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В настоящей работе оценивали поведение лисиц, прошедших длительный отбор на доме-
стикационное и агрессивное поведение по отношению к человеку, а также у лисиц, не под-
вергавшихся специальному отбору по поведению в тестах на выбор между двумя емкостя-
ми, содержащими различное количество одинаковых по размеру кусочков пищи. Лисицам
предъявляли следующие соотношения между количествами кусочков пищи: 10 и 1, 5 и 1, 10
и 5, 3 и 2. Большее количество предъявляли с одной и той же стороны до тех пор, пока жи-
вотное не сделает пять правильных выборов (то есть, выборов большего количества) под-
ряд. Поэтому задача выглядела как последовательная переделка навыка выбирать корм то
с одной, то с другой стороны. Когда различия между количествами кусочков было макси-
мальными (10 и 1), 46% ручных, 38% неселекционированных и 36% агрессивных лисиц до-
стоверно неслучайно выбирали большее количество кусочков пищи (различия между по-
пуляциями недостоверны). В выборе между 5 и 1 кусочками доля ручных лисиц, неслучай-
но выбиравших большее количество, оказалась достоверно выше по сравнению с
агрессивными и неселекционируемыми. При повышении сложности задачи (выбор между
5 и 1 кусочками) агрессивные и неселекционируемые лисицы чаще, чем ручные, начинают
выбирать емкость на какой-либо одной из сторон (либо только правую, либо левую), неза-
висимо от числа кусочков в ней. При дальнейшем усложнении задачи (соотношение между
количествами кусочков 10 и 5, либо 3 и 2) у лисиц из всех групп возрастает процент одно-
сторонних выборов. В статье описаны и обсуждаются особенности поведения животных,
которые могли явиться причиной наблюдаемых различий.

Ключевые слова: доместикация, агрессивность, отбор по поведению, когнитивные способ-
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ВВЕДЕНИЕ

Изучение различных параметров когни-
тивных способностей животных является ак-
туальной научной задачей и широко изучает-
ся большим кругом исследователей [Banerjee
et al., 2009; MacLean et al., 2014; Broadway et
al., 2017]. По мнению К. Лоренца, развитие
когнитивных способностей является необхо-
димым условием в процессе приспособления
животного к изменениям окружающей среды

[Лоренц, 1998]. Выбор стратегии поведения
следует признать важным принципом адап-
тации к окружающей среде и к выживанию,
что делает этот принцип актуальным для ис-
следования когнитивного поведения. Поэто-
му исследователи поведения стремятся к по-
иску таких методик, которые предоставляли
бы животному возможность самостоятельно
выбирать стратегию при решении той или
иной задачи. К ним относится, например,
изучение поведения животных в лабиринтах,
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традиционно используемые исследователями
когнитивного поведения [Tryon, 1940; Lipp
et al., 2001; Плескачева, 2008] и исследование
способности животных к различению коли-
чественных соотношений [Зорина, Смирно-
ва, 1994, 1996; Резникова, 2004; Reznikova,
Ryabko, 2011].

В исследованиях способностей животных
к пространственному обучению (A-not-B de-
tour task) на собаках, лошадях, ослах и мулах
было показано, что животные в ситуации
свободного выбора направления движения
стремятся раз за разом обходить барьер с той
стороны, которая подкреплялась в первом те-
сте, даже несмотря на последующее отсут-
ствие подкрепления [Osthaus et al., 2010,
2013]. Такую форму поведения авторы назва-
ли устойчивой пространственной ошибкой
(spatial perseveration error), и у некоторых со-
бак настойчивые попытки обойти ширму с
одной и той же стороны возникали уже после
одного единственного подкрепления предпо-
читаемой стороны, даже в тех вариантах экс-
перимента, когда животное через прозрач-
ный барьер могло видеть подкрепление, раз-
мещенное с другой стороны [Osthaus et al.,
2010]. Авторы объясняют такое поведение со-
бак очень быстрым и прочным формировани-
ем у них условно-рефлекторных связей и воз-
можным эффектом доместикации. В сравни-
тельном исследовании собак и волков в
задаче A-not-B [Topál et al., 2009] волки были
менее склонны к настойчивым повторениям
ошибочных выборов. Авторы сравнительно-
го исследования объясняют большую склон-
ность собак к односторонним выборам в за-
даче A-not-B их большей чувствительностью
к коммуникативным сигналам человека,
приобретенной в процессе их одомашнива-
ния [Topál et al., 2009]. Согласно их гипотезе,
собаки совершают повторяющуюся ошибку
(perseverative bias) вследствие неправильной
интерпретации коммуникативных сигналов,
подаваемых экспериментатором.

Существуют также и другие интерпрета-
ции причин односторонних выборов, совер-
шаемых различными животными в когнитив-
ных тестах. Например, односторонние выбо-
ры в A-not-B task и других подобных тестах
считаются показателем слабого самоконтро-
ля (так называемый inhibitory control, кото-
рый проявляется в низкой способности жи-
вотных затормозить форму поведения, не яв-
ляющуюся адаптивной) [Brucks et al., 2017].

