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В обзоре рассматриваются простые формы спонтанной изменчивости инстинктивного поведения
животных: спонтанные переключения между альтернативными действиями и вариации  продо-
лжительности одного и того же действия. Показано, что поведению многих животных свойст-
венны корреляции между последовательными действиями. Эти корреляции усиливают влияние
случайных факторов на поведение. В результате изменчивость поведения увеличивается. Таким
образом, механизм управления инстинктивным поведением порождает вариации поведения, не
запрограммированные заранее.

A.V. Nepomnyashchikh A. Spontaneous variability in animal instinctive behavior. The sim-
ple cases of spontaneous variability in animal instinctive behavior are reviewed. These are sponta-
neous switching between alternative actions and variability of action's duration. It is shown that
correlations between consecutive actions have been found in a behavior of many animals. These cor-
relations amplify an impact of random fluctuations, noise, on the behavior. As a result, the sponta-
neous variability of animal behavior increased. Thus, the control mechanism of instinctive behavior
generates variations in behavior which are not pre-programmed.

1. Введение

В поведении животных всегда присутствует внешне бессмысленная изменчивость, ко-
торую нельзя объяснить изменениями мотивации или внешних стимулов, утомлением,
привыканием или обучением.  Эта спонтанная изменчивость известна давно и обнару-
жена даже в так называемых фиксированных комплексах действий (Barlow, 1968; 1977;
Dawkins, Dawkins, 1973). Систематическое изучение спонтанной изменчивости долгое
время оставалось за рамками этологических исследований. Она традиционно рассма-
тривалась как следствие «шума» — случайных внешних воздействий и случайных же ва-
риаций активности нервной системы. С такой точки зрения, спонтанные вариации
инстинктивного поведения — это лишь помеха при изучении его механизмов. 

В данном обзоре  мы рассмотрим результаты исследований последних двух десятиле-
тий, показывающие, что  спонтанные вариации могут порождаться самим механизмом
управления поведением. Поэтому изучение спонтанной изменчивости необходимо,
чтобы понять, как работает этот механизм. 

В Разделе 1 показано,  что животному требуется поддерживать определенный уровень
изменчивости поведения, чтобы оно было адаптивным. Изменчивость поведения жи-
вотных принимает самые разнообразные формы, так что и систематический анализ её
в рамках отдельной статьи невозможен. Поэтому в следующих разделах рассматри-
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ваются наиболее простые формы изменчивости, легче поддающиеся анализу: спонтанные
переключения между альтернативными действиями и вариации  продолжительности
самих действий. Чтобы стало яснее, о каких именно формах изменчивости идет речь, в
Разделе 3 приведены конкретные примеры. В Разделе 4 показано, что между вариациями
последовательных действий организма существуют корреляционные связи, а в Разделе 5
— как эти корреляции повышают спонтанную изменчивость поведения. Наконец, в Раз-
деле 6 обсуждается значение корреляций и повышенной изменчивости для понимания
механизмов инстинктивного поведения.

2. Значение спонтанной изменчивости для поведения

Адаптивное значение спонтанной изменчивости поведения активно обсуждается в по-
следние годы.  Прежде всего,  спонтанные вариации помогают найти подходящую так-
тику поведения в постоянно и часто непредсказуемо меняющейся среде. Удачные
вариации могут закрепляться в результате обучения (Neuringer, 2004;  Непомнящих,
2006; Maye et al., 2007; Faisal et al., 2008; Maye et al., 2007; Fontanini, Katz, 2008).  Кроме
того, независимо от задач сиюминутной адаптации, изменчивость позволяет животному
исследовать окружающий мир и свои собственные возможности в нем.  Животному надо
«знать», насколько внешняя стимуляция зависит от его действий. Вариации  поведения
позволяют  животному найти те действия, которые изменяют внешнюю стимуляцию, и,
таким образом оценить возможности своего влияния на мир (Жданов, 2009; Brembs,
2009).

