñòâèþ Â ñ ÷èñëîì
ïåðåõîäîâ â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè (à òàêæå ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ ìåæäó äâóìÿ
ãðóïïàìè äåéñòâèé). Äðóãèì âàðèàíòîì áûëà ïðîöåäóðà «èåðàðõè÷åñêîãî ãðóïïèðî-
âàíèÿ», ðàçðàáîòàííàÿ äëÿ ìûøåé Ôåíòðåññîì (Fentress, 1972). Ýòîò ïîäõîä ïîçâîëÿåò
âûÿâèòü äâà óðîâíÿ â ñòðóêòóðå ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: óðîâåíü ýëåìåí-
òàðíûõ äåéñòâèé è óðîâåíü ãðóïï, ñîñòîÿùèõ èç ýòèõ ýëåìåíòîâ.  Ïðèìåð ïðèìåíå-
íèÿ âñåõ ýòèõ ñïîñîáîâ äëÿ ãðàôè÷åñêîãî è ñèìâîëüíîãî îòîáðàæåíèÿ ãðóìèíãà
ìîðäî÷êè è òåëà ïîêàçàí íà ðèñ. 2.

Ãðàôè÷åñêàÿ íîòàöèÿ ñèíòàêòè÷åñêèõ öåïî÷åê
Ñèñòåìà ãðàôè÷åñêîé íîòàöèè ãðóìèíãà îòîáðàæàåò â ðåàëüíîì âðåìåíè äâèæåíèÿ
êàæäîé ëàïû ïî ëèöåâîé ïîâåðõíîñòè ãîëîâû, ïðè÷åì òî÷êîé îòñ÷åòà ñëóæèë êîí÷èê
íîñà. Ýòà ñèñòåìà áûëà èñïîëüçîâàíà ðàíåå äëÿ ðàñïîçíàâàíèÿ è îïèñàíèÿ ïîñëåäî-
âàòåëüíûõ «ñèíòàêòè÷åñêèõ öåïî÷åê: êðàéíå ñòåðåîòèïíûõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ó êðûñ (Berridge, Fentress,  1986). Öåïî÷êè ñîñòîÿò èç 4 ôàç; êàæäàÿ ôàçà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãîìîãåííóþ ñåðèþ îäíîòèïíûõ äåéñòâèé. Ó êðûñ 85% âñåõ íà-
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Рис. 2. Последовательная запись груминга: 36 с груминга крысы, кодированные че-
тырьмя разными способами. Секунды записи указаны цифрами внизу каждого ряда.
Фазы синтактической цепочки помечены на 23-25 с. 
Графическая нотация непрерывной последовательности показана сразу над цифрами.
Сплошная линия над горизонтальной осью графика отражает движения правой пере-
дней лапы относительно носа, под осью — движения левой лапы. Пунктирная линия
показывает движение лапы по противоположной стороне мордочки. Малые прямо-
угольники — лизание лап. Большие заштрихованные прямоугольники — серии лиза-
ний тела. Встряхивания головы и рывки передних лап обозначены символами (см.
ниже). 
Символьная нотация с помощью клавиатуры компьютера показана над графической
записью: FWL — взмахи большой амплитуды при чистке мордочки; PL — лизание лапы;
FW и FWS — взмахи средней и малой амплитуды; BL(PPL) — лизание тела; е — эл-
липтические взмахи (фаза I синтактической цепочки);  FF — рывки передней лапы; HS
— встряхивания головой.
Действия нижнего уровня по Фентрессу и Стилвелу показаны над компьютерной сим-
вольной нотацией. Е — схватывание уха;  L — краткое облизывание; Lґ — долгое об-
лизывание; О — сильный взмах; S — одиночный взмах; С — циклы; F — рывок; Н —
встряхивание головы или тела. Действия верхнего уровня по Фентрессу и Стилвелу
показаны вверху каждого ряда. Начало и окончание каждого действия указаны стрел-
ками (см. описание действий в подразделе «Дополнительная система кодирования дей-
ствий»). 
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áëþäàâøèõñÿ öåïî÷åê ñîäåðæàò âñå 4 ôàçû. Îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïåðåõîä (õîòÿ
è íå åäèíñòâåííûé) îò ÷èñòêè ëèöåâîé ïîâåðõíîñòè ê ÷èñòêå òåëà. 

Ñèíòàêòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà öåïî÷êè ñîñòîèò â ïîñëåäîâàòåëüíîì âûïîëíåíèè ýòèõ
ôàç. Ôàçà I âêëþ÷àåò  â ñåáÿ  5-9 áûñòðûõ âçìàõîâ ëàïàìè (6-7 Hz) ïî îáåèì ñòîðî-
íàì ìîðäû. Ïðè ýòîì ëàïû îïèñûâàþò íåáîëüøèå ýëëèïñû âûøå íîñà. Â äàëüíåéøåì
òàêèå âçìàõè áóäóò íàçûâàòüñÿ ýëëèïòè÷åñêèìè. Ñëåäóåò ïðîâîäèòü ðàçëè÷èå ìåæäó
ýëëèïòè÷åñêèì âçìàõîì è ýëëèïòè÷åñêèì öèêëîì. Ýëëèïòè÷åñêèé öèêë — ýòî ïðî-
ìåæóòîê âðåìåíè ìåæäó íà÷àëîì îäíîãî ýëëèïòè÷åñêîãî âçìàõà è íà÷àëîì ñëåäóþ-
ùåãî. Ìåæäó îêîí÷àíèåì âçìàõà è íà÷àëîì ñëåäóþùåãî âîçìîæíà ïàóçà, è òîãäà
ïðîäîëæèòåëüíîñòü öèêëà îêàçûâàåòñÿ áîëüøå, ÷åì ïðîäîëæèòåëüíîñòü âçìàõà. Ôàçà
II ñîñòîèò èç îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ âçìàõîâ. Ýòè âçìàõè íàáëþäàþòñÿ ñ îäíîé ñòî-
ðîíû ìîðäû èëè àñèììåòðè÷íî (ò. å. ñ ðàçíîé àìïëèòóäîé) ïî  îáåèì åå  ñòîðîíàì.
Ëàïû ïðè ýòîì äâèæóòñÿ ââåðõ ê äîðçàëüíîìó êðàþ âèáðèññíîé ïîäóøêè. Ôàçà III ñî-
ñòîèò èç ñåðèè ïîâòîðÿþùèõñÿ âçìàõîâ áîëüøîé àìïëèòóäû, ïðè êîòîðûõ ëàïà ÷àñòî
äîñòèãàåò ó÷àñòêîâ ãîëîâû, ðàñïîëîæåííûõ âûøå óõà. Îáû÷íî ýòè âçìàõè áèëàòå-
ðàëüíû (ò.å. íàáëþäàþòñÿ îäíîâðåìåííî ïî îáåèì ñòîðîíàì ìîðäû), à òðàåêòîðèè
ëåâîé è ïðàâîé ïåðåäíèõ ëàï ñèììåòðè÷íû. Â ôàçå IV ãîëîâà ïîäãèáàåòñÿ âíèç è ãðû-
çóí ìåíÿåò ïîçó, ÷òîáû íà÷àòü ñåðèþ îáëèçûâàíèé âåíòðîëàòåðàëüíîé ÷àñòè òóëî-
âèùà.

×òîáû îáëåã÷èòü èäåíòèôèêàöèþ ýòîé öåïî÷êè ó ðàçíûõ âèäîâ, àáñîëþòíàÿ äëè-
òåëüíîñòü âçìàõîâ íå ó÷èòûâàëàñü. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå ìîãëè ðàññìàòðè-
âàòüñÿ â êà÷åñòâå  ñèíòàêòè÷åñêèõ öåïî÷åê, äîëæíû áûëè óäîâëåòâîðÿòü ñëåäóþùèì
òðåáîâàíèÿì: ëèáî 1) âêëþ÷àòü ïî êðàéíåé ìåðå òðè ðèòìè÷åñêèõ ýëëèïòè÷åñêèõ
âçìàõà (èëè áèëàòåðàëüíûõ âçìàõà ìàëîé àìïëèòóäû), çà êîòîðûìè áåç ïåðåðûâà ñëå-
äóþò ñåðèÿ ïîâòîðÿþùèõñÿ âçìàõîâ áîëüøîé àìïëèòóäû, è çàòåì — îáëèçûâàíèå òó-
ëîâèùà; ëèáî 2) ñîñòîÿòü èç ëþáûõ òðåõ ôàç èç òåõ ÷åòûðåõ, êîòîðûå áûëè îïèñàíû
âûøå (Berridge, 1989).

Êîäèðîâàíèå äåéñòâèé ñ ïîìîùüþ êëàâèø êîìïüþòåðà
Ïðè çàïèñè ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îòäåëüíîìó äåéñòâèþ ñîîòâåòñòâîâàëà
îïðåäåëåííàÿ êëàâèøà êîìïüþòåðà. Êëàâèøó íàæèìàëè â íà÷àëå è ïðè îêîí÷àíèè
äåéñòâèÿ âî âðåìÿ ïðîñìîòðà çàìåäëåííîé âèäåîçàïèñè (1/10 èëè 1/20 îò ñêîðîñòè
ñúåìêè). Îòäåëüíûìè ñèìâîëàìè êîäèðîâàëèñü ñëåäóþùèå òèïû äåéñòâèé: 

Âçìàõè ëàï ïðè ÷èñòêå ëèöåâîé ïîâåðõíîñòè ãîëîâû. Ó÷èòûâàëàñü àìïëèòóäà âçìà-
õîâ è ñòîðîíà ãîëîâû, ïîäâåðãàþùàÿñÿ ãðóìèíãó. Âçìàõè êîäèðîâàëèñü êàê áèëàòå-
ðàëüíûå (îäíîâðåìåííûå âçìàõè îáåèõ ëàï) èëè êàê îäíîñòîðîííèå (âçìàõ òîëüêî
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ëåâîé èëè òîëüêî ïðàâîé ëàïû). Àñèììåòðè÷íûå âçìàõè (îáåèìè ëàïàìè îäíîâðå-
ìåííî, íî ñ ðàçíîé àìïëèòóäîé) êîäèðîâàëèñü êàê îäíîñòîðîííèå âçìàõè äîìèíè-
ðóþùåé ëàïîé — ò. å. òîé, êîòîðàÿ äâèãàëàñü ñ áîëüøåé àìïëèòóäîé. Àìïëèòóäà âçìàõà
êîäèðîâàëàñü êàê ìàëàÿ (â ïðåäåëàõ âåðõíåé ãðàíèöû âèáðèññíîé ïîäóøêè), ñðåäíÿÿ
(âûøå ýòîé ãðàíèöû, íî íèæå óðîâíÿ ãëàç) èëè áîëüøàÿ (ëàïà  ïðè âçìàõå îêàçûâà-
åòñÿ âûøå ãëàç). 

«Ðûâêè» ïåðåäíåé ëàïîé. Ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé áûñòðûå «ñóåòëèâûå» äâèæåíèÿ ëàïû
è âñåé íîãè ââåðõ è âíèç ñ ÷àñòîòîé áîëåå  30 Ãö. 

Âñòðÿõèâàíèå ãîëîâîé. Ðèòìè÷åñêèå äâèæåíèÿ ãîëîâû âïðàâî è âëåâî ñ ÷àñòîòîé
áîëåå  30 ãö. 

Ëèçàíèå ëàï èëè òåëà òàêæå êîäèðîâàëèñü êàê îòäåëüíûå äåéñòâèÿ.
Êàæäûé âçìàõ, ðûâîê è âñòðÿõèâàíèå ãîëîâîé îáîçíà÷àëèñü â êà÷åñòâå  îòäåëüíîãî

äåéñòâèÿ. Îáëèçûâàíèå ëàïû èëè òåëà êîäèðîâàëîñü êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé
äëèòåëüíîñòüþ äî 5 ñ êàæäîå (ò. å. îáëèçûâàíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ 12 ñ ñ÷èòàëè ñå-
ðèåé èç òðåõ äåéñòâèé).  Ó êàæäîãî âèäà ãðûçóíîâ áûëè çàïèñàíû ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè, ñîäåðæàùèå â ñóììå íå ìåíåå 1000 äåéñòâèé.

Íà îñíîâå  ýòèõ çàïèñåé áûëè ïîñòðîåíû òàáëèöû ïåðåõîäîâ ìåæäó äåéñòâèÿìè,
êîòîðûå ïîêàçûâàëè  äëÿ êàæäîãî âèäà îòíîñèòåëüíóþ ÷àñòîòó ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
ñîñòîÿùèõ èç ïàð è òðèïëåòîâ òåõ èëè èíûõ äåéñòâèé (Berridge et al., 1987). Êðîìå
òîãî, àíàëèçèðîâàëè  ïåðåõîäû ìåæäó äåéñòâèÿìè ñ ó÷åòîì òîãî, êàêàÿ ñòîðîíà ëè-
öåâîé ïîâåðõíîñòè ïîäâåðãàëàñü ÷èñòêå (ëåâàÿ, ïðàâàÿ èëè îáå), à òàêæå, îòäåëüíî,
êàêîé áûëà àìïëèòóäà âçìàõîâ (ìàëàÿ, ñðåäíÿÿ èëè áîëüøàÿ). Íàêîíåö, îïðåäåëÿëè,
íàñêîëüêî ñòåðåîòèïíû ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ó êàæäîãî âèäà ãðûçóíîâ:
âû÷èñëÿëè âåëè÷èíó íåîïðåäåëåííîñòè (Í). Íåîïðåäåëåííîñòü Í ïðîòèâîïîëîæíà
ïðåäñêàçóåìîñòè äåéñòâèé â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ïîñëåäíÿÿ õàðàêòåðèñòèêà ïîêàçû-
âàåò, íàñêîëüêî  ïðåäñêàçóåìî ñëåäóþùåå äåéñòâèå, åñëè íàì èçâåñòíî òåêóùåå äåé-
ñòâèå (Attneave, 1959).

