
Резюме. В последнее десятилетие получены свиде-
тельства наличия общих для позвоночных и беспозвоноч-
ных животных устойчивых характеристик индивидуаль-
ного поведения, имеющих важное приспособительное
значение. В данной работе исследована зависимость меж-
ду показателями индивидуального поведения жужелиц
Pterostichus magus Mannerheim, 1825 при попадании в
незнакомую среду, столкновении с естественными врага-
ми (рыжими лесными муравьями), а также в ситуации
конкуренции за пищу с сородичем. Подвижность жуков
положительно коррелировала с их исследовательской ак-
тивностью и смелостью. Особи с высоким временем под-
вижности отличались высоким временем посещения цент-
ральной зоны арены и низким временем посещения
укрытия. Разные формы защитного поведения жужелиц
взаимосвязаны: агрессивные реакции на муравьев, стря-
хивание конечностями вцепившихся муравьёв и выделе-
ние пахучих секретов между собой имели прямую зависи-
мость и обратную — с реакцией затаивания. Показатели
подвижности и исследовательской активности выше у
жуков, использующих активную защиту против муравь-
ёв (агрессия и/или пахучие выделения), чем у особей без
активной защиты. Связей между социальным поведением
в борьбе за пищу и другими формами поведения жуже-
лиц не обнаружено. Скоррелированный характер инди-
видуальной изменчивости в уровне подвижности, иссле-
довательском и оборонительном поведении жужелиц
P. magus может указывать на наличие в популяции раз-
личных стратегий поведения, связанных с возрастом, уча-
стием в размножении и адаптацией особей к разнообраз-
ным условиям среды.

Abstract. In the last decade some consistent characteris-
tics of individual behaviour related to animal fitness were
found to be shared by vertebrates and invertebrates. In this
paper we studied correlations between individual behav-
ioural characteristics of ground beetles Pterostichus magus
Mannerheim, 1825 in the following situations: an exploration
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of unfamiliar environment, collisions with natural enemies
(red wood ants) and a competition for food with a conspecif-
ic. Locomotion of beetles positively correlated with their
exploratory activity and boldness. Active individuals who
were moving a lot spent high percentage of time in the center
zone of test arena and low percentage of time in the shelter.
Different defensive responses towards ants were interrelat-
ed: aggression, shaking off ants and secretion of noxious
chemicals have direct relationships with each other and nega-
tive relationships with freezing response. Levels of locomo-
tion and exploratory activity were higher in beetles demon-
strating active defense against ants (aggression and/or secretion
of noxious chemicals) than in individuals without active de-
fense. No relation was found between social behaviour during
competition for food and other behavioural reactions of bee-
tles. Consistent individual differences in locomotion, explor-
atory and defensive behaviour of ground beetles P. magus
may indicate a presence of diverse behavioural types in the
population, which may be related to age, reproduction and
adaptation of individuals to various environmental condi-
tions.

Введение
В последние два десятилетия наблюдается всплеск

интереса к индивидуальным различиям в поведении
животных [Gosling, 2001; Sih et al., 2004; Smith,
Blumstein, 2008; Dingemanse et al., 2010; Будаев и др.,
2015 (Budaev et al., 2015)]. Согласно недавнему мета-
анализу литературных данных, с устойчивыми фор-
мами индивидуального поведения животных связы-
вают около 35 % межиндивидуальной изменчивости
поведения [Bell et al., 2009]. К индивидуальности по-
ведения исследователи относят ряд феноменов. Под
персональными характеристиками («личностью») у
животных (animal personality) понимают устойчивые
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во времени индивидуальные различия в одной или
нескольких формах поведения [Rйale et al., 2007]. В
случае наличия дискретных стратегий поведения или
неоднородности между особями по поведенческой
характеристике выделяют фенотипические группы
(behavioural types) [Koolhaas et al., 1999]. Под пове-
денческим синдромом (behavioural syndrome) ис-
следователи понимают набор взаимно коррелирую-
щих показателей поведения в пределах одной
ситуации или в разных ситуациях, в частности, взаи-
мосвязи между фуражировочным поведением и ре-
акцией на незнакомую среду в присутствии и отсут-
ствии хищника или сородичей [Sih et al., 2004]. В
многочисленных работах выявлена положительная
корреляция между уровнем активности, смелостью,
реактивностью при стрессе и агрессивностью осо-
бей, наблюдаемая у животных разных таксономи-
ческих групп [Sih, Bell, 2008; Kralj-Fišer, Schuett, 2014].
Устойчивые характеристики поведения оказывают
существенное влияние на приспособленность осо-
бей [Smith, Blumstein, 2008], а присутствие несколь-
ких стратегий поведения в популяции является важ-
ным механизмом экологической дифференциации
[Wilson, 1998]. Зависимость между разными форма-
ми поведения по типу синдрома может ограничи-
вать пластичность поведения особей и создавать адап-
тивные компромиссы (trade-offs) между разными
моделями поведения [Biro, Stamps, 2008], когда, на-
пример, при конкуренции за пищу между сородича-
ми высокая смелость может быть адаптивна, но в
присутствии хищника смелость может оказаться рис-
кованной и не адаптивной [Kortet, Hedrick, 2007].