В другом исследовании авторы обучали
крыс выбирать направление движения в ру-
кавах радиального лабиринта [Lee, Solivan,
2008; 2010; Lee, Kim, 2010; Jo, Lee, 2010]. Каж-
дый из рукавов заканчивался двумя выхода-
ми. В зависимости от номера рукава крыса
должна была либо повернуть в направлении
подкрепляемого объекта (object in place strat-
egy), либо в направлении подкрепляемой сто-
роны рукава, независимо от находящегося
там объекта (location-in-place strategy). Ис-
следователи пишут, что прежде чем обучить-
ся выбирать направление движения, ориен-
тируясь на находящийся в рукаве объект,
крысы сначала демонстрировали односто-
ронние выборы [Lee, Kim, 2010]. В этом ис-
следовании односторонние выборы рассмат-
риваются авторами как стратегия поведения.

Стремление животных выбирать емкость с
кормом с одной и той же стороны наблюдает-
ся и в решении животными задач на различе-
ние количественных факторов, в таких ис-
следованиях эту форму поведения называют
“латеральными предпочтениями” (laterality
bias) [Petrazzini, Wynne, 2016; 2017, Macpher-
son et al., 2013, Range et al., 2014; Banszegi et al.,
2016]. Латеральные предпочтения наблюда-
ются у разных животных на разных этапах
эксперимента – как в предварительном тесте,
где в одной емкости предъявляется один ку-
сочек пищи, а другая емкость остается пустой
(1 vs 0 condition), так и в основном тесте, ко-
гда две емкости содержат разное количество
кусочков. И хотя в тесте A-not-B волки были
не склонны совершать односторонние выбо-
ры [Topál et al. 2009], в тесте на способность к
различению количественных соотношений
некоторые волки демонстрировали настой-
чивые односторонние выборы даже в самом
простом варианте предлагаемой задачи [Pe-
trazzini, Wynne, 2017]. Односторонние выбо-
ры наблюдались и при исследовании способ-
ности серых ворон к относительным количе-
ственным оценкам, и авторы объясняли это
поведение проявлением невротического со-
стояния у птиц при увеличении сложности
задачи [Зорина, Смирнова, 1996].

В данном исследовании мы ставим цель
исследовать особенности поведения лисиц
при решении ими задач на различение коли-
чественных соотношений. Ранее нами было
начато исследование когнитивных способно-
стей серебристо-черных лисиц (Vulpes vulpes)
из экспериментальных популяций, подвер-
гавшихся длительному отбору по поведению
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в двух контрастных направлениях. Ручные в
течение более 50 поколений отбирались на
дружелюбное отношение к человеку. Агрес-
сивные лисицы прошли не менее 40 поколе-
ний отбора на усиление агрессивного реаги-
рования на человека [Trut et al., 2009].

Нами было показано, что отбор по реакци-
ям на человека затронул некоторые парамет-
ры когнитивного поведения и высшей нерв-
ной деятельности лисиц – агрессивные спо-
собны дольше фокусировать взгляд на
объекте пищевого подкрепления, а у ручных
слабее развита способность к угашению вы-
работанного поведения [Мухамедшина и др.,
2014], выше уровень общей возбудимости и,
предположительно, выше подвижность нерв-
ных процессов и пластичность поведения
[Мухамедшина и др., 2019]. Показано также,
что у ручных лисиц по сравнению с неселек-
ционируемыми по поведению выше скорость
обучения в челночной камере и понижен по-
рог нервно-мышечной возбудимости [Васи-
льева, 1991а, b].

Настоящая работа является продолжением
исследования влияния отбора по поведению
на некоторые когнитивные способности ли-
сиц. Главная цель данной работы состоит в
том, чтобы оценить поведение лисиц при
предъявлении им задачи по дифференциро-
ванию количеств и сравнить особенности по-
ведения ручных, агрессивных и неселекцио-
нированных лисиц в этом эксперименте.

МЕТОДИКА
Место проведения работы

и животные – объект исследования
Работа проводилась на эксперименталь-

ной звероферме ИЦиГ СО РАН (г. Новоси-
бирск), в качестве объекта использовали жи-
вотных из популяций, селекционируемых на
ручное и агрессивное поведение по отноше-
нию к человеку. Все животные, включенные
в эксперимент, были предварительно проте-
стированы по стандартной методике оценки
как ручного, так и агрессивного поведения
[Трут, 1980; Trut, 1999], в эксперимент были
взяты наиболее контрастные животные, с
максимальным проявлением агрессии или
дружелюбия. В исследование также была
включена выборка контрольных лисиц, со-
держащихся в тех же условиях, имеющих та-
кой же опыт контактов с человеком на протя-
жении всей жизни, но не подвергавшихся си-
стематическому отбору по поведению.