Äîïîëíèòåëüíàÿ ñèñòåìà êîäèðîâàíèÿ äåéñòâèé
Äðóãèå àâòîðû  (Fentress, 1972; Fentress,  Stilwell, 1973) èñïîëüçîâàëè ñèñòåìó êîäè-
ðîâàíèÿ, îòëè÷àþùóþñÿ îò ïðåäñòàâëåííîé â ïðåäûäóùåì ðàçäåëå. Ñ åå ïîìîùüþ
îíè ïîêàçàëè, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíûå äåéñòâèÿ ìîæíî îáúåäèíèòü â èåðàðõè÷åñêè ñî-
ïîä÷èíåííûå ãðóïïû. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ýòèõ ãðóïï òàêæå óïîðÿäî÷åíà (ñì. îáîñ-
íîâàíèå è îïèñàíèå èåðàðõè÷åñêîãî ãðóïïèðîâàíèÿ â: Fentress,  Stilwell, 1973). Äëÿ
òîãî, ÷òîáû âîñïðîèçâåñòè ýòîò ðåçóëüòàò è ïðèìåíèòü åãî ê íåñêîëüêèì âèäàì ãðû-
çóíîâ, à òàêæå ñðàâíèòü ýòó ñèñòåìó êîäèðîâàíèÿ ñ íàøåé, ìû ìîäèôèöèðîâàëè ñè-
ñòåìó Ôåíòðåññà è Ñòèëâåëëà. Ìû èñïîëüçîâàëè åå äëÿ êîäèðîâàíèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ó êðûñ è ìûøåé (1000 äåéñòâèé ó êàæäîãî âèäà). Êàê è â ñëó-
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÷àå îïèñàííîé âûøå êîäèðîâêè, ìû ñòðîèëè òàáëèöû ïåðåõîäîâ ìåæäó äåéñòâèÿìè,
à òàêæå âû÷èñëÿëè íåîïðåäåëåííîñòü Í äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ïîñëå ýòîãî ìîëå-
êóëÿðíûå äåéñòâèÿ áûëè ñãðóïïèðîâàíû â ãðóïïû — ìîëÿðíûå äåéñòâèÿ áîëåå âû-
ñîêîãî èåðàðõè÷åñêîãî óðîâíÿ. Äëÿ òîãî, ÷òîáû îáùåå ÷èñëî  ìîëÿðíûõ äåéñòâèé
òàêæå áûëî ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíûì 1000, ìû èñïîëüçîâàëè ïðèìåðíî âäâîå áîëåå
ïðîäîëæèòåëüíûå çàïèñè, ÷åì ïðè êîäèðîâêå ìîëåêóëÿðíûõ äåéñòâèé.  Äëÿ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé ãðóïï òàêæå ñòðîèëè òàáëèöû ïåðåõîäîâ è âû÷èñëÿëè Í.

Ê ÷èñëó äåéñòâèé íèæíåãî óðîâíÿ îòíåñåíû: 
Öèêëû. Áûñòðûå äâèæåíèÿ ëàï â îáëàñòè íîñà ñ ìàëîé àìïëèòóäîé (ýêâèâàëåíòíû

ìàëûì áèëàòåðàëüíûì âçìàõàì è ýëëèïòè÷åñêèì âçìàõàì, îïèñàííûì âûøå).
Îáëèçûâàíèå ëàï. Îòäåëüíî ðåãèñòðèðîâàëè îáëèçûâàíèÿ äâóõ òèïîâ: ïðîäîëæàâ-

øèåñÿ áîëåå 0.5 ñ è ìåíåå 0.5 ñ.
Ïàðàëëåëüíûå âçìàõè. Áèëàòåðàëüíûå âçìàõè ñðåäíåé è ìàëîé àìïëèòóäû.
Âñòðÿõèâàíèå ãîëîâû èëè òåëà.
Îäèíî÷íûå âçìàõè.  Îäíîñòîðîííèå èëè àñèììåòðè÷íûå áèëàòåðàëüíûå âçìàõè

ìàëîé èëè ñðåäíåé àìïëèòóäû.
Ñèëüíûå âçìàõè. Áèëàòåðàëüíûå èëè îäíîñòîðîííèå âçìàõè áîëüøîé àìïëèòóäû.
Ñõâàòûâàíèå óõà. Îäíîñòîðîííèé âçìàõ áîëüøîé àìïëèòóäû, ïðè êîòîðîì æèâîò-

íîå çàõâàòûâàåò óõî èëè øåðñòü è äåðãàåò èõ â ñòîðîíó ðòà.
Ïàóçà.
Äåéñòâèÿ áîëåå âûñîêîãî óðîâíÿ áûëè âûäåëåíû Ôåíòðåññîì è Ñòèëâåëëîì (1973)

íà îñíîâàíèè ýìïèðè÷åñêîãî àíàëèçà ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: 
Äåéñòâèå 1. Ëþáîå âñòðÿõèâàíèå.
Äåéñòâèå 2. ×åðåäóþùèåñÿ ñåðèè ñèëüíûõ âçìàõîâ è îáëèçûâàíèé.
Äåéñòâèå 3. Îäíî èëè íåñêîëüêî îáëèçûâàíèé, çà êîòîðûìè ñðàçó ñëåäóþò îäèí

èëè áîëåå öèêëîâ.
Äåéñòâèå 4. Ïîâòîðåíèå âçìàõîâ îäíîãî òèïà òðè èëè áîëåå ðàç (çà èñêëþ÷åíèåì

ïîâòîðåíèé òåõ öèêëîâ, êîòîðûå âõîäÿò â äåéñòâèå 1).
Äåéñòâèå 5. Ëþáîé ðûâîê ïåðåäíåé ëàïîé. 
Äåéñòâèå 6. Ëþáàÿ ñåðèÿ âçìàõîâ è îáëèçûâàíèé, êîòîðàÿ íå ñîîòâåòñòâóåò äåé-

ñòâèÿì, îõàðàêòåðèçîâàííûì âûøå.

Ñîîòíîøåíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè öèêëîâ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ è äëèíû öåïî÷åê
Ñ ïîìîùüþ ïîêàäðîâîãî àíàëèçà ñ ðàçðåøåíèåì 1/30 c ìû èçìåðèëè ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü öèêëîâ ñòåðåîòèïíûõ ýëëèèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàëèñü ñèí-
òàêòè÷åñêèå öåïî÷êè. Êðîìå òîãî, èçìåðÿëè ïðîäîëæèòåëüíîñòü äðóãèõ êîìïîíåíòîâ
öåïî÷åê, à òàêæå  ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñàìûõ öåïî÷åê. Ìû ñðàâíèâàëè ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â çàâåðøåííûõ öåïî÷êàõ ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ òàêèõ
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æå âçìàõîâ â íà÷àëå íåçàâåðøåííûõ öåïî÷åê. Íåçàâåðøåííûìè ñ÷èòàëèñü öåïî÷êè, â
êîòîðûõ çà ôàçàìè I è II ñëåäîâàëè íå ôàçû III è\èëè IV, à ÷èñòêà ëèöåâîé ïîâåðõ-
íîñòè ñ ïðîèçâîëüíûì ïîðÿäêîì äåéñòâèé èëè ñ åå ïðåðûâàíèåì.  Ýòî áûëî ñäåëàíî
äëÿ òîãî, ÷òîáû âûÿñíèòü, ñâÿçàíà ëè çàâåðøåííîñòü öåïî÷êè ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ
ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ. Ñ ýòîé öåëüþ ñíà÷àëà âû÷èñëÿëè ñðåäíþþ âåëè÷èíó ïåðå÷èñ-
ëåííûõ âûøåïîêàçàòåëåé äëÿ êàæäîé îñîáè îòäåëüíî (ïî 20-50 èçìåðåíèÿì). Ïî
ýòèì «èíäèâèäóàëüíûì ñðåäíèì»  âû÷èñëÿëè ñðåäíèå âåëè÷èíû äëÿ êàæäîãî âèäà
ãðûçóíîâ, êîòîðûå âïîñëåäñòâèè èñïîëüçîâàëè äëÿ ñðàâíåíèÿ ïîâåäåíèÿ ýòèõ âèäîâ.
Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿëè ñóñëèêè Áåëäèíãà, ïîñêîëüêó ýòîò âèä áûë ïðåäñòàâëåí  âñåãî
ëèøü äâóìÿ  îñîáÿìè. Äëÿ  ñòàòèñòè÷åñêîãî  ñðàâíåíèÿ ýòèõ  ñóñëèêîâ ñ äðóãèìè âè-
äàìè, âñå èçìåðåíèÿ êàæäîãî ïîêàçàòåëÿ ïîâåäåíèÿ êàæäîé îñîáè ñóñëèêà ðàçáèâàëè
ñëó÷àéíûì îáðàçîì íà ÷åòûðå âûáîðêè ðàâíîãî îáúåìà.

Ðåçóëüòàòû

Ðàçìåðû òåëà
Ñðåäíèé âåñ è äëèíà òåëà îò êîí÷èêà íîñà äî îñíîâàíèÿ õâîñòà áûëè ñëåäóþùèìè :
ìîðñêèå ñâèíêè (958 ± 30 ã; 31 ± 0.4 cì), êðûñû (379 ± 17 ã; 24 ± 1 ñì), ñóñëèêè
Áåëäèíãà (360 ± 2 ã; 23 ± 1 ñì), õîìÿ÷êè (148 ± 6 ã; 18 ± 1 cì), (88 ± 7 ã; 14 ± 0.2
cì), ìûøè (30 ± 1 ã; 11 ± 0.1 cì). Âñå âèäû îòëè÷àëèñü äðóã îò äðóãà ïî îáîèì ïî-
êàçàòåëÿì (Êðèòåðèé Íüþìàíà-Êåëñà, p<0.05 âî âñåõ ñëó÷àÿõ), çà èñêëþ÷åíèåì êðûñ
è ñóñëèêîâ, ó êîòîðûõ îáà ïîêàçàòåëÿ áûëè áëèçêè. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó âåñîì òåëà è
åãî äëèíîé ñîñòàâëÿëà 0.92 (êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè Ïèðñîíà r; p <0.05). 

Ñèíòàêòè÷åñêèå öåïî÷êè

Ïîäîáíî òîìó, êàê ôèçè÷åñêàÿ àíàòîìèÿ ãðûçóíîâ ðàçíûõ âèäîâ âàðüèðóåò â ïðåäå-
ëàõ îáùåãî äëÿ íèõ ïàòòåðíà, òàê è «ïîâåäåí÷åñêàÿ àíàòîìèÿ» ãðóìèíãà ó ðàçíûõ
âèäîâ âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ îáùåãî äëÿ íèõ ïàòòåðíà ñèíòàêñè÷åñêèõ öåïî÷åê. Íà
ðèñ. 3 ïðèâåäåíû ïî äåñÿòü ïðèìåðîâ öåïî÷åê äëÿ êàæäîãî âèäà. Ýòè ïðèìåðû äå-
ìîíñòðèðóþò ðàçìàõ èçìåí÷èâîñòè êàê ó îòäåëüíîé îñîáè, òàê è ìåæäó îñîáÿìè. Ðàç-
ëè÷èÿ ìåæäó îñîáÿìè îäíîãî âèäà îêàçàëèñü íå áîëåå çíà÷èòåëüíûìè, ÷åì âàðèàöèè
â ïîâåäåíèè îäíîé è òîé æå îñîáè. Êàæäàÿ èç ÷åòûðåõ ôàç, êîòîðûå ìû îïèñàëè
âûøå íà ïðèìåðå êðûñ, áûëà îáíàðóæåíà è ó äðóãèõ ãðûçóíîâ.  Äëÿ óäîáñòâà âîñ-
ïðèÿòèÿ  ìû ïîìåòèëè íà ðèñ. 3 íà÷àëî êàæäîé ôàçû, êîãäà îíà ïîÿâëÿåòñÿ ïåðâûé
ðàç â çàïèñè ïîâåäåíèÿ êàæäîãî âèäà. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ñõîäñòâî ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé äåéñòâèé ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ âèäîâ — ýòî âîâñå íå òðèâèàëüíîå ñëåäñòâèå
îòñóòñòâèÿ àëüòåðíàòèâíûõ  âàðèàíòîâ ïåðåõîäà îò ÷èñòêè ëèöåâîé ïîâåðõíîñòè ê
÷èñòêå òåëà. Â äåéñòâèòåëüíîñòè  òàêèå âàðèàíòû âîçìîæíû (ñì. ñåêóíäû 12 è 27 íà
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ðèñ. 2). Òàêèì îáðàçîì, ñòðóêòóðà ñèíòàêñè÷åñêîé öåïî÷êè óêàçûâàåò íà àêòèâíîå
óïîðÿäî÷èâàíèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé.

Ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ

Íåñìîòðÿ íà îáùåå ñòðóêòóðíîå ñõîäñòâî, ñèíòàêñè÷åñêèå öåïî÷êè ó ðàçíûõ âèäîâ
ðàçëè÷àþòñÿ ïî ìíîãèì êà÷åñòâåííûì è êîëè÷åñòâåííûì ïîêàçàòåëÿì. Õàðàêòåðíûå
îñîáåííîñòè öåïî÷åê ó êàæäîãî âèäà ïîêàçàíû  íà ðèñ. 3. Íàïðèìåð, ó ïåñ÷àíîê è ñóñ-
ëèêîâ ÷àñòî íàáëþäàþòñÿ öåïî÷êè, ñîäåðæàùèå «íîâûå» ôàçû, êîòîðûõ íåò â öåïî÷-
êàõ êðûñ.  Íîâàÿ ôàçà ó ïåñ÷àíîê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî-âèäèìîìó, ñî÷åòàíèå
áèëàòåðàëüíûõ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ (ôàçà I) ñ ìàëûìè îäíîñòîðîííèìè âçìàõàìè
(ôàçà II). Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò «ãèáðèäíàÿ» ïåðåõîäíàÿ ôàçà I-II, ñîñòîÿùàÿ èç áè-
ëàòåðàëüíûõ âçìàõîâ ìàëîé àìïëèòóäû. Ýòèì «ãèáðèäíûì» âçìàõàì íå ñâîéñòâåííû
îêðóãëàÿ òðàåêòîðèÿ è âûñîêàÿ ÷àñòîòà, õàðàêòåðíûå äëÿ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ. Â îò-
ëè÷èå îò ïåñ÷àíîê, ó ñóñëèêîâ íîâàÿ ôàçà óíèêàëüíà. Âî âðåìÿ íåå îáå ïåðåäíèå ëàïû
äâèãàþòñÿ âìåñòå ïî âîñüìåðî÷íîé òðàåêòîðèè, ñíà÷àëà íà îäíîé ñòîðîíå ëèöåâîé
ïîâåðõíîñòè, ïîñëå ÷åãî îáå ëàïû îäíîâðåìåííî ïåðåíîñÿòñÿ íà äðóãóþ åå ñòîðîíó.
Êðîìå òîãî, ó îáîèõ ñóñëèêîâ íàáëþäàëàñü òåíäåíöèÿ êîìáèíèðîâàòü ôàçû II è III òàê,
÷òî ïîëó÷àëàñü ñåðèÿ àñèììåòðè÷íûõ áèëàòåðàëüíûõ âçìàõîâ áîëüøîé àìïëèòóäû,
ïðè÷åì ëåâàÿ è ïðàâàÿ ëàïû áûëè äîìèíèðóþùèìè ïîî÷åðåäíî.

Ó ðàçíûõ âèäîâ ðàçëè÷àëèñü ôîðìà, ÷àñòîòà è ñèììåòðèÿ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â
ôàçå I. Íàïðèìåð, ñïåöèôè÷åñêèìè áûëè ýëëèïòè÷åñêèå âçìàõè ó ñóñëèêîâ. Òðàåêòî-
ðèÿ ýòèõ âçìàõîâ áûëà âûòÿíóòà âäîëü ïðîäîëüíîé îñè ìîðäû, òàê ÷òî ëàòåðàëüíûå
äâèæåíèÿ ëàïû áûëè î÷åíü íåçíà÷èòåëüíûìè ïî ñðàâíåíèþ ñ òåì, ÷òî íàáëþäàëè ó
äðóãèõ âèäîâ. Ìîðñêèå ñâèíêè îòëè÷àëèñü òåì, ÷òî ó íèõ îòäåëüíûå âçìàõè áûëè ðàç-
äåëåíû ïàóçàìè (ñðåäíèå ïðîäîëæèòåëüíîñòè âçìàõà è ïîñëåäóþùåé ïàóçû ñîñòà-
âëÿëè  ñîîòâåòñòâåííî 226 è 90  ìñ). Ó ìûøåé îòñóòñòâîâàëà ñòðîãàÿ áèëàòåðàëüíàÿ
ñèììåòðèÿ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ, õàðàêòåðíàÿ äëÿ êðûñ. Âìåñòî ýòîãî, ïðàâàÿ è
ëåâàÿ ëàïû  áûëè äîìèíàíòíûìè ïîî÷åðåäíî.

Ðàçíûå âèäû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòåïåíè ñèììåòðè÷íîñòè äâèæåíèé òàêæå  â ôàçàõ III
è IV. 

Ó ìûøåé, â îòëè÷èå îò ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ ôàçû I, òðàåêòîðèè îáåèõ ëàï âî
âðåìÿ âçìàõîâ áîëüøîé àìïëèòóäû â ôàçå III áûëè ÷ðåçâû÷àéíî ñèììåòðè÷íûìè.
Ìîðñêèå ñâèíêè, íàïðîòèâ, îòëè÷àëèñü îò âñåõ äðóãèõ âèäîâ òåì, ÷òî â ôàçå III ó íèõ
íàáëþäàëèñü òîëüêî îäíîñòîðîííèå âçìàõè òî ëåâîé, òî ïðàâîé ïåðåäíåé ëàïîé. Ïðè
ýòîì ñìåíà ëàï ìîãëà ïðîèñõîäèòü â òå÷åíèå îäíîé è òîé æå ñåðèè âçìàõîâ. Âî âðåìÿ
âçìàõîâ îäíîé èç ïåðåäíèõ ëàï â ôàçàõ III è IV ñâèíêà îïèðàëàñü ïðîòèâîïîëîæíîé
ëàïîé íà ïîë, ÷åãî íå íàáëþäàëîñü â ôàçå I. Ìîðñêèå ñâèíêè íåèçìåííî íà÷èíàþò îá-
ëèçûâàòü òóëîâèùå  â ôàçå IV ñ òîé æå ñòîðîíû, ñ êàêîé èìåë ìåñòî ïîñëåäíèé âçìàõ
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ëàïîé â ôàçå III (ïîìå÷åíî çâåçäî÷êàìè íà ðèñ. 3). Ñóñëèêè âñåãäà íà÷èíàþò îáëèçû-
âàíèå òåëà â ôàçå IV ñ ñåðåäèíû áðþõà. Âèäû èç ïðîäîòðÿäà Myomorphà çàíèìàþò
ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå: èõ ïîâåäåíèå â íà÷àëå ôàçû IV áîëåå èçìåí÷èâî (ðèñ. 3). 

Êîëè÷åñòâåííûå âàðèàöèè 
Ó ðàçíûõ âèäîâ êîëè÷åñòâåííî ñðàâíèâàëè: ÷èñëî âçìàõîâ â ñèíòàêñè÷åñêîé öåïî÷êå
è åå ïðîäîëæèòåëüíîñòü (îò ïåðâîãî ýëëèïòè÷åñêîãî âçìàõà äî íà÷àëà ëèçàíèé) â ôàçå
IV; êîëè÷åñòâî ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I; ÷èñëî âçìàõîâ â ôàçàõ II-III; ïðîäî-
ëæèòåëüíîñòü öèêëà ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I. ×èñëî âçìàõîâ îïðåäåëÿëè ïî
÷èñëó ïåðåõîäîâ îò ïîäúåìà ê îïóñêàíèþ ëàïû — ýòè ïåðåõîäû ïðåäñòàâëåíû ïèêàìè
íà ðèñ. 3. Âçìàõè ëåâîé è ïðàâîé ëàï ïîäñ÷èòûâàëè îòäåëüíî: áèëàòåðàëüíûå âçìàõè
îáåèìè ëàïàìè çàñ÷èòûâàëèñü êàê äâà âçìàõà.  

Ðàçëè÷èÿ â ÷èñëå âçìàõîâ. Âèäû ðàçëè÷àëèñü ïî ÷èñëó âçìàõîâ â öåïî÷êå (ïîäñ÷åòû
â ôàçàõ I, II è III îáúåäèíåíû; äèñïåðñèîííûé àíàëèç: F (5,47) = 6.60, p<0.001).

Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ (± ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà) îêàçàëèñü ñëåäóþùèìè. Ìîðñêèå
ñâèíêè: 17.2 ± 0.9; ñóñëèêè: 19.9±2.1; õîìÿ÷êè: 20.0±1.6; 25.6±1.8; êðûñû: 26.7±2.8;
ìûøè: 27.9±0.9.  Ýòè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò, ÷òî ó ãðûçóíîâ ìåíüøåãî ðàçìåðà è, âîç-
ìîæíî, ó Muridea â îñîáåííîñòè, öåïî÷êè ñîñòîÿò èç áîëüøåãî ÷èñëà âçìàõîâ, ÷åì ó
äðóãèõ âèäîâ. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ïîäòâåðæäàåò, ÷òî ó êðûñ, ìûøåé è ïåñ÷àíîê
âçìàõîâ äîñòîâåðíî áîëüøå, ÷åì ó âñåõ äðóãèõ âèäîâ (êðèòåðèé Íüþìàíà-Êåëñà, âî
âñåõ ñëó÷àÿõ p<0.05). 

Àíàëèç ïîêàçàë òàêæå, ÷òî ó ðàçíûõ âèäîâ ðàçëè÷àåòñÿ òàêæå  ÷èñëî âçìàõîâ â êîí-
êðåòíûõ ôàçàõ.  Èç òðåõ âèäîâ ñ íàèáîëüøèì ÷èñëîì âçìàõîâ, êðûñû âûïîëíÿþò â
ôàçàõ II-III áîëüøå âçìàõîâ (14±3 â îòëè÷èå îò 4±1 ó ïåñ÷àíîê, p<0.05). Ó ïåñ÷àíîê
è ìûøåé íàáëþäàåòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëüøå ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I (ñîîòâåò-
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Рис. 3. Синтактические цепочки. Фазы первой цепочки у каждого вида грызунов ука-
заны стрелками. Звездочками указано, какая сторона брюшной поверхности тела под-
вергается облизыванию в фазе IV. Новые фазы, специфические переходные фазы и другие
характерные видоспецифические особенности поведения отмечены при первом их по-
явлении в записи. К ним относятся: 1) новая фаза у суслика Белдинга, в которой обе пе-
редние лапы двигаются вместе по одной стороне мордочки, а затем, также вместе, по
другой стороне; 2) переходные фазы сусликов и песчанок, в которых сочетаются дей-
ствия из двух разных фаз; 3) чередующиеся односторонние эллиптические взмахи в
фазе I у мыши; 4) разделенные во времени эллиптические взмахи в фазе I у морской
свинки; 5) строгая симметрия взмахов в фазе III у мыши; 6) односторонние взмахи в
фазе III у морской свинки; 7) неизменное начало облизываний тела у морской свинки в
фазе IV с той же стороны, с какой был последний взмах лапой в фазе III; 8) такое же
неизменное начало облизываний тела с середины брюшной поверхности тела в фазе IV
у суслика.
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ñòâåííî 11±1 è 10±1), ÷åì ó äðóãèõ âèäîâ (â ñðåäíåì 6.7±2.1; êðèòåðèé Íüþìàíà-
Êåëñà, âî âñåõ ñëó÷àÿõ p<0.05). Îáíàðóæåíà óìåðåííàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ
ìåæäó ÷èñëîì ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ è ðàçìåðàìè òåëà (r = -0.65 ñ äëèíîé òåëà; r =
-0.38 ñ âåñîì; p<0.05 äëÿ ýòèõ è âñåõ äðóãèõ êîððåëÿöèé, óïîìÿíóòûõ â äàííîé ðà-
áîòå).  

Çàâèñèìîñòü îò ðàçìåðîâ òåëà
Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýëëèïòè÷åñêèõ öèêëîâ â ôàçå I. Ñèëüíàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððå-
ëÿöèÿ îáíàðóæåíà ìåæäó ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ýëëèïòè÷åñêîãî   öèêëà è âåñîì òåëà
(r = 0.90). Ýòà çàâèñèìîñòü ïîêàçàíà íà ðèñ. 4.  Îíà îïèñûâàåòñÿ ñòåïåííîé ôóíêöèåé
ó = 17.4421 õ0.3928, ãäå ó — ïðîäîëæèòåëüíîñòü, à õ — ìàññà. Êîððåëÿöèÿ  ïðîäî-
ëæèòåëüíîñòè öèêëà ñ äëèíîé òåëà (r = 0.86) áûëà ëèøü íåíàìíîãî ìåíüøå, ÷åì  êîð-
ðåëÿöèÿ ñ ìàññîé. Çà èñêëþ÷åíèåì ìîðñêîé ñâèíêè, ó âñåõ ãðûçóíîâ
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Рис. 4. Связь продолжительности действий с массой тела. Показана зависимость про-
должительности эллиптического цикла (интервала между началом двух последова-
тельных взмахов) в фазе I синтактической цепочки от веса тела представителей
каждого вида.  Каждая переменная представлена на логарифмической шкале. Внизу справа
показаны степенная зависимость у = а·хb(у — продолжительность, х — масса) а также
коэффициент корреляции Пирсона между х и у.
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ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýëëèïòè÷åñêîãî âçìàõà áûëà ðàâíà ïðîäîëæèòåëüíîñòè öèêëà (ò.å.
èíòåðâàëà ìåæäó íà÷àëîì ïîñëåäîâàòåëüíûõ âçìàõîâ) è, ñëåäîâàòåëüíî, òàêæå íàõî-
äèëàñü â çàâèñèìîñòè îò  ìàññû òåëà.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ñèíòàêñè÷åñêèõ öåïî÷åê
Ýòà ïðîäîëæèòåëüíîñòü òàêæå çàâèñåëà îò äëèíû òåëà  (r = 0.53) è âåñà æèâîòíîãî
(r = 0.39). Ýòà ñâÿçü áûëà ñëàáåå, ÷åì â ñëó÷àå ýëëèïòè÷åñêèõ öèêëîâ, ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ
âçàèìîäåéñòâèåì ðàçëè÷èé â ÷èñëå âçìàõîâ ó ðàçíûõ âèäîâ (ñì. âûøå), ñ îäíîé ñòî-
ðîíû,  ñ âëèÿíèåì ìàññû íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü âçìàõà — ñ äðóãîé. Âûÿâëåíà  òàêæå
ìíîæåñòâåííàÿ êîððåëÿöèÿ (r = 0.70) ìåæäó ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ öåïî÷åê è îáúå-
äèíåííûìè ôàêòîðàìè: âåñîì, äëèíîé òåëà, ñðåäíåé ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ýëëèïòè÷å-
ñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I, à òàêæå îáùèì ÷èñëîì âçìàõîâ â öåïî÷êå. 