Подавляющее большинство подобных исследо-
ваний выполнено на позвоночных животных. Наи-
более подробно поведенческие персоналии изуче-
ны у рыб, птиц и млекопитающих при рассмотрении
таких разнообразных форм поведения, как исследо-
вательское, социальное, защитное, пищевое и др. [Sih,
Bell, 2008; Sih et al., 2012; Budaev et al., 2015]. Пред-
ставления о распространении и адаптивной роли ус-
тойчивых индивидуальных различий в поведении
беспозвоночных животных, включая насекомых, на-
ходятся в стадии формирования, а данное направле-
ние исследований является актуальным в области
эволюционной и поведенческой экологии [Kralj-Fišer,
Schuett, 2014; Modlmeier et al., 2015]. В последнее
десятилетие получены свидетельства наличия общих
для позвоночных и беспозвоночных животных устой-
чивых характеристик индивидуального поведения,
имеющих важное приспособительное значение
[Mathers, Logue, 2013]. Исследования поведения голо-
воногих моллюсков выявили у них те же факторные
оси в организации личности (активность–пассивность,
реактивность–проактивность, смелость–пугливость
и др.), что и у позвоночных животных, включая чело-
века [Sinn et al., 2001; Sinn, Moltschaniwskyj, 2005].
Бóльшая часть работ, посвященных изучению инди-
видуального поведения у беспозвоночных живот-
ных, выполнена на членистоногих, преимуществен-

но на сверчках [Kortet, Hedrick, 2007], пауках
[Johnson, Sih, 2007] и общественных видах, включая
муравьёв, пчел и социальных пауков [Reznikova, 2007,
2011; Iakovlev, 2010; Pruitt, Riechert, 2010; Jandt et al.,
2014]. Показано наличие у артропод поведенческого
синдрома, связывающего уровень активности, сме-
лость, социальный статус и агрессивность особей по
отношению к сородичам [Kralj-Fišer, Schuett, 2014].
Для жуков, как и для других насекомых с одиночным
образом жизни, феномен поведенческого синдрома
остается слабоизученным [Tremmel, Müller, 2013].

Данная работа посвящена изучению зависимос-
ти между индивидуальными характеристиками по-
ведения хищных жужелиц Pterostichus magus
Mannerheim, 1825 в разных жизненных ситуациях:
при попадании в незнакомую среду, взаимодействии
с сородичем в борьбе за пищу, при столкновении с
естественными врагами и топическими конкурента-
ми хищных жужелиц — рыжими лесными муравья-
ми. Полученные данные позволили впервые выя-
вить наличие поведенческого синдрома у жужелиц
и расширить представления об индивидуальных раз-
личиях поведения насекомых.

Материалы и методы
Характеристика объекта исследования.

Pterostichus magus — лесной вид с весенним типом
размножения. Зоофаг, относится к группе подсти-
лочно-почвенных стратобионтов зарывающихся: для
него характерна охота на поверхности почвы, а для
укрытия жужелицы активно зарываются в подстил-
ку и почву [Sharova, 1981]. Активны с начала мая до
сентября, достигая пика численности в середине
июня [Babenko, Nuzhnyh, 2012]. Суточная активность
преимущественно ночная и сумеречная, однако в
условиях Западной Сибири в летние месяцы значи-
тельный процент особей активен также в светлое
время суток. Средняя длина тела P. magus составляет
13–15 мм и сопоставима с таковой рыжих лесных
муравьёв (5–7 мм).