Работа проводилась в течение двух после-
довательных лет (2015–2016 гг.). В 2015 г. в ис-
следование были включены животные в воз-
расте полутора лет, а в 2016 г. – лисицы в воз-
расте 6–7 мес., в равном соотношении самцы
и самки. Общее количество предварительно
отобранных животных: 47 ручных, 39 агрес-
сивных и 36 неселекционируемых. В ходе те-
стирования не все они оказались способны
выполнить условия теста, некоторые были ис-
ключены на разных этапах эксперимента (по-
дробнее см. в разделе Результаты), в итоге бы-
ли получены данные для 28 ручных, 33 агрес-
сивных и 31 неселекционируемых лисиц.
Лисицы содержались в стандартных услови-
ях, обычных для коммерческих звероферм, в
клетках размером 90 × 90 × 90 см, располо-
женных в два ряда под общим навесом, по
80 клеток в ряду. Крайне важно подчеркнуть,
что данная работа проводилась в условиях
производственного содержания, в домашней
клетке, поскольку любое перемещение из
привычных условий, или помещение перед
домашней клеткой объемной ширмы, скры-
вающей экспериментатора, повлияло бы на
поведение лисиц сильнее, чем присутствие
человека, к которому все лисицы привыкли в
одинаковой степени. Поскольку основной
идеей эксперимента было изменение поведе-
ния путем отбора [Беляев, 1983], контакты с
человеком для ручных, агрессивных и несе-
лекционируемых по поведению лисиц огра-
ничены процедурами ухода и кормления. Ем-
кости с кормом вдвигали в ту же прорезь в
клетке, в которой обычно располагается “до-
машняя” кормушка. Корм работница выдает
рукой, т.е. все манипуляции в ходе теста были
максимально приближены к той ситуации,
которая ежедневно происходит на ферме при
кормлении животных.

Перед началом эксперимента все отобран-
ные для тестирования животные были расса-
жены так, что соседние клетки в ряду, справа
и слева от каждой тестируемой лисицы, оста-
вались пустыми, чтобы исключить отвлекаю-
щее влияние лисиц, сидящих в соседних
клетках и возбуждающихся при виде под-
кормки, на поведение животного во время те-
ста. На адаптацию к смене домашней клетки
животным давали две недели, после этого
проводили тестирование.

Все тесты проводили в августе–октябре.
Поскольку в данном эксперименте лисицам
предлагалось выбрать между разными коли-
чествами кусочков пищи, необходимым
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условием была пищевая мотивация живот-
ных к получению подкормки, поэтому тест
проводили после суточной пищевой депри-
вации. После прохождения теста все живот-
ные получали суточную порцию корма, неза-
висимо от успешности решения задачи.

Процедура тестирования
Лисице через прорезь в домашней клетке

одновременно (на виду у животного) вдвига-
ли две одинаковые емкости, содержащие раз-
ное количество одинаковых по размеру ку-
сочков вареной печени, и давали возмож-
ность съесть кусочки печени только из той
емкости, которая была ею выбрана.

Как только лисица выбирала одну из емко-
стей с кормом, экспериментатор сразу же
убирал вторую. Всего каждому животному
предъявляли четыре задачи, в порядке услож-
нения: 10:1, 5:1, 10:5 и 3:2. Известно, что спо-
собность к различению количественных со-
отношений подчиняется закону Вебера-Фех-
нера [Gallistel, Gelman, 2000; Lewis et al.,
2005]. Согласно этому закону сложность за-
дачи на распознавание повышается при
уменьшении соотношения и при увеличении
значений сравниваемых количеств. Поэтому
мы исходили из предположения, что наибо-
лее простыми для животных будут те задачи,
в которых в одной из мисок находился только
один кусочек печени, т.е. когда лисице нужно
было сделать выбор между единственным ку-
сочком и несколькими, а более сложными –
те, в которых предъявляли либо большое ко-
личество кусочков как справа, так и слева
(10 и 5), либо разница между двумя предъяв-
ляемыми количествами была минимальной
(3 и 2). В один день животному предъявляли
только одну задачу, в течение теста ее предъ-
являли 30 раз. Интервал между тестами со-
ставлял семь дней, по истечении которых жи-
вотному предъявляли следующую по сложно-
сти задачу. Поскольку голодное животное
мотивировано на возможность получить
больше корма, выбор емкости с большим ко-
личеством кусочков пищи мы принимали за
правильный. Общепринято, что задачи на
различение количеств строятся с предъявле-
нием большего количества с левой и правой
сторон в квази-случайном порядке [Ward,
Smuts, 2007; Hunt et al., 2008; Hanus, Call,
2007]. Ранее мы проводили с лисицами тест
по этой схеме (неопубликованные данные), и
при решении задачи выбора большего коли-
чества мы наблюдали поведение лисиц, кото-