Ñèíòàêñè÷åñêàÿ ýôôåêòèâíîñòü 
Ñèëà ñâÿçè ìåæäó äåéñòâèÿìè â öåïî÷êå (ñèíòàêñè÷åñêàÿ ýôôåêòèâíîñòü) îáîçíà÷àåò
óñòîé÷èâîñòü öåïî÷êè ê ðàñïàäó, åå çàâåðøåííîñòü. Çàâåðøåííîñòü ìîæåò áûòü êî-
ëè÷åñòâåííî âûðàæåíà êàê äîëÿ (%) öåïî÷åê, çàâåðøèâøèõñÿ ôàçîé IV. Ðàçíûå âèäû
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Рис. 5.  Завершенность синтактических цепочек. Для каждого вида грызунов показана
доля (%) цепочек, завершившихся фазой IV. Разной штриховкой отмечены виды, ста-
тистически значимо отличающиеся от других видов.
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ðàçëè÷àëèñü ïî çàâåðøåííîñòè (F(5,47) = 10.79, p<0.01).  Åå âåëè÷èíà âàðüèðîâàëà îò
100% ó ìîðñêèõ ñâèíîê äî 46% ó ñóñëèêîâ (ðèñ. 5). Âñå âèäû ïîäîòðÿäà Myomorpha
çàíèìàëè ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå: çàâåðøåííîñòü ó íèõ áûëà ñòàòèñòè÷åñêè çíà-
÷èìî íèæå, ÷åì ó ñâèíîê, íî çíà÷èìî âûøå, ÷åì ó ñóñëèêîâ  (p<0.05, êðèòåðèé íàè-
ìåíüøåé çíà÷èìîé ðàçíîñòè Ôèøåðà). Çàâåðøåííîñòü ó êðûñ è ìûøåé (Muridea) è
ïåñ÷àíîê (Cricetidae) ñîñòàâëÿëà îò  80 äî 90%, ò.å. íàõîäèëàñü â òîì æå äèàïàçîíå,
êîòîðûé íàáëþäàëñÿ ó êðûñ ðàíåå (Berridge, Fentress, 1987; Berridge, in press b). Ó õî-
ìÿ÷êîâ (Cricetidàå) çàâåðøåííîñòü ñîñòàâëÿëà 66 %. Ýòèì îíè çíà÷èìî îòëè÷àëèñü îò
âñåõ äðóãèõ âèäîâ (p<0.05) êðîìå ïåñ÷àíîê è ñóñëèêîâ.

Âëèÿíèå ÷àñòîòû ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ íà ñèíòàêcè÷åñêóþ ýôôåêòèâíîñòü
×òîáû âûÿñíèòü, âëèÿåò ëè ïîâåäåíèå ãðûçóíà â íà÷àëå âûïîëíåíèÿ ñèíòàêcè÷åñêîé
öåïî÷êè íà åå çàâåðøåííîñòü, ìû ñðàâíèâàëè ÷àñòîòó ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â  öå-
ïî÷êàõ, äîñòèãøèõ ëèáî íå äîñòèãøèõ ôàçû IV. Ìîðñêèå ñâèíêè âñåãäà çàâåðøàëè
ñâîè öåïî÷êè, ïîýòîìó ñâèíîê íå èñïîëüçîâàëè äëÿ ñðàâíåíèÿ. Ó âñåõ îñòàëüíûõ âèäîâ
îïðåäåëÿëè ñðåäíþþ ÷àñòîòó ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I. Ó ïåñ÷àíîê, õîìÿ÷êîâ
è ñóñëèêîâ ýòè ÷àñòîòû â çàâåðøåííûõ è íåçàâåðøåííûõ öåïî÷êàõ íå ðàçëè÷àëèñü. Îä-
íàêî ó êðûñ ÷àñòîòà â çàâåðøåííûõ öåïî÷êàõ ïðèìåðíî íà 1 Ãö ïðåâûøàëà ÷àñòîòó
â íåçàâåðøåííûõ öåïî÷êàõ (F(1,8)= 8.52, p<0.02; ðèñ. 6), à ó ìûøåé — íà 0.5 Ãö
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Рис. 6. «Скорость» (частота в герцах) эллиптических циклов фазы I в полных (за-
вершившихся фазой IV) и неполных цепочках. Звездочками показана статистическая
значимость. 
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(F(1,14)= 7.6, p<0.02). Òàêèì îáðàçîì, ó Muridae ïîâåäåíèå â ôàçå I ïðåäñêàçûâàåò
ñòðóêòóðó öåïî÷êè, íàáëþäàåìóþ íåñêîëüêèìè ôàçàìè ïîçäíåå.

Îáùàÿ íåîïðåäåëåííîñòü ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

Ìû âû÷èñëÿëè íåîïðåäåëåííîñòü Í äëÿ êàæäîé îñîáè îòäåëüíî. Çàòåì ïîëó÷àëè ñðåä-
íèå çíà÷åíèÿ Í äëÿ êàæäîãî âèäà, ïðè÷åì íà òðåõ óðîâíÿõ (ðèñ. 7). Ïåðâûé óðîâåíü
H1 =  P1(log21/P1) ó÷èòûâàåò íàáëþäàåìûå îòíîñèòåëüíûå ÷àñòîòû P1 îòäåëüíûõ
äåéñòâèé (Ðèñ. 8). Âòîðîé óðîâåíü H2=( P2(log21/P2)) - H1 âêëþ÷àåò òàêæå ÷àñòîòû
P2 ïàð ïîñëåäîâàòåëüíûõ äåéñòâèé, âñëåäñòâèå ÷åãî íåîïðåäåëåííîñòü óìåíüøàåòñÿ.
Òðåòèé óðîâåíü H3 = ( P3(log2 l/P3)) - H2 äîïîëíèòåëüíî âêëþ÷àåò òðèïëåòû äåé-
ñòâèé, ÷òî âåäåò ê äàëüíåéøåìó óìåíüøåíèþ íåîïðåäåëåííîñòè (Attneave, 1959).
Äâóõôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç (âèä ãðûçóíîâ × óðîâåíü Í) ïîêàçàë, ÷òî íåî-
ïðåäåëåííîñòü ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðè ãðóìèíãå (ðèñ. 7) çàâèñèò êàê
îò âèäà ãðûçóíîâ  (F(5,53)=6.20, p<0.001), òàê è îò óðîâíÿ, íà êîòîðîì âû÷èñëÿåòñÿ
Í (F(2,106) = 16.42, p< 0.001). Ïðè ýòîì îáíàðóæåíî ñóùåñòâåííîå âçàèìîäåéñòâèå
ìåæäó ôàêòîðàìè (F(10,106) = 2.92, p<0.01).  
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Рис. 7. Величина неопределенности (Н) на уровнях H1, H2 и H3. Малые величины Н
соответствуют большей предсказуемости. Звездочками отмечены виды грызунов, у
которых неопределенность значимо меньше на уровне H3 по сравнению с H2. 
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Ðàíåå óæå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî çíàíèå íåïîñðåäñòâåííî ïðåäøåñòâóþùåãî äåéñòâèÿ
(óðîâåíü H2) ñóùåñòâåííî ñíèæàåò íåîïðåäåëåííîñòü ïî ñðàâíåíèþ ñ óðîâíåì H1 êàê
ó ìûøåé (Fentress,  1972; Fentress, Stilwell, 1973), òàê è ó êðûñ (Berridge et al., 1987).
Òàê îáðàçîì, ìû ïîäòâåðäèëè ýòó çàêîíîìåðíîñòü è ïîêàçàëè, ÷òî îíà íàáëþäàåòñÿ
è ó äðóãèõ âèäîâ ãðûçóíîâ  (êðèòåðèé Íüþìàíà-Êåëñà, âî âñåõ ñëó÷àÿõ p<0.05). Èç-
âåñòíî òàêæå, ÷òî ó êðûñ çíàíèå äâóõ ïðåäøåñòâóþùèõ äåéñòâèé óìåíüøàåò íåîïðå-
äåëåííîñòü åùå ñèëüíåå (Berridge et al., 1987). È ýòîò ðåçóëüòàò ïîäòâåðäèëñÿ. Îí
ïîëó÷åí òàêæå ó ìûøåé è ïåñ÷àíîê (p <0.05). Îäíàêî ó ñóñëèêîâ, ìîðñêèõ ñâèíîê è
õîìÿ÷êîâ ïåðåõîä îò H2 ê H3 íå ïðèâåë ê ñóùåñòâåííîìó ñíèæåíèþ íåîïðåäå-
ëåííîñòè.  Ýòî ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ èñõîäíî íèçêîé (ìåíüøå 1.0) íåîïðåäåëåííîñòüþ
ó ýòèõ âèäîâ óæå íà óðîâíå H1 (ðèñ. 7). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãðóìèíãà â ýòîì ñëó÷àå
ìîæåò áûòü ïðåäñêàçàíà ñ âåðîÿòíîñòüþ áîëåå 50% èñõîäÿ òîëüêî èç íàáëþäàåìûõ
÷àñòîò îòäåëüíûõ äåéñòâèé.
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Рис. 8. Доля (%) разных действий в груминге каждого вида грызунов. Виды, отмеченные
звездочками, значимо отличаются от видов без звездочек. Действия: Unilat FW — од-
носторонний или асимметричный взмах при чистке мордочки; Bilat FW — билате-
ральный взмах; FF — рывок передней лапыl; HS — встряхивание головой; PL — лизание
лапы или тела.
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Ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ ìåæäó ïàðàìè äåéñòâèé 

Ó êðûñ ñòåðåîòèïíîñòü ãðóìèíãà îáúÿñíÿåòñÿ, ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòè÷íî, êîíêðåò-
íûìè ïðàâèëàìè, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé. Îäíî èç òàêèõ
ïðàâèë — ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ. Îíà çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî äëÿ ïàðû äåéñòâèé
À è Á, ÷èñëî ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÀÁ ñîïîñòàâèìî ñ ÷èñëîì îáðàòíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé ÁÀ. Êàê âèäíî èç òàáë. 1, ìíîãèå äåéñòâèÿ ñëåäóþò ýòîìó ïðàâèëó. Ðåöèïðî-
êíîñòü — ðàñïðîñòðàíåííîå ÿâëåíèå, îíî êàñàåòñÿ ñàìûõ ðàçíûõ äåéñòâèé,
îòíîñÿùèõñÿ êàê ê ãðóìèíãó, òàê è ïèùåâîìó ïîâåäåíèþ   (Berridge et al., 1987). Ìû
îáíàðóæèëè åå ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ (òàáë. 1). Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè ðå-
öèïðîêíîñòè ìû ïîäñ÷èòûâàëè ÷èñëî ïåðåõîäîâ â îáå ñòîðîíû ó êàæäîé îñîáè è
çàòåì âû÷èñëÿëè êîððåëÿöèþ ìåæäó ýòèìè ÷èñëàìè äëÿ êàæäîãî âèäà. Äëÿ ïðîâåðêè
íàäåæíîñòè ðåçóëüòàòîâ âû÷èñëÿëè òàêóþ æå êîððåëÿöèþ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç
1200 «äåéñòâèé», ïîëó÷åííîé ñ ïîìîùüþ òàáëèöû ñëó÷àéíûõ ÷èñåë. Â ýòîì ñëó÷àå íå
áûëî ïîëó÷åíî ñóùåñòâåííîé êîððåëÿöèè íè äëÿ îäíîé ïàðû «äåéñòâèé». Ýòî ïîä-
òâåðæäàåò, ÷òî ó ãðûçóíîâ ðåöèïðîêíîñòü äåéñòâèòåëüíî îïðåäåëÿåòñÿ íåêèìè ïðà-
âèëàìè, ðåãóëèðóþùèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé.

Åùå îäíà ÷åðòà ïîâåäåíèÿ ãðûçóíîâ — ïåðñåâåðàöèÿ, ïîâòîðåíèå îäíîãî è òîãî æå
äåéñòâèÿ (â òàáë. 1 ïîâòîðåíèÿ îáâåäåíû ÷åòûðåõóãîëüíèêàìè). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó
êðûñ ðåöèïðîêíîñòü è ïåðñåâåðàöèÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ðàçíûå ñòîðîíû áîëåå
îáùåé çàêîíîìåðíîñòè. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü ÿñíî âèäíà ïðè àíàëèçå òðèïëåòîâ äåé-
ñòâèé (Berridge E et al., 1987). Ðåöèïðîêíîñòü è ïåðñåâåðàöèÿ äåéñòâèé À è Á âåäóò
ê ðåöèïðîêíîñòè ïåðåõîäîâ â òðèïëåòàõ ÀÁÁ è ÁÁÀ, à òàêæå ÀÀÁ è ÁÀÀ. Ïîäîáíàÿ
ðåöèïðîêíîñòü îáíàðóæåíà íàìè ó âñåõ âèäîâ (òàáë. 2: òðèïëåòû, â êîòîðûõ îáíàðó-
æåíà äîñòîâåðíàÿ êîððåëÿöèÿ ÷àñòîòû âçàèìíûõ ïåðåõîäîâ, îáâåäåíû êðóæêàìè).
Êàê è â ñëó÷àå ïàð äåéñòâèé, ðåöèïðîêíîñòü â òðèïëåòàõ îòðàæàåò ïðàâèëà, îïðåäå-
ëÿþùèìè ïîðÿäîê äåéñòâèé æèâîòíûõ: â èñêóññòâåííûõ ñëó÷àéíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòÿõ íå áûëî îáíàðóæåíî ñóùåñòâåííîé êîððåëÿöèè ïåðåõîäîâ.