Даже у «низших» животных спонтанные вариации позволяют приспосабливаться к
трудно предсказуемой среде. Например, некоторые пауки-скакуны сем. Salticidae охо-
тятся на других пауков следующим образом. Они забираются на паутину жертвы и вы-
зывают вибрации паутины, перебирая её ногами в определенной последовательности.
Жертва может воспринимать эти вибрации как признак того, что в паутину попало на-
секомое или же появился партнер для спаривания. В этом случае жертва приближается
и тогда паук повторяет вибрации с помощью тех же движений ног. Если жертва не реа-
гирует, то скакун варьирует последовательность движений до тех пор, пока не подберет
такие параметры вибрации, которые привлекают жертву.  Паук заранее не знает, к ка-
кому виду относится жертва и какие именно вибрации её привлекают. Жертвами могут
быть пауки многих видов, поэтому трудно предположить, что для разных жертв у охот-
ника есть готовый набор сигналов, которые он поочередно пробует.  Поэтому при
встрече с очередной жертвой ему приходится импровизировать, каждый раз заново под-
бирая параметры вибрации (Jackson, 2002). 

Моллюсков аплизий Aplysia californica Cooper (Aplysiidae)  кормили в эксперименте
полосками водной растительности стандартной длины и ширины. Аплизии поглощают
пищу в ходе  циклических движений радулы. Каждый цикл состоит из её выдвижения и
втягивания, и в течение каждого цикла моллюск поглощает часть полоски. Несмотря на
эту стандартную стимуляцию,  длительности последовательных циклов различаются
более чем на порядок. В результате и длина части полоски, поглощенной за один цикл,
варьирует в такой же степени (Lum et al., 2005). Изменчивость циклов определяется не
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случайными неконтролируемыми изменениями внешней стимуляции (или не только
ими), а спонтанной активностью центрального водителя ритма в нервной системе, упра-
вляющего движениями радулы (Proekt et al., 2008). Эта изменчивость обеспечивает эф-
фективное поглощение съедобных растений при минимальной сенсорной информации
о них — что и требуется в естественной среде обитания аплизии. Математическое мо-
делирование показало, что высокая изменчивость длительности приводит к расшире-
нию диапазона длин полосок, с которыми может справиться моллюск (Proekt et al.,
2008).  Кроме того, оказалось, что  изменчивость может быть полезна для аплизии не
только сама по себе: она, возможно, служит и для обучения. Было показано, что при пое-
дании полоски продолжительность циклов постепенно стабилизируется. Это могло бы
означать, что моллюск находит оптимальную продолжительность цикла методом проб
и ошибок, а затем поддерживает эту продолжительность (Brezina et al., 2006). 

У дафний Daphnia magna Straus (Daphniidae) при поиске случайно распределенной
пищи чередуются броски в вертикальной плоскости и повороты в случайном направле-
нии. Углы поворотов сильно различаются. Моделирование показало, что их дисперсия
имеет именно такую величину, которая позволяет дафниям с максимальным эффектом
находить пищу, распределенную в пространстве случайным образом (Dees et. al., 2008).

Каждая особь жуков-коровок Coccinella septempunctata L. предпочитает поворачивать
в Т-образном лабиринте в одну и ту же сторону: одни особи — направо, а другие налево.
В то же время, в этой тенденции иногда происходит сбой: поворот в противоположную
сторону. Математическая модель поведения коровок при поиске добычи на растениях
показала, что как предпочтение поворачивать в определенную сторону, так и редкие от-
клонения от неё имеют адаптивный смысл. Преобладание поворотов в одну сторону по-
вышает вероятность обнаружения случайно распределенной добычи, а отклонения от
этой тенденции препятствуют возвращению на уже обследованные участки растений
(Girling et al., 2007).

Как видим, определенный уровень изменчивости важен даже для самых простых
форм поведения беспозвоночных — вопреки распространенному мнению о рефлектор-
ной природе этого поведения.

3. Спонтанные вариации поведения

В следующих разделах мы ограничимся простыми формами изменчивости, о которых
дают представление два примера, приведенных ниже. 