рые предпочитали раз за разом выбирать ем-
кость с кормом на одной стороне (либо спра-
ва, либо слева), независимо от количества
корма в ней. В контексте данного исследова-
ния для выявления особенностей поведения
лисиц при выборе разного количества корма
такие животные представляют отдельный ин-
терес. Поэтому мы поставили получение ими
большего количества в зависимость от их
предыдущего выбора. Мы модифицировали
тест, предъявляя большее количество кусоч-
ков корма на одной и той же стороне до до-
стижения критерия пяти “правильных” вы-
боров подряд. Только после этого большее
количество начинали предъявлять на другой
стороне и делали это также до достижения
пяти “правильных” выборов подряд. Таким
образом, фактически наша задача была све-
дена к переделке навыка выбирать корм с од-
ной из сторон на выбор корма с другой сторо-
ны. (видеозапись доступна на сайте:
http://www.bionet.nsc.ru/razrabotki/prikladnyie-raz-
rabotki/zhivotnovodstvo/lisiczyi/ruchnaya-lisicza-
vyibiraet-bolshee-v-sootnoshenii-10-k-1.html).
Если лисица начинала предпочитать одну
сторону и выбирала при этом меньшее коли-
чество, то она неизбежно получала меньшее
количество до тех пор, пока не сменяла сторону
выбора. Такую форму поведения мы назвали
“латеральные предпочтения” (видеозапись до-
ступна на сайте: http://www.bionet.nsc.ru/raz-
rabotki/prikladnyie-razrabotki/zhivotnovodst-
vo/lisiczyi/agressivnaya-lisicza-vyibiraet-emkost-
s-odnoj-storonyi-nezavisimo-ot-kolichestva-ku-
sochkov-pishhi.html).

Кроме того, для выявления возможных
предпочтений отдельными лисицами правой
или левой стороны мы провели два дополни-
тельных теста с теми же лисицами.

В первом из них экспериментатор на виду
у лисицы последовательно помещал в две
миски одинаковое количество кусочков ла-
комства (4:4), затем миски, как и в основном
эксперименте, вдвигались в прорезь домаш-
ней клетки животного, и лисице предостав-
лялась возможность сделать выбор (и съесть
корм, находящийся в выбранной емкости).
Как только лисица делала выбор, вторую ем-
кость с кормом сразу же выдвигали из клетки.
Так как животному предъявляли одинаковое
количество кусочков на каждой из сторон,
любой выбор можно было оценить как пра-
вильный. В данном тесте мы ставили цель
оценить латеральные предпочтения лисиц.
Поэтому он был ограничен по времени (с
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каждым животным он проводился в течение
7 мин), а не по числу предъявлений. За это
время экспериментатор предъявлял лисице
задачу около 20 раз.

Через день с теми же лисицами проводили
тест с пустой миской. Экспериментатор по-
мещал в одну миску 4 кусочка вареной пече-
ни, другая же миска оставалась пустой, но
при этом экспериментатор делал четыре об-
манных движения, имитируя выкладывание
четырех кусочков во вторую миску (таким об-
разом, количество кусочков в мисках состав-
ляло 4:0). Если лисица выбирала пустую мис-
ку, то в следующем предъявлении эта миска
вновь оставалась пустой, по аналогии со схе-
мой предъявления в основном тесте, когда
экспериментатор повторял одно и то же
предъявление до тех пор, пока лисица не вы-
бирала емкость с большим количеством ку-
сочков. Продолжительность данного теста,
как и предыдущего, составляла 7 мин. Все те-
сты видеорегистрировались, параметры по-
ведения извлекались экспериментатором из
видеозаписи.

Статистическая обработка была осуществ-
лена в пакете программ Statistica 6. Для срав-
нения групп по исследованным показателям
поведения (процент выборов большего коли-
чества; процент выборов пустой миски; про-
цент “латерализации”; число смен стороны
предъявления большего количества; доля ли-
сиц, достоверно выбирающих большее коли-
чество; доля лисиц, исключенных в первый
день тестирования) использовали непарамет-
рические критерии Манна–Уитни (Man-
n_Whitney U test) и 2 × 2 Фишера (F-крите-
рий). Достоверность отличия от случайного
выбора 50:50 оценивали с использованием
критерия falsh discovery rate (FDR) (Benjamini,
Hochberg, 1995). Влияние года (т.е. правомер-
ность отнесения животных, протестирован-
ных в разные годы, к одной выборке) проверя-
лось с помощью однофакторного дисперсион-
ного анализа (ANOVA one-way). Различия
считали достоверными при p ≤ 0.05.

Вся работа с животными проводится в со-
ответствии с международными нормами
охраны животных, используемых в научных
целях (Директива 2010/63/EU Европейского
Парламента и Совета Европейского Союза).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Полученные в работе результаты показы-

вают, что лисицы демонстрируют достаточно

большую вариабельность в решении предъ-
явленных тестов, которая оказалась во мно-
гом связанной с принадлежностью лисицы к
доместицированной, агрессивной или “несе-
лекционированной” группе.