Сбор и содержание насекомых. Исследования
проводились в берёзовом-сосновом разнотравном
лесу в окрестностях Академгородка (г. Новосибирск)
в июне – июле 2012 г. Жужелиц собирали с помо-
щью почвенных ловушек (стаканы ёмкостью 0,5 л с
листовым опадом и пищевой приманкой). В лабора-
тории жуков содержали в индивидуальных садках
(8х6 см, высотой 5 см), в которых находился слой
почвы и листового опада. Садки ежедневно увлаж-
нялись. Насекомых кормили мясом раз в сутки. Для
распознавания на надкрылья жукам наносили инди-
видуальные метки с помощью канцелярского кор-
ректора и перманентных маркеров. Эксперименты
проводили спустя 16–20 часов после кормления. Все-
го изучено поведение 57 особей P. magus. Посколь-
ку изучение половых различий не входило в цели
работы, то для исключения влияния этого фактора
исследование проводилось на самках.
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Рыжие лесные муравьи Formica aquilonia Yarrow,
1955 были помещены в лабораторию из муравейни-
ка, располагающегося в той же местности, где были
собраны жужелицы. Лабораторная семья муравьёв
численностью около двух тысяч рабочих особей с
расплодом и самками содержалась на арене
(70x70 см, высотой 25 см) в искусственном гнезде
(20х10 см, высотой 2 см); муравьи получали воду,
разных насекомых и сахарный сироп без ограниче-
ний.

Поведенческие тесты. Применялись три типа
тестов для оценки таких показателей поведения жу-
желиц, как уровень подвижности и исследовательс-
кой активности (тест 1), характер взаимодействия с
сородичем в конкуренции за пищу (тест 2) и форма
защитного поведения жужелицы от нападений му-
равьёв (тест 3). Эксперименты на жуках проводи-
лись в последовательности: тест 1, тест 2, тест 3; с
интервалами между тестами по 1–1,5 часа. Предме-
ты, с которыми насекомые соприкасались в процес-
се экспериментов, между тестами заменяли на но-
вые или протирали спиртом и высушивали, чтобы
исключить возможное влияние запаховых меток.

Тест 1. «Открытое поле с укрытием». Жуков
по одному помещали на тест-арену (15х15 см, высо-
той 2 см), расчерченную на 16 клеток размером
37х37 мм. В одном из углов арены находилось укры-
тие в виде картонной площадки (5х2 см), приподня-
той с помощью ножек на 5 мм над поверхностью
тест-арены. Жужелица могла свободно находиться в
затененной нише под укрытием. Поведение регист-
рировали в течение 5 минут с помощью видеокаме-
ры. Уровень двигательной активности жука оцени-
вали по времени подвижности жужелицы (в
процентах от общей продолжительности теста) и
средней скорости передвижения (в мм/с). Скорость
рассчитывали как отношение длины пути муравья к
общему времени подвижности муравья в тесте. Дли-
ну пути получали умножением количества посещен-
ных муравьем клеток арены на среднее расстояние,
проходимое муравьем в одной клетке (40 мм). Под-
считывали долю времени, проведённого жуком в
укрытии, и долю времени, проведённого в централь-
ной зоне тест-арены (четыре клетки в центре арены),
от общей продолжительности теста. В предваритель-
ных экспериментах было показано, что жужелицы
предпочитают перемещаться вдоль стен арены и ис-
следовать углы, но гораздо реже обследуют откры-
тый центральный участок арены. Использование ук-
рытия рассматривалось как проявление реакции
избегания, аналогичной зарыванию в подстилку, ко-
торое жуки этого вида часто демонстрируют в есте-
ственных условиях [Sharova, 1981]. Посещение цент-
ральной зоны арены и отсутствие интереса к укрытию
рассматривались как показатели высокой исследо-
вательской активности и высокой смелости особей.
Всего протестировано 57 особей.