В одной и той же ситуации, при действии одних и тех же раздражителей животные
могут переключаться между двумя альтернативными реакциями — без видимой при-
чины, которая могда бы вызвать переключение. Например, водяных клопов Belostoma
flumineum Say (Belostomatidae) помещали 20 раз подряд в Т-образный лабиринт. В целом
клопы предпочитают выбирать в лабиринте левый коридор. Однако иногда клопы по-
ворачивают вправо (Kight et al., 2008). 

Изменчивости подвержна не только последовательность действий, но и их продо-
лжительность. Так, у медицинских пиявок Hirudo medicinalis L. (Hirudinidae), поме-
щенных  в сосуд, варьирует продолжительность спонтанных поисковых движений
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переднего конца тела. Такие же вариации наблюдаются у особей, закрепленных на
одном месте, что исключает влияние стимуляции, вызванной самими движениями, на-
пример контактом со стенкой сосуда. Было показано, что начало и окончание поиско-
вых движений вызывается спонтанными вспышками активности определенных
нейронов (Garcia-Perez et al., 2005). 

4. Вариации последовательных действий и корреляции  между ними

Спонтанные вариации поведения не обязательно абсолютно случайны. В них обнару-
живаются определенные закономерности. Одна из таких закономерностей — зависи-
мость между вариациями последовательных действий, иными словами, корреляции
между ними. Такую зависимость принято называть автокорреляцией. Рассмотрим ти-
пичные примеры положительных автокорреляций в поведении:

4.1. Связь между последовательными реакциями на одинаковые сигналы

У человека реакции на последовательные одинаковые раздражители варьируют, причем
между количественными характеристиками последовательных реакций часто наблюда-
ется корреляция (Gilden et al., 1995; Gilden, 2009; Wagenmakers et al., 2004). Например,
в эксперименте на испытуемых действовали слабым электрическим сигналом, каждый
раз одинаковым, через каждые 1.5 - 4.5 с. Если испытуемые чувствовали сигнал, они со-
общали об этом экспериментатору. Они реагировали не на каждый сигнал, при этом на-
блюдалась корреляция в поведении испытуемых: пропуски сигнала (П) и реакции (Р)
наблюдались сериями, например ПППРРРРПППРРРРРРР. Кроме того, была обнаружена
корреляция между сериями пропусков и реакций, с одной стороны, и флуктуациями  ЭЭГ
— с другой. Эта связь между поведением и ЭЭГ заставляет предполагать, что корреляция
между последовательными реакциями объясняется корреляциями в спонтанной актив-
ности нервной системы, а не действием внешних факторов (Monto et al., 2008). 

Корреляция наблюдается не только между самими последовательными реакциями,
но и между их латентными периодами. Когда испытуемым предлагают опознавать
буквы, повернутые под разными углами, время, необходимое для опознания, варьирует.
Обнаружена корреляция между временами опознания последовательно предъявляемых
букв. При этом корреляция сохранялась на протяжении десятков минут, в течение ко-
торых испытуемым предъявляли сотни букв (Gilden, 2001). 

Если мокрица Armadillium vulgare Latreille (Armadillidiidae) во время движения встре-
чается с вертикальными столбиками, она несколько раз подряд может подниматься на
каждый следующий столбик, а затем проигнорировать несколько столбиков подряд и
пробежать мимо них (Moriyama, Migita, 2004). Аналогичным образом, золотые рыбки
Carassius auratus L. (Cyprinidae) с большей вероятностью обследуют один и тот же зри-
тельный ориентир при встрече с ним, если в момент предыдущей встрече уже обследо-
вали его. Если же при очередном таком эпизоде рыба проплывала мимо, не обращая
внимания на ориентир, то и при следующей встрече с ним вероятность  обследования
снижалась. В результате,  как сами реакции на ориентир, так и проходы мимо него без
реакции, повторяются сериями (Непомнящих, 2000). 
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4.2. Связь между последовательными реакциями на неодинаковые объекты 

Личинки ручейников Chaetopteryx villosa Fabr. (Limnephilidae) строят домики из твер-
дых частиц, которые они собирают на дне. При этом личинки предпочитают частицы
определенного размера, которые прикрепляют к домику; другие частицы отбрасываются
после предварительного обследования. В эксперименте личинки находили частицы раз-
ного размера в случайном порядке. Можно было бы предположить, что последователь-
ность прикреплений и отбрасываний определяется только размером частиц и поэтому
также будет случайной. Однако прикрепления и отбрасывания следуют вовсе не слу-
чайно: за прикреплением чаще происходит прикрепление, а за отбрасыванием — отб-
расывание (Непомнящих, Подгорный, 1994). 