Сравнение результатов выполнения задач
лисицами из трех групп показало следующее.
В решении самой простой задачи, когда раз-
личия между предъявляемыми количествами
кусочков корма максимальное (10 и 1), зна-
чительная часть протестированных лисиц
оказались способны уловить закономерность
предъявления задачи и превзошли критерий
FDR не-случайности выбора большего коли-
чества. Не обнаружено достоверных разли-
чий между группами по доле животных,
успешно решивших задачу 10:1 (рис. 1). В за-
даче 5:1 доля ручных лисиц, неслучайно выби-
равших большее количество, оказалась досто-
верно выше по сравнению с агрессивными и
неселекционируемыми (рис. 1). С усложнени-
ем задачи снижается доля животных, успеш-
но выбирающих большее количество. В соот-
ношениях 10:5 и 3:2 ни одна протестирован-
ная лисица из всех трех групп не превзошла
строгий критерий неслучайности выбора
большего количества FDR.

Определенный нами порядок предъявле-
ния единиц подкрепления приводил к тому,
что когда лисица раз за разом выбирала одну
сторону, она могла соответственно выбрать
меньшее количество кусочков печени не-
сколько раз подряд. Доля таких повторяю-
щихся односторонних выборов меньшего ко-
личества (т.е. суммарное количество выборов
во время “латеральных предпочтений”, отне-
сенное к общему числу предъявлений задачи)
была различной в группах лисиц и в задачах
разной сложности (рис. 2), из которого вид-
но, что она увеличивается с усложнением за-
дачи. Однако в целом ручные лисицы досто-
верно реже (рис. 2) выбирают меньшее коли-
чество кусочков печени несколько (более
двух) раз подряд – по сравнению с неселек-
ционируемыми на протяжении всех тестов
(10:1, 5:1, 10:5, 3:2) и по сравнению с агрессив-
ными – на протяжении всех тестов, кроме
3:2.

На рисунке 3 отражен процент выборов во
время латеральных предпочтений для самой
простой задачи (10:1) отдельно у лисиц, кото-
рые достоверно неслучайно выбирали боль-
шее количество кусочков, и у всех остальных
протестированных животных для каждой
группы. На этой гистограмме видно, что по-
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казатель латерализации у успешных лисиц не
различается между тремя исследованными
выборками и в среднем не превышает 15%.
Это значение достоверно меньше, чем у
остальных (неуспешных) протестированных
животных, для которых показаны различия
между группами по этому показателю. Сред-
ний процент латерализации у ручных лисиц,
которые не достигли критерия неслучайного
выбора, оказался достоверно ниже, чем у
агрессивных и неселекционируемых лисиц.
Такая особенность поведения ручных лисиц
приводит к тому, что они достигают критерия
пяти правильных выборов подряд быстрее,
чем неселекционируемые лисицы (достовер-
но) и агрессивные (на уровне тенденции)
(рис. 4).

В эксперименте, когда лисицам предлага-
лось выбрать между пустой миской и четырь-
мя кусочками печени (4:0), процент выборов
пустой миски оказался достоверно ниже у не-
селекционируемых по поведению лисиц, чем
у ручных и агрессивных (рис. 5). Процент вы-
боров во время латеральных предпочтений
(предпочтений пустой миски, предъявляе-
мой на одной стороне) в этом тесте оказался
также достоверно ниже у неселекционируе-
мых лисиц, чем у ручных и агрессивных. В то

время как между выборками из контрастных
по поведению популяций не было показано
достоверных различий по этому показателю
(рис. 5).

В эксперименте с равным количеством ку-
сочков печени (4:4) мы оценивали процент
выборов во время латеральных предпочте-
ний. Если лисица два или более раз подряд
выбирала емкость с кормом на одной стороне
(независимо – справа или слева), эти выборы
мы относили к латеральным предпочтениям.
Данный показатель в этом тесте во всех трех
исследованных группах оказался достоверно
выше случайного уровня (50%). Он составил
для ручных лисиц 84,9% выборов (n = 14; p ≤
≤ 0.01 по сравнению со случайным уровнем
50:50, F-критерий), для агрессивных лисиц
86% выборов (n = 15; p ≤ 0.01 по сравнению со
случайным уровнем 50:50, F-критерий), для
неселекционируемых по поведению лисиц
86,8% выборов (n = 16; p ≤ 0.01 по сравнению
со случайным уровнем 50:50, F-критерий).
Между представителями из популяций по

