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Аннотация. Работа посвящена изучению процессов поведенческой адаптации животных как элементу 
копинг-стратегии. Исследовательское поведение имеет определенную структуру, предполагающую 
наиболее эффективный сценарий адаптации животного к стрессогенной ситуации, создаваемой 
в искусственных условиях эксперимента (открытое поле). Энтропия поведения как мера упорядоченности 
или неупорядоченности поведения в «открытом поле» предполагает различные варианты присутствия 
и чередования поведенческих актов. Поведенческие акты «локомоция» и «неподвижность» имеют 
специфический характер динамики включения в поведенческий сценарий у низкоэнтропийных 
и высокоэнтропийных животных. Учет отдельно взятых поведенческих актов не является достаточным 
критерием для определения особенностей существующих в конкретно заданной популяции животных 
определенных копинг-стратегий. Для этого необходимо учитывать конкретные сочетания поведенческих 
актов в ходе экспериментальных серий. Такой устойчивой вариативной группой является сочетание 
некоторых поведенческих актов относительно друг друга. Вариации между поведенческими актами 
«груминг» и «обнюхивание» с другими актами, включенными в анализ поведения в соответствии 
с методикой И. Ю. Забродина, приобретают различный вид у животных, включенных в группы, 
различающиеся по показателю энтропии. Исследование вероятностного присутствия тех или иных 
поведенческих актов у крыс, отличающихся по показателю энтропии поведения, показывает наличие 
поведенческих диад, маркеров, характерных для высокоэнтропийных или низкоэнтропийных 
животных.

Ключевые слова: открытое поле, поведенческая адаптация, паттерны поведения, крысы, энтропия 
поведения, копинг-стратегии
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Abstract. This work is devoted to the study of behavioral adaptation in animals as an element of the coping 
strategy. Our research followed a certain pattern which involved the most effective scenario for the animal’s 
adaptation to stress artificially generated in experimental conditions (‘open field’). The entropy of behavior, 
as a measure of the order or disorder of behavior in the ‘open field’, implies various options of the presence 
and alternation of behavioral acts. In particular, ‘locomotion’ and ‘immobility’ have specific dynamics 
of inclusion in the behavioral scenario in low- and high-entropy animals. Considering individual behavioral 
acts is not sufficient to determine the characteristics of specific coping strategies in a given animal population. 
To do this, we should factor in specific combinations of behavioral acts during experimental series. Such 
a stable variable group is a relative combination of a number of behavioral acts. Variations between such 
behavioral acts as ‘grooming’ and ‘sniffing’ along with other acts included in the analysis of behavior 
in accordance with I. Y. Zabrodin’s methodology look different in animals included in groups that vary 
in entropy. The study of the probabilistic presence of certain behavioral acts in rats that differ in the entropy 
of behavior shows the presence of behavioral dyads — markers typical of high- or low-entropy animals.

Keywords: open field, behavioral adaptation, behavioral patterns, rats, entropy of behavior, coping strategies

Введение

Изучение процессов высшей нервной дея-
тельности филогенетически развитых позво-
ночных животных сопряжено с  наличием  
объективных затруднений в интерпретации 
результатов и необходимости соблюдения мно-
жества условий в организации эксперимента. 
Если человек, при всей сложности организации 
его мозга, может быть изучен комплексно, 
включая определение психологического, ней-
рофизиологического статуса текущих состояний 
и индивидуально-типологических особенностей, 
то интерпретация сведений и данных об особен-
ностях функционирования центральной нервной 
системы (ЦНС) и высшей нервной деятельности 
(ВНД) животных исходит из детального анали-
за поведения. По И. П. Павлову (Гиппенрей-

тер 1988; Юдицкий и др. 2014), особенности ВНД 
животных могут быть определены с помощью 
демонстрируемых в ходе эксперимента вариаций 
проявляемых поведенческих актов. Ряд авторов 
соотносит характеристики ВНД со скоростью 
выработки условных рефлексов (Забродин и др. 
1983), с характером протекающих вегетативных 
реакций (Маркель 1981). Поведение рассматри-
вается как динамичная и генетически детерми-
нированная система, целью которой является 
достижение адаптации к стресс-факторам сре-
ды (Беляков и др. 2022; Бережной и др. 2015; 
Кожемякина и др. 2016). 