Ðåöèïðîêíîñòü ìåæäó âàðèàíòàìè îäíîãî è òîãî æå äåéñòâèÿ
Âçìàõè ïåðåäíèìè ëàïàìè  ìîæíî ðàçäåëèòü íà âàðèàíòû, îòëè÷àþùèåñÿ ïî íàëè-
÷èþ èëè îòñóòñòâèþ ñèììåòðèè äâèæåíèé ïðàâîé  è ëåâîé ëàïû (ñèììåòðè÷íûå
âçìàõè èëè îäíîñòîðîííèå) è ïî àìïëèòóäå (ìàëàÿ, ñðåäíÿÿ èëè áîëüøàÿ àìïëèòóäà).
×òîáû âûÿñíèòü, ñóùåñòâóåò ëè ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ ìåæäó ýòèìè âàðèàíòàìè,
àíàëèçèðîâàëè ïàðû âàðèàíòîâ, ðàçëè÷àþùèåñÿ ëèáî ïî ñèììåòðèè (òàáë. 3) ëèáî ïî
àìïëèòóäå (òàáë. 4). Èç òàáëèö âèäíî, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìàÿ ðåöèïðîêíîñòü
èìååò ìåñòî â îáîèõ ñëó÷àÿõ. Îíà îáíàðóæåíà êàê â ïåðåõîäàõ ìåæäó âàðèàíòàìè
âçìàõîâ, òàê è ìåæäó âàðèàíòàìè âçìàõà è äðóãèìè äåéñòâèÿìè. Òàêèì îáðàçîì, ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòü âàðèàíòîâ äåéñòâèÿ ïîä÷èíÿåòñÿ îïðåäåëåííûì ïðàâèëàì.
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Таблица 1. Реципрокность переходов в парах действий.
Показаны переходы во всех парах действий. Статистически значимая реципрокность
(значимая корреляция переходов от действия А к действию В с переходами в обратном
направлении) обнаружена в парах, отмеченных кружками и соединенных линиями. Дей-
ствия, для которых характерна персеверация, обозначены прямоугольниками. FW —
взмах передней лапой при чистке мордочки. FF — рывок передней лапы. HS — встря-
хивание головой. PL — лизание лапы или тела.
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Îáùèå çàìå÷àíèÿ î ðåöèïðîêíîñòè
Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ ÿâëÿåòñÿ ôóí-
äàìåíòàëüíûì ñâîéñòâîì ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé ïðè ãðóìèíãå. Ðàçíîîáðàçíûå
äåéñòâèÿ (ëèçàíèå ëàïû, âçìàõ ïåðåäíåé ëàïîé, âñòðÿõèâàíèå ãîëîâîé, ðûâêè ïåðåä-
íèìè ëàïàìè) ìîãóò áûòü ñâÿçàíû â ðàçíîîáðàçíûå ïàðíûå êîìáèíàöèè ñ ðåöèïðî-
êíûìè ïåðåõîäàìè. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî îäíè è òå æå äåéñòâèÿ íàáëþäàþòñÿ ó ðàçíûõ
âèäîâ ãðûçóíîâ ñ ðàçíîé ÷àñòîòîé (ðèñ. 8), ýòî ïðàâèëî ñîõðàíÿåòñÿ. Ðàçëè÷èå çàêëþ-
÷àåòñÿ ëèøü â òîì, ÷òî ó ðàçíûõ âèäîâ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû â ïàðû ðàçíûå äåéñòâèÿ.
Ðåöèïðîêíîñòü — ñóùåñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà ãðóìèíãà, ðàñïðîñòðàíÿþùàÿñÿ è íà
âàðèàíòû äåéñòâèé. Â èñêóññòâåííûõ ñëó÷àéíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ îíà íå ÿâëÿåòñÿ.
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Таблица 2. Реципрокность переходов в триплетах действий.
Первые два действия каждого триплета показаны в колонке слева (приведены только
реально наблюдавшиеся последовательности действий). Последнее действие триплета
указано в верхней строке таблицы.  Статистически значимая реципрокность  (значимая
корреляция переходов ААВ с переходами ВАА) обнаружена в парах, отмеченных круж-
ками и соединенных линиями. Обозначения как в Табл. 1.
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Èåðàðõè÷åñêèå óðîâíè  

Ôåíòðåññ è Ñòèëâåë (Fentress, Stilwell, 1973) ïîêàçàëè, ÷òî ýëåìåíòàðíûå äåéñòâèÿ
ìûøåé âî âðåìÿ ãðóìèíãà ìîæíî ýìïèðè÷åñêè îáúåäèíèòü â ãðóïïû áîëåå âûñîêîãî
èåðàðõè÷åñêîãî óðîâíÿ. Íåîïðåäåëåííîñòü  H2 äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òàêèõ ãðóïï
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Таблица 3. Реципрокность переходов для вариантов взмахов, различающихся по своей
симметрии.
Варианты взмахов передних лап: Bilat — билатеральные и симметричные взмахи; Unit
Lft — односторонние взмахи левой лапой (или асимметричные двусторонние при до-
минировании левой лапы); Uni Rt — односторонние взмахи правой лапой (или асим-
метричные двусторонние при доминировании правой лапы). Остальные обозначения
как в Табл. 1.
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îêàçàëàñü ìåíüøå, ÷åì â èñõîäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé.  Ýòè èññëåäîâàòåëè
ïðèøëè ê âûâîäó, ÷òî ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñòàíîâÿòñÿ íàèáîëåå ñòå-
ðåîòèïíûìè â ãðóïïàõ âûñîêîãî èåðõè÷åñêîãî óðîâíÿ. Ìû ïðîâåðèëè ýòîò âûâîä è âû-
ÿñíèëè, íàñêîëüêî îí ïðèìåíèì ê äðóãèì ãðûçóíàì. Äëÿ ýòîãî âèäåîçàïèñè ãðóìèíãà
ìûøåé è êðûñ êîäèðîâàëè â ñîîòâåòñòâèè ñ ñèñòåìîé Ôåíòðåññà è Ñòèëâåëà (ñì. ïîä-
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Таблица 4. Реципрокность переходов для вариантов взмахов, различающихся по ам-
плитуде.
Варианты взмахов передних лап: Sm — малая амплитуда (лапа не достигает верхней гра-
ницы вибриссной подушки); Med — средняя амплитуда (верхняя точка взмаха нахо-
дится между вибриссной подушкой и глазом); Lg — большая амплитуда (верхняя точка
— выше глаза). Остальные обозначения как в Табл. 1.
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ðàçäåë: «Äîïîëíèòåëüíàÿ ñèñòåìà êîäèðîâàíèÿ äåéñòâèé»). Âû÷èñëÿëè íåîïðåäåëåí-
íîñòü íà òðåõ óðîâíÿõ (H1, H2 è H3) äëÿ êàæäîãî èç äâóõ óðîâíåé èåðàðõèè Ôåí-
òðåññà è Ñòèëâåëà (äàëåå — óðîâíè ÔÑ), à òàêæå ïðîâåðÿëè ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ
ìåæäó äåéñòâèÿìè.

Çàâèñèìîñòü òåêóùåãî ïîâåäåíèÿ îò ïðåäøåñòâóþùèõ äåéñòâèé è ïàð äåéñòâèé îá-
íàðóæèëàñü ó ìûøåé è êðûñ íà îáîèõ óðîâíÿõ ÔÑ (ðèñ. 9). Òðåõôàêòîðíûé ñìå-
øàííûé äèñïåðñèîííûé àíàëèç (mixed ANOVA; âèä ãðûçóíîâ × óðîâåíü ÔÑ ×óðîâåíü
Í) ïîêàçàë ñëåäóþùåå (ðèñ. 9). Íåîïðåäåëåííîñòü óìåíüøàåòñÿ ñ ïîâûøåíèåì óðîâíÿ
Í (F(2,28) = 223.98, p<0.001) è çàâèñèò òàêæå îò óðîâíÿ ÔÑ (F(1,14) = 189.48, p<
0.001). Êðûñû è ìûøè ðàçëè÷àëèñü ïî âåëè÷èíå íåîïðåäåëåííîñòè «ïî÷òè» ñòàòè-
ñòè÷åñêè çíà÷èìî (F(1,14) = 4.20, p <0.057). Îáíàðóæåíî âçàèìîäåéñòâèå ôàêòîðîâ,
âëèÿþùèõ íà íåîïðåäåëåííîñòü ïîâåäåíèÿ. Âçàèìîäåéñòâóþò âèäîâàÿ ïðèíàäëåæíîñòü
è óðîâåíü ÔÑ (F(1,14) = 5.33, p <0.05), à òàêæå âèäîâàÿ ïðèíàäëåæíîñòü è óðîâåíü
Í (F(2,28) = p<0.05). Äîñòîâåðíî âçàèìîäåéñòâóþò ìåæäó ñîáîé è âñå òðè ôàêòîðà
(F(2,28) = 7.92, p < 0.01).
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Рис. 9. Величины неопределенности (Н) для действий нижнего и верхнего иерархиче-
ских уровней  Фентресса-Стилвела (уровни ФС) у мышей и крыс. Пустые кружки и
треугольники — нижний уровень; черные — верхний уровень.
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È ó ìûøåé è ó êðûñ  âåëè÷èíà Í íà íèæíåì óðîâíå ÔÑ óìåíüøàëàñü ïðè óñëî-
âèè, ÷òî èçâåñòíî òåêóùåå äåéñòâèå. Îíà óìåíüøàëàñü åùå ñèëüíåå, åñëè èçâåñòíî
òàêæå è äåéñòâèå, ïðåäøåñòâóþùåå òåêóùåìó äåéñòâèþ (êðèòåðèé Íüþìàíà-Êåëñà,
âî âñåõ ñëó÷àÿõ p<0.01) — òàê æå, êàê è ïðè èñïîëüçîâàíèè íàøåé êîäèðîâêè ïîâå-
äåíèÿ. Íà âûñøåì óðîâíå ÔÑ è ó êðûñ è ó ìûøåé íàáëþäàëàñü òàêàÿ æå çàêîíî-
ìåðíîñòü (p<0.05) Íàêîíåö, íåîïðåäåëåííîñòü íà âûñøåì óðîâíå ÔÑ âñåãäà áûëà
ìåíüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ íèæíèì óðîâíåì, ïðè âñåõ óðîâíÿõ Í (p < 0.05), çà èñêëþ-
÷åíèåì óðîâíÿ H2 ó êðûñ.

Ðàçóìååòñÿ, óìåíüøåíèå íåîïðåäåëåííîñòè â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãðóïï íà âûñøåì
óðîâíå ÔÑ (íà íèæíåì óðîâíå H1 = 2.3, íà âûñøåì —  H1 = 1.7) ÷àñòè÷íî îáúÿñ-
íÿåòñÿ òåì, íà ýòîì óðîâíå äåéñòâèé îêàçûâàåòñÿ ìåíüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ íèæíèì
óðîâíåì. Ïîýòîìó è äåéñòâèÿ ñòàíîâÿòñÿ áîëåå ïðåäñêàçóåìûìè. È âñå æå ïðåäïî-
ëîæåíèå î òîì, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé áîëåå âûñîêîãî èåðàðõè÷åñêîãî
óðîâíÿ áîëåå ñòåðåîòèïíà, ÷åì ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé íèçêîãî óðîâíÿ (FEN-
TRESS, 1972) ñîãëàñóåòñÿ ñ íàøèìè ðåçóëüòàòàìè. Ñåðüåçíûé äîïîëíèòåëüíûé  äîâîä
â ïîëüçó ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ — òîò ôàêò (ñì. âûøå), ÷òî ðàçíûå âèäû ãðûçóíîâ
áîëåå ïîõîæè ìåæäó ñîáîé ïî íàëè÷èþ êîíêðåòíûõ ôàç â ñèíòàêñè÷åñêîé öåïî÷êå è
ïî ïîðÿäêó ñëåäîâàíèÿ ýòèõ ôàç, ÷åì ïî íàëè÷èþ è ïîðÿäêó ñëåäîâàíèÿ äåéñòâèé, èç
êîòîðûõ ñîñòîÿò ôàçû. 

Ñèëüíàÿ ðåöèïðîêíîñòü îáíàðóæåíà â ïàðàõ è òðèïëåòàõ äåéñòâèé ó ìûøåé è êðûñ
íà íèæíåì óðîâíå ÔÑ (êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè îò 0.76 äî 0.99). Ïåðåõîäû â ïàðàõ
äåéñòâèé ïîêàçàíû â òàáë. 5. Íà âûñøåì óðîâíå ÔÑ ðåöèïðîêíîñòü íå îáíàðóæåíà
íè ó êðûñ, íè ó ìûøåé. Òàêèì îáðàçîì, ðåöèïðîêíîñòü — ýòî ïðàâèëî äëÿ ýëåìåí-
òàðíûõ äåéñòâèé, íî íå äëÿ ïåðåõîäîâ ìåæäó ãðóïïàìè áîëåå âûñîêîãî ïîðÿäêà.