Тест 2. «Конкуренция за пищу». В данном тесте
имитировалась ситуация внутривидовой конкурен-

ции за пищу, наблюдаемой у жужелиц в полевых и
лабораторных условиях [Lenski, 1982; Griffith,
Poulsen 1993]. Жуков по одному помещали в кон-
тейнер (8х6 см, высотой 5 см, с гипсовым дном),
содержащий пищевой объект (половина личинки
мясной мухи). Жужелицы, не проявившие интерес
к пище в течение двух минут, исключались из экс-
перимента. Спустя две минуты к тестируемой жу-
желице подсаживали оппонента — самку того же
вида. Перед опытами жуки-оппоненты голодали
около 24 часов, участвовали в экспериментах не
чаще одного раза в сутки и не использовались в
тестах 1 и 3. Реакции тестируемых жуков на поведе-
ние оппонента регистрировали с помощью видео-
камеры в течение пяти минут с момента первого
контакта. Согласно исходу взаимодействия с соро-
дичем жуки демонстрировали следующие типы ре-
акций: (1) уступил пищу оппоненту; (2) кормится
вместе с оппонентом; (3) сохранил пищевой ресурс
путём избегания контакта с оппонентом, измене-
ния положения тела при контакте и резкого встря-
хивания ногами; (4) сохранил пищевой ресурс пу-
тём нападения на оппонента, демонстрируя
выпады, преследования и укусы). Тесты, в которых
оппонент не проявлял интереса к пище и соперни-
ку, исключили из рассмотрения. Всего исследова-
но 45 особей.

Тест 3. «Взаимодействие с муравьями». В дан-
ном тесте имитировалось попадание жужелицы на
территорию с высокой плотностью рыжих лесных
муравьёв, являющихся топическими конкурентами
хищных жужелиц [Dorosheva, Reznikova, 2006]. Жу-
ков по одному помещали на тест-арену с тремя ра-
бочими особями F. aquilonia. Муравьёв отбира-
ли с поверхности искусственного гнезда из особей,
наиболее агрессивно реагирующих на пронесённую
над ними препаровальную иглу. Во всех тестах му-
равьи демонстрировали агрессивные реакции по от-
ношению к жукам. С помощью видеокамеры в тече-
ние пяти минут регистрировали следующие типы
защитных реакций жужелиц при взаимодействии с
муравьями: (1) избегание — изменение направле-
ния и ускорение движения, что приводит к избега-
нию столкновения с муравьями; (2) затаивание —
остановка в наименее уязвимой позе с плотно при-
жатыми к телу ногами и антеннами; (3) стряхивание
конечностями вцепившихся муравьёв; (4) выделе-
ние пахучей жидкости, отпугивающей муравьёв; (5)
агрессивное поведение по отношению к муравьям
(выпады и укусы), которое приводит к нанесению
повреждений и умерщвлению муравьёв. Выделение
отпугивающей жидкости и агрессивное нападение с
использованием мандибул относят к защитным адап-
тациям жужелиц [Lövei, Sunderland, 1996]. Наличие
хотя бы одной из данных реакций у особей P. magus
рассматривалось нами как проявление активной за-
щиты, позволяющей жужелицам обезвредить рыжих
лесных муравьёв [Dorosheva, Reznikova, 2006]. Всего
протестировано 56 жуков.
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Статистическая обработка данных проводи-
лась с помощью ПО SPSS v. 16.0. Гипотезу о принад-
лежности выборок нормальному закону распределе-
ния проверяли с помощью критерия
Колмогорова-Смирнова. Для установления зависимо-
сти между индивидуальными показателями поведе-
ния в тесте 1 «Открытое поле с укрытием» использо-
вали коэффициент ранговой корреляции Спирмена.
Связь между социальным поведением особей (один
из четырёх типов реакций на оппонента) и наличием
у них активной защиты против муравьёв проверяли с
помощью точного критерия Фишера-Фримена-Хол-
тона (таблицы сопряженности 2х4) [Freeman, Halton,
1951]. Для анализа различий между группами особей
по показателям подвижности и исследовательской
активности применялись критерии Манна-Уитни
(сравнение двух групп особей, выявленных в тесте 3)
и Краскела-Уоллиса (сравнение четырёх групп осо-
бей, выявленных в тесте 2). Для проверки связи между
разными типами защитных реакций жуков (тест 3)
сравнивали попарно встречаемость разных реакций
у жуков (доли особей, демонстрирующих и не демон-
стрирующих две определенные реакции) с помощью
критерия хи-квадрат с поправкой Йейтса (таблицы
сопряженности 2х2). Высокий процент особей, де-
монстрирующих обе реакции, и особей, не демонст-
рирующих этих реакций, указывает на прямую связь
данных реакций. И наоборот, высокий процент осо-
бей, в поведении которых встречается только одна из
этих реакций, говорит о наличии обратной связи. В
качестве показателей центральной тенденции и раз-

Ðèñ. 1.  Êîððåëÿöèÿ âðåìåíè ïîäâèæíîñòè æóêà ñ (à) âðåìåíåì, ïðîâåä¸ííûì æóêîì â óêðûòèè, è (á) âðåìåíåì
íàõîæäåíèÿ æóêà â öåíòðàëüíîé çîíå àðåíû. Âðåìÿ ïðèâîäèòñÿ â ïðîöåíòàõ îò îáùåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè òåñòà 1
«Îòêðûòîå ïîëå ñ óêðûòèåì». Óêàçàíû êîýôôèöèåíò ðàíãîâîé êîððåëÿöèè Ñïèðìåíà (rs) è óðîâåíü çíà÷èìîñòè (p).