Вместе с тем можно отметить наличие мето-
дологических проблем изучения особенностей 
ВНД животных. Так, Р. Хайнд (Хайнд 1975) по-
лагает, что для описания поведения на практи-
ке применяются два основных подхода: учет 
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силы, амплитуды, организации физиологических 
реакций, систем организма и описание так на-
зываемого поискового поведения. Метод поис-
кового поведения предполагает нахождение 
животного в стрессовой ситуации, в замкнутом 
пространстве с ярким освещением и необходи-
мостью поиска выхода из круга (квадрата) (Ка-
луев 2002). Это позволяет исследователю за-
фиксировать определенные типологически 
очерченные комплексы характеристик поведе-
ния животного. 

Точное определение особенностей ВНД, про-
являемых в ходе поведенческой адаптации, оста-
ется достаточно проблематичным, поскольку 
один и тот же поведенческий акт интерпретиру-
ется диаметрально противоположными эмоцио-
нальными и вегетативными состояниями субъ-
екта (Забродин и др. 1983; Шекунова и др. 2013).

Важно понимать, что сам факт проявления 
двигательной активности — это общебиоло-
гическая особенность животных, связанная  
с необходимостью добывать пищу, проявление 
поисковой активности (копинг-стратегии), по-
этому в отношении таких мелких млекопитающих, 
как крысы или мыши, эта двигательная детер-
минанта может быть связана и с высоким уров-
нем энергообмена. В связи с вышеизложенным 
интерпретировать «локомоцию», включая ее как 
аргумент в обоснование «высокоактивного» 
поведения, не имеет смысла без подкрепления 
сведениями, характеризующими работу других 
систем организма в ситуации стресса у изучае-
мого биологического вида. Акт «сидение» может, 
на первый взгляд, означать отсутствие каких-
либо реакций и событий, но при детальном 
рассмотрении неподвижность — это реакция 
переключения от одного поведенческого акта 
к другому и вполне может быть активно про-
явлена у  так называемых высокоактивных  
животных. Сидение может сопровождаться 
интенсивным вегетативным напряжением, по-
этому Ю. А. Александровский трактует эту 
«пассивность» как диаметрально различные 

состояния — от своеобразной защиты до де-
прессивноподобного состояния (Вальдман, 
Александровский 1987). Анализ включения 
в поведение животного тех или иных поведен-
ческих актов, их частоты и вероятностности 
сочетаний друг с другом — это следование фун-
даментальности в представлениях о поведении. 
Н. А. Бернштейн (Бернштейн 1990) определяет 
чередование актов как необходимость сочетания 
«локомоции» и афферентного синтеза. 

В связи с этим целью настоящего исследова-
ния явилось изучение поведенческих паттернов, 
являющихся маркерами индивидуально-типо-
логических особенностей ВНД, исходя из ре-
зультатов определения энтропии поведения 
крыс по методике И. Ю. Забродина в тесте «от-
крытого поля».

Материалы и методы

Эксперимент был проведен на 30 белых кры-
сах-самцах линии Вистар, которых содержали 
в стандартных условиях вивария в соответствии 
с правилами содержания и ухода за лаборатор-
ными животными. Сессии определения показа-
теля энтропии поведения (на протяжении че-
тырех суток, ежедневно в течение пяти минут) 
проводили в утреннее время, в освещенном 
«открытом поле», в условиях, исключающих 
влияние дополнительных звуковых или визу-
альных стимулов. Животные были распределе-
ны на четыре группы, отличающиеся друг от дру-
га по показателю энтропии поведения (табл. 1). 
Показатель «энтропии поведения» был рассчи-
тан по формуле:

Н= – Σ PI log₂ PI ΣPijlog₂Pij Σ ijklog ₂Pijk,

где Н — показатель энтропии, РI — вероятность 
появления i-го поведенческого акта; Pij — веро-
ятность появления i-го поведенческого акта 
за j-м состоянием; Pijk — вероятность следования 
трех поведенческих актов друг за другом.