4.3. Связь между последовательными реакциями на разные объекты, предъявляемые од-
новременно

Птиц-печников Seiurus aurocapillus L. (Parulidae) снабжали большим количеством пи-
щевых объектов, относящихся к разным их типам, но одинаково привлекательных.
Птицы поедали все объекты, но при этом проявляли тенденцию есть объекты каждого
типа сериями (Zach, Falls, 1978). 

В другом эксперименте у цыплят наблюдали переключение между сериями реакций
на пищевые объекты, отличающиеся только цветом. Цыплятам предлагали смесь зерен
риса, одни из которых хорошо отличались по цвету от окружающего фона, а другие были
менее заметны. В течение нескольких минут цыплята  клевали зерна только одного цвета,
затем на несколько минут могли переключиться на  другой цвет, чтобы  потом снова вер-
нуться к выбору прежнего цвета (Dawkins, 1971). Другими словами, текущие реакции
цыплят зависят от их предыдущего поведения. В этом эксперименте осталось неясным,
чем вызывается переключение реакций с одного цвета на другой. Во всяком случае, пе-
реключение вряд ли можно объяснить насыщением, так как цыплята переключались
между одинаковыми зернами риса, различающимися лишь по цвету.

4.4. Связь между спонтанными действиями

У золотых рыбок в аквариуме чередуются периоды быстрого и медленного плавания.
Между продолжительностями последовательных периодов быстрого плавания (разде-
ленных медленным плаванием) наблюдается корреляция. То же самое касается и пе-
риодов медленного плавания (Faure et al., 2003). Аналогичным образом, у копепод
Cosmocalanus darwini Lubbock (Calanidae) обнаружена корреляция между продолжи-
тельностями посдедовательных периодов, а также между периодами покоя (Schmitt et
al., 2006).  

У тлей Aphis fabae Scopoli (Aphididae) в однородной среде, без пищи, периоды бы-
строго почти прямолинейного движения с небольшими поворотами чередуются с пе-
риодами медленного движения. В ходе последнего величина поворотов становится
значительно выше. Другими словами, имеется корреляция между величиной последо-
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вательных поворотов: при быстром движении эти повороты малы, а при медленном —
угол поворотов увеличивается (Mashanova et al., 2010). 

Дрозофил Drosophila melanogaster L. (Drosophilidae) закрепляли на вращающейся оси
в установке с равномерным освещением без каких-либо ориентиров. В этих условиях у
них наблюдается «полет» с поворотами, разделенными интервалами разной длительно-
сти. Длительности последовательных интервалов варьируют и связаны положительной
корреляцией, причем эта связь прослеживается не только между соседними интерва-
лами, но и удаленными во времени один от другого (Maye et al., 2007). Кроме того, по-
вороты вправо и влево следуют не в случайном порядке, а сериями (тот же источник). Эта
корреляция между направлением последовательных поворотов наблюдается у дрозофил
и в свободном полете, в зрительно однородной среде (Reynolds, Frye, 2007)

4.5. Различия в автокорреляциях  у разных видов

Автокорреляции свойственны многим физическим процессам, а не только биологиче-
ским. Можно было бы предположить, что это свойство и вызванная им повышенная из-
менчивость поведения животных — просто неизбежное следствие законов динамики
сложных систем, не имеющее биологического смысла и проявляющееся независимо от
состояния животного и его потребностей. Однако имеющиеся к настоящему времени
факты показывают, что это не так.