Fig. 1. Correlations between time of beetle’s locomotion and (a) time spent in the shelter and (b) time spent in the center
zone of test arena. Measures of time reported as a percentage of total time of test 1 «Open field with shelter». Spearman’s rank
correlation coefficients (rs) and p-values are shown.

броса приводятся медиана (Me), 25-й и 75-й процен-
тили (Me [25; 75]).

Результаты
Связь между подвижностью и исследователь-

ской активностью жужелиц (тест 1). Характери-
стики двигательной и исследовательской активности
жужелиц P. magus широко варьировали между осо-
бями: время подвижности — в диапазоне от 0 до
97 % (63 [16; 81] %), средняя скорость — от 3 до
40 мм/с (20 [16; 25] мм/с), время нахождения в укры-
тии — от 0 до 100 % (25 [11; 40] %), время посещения
центральной зоны арены — от 0 до 11 % (2 [0; 4] %).
Выявлена обратная зависимость времени подвиж-
ности жука с временем, проведённым жуком в ук-
рытии (rs = -0,654; p < 0,0001; рис. 1а), и прямая — с
временем нахождения жука в центральной зоне тест-
арены (rs = 0,765; p < 0,0001; рис. 1б). Средняя ско-
рость перемещения жука оказалась не связана ни с
временем подвижности (rs = -0,129; p = 0,367), ни с
временем нахождения в центральной зоне (rs = -0,094;
p = 0,512), ни с временем, проведённым жуком в
укрытии (rs = 0,034; p = 0,814).

Связи социального поведения жужелиц
(тест 2) с уровнем их подвижности и исследова-
тельской активности (тест 1) и защитным по-
ведением (тест 3). В ситуации конкуренции с соро-
дичем за источник пищи жуки по-разному
реагировали на оппонента: 36 % особей уступили
пищу оппоненту, 11 % особей кормились вместе с
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оппонентом, 22 % особей сохранили пищевой ре-
сурс путём избегания контакта с оппонентом, изме-
нения положения тела при контакте и резкого встря-
хивания ногами, 31 % особей сохранили пищевой
ресурс путём агрессивного нападения на оппонен-
та. Жуки из всех четырех групп характеризовались
сходным уровнем подвижности и исследовательс-
кой активности, значимых отличий не обнаружено
(критерий Краскела-Уоллиса: время подвижности H
= 3,284, p = 0,350; время в центральной зоне H = 1,364,
p = 0,714; время в укрытии H = 0,708, p = 0,871).
Зависимости между социальным поведением жу-
ков и их защитным поведением от муравьев также не
обнаружено (критерий Фишера-Фримена-Холтона:
p = 0,32).

Связь между разными защитными реакциями
жужелиц при взаимодействии с муравьями
(тест 3). В столкновениях с муравьями жужелицы
демонстрировали от 1 до 5 различных защитных ре-
акций: избегание встречалось у 70 % особей, затаи-
вание — у 54 % особей, стряхивание конечностями
вцепившихся муравьёв — у 68 % особей, выделение
пахучей жидкости — у 39 % особей, агрессивные
реакции по отношению к муравьям — у 39 % осо-
бей. Анализ данных о встречаемости в поведении
жуков различных реакций на муравьёв, позволил
выявить значимые взаимосвязи между ними (рис. 2).
Прямая связь обнаружена между встречаемостью
выделения пахучих секретов жуками при нападении
на них муравьёв и встречаемостью у жуков агрес-
сии против муравьёв (χ2 = 4,67, p = 0,031; рис. 2а), а
также между — выделением пахучих секретов и ре-

акциями стряхивания муравьёв конечностями (χ2 =
14,82, p = 0,0001; рис. 2б). Обратная связь выявлена
между встречаемостью реакции затаивания при кон-
такте с муравьями и встречаемостью в поведении
жуков таких реакций, как выделение пахучих секре-
тов (χ2 = 11,89, p = 0,0006; рис. 2в) и стряхивание
муравьёв конечностями (χ2 = 4,90, p = 0,027; рис. 2г).
На уровне тенденции обратная связь обнаружена
между затаиванием и агрессией против муравьев
(χ2 = 3,25, p = 0,071; рис. 2д).