Табл. 1. Энтропия поведения крыс в открытом поле в течение экспериментальной серии

Группы животных / количество животных в группе 1/11 2/8 3/6 4/6
Показатель энтропии (Е) 1,286 + 0,098 1,173 + 0,062 1,019 + 0,054 0,771 + 0,115
р-значение при α = 0,05 р < 0,001 р < 0,001 р < 0,001 р < 0,001

Table 1. Entropy of rat behavior in an open field during the experimental series

Animal groups / number of animals in a group 1/11 2/8 3/6 4/6
Entropy index (E) 1.286 + 0.098 1.173 + 0.062 1.019 + 0.054 0.771 + 0.115
р value at α = 0.05 р < 0.001 р < 0.001 р < 0.001 р < 0.001
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Исходя из вероятности проявления тех или 
иных поведенческих актов (локомоция (движе-
ние животного по замкнутому периметру поля), 
обнюхивание, вертикальная стойка, груминг, 
неподвижность, движение на месте, норковый 
рефлекс, вертикальная стойка на стенку) опре-
делялась некая поведенческая системность. 
Автор методики (И. Ю. Забродин) соотносит 
показатель энтропии с индивидуально-типоло-
гическими особенностями ВНД. По полученным 
результатам в «высокоэнтропийную» группу 
определены 11 крыс (средний показатель эн-
тропии поведения — 1,286), в «низкоэнтропий-
ную» — 6 (0,771).

Результаты и обсуждение

Подробный анализ вероятностного проявле-
ния тех или иных поведенческих форм актив-
ности показал, что ряд актов имел преиму- 
щественную представленность в ходе экспери-
ментальных серий. Так, вероятность проявления 
поведенческих актов «локомоция» (средние 
арифметические показатели представленно- 
сти данного акта животных двух выделенных  
по показателю энтропии групп — 0,228/0,237, 
Д = 0,089/0,105), «обнюхивание» (0,169/0,159,  

Д = 0,078/0,063), «вертикальная стойка на стенку» 
(0,19/0,27, Д = 0,035886493/0,01030690) суще-
ственно больше в сравнении с иными поведен-
ческими актами, что показывает определенное 
их превалирование над другими формами по-
ведения у всех групп животных. Однако показа-
тель вероятности представленности данных 
поведенческих актов у низкоэнтропийных и вы-
сокоэнтропийных особей имел достоверные 
отличия. Предположительно это может быть 
связано с тем, что вероятность появления каж-
дого элементарного поведенческого акта связа-
на или упорядочена в соответствии с особой, 
свойственной каждой отдельной группе адап-
тивной стратегией к стрессовым условиям «от-
крытого поля» (Забродин и др. 1983). По мнению 
И. Ю. Забродина, преобладание акта «локомоция» 
(к примеру, количество пересеченных квадратов) 
свидетельствует о наличии бедного поведенче-
ского арсенала, когда животное перемещается, 
проявляя низкую адаптивность в заданных, 
стрессовых условиях. Это подтверждается полу-
ченными нами данными, поскольку и высоко-
энтропийные, и низкоэнтропийные животные 
практически одинаково проявляли присутствие 
поведенческих актов «локомоция» (пересечение 
квадратов) и «сидение» (табл. 2).

Табл. 2. Показатели проявления актов «локомоция» и «сидение» в ходе эксперимента группами  
с высокой и низкой энтропией поведения

Вероятность проявления акта  
«локомоция»

Вероятность проявления акта  
«сидение»

Группа животных с показателем 
высокой энтропии (Н) 0,26 + 0,006 при р < 0,05 0,056 + 0,004 при р < 0,02

Группа животных с показателем 
низкой энтропии (Н) 0,29 + 0,007 при р < 0,05 0,034 + 0,002 при р < 0,02

Table 2. Indicators of the manifestation of the acts of ‘locomotion’ and ‘sitting’ during the experiment  
with groups with high and low entropy of behavior

Probability of ‘locomotion’ Probability of ‘sitting’