Îáñóæäåíèå 

Íàøè íàáëþäåíèÿ ïîäòâåðæäàþò ìíåíèå î òîì, ÷òî ãðóìèíãó ãðûçóíîâ ñâîéñòâåííà
âûñîêàÿ ñèíòàêñè÷åñêàÿ îðãàíèçîâàííîñòü, ñëåäóþùàÿ îïðåäåëåííûì ïðàâèëàì. Ïðà-
âèëà, îïðåäåëÿþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé, îêàçûâàþòñÿ îáùèìè äëÿ ïðåä-
ñòàâèòåëåé âñåõ ïîäîòðÿäîâ îòðÿäà Rodentia. Ìíîãèå àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî
òðàäèöèîííîå  äåëåíèå ãðûçóíîâ íà òðè ïîäîòðÿäà óñòàðåëî (íàïð.: Eisenberg, 1981;
Luckett, Hartenberger, 1985).  Íàøå çàêëþ÷åíèå ìîæíî ñôîðìóëèðîâàòü è ñ ó÷åòîì
ýòîãî ìíåíèÿ: âûÿâëåííûå  ïðàâèëà óïðàâëÿþò ïîâåäåíèåì âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê
î÷åíü ðàçíûì íàäñåìåéñòâàì.

Ïðàâèëà ïîðîæäàþò ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, óäèâèòåëüíî ïîõîæèå ó
ðàçíûõ âèäîâ — íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî âîâñå íå î÷åâèäíî, ïî÷åìó èìåííî ýòè ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè äîëæíû áûòü ïðèóðî÷åíû ê  ãðóìèíãó.  Ñõîäñòâî ñóùåñòâóåò, íåñìîòðÿ
íà äèâåðãåíöèþ ýâîëþöèîííûõ ïóòåé ôîðìèðîâàíèÿ ýòèõ âèäîâ, êîòîðàÿ íà÷àëàñü
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ïîñëå ðàäèàöèè  Rodentia â ýîöåíå  (Eisenberg, 1981). Øåñòü èçó÷åííûõ íàìè âèäîâ
ñôîðìèðîâàëèñü ðàçäåëüíî íà ðàçíûõ ìàòåðèêà — â Åâðàçèè (ìûøü, êðûñà, õîìÿ÷îê,
ïåñ÷àíêà), Ñåâåðíîé (ñóñëèê Áåëäèíãà) è Þæíîé Àìåðèêàõ (ìîðñêàÿ ñâèíêà). Âîç-
ìîæíî, 20 ìèëëèîíîâ ëåò ýâîëþöèè ïîòðåáîâàëîñü äëÿ îòäåëåíèÿ âåòâè  Rattus-Mus
è 65 ìèëëèîíîâ — äëÿ ðàçäåëåíèÿ íà îñíîâíûå ïîäîòðÿäû èëè íàäñåìåéñòâà (Eisen-
berg,, 1981; Shoshani et al., 1985). Òåì íå ìåíåå, ñòåðåîòèïíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
òàêèå êàê ñèíòàêcè÷åñêèå öåïî÷êè, à òàêæå îáùèå çàêîíîìåðíîñòè îðãàíèçàöèè ïî-
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Таблица 5. Реципрокность переходов между действиями на разных иерархических
уровнях по Фентрессу-Стилвелу (уровни ФС).
Статистически значимая реципрокность  (значимая корреляция переходов от действия
А к действию В с переходами в обратном направлении) обнаружена в парах, отмеченных
кружками и соединенных линиями. Действия нижнего уровня ФС: S — одиночный
взмах; L — краткое облизывание; Lґ — долгое облизывание; O/L — сочетание сильного
взмаха с облизивынием; О — сильный взмах; Н — встряхивание головы или тела; С —
цикл; N — неопределенное действие; Р — параллельный взмах; F — рывок; действия 1-6
высшего уровня ФС описаны в разделе Методы (подраздел «Дополнительная система
кодирования действий»). 
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âåäåíèÿ (íàïðèìåð, ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ), ëåãêî ðàñïîçíàòü â ïîâåäåíèè êàæ-
äîãî èç èññëåäîâàííûõ íàìè øåñòè âèäîâ. 

Îáíàðóæåííûå çàêîíîìåðíîñòè çàñòàâëÿåò çàäàòü âîïðîñ: íå ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ëè
îíè è íà äðóãèå áëèçêèå îòðÿäû? Ïîëó÷åííûå äàííûå  ñâèäåòåëüñòâóþò òàêæå â ïîëüçó
ìíåíèÿ, ÷òî ïðèíöèïû ñèíòàêñè÷åñêîé îðãàíèçàöèè âñåõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ìîãóò áûòü ôóíäàìåíòàëüíûì ñâîéñòâîì íåðâíûõ ìåõàíèçìîâ, óïðàâëÿþ-
ùèõ ïîâåäåíèåì. Ìîçã ìëåêîïèòàþùèõ ïîðîæäàåò ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
ïîä÷èíÿÿñü îïðåäåëåííûì ïðàâèëàì (Lashley, 1951; Vowles, 1970).

Ïðèðîäà ïðàâèë, îïðåäåëÿþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äåéñòâèé 

Ìû îïèñàëè ïðàâèëà ïîâåäåíèÿ ãðûçóíîâ: îáúåäèíåíèå äåéñòâèé â ñèíòàêcè÷åñêèå
öåïî÷êè; ñòåðåîòèïíîñòü ïîâåäåíèÿ (èçìåðÿåìàÿ ñ ïîìîùüþ Í);  ðåöèïðîêíîñòü ïå-
ðåõîäîâ â ïàðàõ è òðèïëåòàõ äåéñòâèé; èåðàðõè÷åñêîå ãðóïïèðîâàíèå äåéñòâèé; ñîõ-
ðàíåíèå ñòåðåîòèïèè ïðè ïåðåõîäå ñ îäíîãî óðîâíÿ èåðàðõèè íà äðóãîé. Ýòè ïðàâèëà
âçàèìîñâÿçàíû. Íàïðèìåð, ñòåðåîòèïíîñòü íà óðîâíå H3 ÷àñòè÷íî îáúÿñíÿåòñÿ ãðóï-
ïèðîâàíèåì è ðåöèïðîêíîñòüþ. Òåì íå ìåíåå, èç ýòîãî íå ñëåäóåò, ÷òî âñå ýòè õà-
ðàêòåðèñòèêè ìîæíî îáúÿñíèòü, èñõîäÿ èç íåêîåãî åäèíîãî ïðèíöèïà. Ïðèíöèïû è
ìåõàíèçìû, ïîðîæäàþùèå êîðîòêèå ñòåðåîòèïíûå ñèíòàêòè÷åñêèå öåïî÷êè, ìîãóò
áûòü èíûìè, ÷åì ïðèíöèïû è ìåõàíèçìû, íà êîòîðûõ îñíîâàíû ðåöèïðîêíîñòü è
èåðàðõè÷åñêîå ãðóïïèðîâàíèå, íàáëþäàþùèåñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ãðóìèíãà.

È âñå æå ó ýòèõ ðàçíûõ ïðàâèë åñòü ìíîãî îáùåãî.  Ñ ôîðìàëüíîé òî÷êè çðåíèÿ
âñå îíè âî ìíîãîì ñîîòâåòñòâóþò êîíöåïöèè ñèíòàêñèñà ïîâåäåíèÿ (action syntax), âû-
äâèíóòîé Ëýøëè (Lashley, 1951). Îíà ïðåäïîëàãàåò íàëè÷èå ñõåìû, îïðåäåëÿþùåé
îáùóþ ñòðóêòóðó ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îòíîñèòåëüíî íåçàâèñèìóþ îò
ýëåìåíòàðíûõ äåéñòâèé, èç êîòîðûõ ñîñòîèò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü.  Îáùàÿ ñòðóêòóðà ïî-
âåäåíèÿ ãðûçóíîâ íàïîìèíàåò î ñèíòàêñè÷åñêèõ ïðàâèëàõ â ëèíãâèñòèêå — â òîì
ñìûñëå, ÷òî ïðàâèëà àêòèâíî óïîðÿäî÷èâàþò ýëåìåíòû, à íå âîçíèêàþò êàê ñëó÷àéíîå
îòðàæåíèå ïðîèçâîëüíûõ êîìáèíàöèé ýòèõ ýëåìåíòîâ Chomsky,  1957; Gardner,
1985). Íåñêîëüêî ðàçíûõ àñïåêòîâ ïîâåäåíèÿ ãðûçóíîâ ñîîòâåòñòâóþò êîíöåïöèè
Ëýøëè:  

Äàæå ñòåðåîòèïíûå ñèíòàêcè÷åñêèå öåïî÷êè îáëàäàþò ñòðóêòóðîé — äåëåíèåì íà
ôàçû. Ýòà ñòðóêòóðà ó ðàçíûõ âèäîâ ãðûçóíîâ îáëàäàåò áîëüøèì ñõîäñòâîì, ÷åì äåé-
ñòâèÿ, èç êîòîðûõ ñîñòîÿò ôàçû. Äåéñòâèÿ, âõîäÿùèå â òó èëè èíóþ ôàçó, ìîãóò ðàç-
ëè÷àòüñÿ ïî ôîðìå, ñèììåòðèè, ïðîäîëæèòåëüíîñòè, à òàêæå ïî èõ ÷èñëó â ôàçå. Â òî
æå âðåìÿ, ãëàâíûå ôàçû íàáëþäàþòñÿ ó êàæäîãî âèäà. Îíè âñåãäà âûïîëíÿþòñÿ â
îäíîé è òîé æå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: I II III IV — äàæå ó âèäîâ, êîòîðûå èíîãäà
âêëþ÷àþò â ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íîâûå äåéñòâèÿ (ïåñ÷àíêè è ñóñëèêè). 
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Рис. 10. Поведенческая таксономия грызунов (ср. Рис. 1), основанная на признаках по-
ведения при  груминге, описанных в тексте.  Черные точки означают наличие признака
у данного вида грызунов. Признаки, общие для двух или нескольких видов, соединены го-
ризонтальными линиями. Видна прогрессивная дифференциация — от  признаков,
общих для всех видов,  до признаков, свойственных определенным подотрядам, семей-
ствам и видам. 
Расшифровка обозначений. Синтаксическая цепочка — наличие синтаксических це-
почек, содержащих все 4 фазы. Реципрокность переходов — наличие статистически
значимой корреляции между переходами от действия А к действию В и переходами от
В к А. Реципрокность PL-FW, FW-FF, FW-HS, FF-PL, HS-PL — реципрокность переходов
между конкретными парами действий (PL — лизание лапы; FW — взмах передней
лапой при чистке мордочки; FF — рывок передней лапой; HS — встряхивание головой).
Стереотипность на уровне H2 - статистически значимое снижение неопределенности
при переходе от уровня H1 к уровню H2. Стереотипность на уровне H3 — стати-
стически значимое снижение неопределенности при переходе от уровня H2 к уровню
H3. Частота действий данного типа — доля (%) от числа всех действий в процессе
груминга. Число взмахов в цепочке — число взмахов в фазах I, II и III. Завершенность —
доля цепочек (%), завершившихся фазой IV. Доля билатеральных взмахов — доля (%)
этих взмахов среди всех взмахов (включая асимметричные и односторонние).  До-
полнительная фаза в цепочке — присутствие в цепочке новой фазы в дополнение к
обычным четырем. Специфическое начало фазы IV — крайне стереотипное начало
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Ó Muridae ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ïðîÿâëÿåòñÿ è â çàâèñèìîñòè çàâåðøåíèÿ ñèíòàê-
cè÷åñêîé öåïî÷êè îò åå íà÷àëà. Äëÿ òîãî, ÷òîáû öåïî÷êà äîñòèãëà ôàçû IV, ÷àñòîòà öè-
êëîâ ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ â ôàçå I äîëæíà ïðåâûñèòü íåêîòîðûé ïîðîã (ðèñ. 6).
Íåèçâåñòíî, ÿâëÿåòñÿ ëè âûñîêàÿ ÷àñòîòà öèêëîâ ïðè÷èíîé èëè æå ñëåäñòâèåì öå-
ëîñòíîñòè öåïî÷êè.  Îäíàêî ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âñÿ öåïî÷êà ïîðîæäàåòñÿ êàê
åäèíàÿ ñòðóêòóðà, êîìïîíåíòû êîòîðîé âçàèìîçàâèñèìû, è ÷òî ñòåïåíü àêòèâàöèè
ýòîé ñòðóêòóðû ìîæåò áûòü îöåíåíà ðàçíûìè ñïîñîáàìè,  ëèáî ïî ÷àñòîòå âçìàõîâ,
ëèáî ïî ñòåïåíè çàâåðøåííîñòè öåïî÷êè.

Åùå áîëåå ÿñíî ñòðóêòóðèðîâàííîñòü äåìîíñòðèðóåòñÿ áîëåå îáùèìè  ïðàâèëàìè,
òàêèìè êàê ðåöèïðîêíîñòü, ïåðñåâåðàöèÿ è èåðàðõè÷åñêîå ãðóïïèðîâàíèå.  Ðåöè-
ïðîêíîñòü õàðàêòåðíà äëÿ ïåðåõîäîâ ìåæäó äåéñòâèÿìè ó âñåõ øåñòè èçó÷åííûõ
âèäîâ. Âñåîáùèé õàðàêòåð ýòîãî ïðàâèëà âèäåí èç òîãî, ÷òî îíî ïðîÿâëÿåòñÿ íåçàâè-
ñèìî îò ñïîñîáà êîäèðîâàíèÿ ïîòîêà ïîâåäåíèÿ. Îíî ïðîÿâëÿåòñÿ è òîãäà, êîãäà ìû
ó÷èòûâàåì ñèììåòðèþ èëè àìïëèòóäó âçìàõîâ, è òîãäà, êîãäà äåëèì ïîâåäåíèå íà ðàç-
íûå ìîëåêóëÿðíûå äåéñòâèÿ. Óñòîé÷èâîñòü ýòîãî ïðàâèëà ê ñïîñîáó êîäèðîâàíèÿ —
åùå îäèí äîâîä â ïîëüçó òîãî, ÷òî îíà íå ÿâëÿåòñÿ ïðîñòî ñëåäñòâèåì ñëó÷àéíîãî êîì-
áèíèðîâàíèÿ äåéñòâèé. 