Связи между защитным поведением жужелиц
(тест 3), их подвижностью и исследовательской
активностью (тест 1). Жужелицы, демонстриру-
ющие реакции активной защиты при столкновениях
с муравьями (55 % особей), отличались от особей,
не проявлявших активной защиты (45 % особей), су-
щественно более высоким временем подвижности
(U = 180, p = 0,001; рис. 3а), и более высоким време-
нем, проведённым в центральной зоне арены (U =
235, p = 0,019; рис. 3б). Время, проведённое в укры-
тии, было на уровне тенденции ниже у жуков с ак-
тивной защитой против муравьёв, чем у жуков без
неё (U = 260, p = 0,056; рис. 3в).

Обсуждение и заключение
При попадании в незнакомую среду жуки

Pterostichus magus по-разному реагировали на си-
туацию. Показатели подвижности, исследовательс-
кой активности и смелости широко варьировали
между особями и демонстрировали прямую зависи-
мость друг с другом (рис. 1). Более подвижные осо-

Ðèñ. 2. Çàâèñèìîñòè ìåæäó âñòðå÷àåìîñòüþ ó æóêîâ ðàçíûõ çàùèòíûõ ðåàêöèé ïðîòèâ ìóðàâü¸â: (à) àãðåññèÿ è âûäåëåíèå
ñåêðåòîâ, (á) ñòðÿõèâàíèå ìóðàâü¸â è âûäåëåíèå ñåêðåòîâ, (â) âûäåëåíèå ñåêðåòîâ è çàòàèâàíèå, (ã) ñòðÿõèâàíèå ìóðàâü¸â
è çàòàèâàíèå, (ä) àãðåññèÿ è çàòàèâàíèå. Ïëþñàìè îòìå÷åíî íàëè÷èå ó æóêîâ ïîâåäåí÷åñêîé ðåàêöèè, ìèíóñàìè — åå
îòñóòñòâèå. Çâåçäî÷êàìè îáîçíà÷åíû óðîâíè çíà÷èìîñòè êðèòåðèÿ õè-êâàäðàò ñ ïîïðàâêîé Éåéòñà: * p<0.05, ** p<0.005,
*** p<0.0005.

Fig. 2. Relationships between frequencies of using different defensive responses towards ants by beetles: (à) aggression and
secretion of chemicals, (á) shaking off ants and secretion of chemicals, (â) secretion of chemicals and freezing, (ã) shaking off
ants and freezing, (ä) aggression and freezing. Plus (+) indicates the presence of the response in beetles’ behaviour, while minus
displays its absence. Asterisks depict p-values of chi-square test with Yates correction: * p<0.05, ** p<0.005, *** p<0.0005.



255Индивидуальные различия в поведении жужелиц

би больше времени находились в центральной части
арены и меньше времени проводили в укрытии. На-
личие взаимно коррелирующих показателей поведе-
ния у жуков в пределах одной ситуации можно отне-
сти к проявлениям поведенческого синдрома,
связывающего уровень активности и смелости жи-
вотного [Sih et al., 2004]. Подобные корреляции меж-
ду активностью и смелостью особей, обнаружен-
ные в самых разных таксономических группах
животных (включая насекомых), могут быть связаны
с питанием и расселением животных [Biro, Stamps,
2008]. Считается, что более активные особи первы-
ми исследуют незнакомую среду в поисках пищи и
получают преимущества в питании по сравнению с
менее активными и пугливыми особями, которым
требуется больше времени на освоение новой сре-
ды [Smith, Blumstein, 2008].