Group of animals with a high  
entropy index (H) 0.26 + 0.006 at p < 0.05 0.056 + 0.004 at p < 0.02

Group of animals with a low  
entropy index (H) 0.29 + 0.007 at p < 0.05 0.034 + 0.002 at p < 0.02

Таким образом, и «богатый», и «бедный» 
поведенческий арсенал включал присутствие 
двигательных актов, обязательных для поведен-
ческой адаптации данного биологического вида, 
определявших копинг-стратегию, а не частные 
особенности ВНД. Первая минута поведенческой 
адаптации к «открытому полю» и для «высоко-
энтропийных», и для «низкоэнтропийных» крыс 
характеризуется максимальным показателем 

вероятности включения акта «локомоция» в по-
веденческий сценарий. Анализ гистограммы, 
характеризующей динамику вероятности про-
явления акта «локомоция» в течение пяти минут 
эксперимента, показывает снижение включае-
мости этого акта в поведенческий арсенал в ходе 
адаптации к «открытому полю» у «высокоэн-
тропийных» животных на 29,9% (рис. 1А), у «низ-
коэнтропийных» — на 11% (рис. 1В).
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Достаточно устойчивое нарастание присут-
ствия акта «неподвижность» у двух групп, про-
тивоположно различающихся по показателю 
энтропии поведения, свидетельствует в пользу 
суждения о том, что показатель двигательной 
активности не определяется только лишь фак-
том проявления поведенческой пассивности 
в эксперименте. Очевидно, что имеет значение 
наличие неких паттернов поведения, которые 
позволяют выявить индивидуально-типологи-
ческие различия в группе, разделив животных 
по показателю энтропии поведения. Вместе 
с тем, как было отмечено И. Ю. Забродиным 
(Забродин и др. 1983), заметные колебания ве-
роятности тех или иных актов свойственны 
лишь тем формам поведения, которые не игра-
ют определяющей роли в структуре поведенче-
ской адаптации. Учет отдельно взятых пове- 
денческих актов не является достаточным кри-
терием для определения особенностей ВНД, 
поэтому необходимо учитывать конкретные 
сочетания поведенческих актов в ходе экспери-
ментальных серий. Анализ гистограммы, харак-
теризующей динамику вероятности проявления 
акта «неподвижность» у «высокоэнтропийных» 
животных, показывает повышение включаемо-
сти этого акта в поведенческий арсенал в ходе 
адаптации к «открытому полю» на второй ми-
нуте по сравнению с первой на 79,2%, на третьей 
по сравнению со второй — на 35,6%, на четвер-
той по сравнению с  третьей  — на 30,08%,  
на пятой по сравнению с четвертой — на 32,1% 
(рис. 2А). Вместе с тем у «низкоэнтропийных» 

животных в первые две минуты поведенческий 
акт «неподвижность» не проявляется. На чет-
вертой минуте по сравнению с третьей показа-
тель вероятности акта «неподвижность» сни-
жается на 47,52%, однако с четвертой на пятую 
повышается на 84,4% (рис. 2В). Динамика веро-
ятности проявления поведенческого акта «не-
подвижность» имеет характер нарастания в те-
чение опытных серий, однако существенно 
различается у высокоэнтропийных и низкоэн-
тропийных крыс.

По результатам наших исследований такой 
устойчивой вариативной группой является 
следование некоторых поведенческих актов 
относительно друг друга. Так, частота такого 
поведенческого акта, как «груминг», опреде-
ляет частоту проявления актов «вертикальная 
стойка (r = 0,4705), «вертикальная стойка на стен-
ку» (r = 0,138), «неподвижность» (r = 0,181). 
В то же время «груминг» определяется про-
явлением актов «движение на месте» (r = 0,477), 
«обнюхивание» (r = 0,432), «локомоция» (0,327). 
Иными словами, устойчивые сочетания по-
веденческих актов «груминг — вертикальная 
стойка», «груминг — вертикальная стойка 
на стенку», «груминг — неподвижность», «дви-
жение на месте — груминг», «обнюхивание — 
груминг», «локомоция — груминг» являются 
наиболее встречающимися «диадами», пере-
ходящими друг в друга и определяющими ус-
ловный поведенческий «рисунок» конкретно-
го животного (Юдицкий и др. 2014). Учитывая, 
что многие исследователи определяют «груминг» 

Рис. 1. Динамика вероятностного проявления поведенческого акта «локомоция»  
в ходе экспериментальных серий. А — крысы с высоким показателем энтропии.  