В Разделе 4.4 упоминалась связь между последовательными интервалами движения у
золотых рыбок, копепод и дрозофил. У некоторых других организмов такой связи не об-
наружено. Так, у нематоды  Caenorhabditis elegans Maupas (Rhabditidae) интервалы от-
носительно плавного движения разделены резкими, т. н. омега-видными поворотами.
Между продолжительностями этих интервалов корреляции не обнаружено (Srivastava
et al., 2009). Не обнаружено корреляции и между продолжительностями циклов пита-
ния у аплизии, о которых говорилось в Разделе 2 (Horn et al. (2004). Более того, корре-
ляции могут быть и отрицательными, например в спонтанной двигательной активности
лабораторных крыс. В постоянной темноте у них наблюдаются повышения и пониже-
ния уровня активности в интервалах времени от нескольких часов до нескольких минут.
Уровни активности в последовательных интервалах  связаны отрицательной корреля-
цией (Chialvo et al., 2007).

4.6. Различия автокорреляций у одного и того же организма

Даже у представителей одного и того же вида величина корреляции может изменяться в
зависимости от текущей ситуации. Электрические рыбы Gymnotus carapo (Раздел 4.2) спо-
собны изменять величину корреляции в зависимости от того, находятся ли они в одино-
честве или  получают сигналы от другой особи (Capurro, 2004). Величина корреляции
между последовательными реакциями человека на сигнал различается в зависимости от
характера сигнала, а также от того, какая именно реакция измеряется  (Wagenmakers et
al., 2004). 
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4.7. Заключение

Положительные корреляции между последовательными вариациями поведения обна-
ружены у организмов разного эволюционного уровня, относящихся к самым разным
таксономическим группам. Эти корреляции наблюдаются в однородных эксперимен-
тальных условиях. Последний факт указывают на то, что  корреляции в поведении вы-
зываются не внешними сигналами, а порождаются спонтанно, самим механизмом,
управляющим поведением.  Автокорреляции различаются у разных видов по величине
и знаку, а также могут изменяться у одной и той же особи. Этот факт можно рассма-
тривать как дополнительное указание на то, что автокорреляции находятся под кон-
тролем ЦНС.

5. Автокорреляции и диапазон изменчивости поведения

5.1. Авторегрессионные модели

Положительные автокорреляции в поведении приводят к тому, что его изменчивость
оказывается большей, чем можно ожидать от процесса, в котором последовательные ве-
личины, такие как интенсивность реакции или интервалы между действиями, не зави-
сят друг от друга. Это можно показать на примере линейной авторегрессионной модели
(ЛАР), которая часто используется для описания процессов, характеризующихся нали-
чием автокорреляций (Box et al. 1994; Wagenmakers et al., 2004): 

,                                      1)

где X(t) — переменная, характеризующая состояние животного в момент времени t;
X(t — 1)… X(t — n) — значения переменной в предыдущие моменты времени; — гаус-
совский шум с нулевым средним значением, который имитирует действие случайных
факторов на поведение; c — константа; k1… kn — коэффициенты, определяющие вели-
чину корреляции текущего и прошлых значений переменной X. Величина n называется
порядком авторегрессионной модели. Часто процессы с корреляцией удовлетворительно
моделируются с помощью ЛАР первого порядка, в котором X(t) зависит только от X(t —
1): 

2)

Уравнение (2) демонстрирует свойства, существенные для поведения живых орга-
низмов:

Автокорреляция приводит к тому, что при 0 < k < 1 величина X(t)  подвержена ста-
ционарным непериодическим колебаниям вокруг среднего значения, равного: 

3)
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За большими значениями X(t) чаще следуют большие значения, а за малыми — малые.
Соответственно, если в модели величина X(t)  описывает мотивацию, которая запускает
некоторое действие при превышении определенного порога, то это действие будет иметь
тенденцию повторяться. Если же X(t) описывает чувствительность к внешнему сигналу,
то и реакции, и пропуски реакций на одинаковые последовательные сигналы будут на-
блюдаться сериями. Наконец, если X(t)  — это продолжительность действия, то продо-
лжительности последовательных действий будут связаны положительной корреляцией.