Рис. 1. Процент лисиц, которые достоверно не-
случайно выбирали большее количество кусоч-
ков печени в соотношениях 10:1 и 5:1. # – p <
< 0.01 по сравнению с 10:1. * – p < 0.05; ** – p <
< 0.01 по сравнению с ручными лисицами.
Fig. 1. The percent of foxes, who choose more quan-
tity of liver pieces significantly above chance in tasks
10:1 and 5:1. # – p < 0.01 in comparison with 10:1.
* – p < 0.05; ** – p < 0.01 in comparison with tame
foxes.
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Рис. 2. Процент ошибочных выборов во время
латеральных предпочтений в соотношениях
10:1, 5:1, 10:5 и 3:2. # – p < 0.05; ## – p < 0.01
по сравнению со случайным выбором 50:50.
** – p < 0.01 по сравнению с агрессивными и не-
селекционируемыми лисицами. ££ p ≤ 0.01 по
сравнению с неселекционируемыми лисицами.
Fig. 2. Percent of wrong choices during uni-lateral
choices in tasks 10:1, 5:1, 10:5 and 3:2. # – p < 0.05;
## – p <0.01 in comparison with choice “by
chance” – 50:50. ** – p < 0.01 in comparison with
aggressive and unselected foxes. ££ p ≤ 0.01 in com-
parison with unselected foxes.
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данному показателю не было показано досто-
верных различий.

Также мы считаем интересными данные о
доле лисиц (рис. 6), которых пришлось ис-
ключить из эксперимента во время первого
дня тестирования (когда предъявлялось соот-
ношение 10 и 1 кусочков). Эти животные сна-
чала проявляли безудержные попытки ута-
щить одну из емкостей с кормом в глубь клет-
ки без стремления съесть корм, затем после
естественного угасания этой реакции силь-
ного возбуждения они уходили к дальней
стенке клетки и переставали подходить к
мискам с кусочками корма. Если животное
не подходило к емкостям с кормом в течение
пяти минут, экспериментатор принимал ре-
шение исключить его из эксперимента. Такое
поведение наблюдалось либо на самом по-
следнем этапе адаптации к процедуре тести-
рования (видеозапись доступна на сайте:
http://www.bionet.nsc.ru/razrabotki/priklad-
nyie-razrabotki/zhivotnovodstvo/lisiczyi/ruchnaya-
lisicza-vozbuzhdenie-i-posleduyushhij-otkaz-ot-
korma.html), когда экспериментатор предъ-

являл лисице одну из емкостей с кусочком
пищи, дожидаясь, пока она не начинала съе-
дать корм сразу при помещении емкости в
прорезь клетки. Либо лисица могла демон-
стрировать такое поведение в любой момент
в течение первого теста (10:1), успешно прой-
дя все предыдущие этапы адаптации к нему.
На рисунке 6 видно, что доля животных, ко-
торых пришлось исключить, оказалась до-
стоверно выше у ручных лисиц, чем у агрес-
сивных и неселекционируемых.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
На основе полученных результатов, не-

смотря на большие индивидуальные разли-
чия между лисицами в решении тестов, мы
попытались выделить для каждой из исследо-
ванных групп некоторые общие характери-
стики поведения.

Доместицируемые лисицы чаще меняют
сторону выбора, не проявляя латеральных
предпочтений какой-либо одной стороны
(рис. 1), что, по нашему мнению, характери-
зует большую пластичность их поведения по
сравнению с агрессивными и неселекциони-
руемыми, которая была также показана ранее
в тесте на переделку инструментального на-
выка [Мухамедшина и др., 2019]. Именно

Рис. 3. Процент ошибочных выборов во время
латеральных предпочтений в тесте с соотноше-
нием кусочков 10:1 для лисиц, которые досто-
верно неслучайно выбирали большее количе-
ство (успешные, У) в сравнении с лисицами, у
которых выбор большего достоверно не отли-
чался от случайного (неуспешные, Н). *** p ≤
≤ 0.001 по сравнению с агрессивными и несе-
лекционируемыми лисицами. ### – p < 0.001
разница между “успешными” и “неуспешными”.
Fig. 3. Percent of wrong choices during uni-lateral
choices in task 10:1 – separately for foxes who
choose more quantity significantly above chance
(“successful”) and “unsuccessful” (who choose
quantity “by chance”). *** p ≤ 0.001 in comparison
with aggressive and unselected foxes. ### – p <
< 0.001 in comparison with “unsuccessful”.
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Рис. 4. Число предъявлений задачи на одной и
той же стороне до первых пяти правильных вы-
боров подряд.* – p <0.05; ** – p <0.01 по сравне-
нию с неселекционируемыми лисицами.
Fig. 4. The number of task submissions on the same
side before firstly reaching of five correct choices.
* – p < 0.05; ** – p < 0.01 in comparison with unse-
lected foxes.
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предъявление большего количества на одной
и той же стороне при такой стратегии поведе-
ния делает возможным более быстрое обуче-
ние методом проб и ошибок (видеозапись
доступна на сайте: http://www.bionet.nsc.ru/raz-
rabotki/prikladnyie-razrabotki/zhivotnovodst-
vo/lisiczyi/ruchnaya-lisicza-obuchaetsya-vyibirat-
bolshee-kolichestvo-kusochkov-metodom-prob-i-
oshibok.html). Все лисицы, успешно выбирав-
шие большее количество, демонстрировали
низкий уровень односторонних выборов
(рис. 3). Доля односторонних выборов у руч-
ных ниже, чем у агрессивных и неселекцио-
нируемых лисиц, что, по нашему мнению,
влияет на их успешность в выборе большего
количества в задаче 5:1 (рис. 2). Тем не менее
с возрастанием сложности задачи ручные
также начинают чаще выбирать емкость с
кормом на одной и той же стороне (рис. 1).