В — крысы с низким показателем энтропии

Fig. 1. Dynamics of probabilistic manifestation of the behavioral act of ‘locomotion’ during experimental series. 
A — rats with a high entropy score. B — rats with a low entropy score

A B
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как некое состояние, обратно пропорциональ-
но отражающее наличие уровня тревожности, 
как внешний маркер наличия интенсивных 
эмоциональных переживаний в ходе адаптации 
к стресс-факторам (Ахмадеев и др. 2015; Ге-
воркян 2017; Калуев 2002) или проявление 
«смещенной активности» (Бережной и др. 
2015), когда животное не может исключить 
обстановочные факторы и не имеет возмож-
ности их преодолеть, данный поведенческий 
акт служит некой предпосылкой для следова-
ния другого поведенческого акта, или им 
животные заканчивают какой-либо локомо-
торный компонент исследования поля.

Другими поведенческими диадами являются 
«обнюхивание — движение на месте» (r = 0,343), 
«вертикальная стойка — обнюхивание» (r = 
0,466), «вертикальная стойка на стенку — обню-
хивание» (r = 0,458), «локомоция — обнюхивание» 
(r = 0,216). «Обнюхивание» можно охарактери-
зовать как поведенческий акт, свидетельствую-
щий о перцептивной активности животного, 
которая идет на смену поисковой активности, 
выражаемой в виде локомоции. Это подтверж-
дает отсутствие корреллятивных связей между 
актами «обнюхивание — локомоция», а также 
«обнюхивание — норковый рефлекс». Эти акты 
являются яркими маркерами поисковой актив-
ности (Апрятин и др. 2021; Симонов 1987), вы-
ражаемой в движении во всех возможных пло-
скостях (включая «вертикальные стойки»), 
основой которых является изучение простран-
ства через локомоцию. Изучение пространства 

через сенсорные каналы имеет иной характер, 
поскольку оглядывание, обнюхивание простран-
ства — это дистантные способы осуществить 
сбор сигналов об окружающей среде. Вместе 
с тем характер связей между поведенческими 
актами в диадах имеет различный вид у крыс, 
отличающихся по показателю энтропии пове-
дения (Н) (табл. 3). Так, у высокоэнтропийных 
животных «вертикальная стойка» определяет 
вероятность проявления акта «обнюхивание» 
(r = –0,491), вместе с тем у низкоэнтропийных 
животных, напротив, «обнюхивание» опреде-
ляет возникновение диады «обнюхивание — 
вертикальная стойка» (r = 0,15). «Движение 
на месте» определяется предшествующим актом 
«обнюхивание» (r = 0,411) у высокоэнтропийных 
животных, этот же поведенческий акт предше-
ствует «обнюхиванию» у низкоэнтропийных 
животных (r = 0,152). «Обнюхивание» является 
или причиной, или следствием поведенческих 
актов так называемой поисковой активности, 
характеризуя состояние перехода от движения 
как такового (причем зачастую в вертикальной 
плоскости) к сенсорной перцепции сигналов 
извне. Однако высокая энтропия поведения 
предполагает большее включение акта «движе-
ния на месте» как способности оперативно 
переключить поведенческую стратегию с одной 
направленности (сенсорная перцепция) на дру-
гую («локомоция»). У низкоэнтропийных жи-
вотных акт «обнюхивание» не проявляет по-
добной прочной связи с  актом «движение 
на месте». 

Рис. 2. Динамика вероятностного проявления поведенческого акта «неподвижность» 
 в ходе экспериментальных серий. А — крысы с высоким показателем энтропии.  