Изменчивость поведения, описываемого ЛАР, может быть очень большой. Дисперсия
X(t) в уравнении (1) равна:

(2)

где      — дисперсия гауссовского шума       . При 0 < k < 1 эта дисперсия превышает
дисперсию гауссовского шума, а при k = 1 становится  бесконечной. Таким образом, за-
висимость текущего состояния животного от его же состояния в прошлом усиливает
влияние случайных факторов на поведение. В результате увеличивается диапазон из-
менчивости поведения. Аналогичное увеличение изменчивости имеет место и в авто-
регрессионных моделях более высокого порядка.

5.2. Использование ЛАР для моделирования поведения животных

Приведем некоторые примеры использования ЛАР для моделирования поведения жи-
вотных. У золотых рыбок в аквариуме с однородным освещением наблюдается измен-
чивость кривизны траектории и скорости движения. В то же время у них обнаружена
корреляция величины и направления последовательных поворотов, а также корреляция
скорости движения в последовательные моменты времени. Эти корреляции действуют
на протяжении, по крайней мере, десятков минут. Если измерять названные показатели
через каждые 60 мин, то корреляции между ними воспроизводятся с помощью ЛАР
первого порядка. Если измерения производятся чаще, то для моделирования поведения
рыб лучше подходят ЛАР более высокого порядка (Matis et al., 1973). У акулы-няньки
Ginglymostoma cirratum Bonnaterre (Ginglymostomatidae) обнаружены аналогичные ав-
токорреляции (Matis et al., 1975; Gerald et al., 1978).

ЛАР первого порядка было также использовано для моделирования зависимости
между последовательными поворотами у окунеобразных рыб Kuhlia mugil Forster (Kuh-
liidae). Из-за этой зависимости рыбы двигались петлями, направление которых со вре-
менем менялось, т.е. серии поворотов вправо сменялись сериями поворотов влево
(Gautrais et al., 2009). Аналогичные серии поворотов и петли у коллемболы Protaphorura
armata Tullberg (Onychiuridae) моделируются с помощью  ЛАР второго порядка (Wik-
torsson et al., 2004). Изменения скорости и кривизны траектории у домашних мух
также моделируются с помощью ЛАР, от первого до седьмого порядка для разных осо-
бей (Takahashi et al., 2008).

Помимо моделирования передвижения, ЛАР используются в том же ключе в отно-
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шение других форм поведения. У электрических рыб Gymnotus carapo L. (Gymnotidae)
варьируют  интервалы между разрядами электрического органа (Capurro et al., 2001).
Для моделирования этих вариаций у разных особей были использованы ЛАР от третьего
до седьмого порядка. Личинки  тутового шелкопряда Bombix mori L. (Bombycidae) в про-
цессе плетения кокона закрепляются в разных точках на его внутренней поверхности.
Последовательность смены этих точек воспроизводится с помощью ЛАР четвертого по-
рядка (Kaise et al., 2003). 

Наконец, у личинок ручейников Ch. villosa последовательные реакции на частицы
строительного материала также удается моделировать с помощью ЛАР первого порядка
(Непомнящих, Попов, Редько, 2008). В этом случае исход реакции (прикрепление или
отбрасывание частицы) определяется взаимодействием автокорреляций, шума и раз-
мера частиц.

5.3. Заключение

В той мере, в какой ЛАР реалистично отражают поведение животных разных видов,
можно заключить, что у этих животных следует ожидать и повышенную изменчивость
поведения. Во многих случаях автокорреляции в поведении точнее описываются не с по-
мощью ЛАР,  а более сложными, нелинейными авторегрессионными моделями. В рам-
ках одной статьи невозможно рассмотреть все эти модели. Важно только отметить, что
положительные автокорреляции  приводят к усилению флуктуаций поведения, вызван-
ных случайными факторами.