Для жужелиц рода Pterostichus описаны отноше-
ния внутривидовой конкуренции за пищу, наблюда-
емые в полевых и лабораторных исследованиях
[Lenski 1982; Griffith, Poulsen 1993]. Мы предположи-
ли, что характер социального поведения жужелиц
P. magus может коррелировать с другими формами
поведения. Тестируемые жужелицы, питавшиеся
добычей, по-разному реагировали на появление со-
родича-оппонента: одни особи уступали пищу оп-
поненту, другие — сохраняли пищу с помощью раз-
ных форм агонистического поведения, и лишь
небольшая часть особей кормилась вместе с соро-
дичем. Однако различий между этими группами осо-
бей по показателям активности и защитного поведе-
ния не выявлено. Отсутствие связи между
социальным поведением жужелиц P. magus и други-
ми формами поведения может объясняться тем, что

для жужелиц характерен одиночный образ жизни, а
в период размножения в скоплениях особей между
ними не формируется устойчивых отношений. На-
оборот, у сверчков и общественных пауков, для ко-
торых характерны иерархические отношения между
сородичами, социальный статус особей коррелиру-
ет с их уровнем активности и смелости [Kortet,
Hedrick, 2007; Pruitt, Riechert, 2010].

Мы впервые исследовали отношения межвидо-
вой конкуренции для выявления устойчивых инди-
видуальных различий в поведении животных. Тради-
ционно для оценки смелости и оборонительного
поведения имитируют ситуацию нападения хищни-
ка, а агрессивность животных изучается в социаль-
ном контексте при взаимодействии с сородичами
[Sih et al., 2004]. В нашем исследовании жужелицы
P. magus взаимодействовали с рыжими лесными му-
равьями, являющимися их естественными врагами и
топическими конкурентами [Reznikova, Dorosheva,
2004; Dorosheva, Reznikova, 2006]. Эти виды муравь-
ёв при встрече с хищными жужелицами агрессивно
реагируют на них и вытесняют их за пределы фура-
жировочной территории семьи муравьёв. В приро-
де, попадая на территорию рыжих лесных муравьёв,
жужелицы P. magus стремятся избегать контактов с
муравьями путём увеличения скорости передвиже-
ния, увеличения извилистости траектории и увели-
чения времени, затрачиваемого на затаивание в под-
стилке [Dorosheva, Reznikova, 2006]. При ссаживании
на аренах жужелицы используют также активное за-
щитное поведение, в частности агрессивные реак-
ции, приводящие к умерщвлению муравьёв, и выде-
ление секрета пигидиальных желез, содержимого
желудка и экскрементов [Lövei, Sunderland, 1996;

Ðèñ. 3. Ðàçëè÷èÿ ïî (à) âðåìåíè ïîäâèæíîñòè, (á) âðåìåíè íàõîæäåíèÿ â öåíòðàëüíîé çîíå àðåíû è (â) âðåìåíè
ïîñåùåíèÿ óêðûòèÿ â òåñòå 1 ìåæäó æóêàìè, îòëè÷àþùèõñÿ íàëè÷èåì àêòèâíûõ çàùèòíûõ ðåàêöèé ïðîòèâ ìóðàâü¸â
(ïàõó÷èå âûäåëåíèÿ è/èëè àãðåññèÿ) â òåñòå 3 «Âçàèìîäåéñòâèå ñ ìóðàâüÿìè». Ïîêàçàòåëè âðåìåíè (ìåäèàíà, 25-ûé - 75-
ûé ïðîöåíòèëè, ìèíèìóì - ìàêñèìóì) ïðèâîäÿòñÿ â ïðîöåíòàõ îò îáùåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè òåñòà 1 «Îòêðûòîå ïîëå ñ
óêðûòèåì». Çâåçäî÷êàìè îáîçíà÷åíû óðîâíè çíà÷èìîñòè êðèòåðèÿ Ìàííà-Óèòíè: * p<0.05, ** p<0.005.

Fig. 3. Differences in (a) time of locomotion, (b) time spent in the center zone of test arena and (c) time spent in the shelter
in test 1 between beetles with and without active defense towards ants (aggression and/or secretion of noxious chemicals) in
test 3 «Response to ants». Measures of time (medians, 25th - 75th percentiles, minimum - maximum) reported as a percentage
of total time of test 1 «Open field with shelter». Asterisks depict p-values of Mann-Whitney U test: * p<0.05, ** p<0.005.
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Dorosheva, Reznikova, 2006]. Однако длительные стол-
кновения с муравьями оказываются опасными для
жужелиц, поскольку увеличивают их смертность
[Dorosheva, Reznikova, 2011].