Ðàñïðîñòðàíåííîñòü ðåöèïðîêíîñòè íå îçíà÷àåò, ÷òî ýòî òðèâèàëüíàÿ è íåèçáåæ-
íàÿ õàðàêòåðèñòèêà ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.  Õîòÿ âñå âèäû äåìîíñòðè-
ðóþò ðåöèïðîêíîñòü, îíè ïî-ðàçíîìó «ïðèìåíÿþò» åå ê ðàçíûì äåéñòâèÿì.
Íàïðèìåð, òîëüêî ïðåäñòàâèòåëè Muridae — ìûøè è êðûñû, — äåìîíñòðèðóþò ñòà-
òèñòè÷åñêè çíà÷èìóþ ðåöèïðîêíîñòü ïðè ïåðåõîäàõ ìåæäó âñòðÿõèâàíèåì ãîëîâîé è
âçìàõàìè ïåðåäíèõ ëàï ïðè ÷èñòêå ìîðäû. 

Ðåöèïðîêíîñòü ïåðåõîäîâ â ïàðàõ è òðèïëåòàõ äåéñòâèé ÿâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, îò-
ðàæåíèåì áîëåå îáùåãî ïðàâèëà, êîòîðîå îòíîñèòñÿ ê ëþáîìó íàáîðó äåéñòâèé, äàæå
òàêîìó, ãäå îòíîñèòåëüíûå ÷àñòîòû ðàçíûõ äåéñòâèé ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ. Òàêèì ïðà-
âèëîì ìîæåò îêàçàòüñÿ «÷åðåäóþùàÿñÿ ïåðñåâåðàöèÿ», ïðèâîäÿùàÿ ê  ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿì âèäà AAABBAAABBB èëè CCCDDDCCCDDD. Äðóãèì âàðèàíòîì ìîæåò
áûòü «âëîæåíèå» ñåðèé îäíèõ äåéñòâèé â  ñåðèþ äðóãèõ äåéñòâèé (“bout ‘nesting‘”),
íàïðèìåð AAABBBCCCBBBAAA (BERRIDGE et al., 1987). ×åðåäóþùàÿñÿ ïåðñåâåðàöèÿ
âïîëíå ìîãëà áû ïîðîæäàòüñÿ ñëåäóþùèì àëãîðèòìîì: 1. Âûáðàòü ïàðó äåéñòâèé Ai
è Bi. 2. Âûïîëíèòü Ai è çàòåì ñäåëàòü âûáîð (íà îñíîâàíèè íåêîòîðîãî êðèòåðèÿ):
ëèáî ïîâòîðèòü 2, ëèáî ïåðåéòè ê 3 èëè 4a. 3. Âûïîëíèòü Bi. Çàòåì (íà îñíîâà-
íèè íåêîòîðîãî êðèòåðèÿ) ëèáî ïîâòîðèòü 3, ëèáî 2, èëè ïåðåéòè ê 4b. 4a. Âû-
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áðàòü íîâîå äåéñòâèå Ai+1. Âåðíóòüñÿ ê 3. 4b. Âûáðàòü íîâîå äåéñòâèå Bi+1 è ïå-
ðåéòè ê 2.

Ðàçóìååòñÿ, ýòî òîëüêî îäèí èç ìíîãèõ âîçìîæíûõ àëãîðèòìîâ, ñïîñîáíûõ ïîðîæ-
äàòü ðåöèïðîêíîñòü. Îäíàêî âàæíî òî, ÷òî À è Â ïðèìåíèìû ê ïàðàì, ñîñòîÿùèì èç
ñàìûõ ðàçíûõ äåéñòâèé (âçìàõè ïåðåäíèìè ëàïàìè, ðûâêè, âñòðÿõèâàíèÿ ãîëîâîé è
ëèçàíèå ëàï), òî÷íî òàê æå, êàê ñèíòàêñè÷åñêèå ïðàâèëà â ëèíãâèñòèêå ïðèìåíèìû
ê ñàìûì ðàçíûì ñóùåñòâèòåëüíûì è ãëàãîëàì. Íà ïðàêòèêå, ðàçóìååòñÿ, ýòè àëãî-
ðèòìû íå óíèâåðñàëüíû, åñëè ó÷åñòü, ÷òî ó âñåõ èçó÷åííûõ  âèäîâ ðåöèïðîêíîñòü íà-
áëþäàåòñÿ òîëüêî â îïðåäåëåííûõ êîìáèíàöèÿõ äåéñòâèé, òàêèõ êàê ëèçàíèå ëàïû è
âçìàõè ïðè ÷èñòêå ëèöåâîé ïîâåðõíîñòè ãîëîâû. Âåðîÿòíî, àëãîðèòì, ïîðîæäàþùèé
ðåöèïðîêíîñòü, óïðàâëÿåò òîëüêî îãðàíè÷åííûì äåéñòâèé. Îäíàêî è â ýòîé îãðàíè-
÷åííîñòè ìîæíî óâèäåòü ñõîäñòâî ñ òåì, ÷òî ñèíòàêñè÷åñêèå ïðàâèëà ëèíãâèñòèêè íå
ÿâëÿþòñÿ óíèâåðñàëüíûìè äëÿ ëþáûõ ñëîâ.

Âèäîñïåöèôè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ

Íåñìîòðÿ íà îáùíîñòü ïðàâèë, ðåãóëèðóþùèõ ïîâåäåí÷åñêóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, ãðó-
ìèíã ó ãðûçóíîâ øåñòè âèäîâ ðàçëè÷àåòñÿ ïî ìíîãèì êà÷åñòâåííûì è êîëè÷åñòâåí-
íûì ïðèçíàêàì. Íàïðèìåð, ãðàôè÷åñêàÿ ñèñòåìà çàïèñè ñèíòàêñè÷åñêèõ öåïî÷åê
ïîçâîëÿåò ñðàçó ðàñïîçíàòü âèäîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü ïî îò÷åòëèâûì îñîáåííîñòÿì: ñî-
îòíîøåíèþ ïðèçíàêîâ, êàñàþùèõñÿ ñèììåòðèè, ïðîäîëæèòåëüíîñòè è ò.ä. (ðèñ. 3).

Çàâèñèìîñòü ïîâåäåí÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê îò ðàçìåðîâ òåëà 
Ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è ïðîäîëæèòåëüíîñòè äåéñòâèé ïîä÷è-
íÿþòñÿ îïðåäåëåííûì çàêîíîìåðíîñòÿì. Íåêîòîðûå êîëè÷åñòâåííûå çàêîíîìåðíî-
ñòè, îïðåäåëÿþòñÿ, ïî-âèäèìîìó, íåïîñðåäñòâåííî ïðèçíàêàìè ìîðôîëîãèè, íàïðèìåð,
ðàçìåðàìè òåëà. Òàêèå õàðàêòåðèñòèêè, êàê ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýëëèïòè÷åñêîãî öèêëà,
ïîëîæèòåëüíî ñâÿçàíû ñ ìàññîé òåëà. Äëÿ ÷èñëà âçìàõîâ è îáùåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè
ñèíñàêòè÷åñêîé öåïî÷êè îáíàðóæåíà ìåíåå âûðàæåííàÿ îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü. Ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì îïðåäåëèòü âåðîÿòíóþ ïðè÷èíó ýòèõ çàâèñèìîñòåé. Ïî-âèäè-
ìîìó, ìîæíî íå ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå òàêîé ïðè÷èíû èíåðöèþ êîíå÷íîñòåé è èõ
êèíåòè÷åñêóþ ýíåðãèþ, êîòîðûå óâåëè÷èâàþòñÿ ñ óâåëè÷åíèåì âåñà. Èçâåñòíî, ÷òî îò-
íîøåíèå ìàññû òåëà ê ïëîùàäè åãî ïîâåðõíîñòè âûøå ó æèâîòíûõ ñ áîëüøèì âåñîì,
÷òî âëèÿåò íà êèíåìàòèêó òåëà (Schmidt-Nielsen, 1984). Îäíàêî çàâèñèìîñòü ìåæäó
ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ äåéñòâèé è ìàññîé òåëà, âîçìîæíî, ëó÷øå îáúÿñíÿåòñÿ ñâîé-
ñòâàìè íåðâíîé ñèñòåìû, ÷åì çàêîíàìè êèíåìàòèêè. Ê òàêîìó âûâîäó ìîæíî ïðèéòè
ïðè ïîïûòêå ïîíÿòü,  ïî÷åìó ìîðñêèå ñâèíêè îòëè÷àþòñÿ îò äðóãèõ ãðûçóíîâ ïî äëè-
òåëüíîñòè ýëëèïòè÷åñêèõ âçìàõîâ è ýëëèïòè÷åñêèõ öèêëîâ.
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Ó ìîðñêîé ñâèíêè äëèòåëüíîñòè ýëëèïòè÷åñêîãî âçìàõà è ýëëèïòè÷åñêîãî öèêëà
ðàçëè÷àþòñÿ èç-çà òîãî, ÷òî â êàæäîì öèêëå âçìàõ çàêàí÷èâàåòñÿ ïàóçîé. Õîòÿ ìîð-
ñêàÿ ñâèíêà âåñèò ïðèìåðíî â òðè ðàçà áîëüøå ñóñëèêà, äëèòåëüíîñòè ýëëèïòè÷åñêèõ
âçìàõîâ ó ýòèõ äâóõ âèäîâ  íå ðàçëè÷àþòñÿ; íî ðàçëè÷àþòñÿ äëèòåëüíîñòè öèêëîâ. Ïðî-
äîëæèòåëüíîñòü ïàóçû äîñòàòî÷íà äëÿ òîãî, ÷òîáû ýëëèïòè÷åñêèå öèêëû ìîðñêîé
ñâèíêè ñîîòâåòñòâîâàëè ñîîòíîøåíèþ: ó = 17.4421 õ0.3928, ãäå ó — ïðîäîëæèòåëü-
íîñòü öèêëà, à õ — ìàññà (Ðèñ. 4). Ïðîäîëæèòåëüíîñòü âçìàõà äîëæíà çàâèñåòü îò
èíåðöèè áîëåå íåïîñðåäñòâåííî, ÷åì ïàóçà. Åñëè äëÿ ñîîòâåòñòâèÿ óêàçàííîìó ñîîò-
íîøåíèþ ïàóçà âñå æå òðåáóåòñÿ,  òî, ñëåäîâàòåëüíî, ýòî ñîîòíîøåíèå íåëüçÿ îáúÿñ-
íèòü òîëüêî ôèçè÷åñêèìè çàêîíàìè. Áîëåå ïðèâëåêàòåëüíàÿ ãèïîòåçà çàêëþ÷àåòñÿ â
òîì, ÷òî íàáëþäàåìîå ñîîòíîøåíèå îáåñïå÷èâàåòñÿ íåðâíîé ñèñòåìîé: íåêèå «íåé-
ðîííûå ÷àñû», êîíòðîëèðóþùèå ÷àñòîòó äåéñòâèé, èäóò ñ òåì ìåíüøåé ñêîðîñòüþ,
÷åì áîëüøå ñðåäíèå ðàçìåðû âçðîñëûõ ïðåäñòàâèòåëåé òîãî èëè èíîãî âèäà.

Åñëè ýòà ãèïîòåçà âåðíà, òî ìîæíî ïðåäñêàçàòü, ÷òî äàæå â òîì ñëó÷àå,  åñëè äâå
îñîáè, îòíîñÿùèåñÿ ê ðàçíûì âèäàì, îäèíàêîâû ïî ðàçìåðàì, òî ÷àñòîòà ýëëèïòè÷å-
ñêèõ öèêëîâ ó íèõ íå ñîâïàäåò.   Òàê, ìîëîäàÿ ìîðñêàÿ ñâèíêà âåñîì 250 ã áóäåò âû-
ïîëíÿòü öèêëû ñ òàêîé æå ÷àñòîòîé, êàê è âçðîñëàÿ îñîáü âåñîì 1 êã, à íå êàê âçðîñëàÿ
êðûñà âåñîì 250 ã. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ó 30-ãðàììîâîãî äåòåíûøà êðûñû (ðàçìå-
ðîì ñ ìûøü) ÷àñòîòà öèêëîâ áóäåò áëèæå ê ÷àñòîòå öèêëîâ âçðîñëîé êðûñû, à íå
âçðîñëîé ìûøè âåñîì 30 ã. Ïðåäâàðèòåëüíûå íàáëþäåíèÿ â íàøåé ëàáîðàòîðèè äàþò
îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü, ÷òî ýòî ïðåäñêàçàíèå âåðíî: ìîëîäûå ìîðñêèå ñâèíêè è êðûñû âû-
ïîëíÿþò öèêëû ñî ñêîðîñòüþ, êîòîðóþ ïðèâåäåííîå âûøå ñîîòíîøåíèå ïðåäñêàçû-
âàåò äëÿ âåñà âçðîñëûõ îñîáåé, à íå äëÿ èõ ñîáñòâåííîãî âåñà. Äðóãèìè ñëîâàìè,
íàáëþäåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó ãèïîòåçû î òîì, ÷òî ðàçëè÷èÿ â ÷àñòîòå ïî-
ðîæäàþòñÿ ýíäîãåííî «íåéðîííûìè ÷àñàìè», à íå îïðåäåëÿþòñÿ íàïðÿìóþ ðàçìå-
ðàìè òåëà. Ñêîðîñòü ÷àñîâ çàäàåòñÿ ïðèíöèïîì ìåæâèäîâîé àëëîìåòðèè («interspecific
allometry»: Gould, 1966).