6. Обсуждение

Большинство фактов, рассмотренных в данном обзоре, относится к поведению, которое
обычно квалифицируется как стереотипное, инстинктивное, генетически запрограм-
мированное. Согласно представлениям традиционной этологии, цепь инстинктивных
действий запускается, если соответствующая мотивация достигает определенного по-
рогового уровня и на животное действуют специфические пусковые стимулы. Однажды
начавшись, действия осуществляются в соответствии с программой, предопределенной
генетическими факторами и прошлым опытом особи. Поведение прекращается, если
мотивация снижается до порогового уровня, при действии тормозных стимулов, а также
в результате утомления животного или его привыкания к повторяющейся стимуляции.
Действие может также прекратиться или из-за конфликта с мотивацией, определяю-
щейдругой тип поведения (Хайнд, 1975). Вариации поведения, если они не объяснялись
эти факторами, традиционно игнорировались. Однако результаты, полученные в основ-
ном за последние два десятилетия, показывают, что случайная, внешне бессмысленная
изменчивость несет вполне определенную информацию об организации поведения
живых организмов:

Механизм управления поведением самых разных животных порождает автокорре-
ляции — зависимость между характеристиками повторяющихся действий живот-
ного.
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Вследствие автокорреляций расширяется диапазон спонтанной изменчивости по-
ведения. 

По крайней мере некоторые животные способны регулировать силу автокорреля-
ций и, соответственно, размах изменчивости своего поведения.

Таким образом, порождение вариаций и регуляция их диапазона — результат работы
механизма, управляющего инстинктивным поведением. Этот вывод показывает, на-
сколько неадекватна широко распространенная метафора, которая сравнивает инстинкт
с программой, запускающей стереотипные действия при наличии специфической мо-
тивации и пусковых стимулов. Скорее можно утверждать, что инстинкт — это не про-
грамма стереотипного поведения, а механизм, порождающий вариации поведения, не
запрограммированные заранее.

Мы рассмотрели очень простые формы изменчивости поведения, которые в целом
можно свести к вариациям интенсивности или чередованию альтернативных действий.
Эта простота позволила обнаружить закономерности в спонтанных вариациях поведе-
ния  и строить несложные модели для их описания. Однако изменчивость, наблюдаемая
даже у «низших» животных, часто оказывается гораздо более разнообразной и вряд ли
может быть объяснена автокорреляциями. 

Сложная изменчивость обнаружена у личинок грибных комариков Leptomorphus sp.
(Diptera, Mycetophilidae). Они плетут «ковер» на поверхности гриба для улавливания его
спор. Изготовление ковра включает большое число отдельных действий. В эксперименте
насекомые могут плести ковер на гладкой стеклянной поверхности, где отсутствуют сти-
мулы, которые могли бы вызвать изменение последовательности действий личинки. Тем
не менее, и в таких условиях последовательность подвержена значительной спонтанной
изменчивости. У личинки постоянно наблюдаются новые варианты последовательно-
стей, причем однажды появившийся вариант может повторяться несколько раз (Eber-
hard, 1990). Тем  более не поддается простому описанию изменчивость песни многих
видов птиц. Известно, что в песне птиц присутствуют и сложные последовательности из
многих элементов и изменчивость этих последовательностей. Эта изменчивость сама
подвержена изменениям. У японской амадины Lonchura striata domestica L. (Estrildidae)
последовательность элементов в песне самца варьирует значительнее в отсутствии самки,
чем в её присутствии. Предполагается, что в первом случае вариации служат для иссле-
дования «моторного пространства», а песня в присутствии самки — это лучшие после-
довательности из числа опробованных во время одиночного пения (Sakata et al., 2008).
Изменчивость последовательности элементов может  быть высока во время так назы-
ваемой инновационной фазы пения, тогда как в остальное время, в течение инерцион-
ной фазы, последовательность более или менее стереотипна. Такое чередование фаз с
высокой и низкой изменчивостью обнаружено у камышевки-барсучка Acrocephalus
schoenobaenus (Панов и др., 2004) и обыкновенной овсянки Emberiza citrinella L. (Em-
berizidae) (Панов и др., 2006). Закономерности спонтанной изменчивости сложного по-
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ведения еще только предстоит выяснить. Поиск адекватных методов описания и моде-
лирования спонтанной изменчивости, изучение законов, которым она подчиняется, по-
зволили бы лучше понять, как организовано инстинктивное поведение.
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