В экспериментах по оценке способности к
экстраполяции направления движения сти-
мула Л.В. Крушинский также наблюдал ана-
логичную форму поведения у разных видов
животных – односторонние обходы ширмы,
не зависящие от направления движения сти-
мула. Одной из причин односторонних обхо-
дов он предполагал перенапряжение нервной
системы после неоднократного предъявле-
ния сложной задачи как своеобразную форму
защиты ЦНС от перенапряжения [Крушин-

ский, 2009]. Он наблюдал подобные ухудше-
ние решения задач и невротические состоя-
ния только у успешно решающих особей. Ги-
потеза о том, что одной из причин, по
которой животные могут предпочтительно
выбирать емкость с одной и той же стороны,
является нервная перегрузка, подтверждает-
ся и результатами дополнительного теста, в
котором одна из емкостей, вдвигаемых экс-
периментатором в домашнюю клетку живот-
ного, оставалась пустой (рис. 4).

Процент выборов пустой миски у ручных
лисиц не отличался от такового у агрессив-
ных, но был достоверно выше, чем у неселек-
ционируемых лисиц (при этом среди всех
протестированных лисиц мы не обнаружили
ни одной, которая выбирала бы пустую миску
на протяжении всего теста). Хронологически
этот тест проводился нами в последнюю оче-
редь. Такое на первый взгляд ненормальное по-
ведение ручных лисиц можно объяснить, по-
видимому, их неспособностью затормозить по-
ведение, которое ранее приводило к получе-
нию пищи, поскольку во всех предыдущих те-
стах пища находилась в обеих мисках. Это под-
тверждается результатами теста на способность
к угашению, которая также оказалась ниже у
ручных [Мухамедшина и др., 2014].

Что касается агрессивных лисиц, некото-
рые из них во время теста 4:0, при выборе пу-
стой емкости в состоянии возбуждения начи-
нали демонстрировать агрессивное поведе-
ние по отношению к вдвигаемой емкости,
но при следующем предъявлении они сно-

Рис. 5. Процент выборов лисицами пустой мис-
ки (“0”) и процент выборов во время латераль-
ных предпочтений (“Л”); тест 4:0, описание в
тексте. ** – p < 0.01 по сравнению с ручными и
агрессивными лисицами.
Fig. 5. The percent of choices of empty container
(“0”) and percent of choices during uni-lateral
choices (“Л”); test 4:0, description in the text.
** – p < 0.01 in comparison with tame and aggres-
sive foxes.
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Fig. 6. Percent of foxes, who was excluded from ex-
periment in test 10:1. ** p ≤ 0.01 in comparison with
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ва выбирали пустую емкость (видеозапись
доступна на сайте: http://www.bionet.nsc.ru/raz-
rabotki/prikladnyie-razrabotki/zhivotnovodst-
vo/lisiczyi/agressivnaya-lisicza-demonstriruet-pred-
pochtenie-pustoj-emkosti-v-dopolnitelnom-eks-
perimente.html). Такое поведение является
ярким примером того, что в случаях выборов
пустой миски из-за высокого напряжения
нервной системы агрессивные лисицы так
же, как и ручные, не могут затормозить эту
форму поведения, но, с нашей точки зрения,
по другой причине. В тесте 4:0 перегрузка у
агрессивных лисиц, по-видимому, вызывает-
ся необходимостью делать выбор, что может
являться подтверждением снижения у них
подвижности нервных процессов. О сниже-
нии подвижности нервных процессов у
агрессивных лисиц свидетельствует также и
более низкая скорость переделки инструмен-
тального навыка [Мухамедшина и др., 2019].

В тесте 4:0 неселекционируемые лисицы
демонстрируют достоверно меньший про-
цент латеральных предпочтений и выборов
пустой миски, чем ручные и агрессивные ли-
сицы. По-видимому, они в целом менее эмо-
циональны и меньше подвержены фрустра-
ции, чем ручные и агрессивные, поэтому спо-
собны затормозить выбор пустой миски,
который не является адаптивным. Меньшая
эмоциональность неселекционируемых ли-
сиц подтверждается и данными по их вокаль-
ной активности – частота следования звуков
(которая является косвенным показателем
повышенной эмоциональности), у них ниже
по сравнению с ручными и агрессивными
[Гоголева и др., 2017], а также нашими иссле-
дованиями [Мухамедшина и др., 2019].