В — крысы с низким показателем энтропии

Fig. 2. Dynamics of probabilistic manifestation of the behavioral act of ‘immobility’ during experimental series. 
A — rats with a high entropy score. B — rats with a low entropy score

A B
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Табл. 3. Взаимозависимость проявления акта «обнюхивание» с другими поведенческими актами  
в ходе экспериментальных серий

Группы крыс, отличающиеся 
по показателю Н (энтропия 

поведения)

Коэффициенты корреляции между показателем вероятности проявления 
поведенческого акта «обнюхивание» и вероятностью появления актов

Неподвижность Вертикальная 
стойка

Движение  
на месте

Вертикальная 
стойка на стенку

Высокоэнтропийные крысы –0,374* –0,491** 0,411** –0,202
Низкоэнтропийные крысы –0,219 0,150 –0,152 –0,525**

Примечание: * — при р < 0,005, ** — при р < 0,001.

Table 3. Interdependence between the manifestation of ‘sniffing’ and other behavioral acts  
during the experimental series

Groups of rats that differ by the 
H indicator (entropy of behavior)

Coefficients of correlation between the probabilities of ‘sniffing’ and other acts

Immobility Vertical stand Movement  
on the spot

Vertical rack  
on the wall

High-entropy rats –0.374* –0.491** 0.411** –0.202
Low-entropy rats –0.219 0.150 –0.152 –0.525**

Note: * — p < 0.005, ** — p < 0.001.

«Груминг» (табл. 4) у высокоэнтропийных 
животных является скорее «следствием», чем 
«причиной» следования других поведенческих 
актов за данным поведенческим актом. Низ-
коэнтропийные животные, проявляя в ряде 
случаев данную особенность в своей копинг-
стратегии, демонстрируют значительную за-
висимость между вероятностью проявления 
поведенческого акта «груминг» и актами «не-
подвижность» (r = –0,655), «вертикальная 

стойка» (r = –0,708), «движение на месте»  
(r = –0,211). Данные поведенческие особен-
ности имеют более стойкий вид у низкоэнтро-
пийных животных и говорят в пользу версии 
о том, что «груминг» — это своеобразный 
способ сместить поисковую активность на за-
местительный акт, обращенный, вследствие 
присутствующей тревожности животного, 
на себя, а не на исследование пространства 
(Бернштейн 1990; Геворкян 2017).

Табл. 4. Взаимозависимость проявления акта «груминг» с другими поведенческими актами  
в ходе экспериментальных серий

Группы крыс, отличающиеся 
по показателю Н (энтропия 

поведения)

Коэффициенты корреляции между показателем вероятности проявления 
поведенческого акта «груминг» и вероятностью появления актов

Неподвижность Вертикальная 
стойка

Движение  
на месте

Вертикальная 
стойка на стенку

Высокоэнтропийные крысы –0,140 0,050 –0,604** –0,005
Низкоэнтропийные крысы –0,655** –0,708** –0,211* 0,630**

Примечание: * — при р < 0,005, ** — при р < 0,001.

Table 4. Interdependence between the manifestation of ‘grooming’ and other behavioral acts  
during the experimental series

Groups of rats that differ  
by the H indicator (entropy  

of behavior)

Coefficients of correlation between the probabilities of ‘grooming’ and other acts

Immobility Vertical stand Movement  
on the spot

Vertical rack  
on the wall

High-entropy rats –0.140 0.050 –0.604** –0.005
Low-entropy rats –0.655** –0.708** –0.211* 0.630**

Note: * — p < 0.005, ** — p < 0.001.
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Заключение

Таким образом, исследование вероятност-
ного присутствия тех или иных поведенческих 
актов у крыс, отличающихся по показателю 
энтропии поведения, показывает наличие по-
веденческих диад, маркеров, характерных для 
высокоэнтропийных или низкоэнтропийных 
животных. В частности, у животных, отличаю-
щихся по показателю энтропии поведения, 
проявляется различный поведенческий «рису-
нок». Проявление различных копинг-стратегий 
животными характеризуется включением кон-
кретных сочетаний поведенческих актов (диад) 
животными, имеющими определенную адаптив-
ную функцию к стрессовым факторам окружаю-
щей среды.
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