По отношению к муравьям жужелицы P. magus
демонстрировали пять форм оборонительного по-
ведения, коррелирующих между собой (рис. 2). Аг-
рессивные реакции на муравьёв, стряхивание мура-
вьёв конечностями и выделение секретов встречались
чаще в поведении у одних и тех же особей, но эти же
формы поведения встречались реже у особей, де-
монстрирующих затаивание при нападении муравь-
ёв. Мы выделили две приблизительно равные по чис-
ленности группы особей P. magus, различающихся
наличием в их поведении активной защиты от мура-
вьёв (агрессии и/или выделение секретов). Группа
особей, использующих активную защиту от муравь-
ёв, характеризовалась более высоким уровнем под-
вижности и исследовательской активности в тесте
«Открытое поле с укрытием» по сравнению с груп-
пой особей, не демонстрирующих активных защит-
ных реакций. Это свидетельствует об устойчивости
поведения жуков в разных ситуациях. Вместе с обна-
руженными корреляциями между подвижностью,
смелостью и исследовательской активностью осо-
бей это указывает на наличие у жужелиц P. magus
поведенческого синдрома, сходного с описанным
для разных видов животных (пауков, сверчков, рыб и
птиц) синдромом, связывающим активность, сме-
лость и защитное поведение от хищника [Sih et al.,
2004; Mathers, Logue, 2013].

Выделенные по защитному поведению две фено-
типические группы особей P. magus можно срав-
нить с двумя стратегиями реагирования на стресс,
выявленными у рыб, птиц и млекопитающих: проак-
тивной (для особей характерна высокая активность,
смелость, агрессивность, тенденция к более стерео-
типному реагированию) и реактивной (особи более
пугливы, малоагрессивны, более чувствительны к
изменению среды) [Koolhaas et al., 1999]. Менее ак-
тивные и пугливые жужелицы при взаимодействии с
муравьями предпочитали избегать контактов с ними,
а при столкновении — затаивались или стряхивали
муравьёв конечностями. Такое поведение жуков
направлено на снижение длительности опасных кон-
тактов с муравьями [Dorosheva, Reznikova, 2006]. В
противоположность им, более активные и смелые
жужелицы вступали в продолжительные агрессив-
ные контакты с муравьями, в редких случаях умерщ-
вляя всех трёх муравьёв. Поскольку агрессивные стол-
кновения с муравьями могут приводить к снижению
продолжительности жизни жуков [Dorosheva,
Reznikova, 2011], то по сравнению с другими форма-
ми оборонительного поведения агрессия в данной
ситуации может рассматриваться как менее опти-
мальная и менее адаптивная модель поведения. Рас-
пространённость агрессии к муравьям (встречается
у 39 % жуков) может показаться удивительной, по-
скольку для жужелиц P. magus характерна пластич-

ность поведения и способность быстро обучаться
избегать опасных столкновений с муравьями
[Dorosheva, Reznikova, 2006; Reznikova, Dorosheva,
2013]. Ограниченную гибкость в поведении у части
особей популяции мы объясняем наличием пове-
денческого синдрома, связывающего высокую ис-
следовательскую активность и подвижность с актив-
ным оборонительным поведением.

В основе устойчивой индивидуальной изменчи-
вости поведения жужелиц могут лежать такие внут-
ренние факторы, как различия между особями в за-
пасе питательных веществ, возрасте и
репродуктивном статусе. Отловленные в сезонный
пик численности самки P. magus могли относиться к
ювенильным, имматурным, генеративным и постге-
неративным стадиям первого и второго года жизни.
Можно предположить, что более активное, смелое и
рискованное поведение характерно для жужелиц с
более низкими питательными запасами и/или с бо-
лее низкими репродуктивными возможностями.
Подобная связь между синдромом по смелости —
агрессивности и показателями роста, запаса пита-
тельных веществ и способности к размножению об-
наружена у животных разных таксономических групп
[Biro, Stamps, 2008].

В целом, для жужелиц на примере Pterostichus
magus впервые выявлен скоррелированный харак-
тер индивидуальной изменчивости в уровне подвиж-
ности, смелости, исследовательской активности и
защитного поведения при столкновении с муравья-
ми. Существование в популяции P. magus приблизи-
тельно равного соотношения более подвижных и
смелых особей, использующих активную защиту
против муравьёв, и менее подвижных и пугливых
особей, не демонстрирующих активных защитных
реакций, может указывать на наличие в популяции
жужелиц различных стратегий поведения, связанных
со стадией имагинального развития и адаптацией
особей к разнообразным условиям среды.
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