Неселекционируемые по поведению лиси-
цы явились исходной популяцией, с которой
начинался процесс отбора как на ручное, так
и на агрессивное поведение. Однако факти-
чески неселекционируемые лисицы также в
некоторой степени претерпевают изменения
в сторону повышения толерантности по от-
ношению к человеку. Но в целом по многим
показателям эта популяция оказывается бли-
же к агрессивным лисицам. Так, было пока-
зано, что неселекционируемые и агрессив-
ные лисицы используют одинаковый набор
звуков при контактах с человеком [Гоголева и
др, 2017]. По содержанию АКТГ и кортизола
в плазме крови не было различий между
агрессивными и неселекционируемыми по
поведению лисицами ни в покое, ни на фоне
эмоционального стресса [Оськина и др.,

2008]. По проценту выборов большего коли-
чества кусочков и проценту выборов во время
латеральных предпочтений неселекциониру-
емые лисицы также оказались ближе к агрес-
сивным лисицам, чем к ручным. Врожденная
осторожность лисиц из неселекционируемой
популяции ограничивает их исследователь-
ское поведение. Поэтому нам представляется
естественным, что неселекционируемые ли-
сицы не стремятся к активному поиску вари-
антов при решении когнитивной задачи. Ве-
роятно, это может являться одной из причин,
по которой неселекционируемые лисицы ока-
зались склонными к односторонним выборам.

Из представленных в нашей работе данных
следует, что лисица (Vulpes vulpes) демонстри-
рует достаточно большую вариабельность ре-
акций в предъявленных тестах, которая оказа-
лась во многом связанной с характером пове-
дения по отношению к человеку.

ВЫВОДЫ
1. Основное различие в стратегии поведе-

ния лисиц в тестах с предъявлением разного
количества кусочков корма по заданной схе-
ме сводится к большей выраженности у
агрессивных и неселекционируемых такой
формы поведения, как выбор емкости с ка-
кой-либо одной стороны (либо только пра-
вой, либо левой), независимо от количества
кусочков пищи в ней.

2. При решении наиболее простой задачи
(различение 10 и 1 кусочков корма) одинако-
вый процент лисиц из ручной, агрессивной и
неселекционированной по поведению попу-
ляций достигли критерия неслучайности вы-
боров большего количества кусочков пищи.

3. Ручные лисицы продемонстрировали
большую успешность в решении задачи 5 и 1 по
сравнению с агрессивными и неселекциониру-
емыми, благодаря большей вариативности их
поведения (более частая смена сторон выбора).

Выражаем благодарность сотрудникам ЦКП
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BEHAVIOR OF DOMESTICATED AND AGGRESSIVE FOXES (VULPES VULPES) 
IN CHOICE TRIALS WITH DIFFERENT QUANTITIES OF FOOD PIECES

I. A. Mukhamedshinaa,#, A. V. Kharlamovaa,##, and L. N. Truta

aFederal state budget scientific institution “The federal research center Institute of cytology and genetics 
of Siberian branch of the Russian academy of sciences” (ICG SB RAS), Moscow, Russia

#e-mail: aden_66@mail.ru
##e-mail: kharlam@bionet.nsc.ru

In foxes, selectively bred for tame and aggressive behavior toward humans and in foxes of unselected
population, the behavior was analyzed in trials with different quantities of equal size food items,
presented in the special cups. In these trials an animal had to discriminate between two cups con-
taining different numbers of food items. Four different ratios of food items numbers were used:
10 pieces versus 1; 5 versus 1; 10 versus 5 and 3 versus 2. The correct response was the choice of larg-
er quantity. The greater number of food pieces was presented on the same side until the animal
made five correct choices in a row. As soon as the five correct choices were performed the food
started to be presented on the other side up to “5 correct choices” again. Thus the design of the ex-
periment looked as the series of subsequent reversals of the learned reactions – choices of the larger
quantities of food items. In the trials, when ratio between the quantities of food pieces, presented
on the left and right sides, was maximal (10 versus 1), 46% tame, 38% unselected and 36% aggres-
sive foxes were successful (the proportions of correct choice being significantly above the chance
level) with no significant differences between the groups studied. In choice trials of 5 vs 1 food piec-
es the tame foxes only used the strategy to choose the larger quantity of food pieces (evaluated by
the left-right side reversals), being more successful, than aggressive and unselected animals. In
more complicated choice versions (10 versus 5 and 3 versus 2) the proportions of unilateral choices
irrespective to the quantities of food items increased in all groups. The behavioral peculiarities
which presumably could determine the differences observed are discussed.

Keywords: domestication, aggressiveness, selection for behavior, cognitive abilities, behavior in a
choice situation
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