Çàâèñèìîñòü îò ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé
Ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ, êàñàþùèåñÿ ñèíòàêcè÷åñêèõ öåïî÷åê, ðåöèïðîêíûõ ïåðåõîäîâ
è äðóãèõ ïîâåäåí÷åñêèõ ïðèçíàêîâ íåëüçÿ îáúÿñíèòü ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðè÷èíàìè.
Äðóãèì èñòî÷íèêîì ðàçëè÷èé â ïîâåäåíèè ÿâëÿåòñÿ ðàçíàÿ ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ èñòîðèÿ
ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ è ðàçíàÿ ñòåïåíü ñõîäñòâà èõ ãåíîòèïîâ (ñì., íàïð.: Lorenz, 1941;
Hinde, 1971; Dewsbury, 1978; Pellis, 1988).  Ìíîãèå ðàçëè÷èÿ à) â îòíîñèòåëüíîé äîëå
òåõ èëè èíûõ äåéñòâèé â ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, á) â êîëè÷åñòâåííîì ñî-
îòíîøåíèè áèëàòåðàëüíûõ è îäíîñòîðîííèõ âçìàõîâ ïåðåäíèìè ëàïàìè, â) â òàêèõ
õàðàêòåðèñòèêàõ ñèíòàêòè÷åñêèõ öåïî÷åê êàê çàâåðøåííîñòü è ÷èñëî âçìàõîâ, ã) â
ñòåðåîòèïíîñòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåéñòâèé è ä) â êîíêðåòíûõ äåéñòâèÿõ, ñâÿçàííûõ
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ðåöèïðîêíûìè ïåðåõîäàìè, — îáúÿñíÿþòñÿ èñõîäÿ èç ôèëîãåíèè ãðûçóíîâ.  Íà îñ-
íîâå ïîâåäåí÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ìîæíî ïîñòðîèòü òàêñîíîìèþ, ó÷èòûâàþùóþ ÷èñëî
âèäîâ, áëèçêèõ ïî òîìó èëè èíîìó ïðèçíàêó (ðèñ. 10). Ýòà ïîâåäåí÷åñêàÿ òàêñîíîìèÿ
ñîîòâåòñòâóåò ôèëîãåíåòè÷åñêèì ñâÿçÿì ìåæäó ýòèìè âèäàìè (ðèñ. 1). Îíà îòðàæàåò
è áàçîâûå ïðèçíàêè, îáùèå äëÿ Rodentia, è ïðîãðåññèâíîå ðàçäåëåíèå íà ïîäîòðÿäû,
ñåìåéñòâà, ðîäû è âèäû, êîòîðîå îáíàðóæèâàåòñÿ  ïðè ðàññìîòðåíèè äîïîëíèòåëüíûõ
ïðèçíàêîâ. Ó ÷åòûðåõ âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê Myomorðhà, îáíàðóæèâàåòñÿ áîëüøå ñõîä-
ñòâà äðóã ñ äðóãîì, ÷åì ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè Hystricomorpha èëè Sciuromorpha. Ñðåäè
Myomorðhà, äâà ïðåäñòàâèòåëÿ Cricetidae áîëåå ñõîæè ìåæäó ñîáîé, ÷åì ñ äâóìÿ ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè  Muridae. È íàîáîðîò, Muridae èìåþò ìåæäó ñîáîé áîëüøå îáùåãî, ÷åì
ñ Cricetidae. 

Åñòü îäíî èíòåðåñíîå èñêëþ÷åíèå èç ýòîé êàðòèíû ïðîãðåññèâíîé äèôôåðåíöèà-
öèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï. Ýòî ñâÿçü ìåæäó Cricetidae è ìîðñêîé ñâèíêîé, à òàêæå
ìåæäó Muridae è ñóñëèêîì Áåëäèíãà (Sciuromorpha) ïî ñõîäñòâó îòíîñèòåëüíîé äîëè
ðàçíûõ äåéñòâèé â ïîâåäåí÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.  Â òî æå âðåìÿ, ó ðàçíûõ ñå-
ìåéñòâ Myomorðhà  ñõîäñòâî ïî ýòîìó ïðèçíàêó îòñóòñòâóåò. Òàêîå íåîáû÷íîå îáúå-
äèíåíèå çàâåäîìî îòäåëüíûõ ïîäîòðÿäîâ, èëè íàäñåìåéñòâ (Eisenberg, 1981;
Hartenberger, 1985) îòðàæàåò, âîçìîæíî, ýâîëþöèîííûé ïàðàëëåëèçì èëè êîíâåð-
ãåíöèþ ýòèõ ôèëîãåíåòè÷åñêè ðàçëè÷íûõ ãðóïï  (Luckert, Hartenberger, 1985). Â ýòîé
ñâÿçè èíòåðåñåí òîò ôàêò, ÷òî íåäàâíèå èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àìèíîêèñ-
ëîò ÄÍÊ òàêæå óêàçûâàþò íà ñâÿçü ìåæäó Cricetidae (îíäàòðà)  è ðîäîì Ñavia (Shos-
hani et al., 1985).

Íåéðîííûå ìåõàíèçìû ïîâåäåí÷åñêîãî «ñèíòàêñèñà»
Â óïðàâëåíèè ïîâåäåí÷åñêèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ïðè ãðóìèíãå ó÷àñòâóþò êàê
ñòâîë ìîçãà, òàê ïåðåäíèé ìîçã. Ó êðûñ ñòðóêòóðà ñèíòàêcè÷åñêèõ öåïî÷åê, ðåöèïðî-
êíîñòü è ñòåðåîòèïèÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñÿò îò öåíòðàëüíûõ ìåõàíèçìîâ
ÖÍÑ: îíè â öåëîì íå íàðóøàþòñÿ ïîñëå äåàôôåðåíòàöèè òàêòèëüíûõ ðåöåïòîðîâ íà
ìîðäî÷êå (Berridge, Fentress, 1987a). Ýòè öåíòðàëüíûå ìåõàíèçìû íå ëîêàëèçóþòñÿ â
êàêîì-ëèáî îäíîì îòäåëå ìîçãà, à ðàñïðåäåëåíû ïî âñåìó ìîçãó (ñì.: Berridge, 1989b).
Íàïðèìåð, ó äåöåðåáðèðîâàííûõ æèâîòíûõ ðàçäåëåíèå ñèíòàêòè÷åñêîé öåïî÷êè íà
ôàçû ïîðîæäàåòñÿ ìåõàíèçìàìè çàäíåãî ìîçãà, îòíîñÿùèìèñÿ ê âàðîëèåâîìó ìîñòó
è ïðîäîëãîâàòîìó ìîçãó (Berridge, 1989à, á). Ðåöèïðîêíîñòü òàêæå â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îáåñïå÷èâàåòñÿ çàäíèì ìîçãîì (ïóáë.  íà ñòàäèè ïîäãîòîâêè).

Îäíàêî äëÿ ïîëíîãî âîñïðîèçâåäåíèÿ ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íåäîñòà-
òî÷íî òîëüêî ñòâîëà ìîçãà. Çàâåðøåííîñòü ñèíòàêñè÷åñêèõ öåïî÷åê ñóùåñòâåííî çà-
âèñèò îò ñèñòåì ïåðåäíåãî ìîçãà. Äîëÿ çàâåðøåííûõ öåïî÷åê ñíèæàåòñÿ íà 50% ïðè
ïîâðåæäåíèè ñòðèàòóìà (Berridge, Fentress, 1987á) èëè àêñîíîâ äîôàìèíîâûõ íåéðî-
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íîâ, èäóùèõ  îò substantia nigra è tegmentum ê ñòðèàòóìó (Berridge,1989 á). Åñëè ìå-
õàíèçìû ìîçãà, óïðàâëÿþùèå ãðóìèíãîì è åãî «ñèíòàêñèñîì», â öåëîì ïîõîæè ó ðàç-
íûõ âèäîâ ãðûçóíîâ, òî è ïåðåäíèé ìîçã è ñòâîë ìîçãà îòâå÷àþò è çà îáùèå äëÿ
ðàçíûõ âèäîâ õàðàêòåðèñòèêè ãðóìèíãà,  è çà åãî âèäîñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè. 

Îñíîâíûå ÷åðòû ïîâåäåí÷åñêîãî «ñèíòàêñèñà» è åãî âèäîñïåöèôè÷åñêèå âàðèàöèè
ó âñåõ âèäîâ ãðûçóíîâ (ñì. ðèñ. 3) ðåãóëèðóþòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ñòâîëîì ìîçãà. Çàâè-
ñèìîñòü ÷àñòîòû âûïîëíåíèÿ ýëëèïòè÷åñêèõ öèêëîâ îò ðàçìåðîâ òåëà îáåñïå÷èâàåòñÿ,
âåðîÿòíî, òåìè æå ñèñòåìàìè çàäíåãî ìîçãà, êîòîðûå ïîðîæäàþò ýëëèïòè÷åñêèå
öèêëû  (Berridge,  1989à). Òðóäíåå îïðåäåëèòü, êàêèå ñèñòåìû îòâå÷àþò çà âèäîñïå-
öèôè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ â çàâåðøåííîñòè öåïî÷åê. Ýòè ðàçëè÷èÿ ìîãóò îïðåäåëÿòüñÿ
òåìè æå ñèñòåìàìè ñòâîëà ìîçãà, êîòîðûå ïîðîæäàþò öåïî÷êè. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
ðàçëè÷èÿ ìîãóò çàâèñåòü îò ñèñòåì â ïåðåäíåì ìîçãó, ñâÿçàííûõ ñî ñòðèàòóìîì, êî-
òîðûå, êàê óïîìèíàëîñü âûøå, âëèÿþò íà çàâåðøåííîñòü öåïî÷åê ó êðûñ. Àíàëîãè÷-
íûì îáðàçîì, âèäîñïåöèôè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ â âûïîëíåíèè âçìàõîâ è ëèçàíèé, à òàêæå
â èåðàðõè÷åñêîì ãðóïïèðîâàíèè ìîãëè áû, â ïðèíöèïå,  îïðåäåëÿòüñÿ íà ëþáîì
óðîâíå. Áîëåå îáùàÿ è ñëîæíàÿ ðåãóëÿöèÿ (àêòèâàöèÿ ñàìèõ ïðàâèë ïîâåäåíèÿ: ñèí-
òàêòè÷åñêîãî ñöåïëåíèÿ, ðåöèïðîêíîñòè è èåðàðõè÷åñêîãî ãðóïïèðîâàíèÿ, — à òàêæå
êîíêóðåíöèÿ è ïåðåêëþ÷åíèå ìåæäó íèìè) îñóùåñòâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ïóòåì
ñëîæíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó ñèñòåìàìè ìîçãà (Fentress, in press).

Ìåòîäè÷åñêîå ïðèìå÷àíèå: ñîîòâåòñòâèå ìåæäó ðàçíûìè ñïîñîáàìè êîäè-
ðîâàíèÿ ïîâåäåíèÿ.

Â çàêëþ÷åíèå îáñóäèì, â êàêîé ñòåïåíè ïîâåäåí÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îòðàæåí-
íûå ïðè ðàçíûõ ñïîñîáàõ çàïèñè, ñîîòâåòñòâóþò äðóã äðóãó. Ðàññìîòðåííûå íàìè òðè
ñïîñîáà çàïèñè: ãðàôè÷åñêàÿ íîòàöèÿ, êîäèðîâàíèå ñ ïîìîùüþ ñèìâîëîâ Áåððèäæà
(Berridge et al.,1987), à òàêæå ìîäèôèöèðîâàííàÿ ñèñòåìà êîäèðîâàíèÿ Ôåíòðåññà
è Ñòèëâåëà (Fentres, Stilwell, 1973) ðàçëè÷àþòñÿ â òîì îòíîøåíèè,  êàêèå èìåííî äå-
òàëè ïîâåäåíèÿ â íèõ ó÷òåíû. Òåì íå ìåíåå, ìåæäó çàïèñÿìè, ïîëó÷åííûìè ðàçíûìè
ñïîñîáàìè, èìååòñÿ ñóùåñòâåííîå ñõîäñòâî. Èç ðèñ. 2 âèäíî, ÷òî äâå ñèñòåìû ñèì-
âîëüíîãî êîäèðîâàíèÿ äîñòàòî÷íî ïîõîæè äëÿ òîãî, ÷òîáû ìîæíî áûëî ïåðåâåñòè
îäíó çàïèñü â äðóãóþ, èñïîëüçóÿ îïðåäåëåííûå ïðàâèëà. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ïàðû
è òðèïëåòû ñ ðåöèïðîêíûìè ïåðåõîäàìè, âûÿâëåííûå íàøåé ñèñòåìîé êîäèðîâàíèÿ,
âûÿâëÿþòñÿ è ñ ïîìîùüþ êîäèðîâêè Ôåíòðåññà è Ñòèëâåëà. 

Äîïîëíèòåëüíàÿ èíôîðìàöèÿ î ïîâåäåíèè ñîäåðæèòñÿ â ãðàôè÷åñêîé çàïèñè è ýòó
çàïèñü íåëüçÿ âûâåñòè èç ñèìâîëüíîé êîäèðîâêè. Îäíàêî ïåðåêîäèðîâàíèå â îáðàò-
íîì íàïðàâëåíèè âîçìîæíî.  Â äàëüíåéøåì, âåðîÿòíî, óäàñòñÿ èñïîëüçîâàòü ýòî ñîî-
òâåòñòâèå ìåæäó ðàçíûìè ñïîñîáàìè çàïèñè, ÷òîáû ðàçðàáîòàòü ýêîíîìíûé, íî
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ýôôåêòèâíûé ñïîñîá çàïèñè ïîâåäåí÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è äåòàëüíîãî àíàëèçà
èõ ñòðóêòóðû.
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