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ВВЕДЕНИЕ
Ч. Дарвин (Дарвин, 1991) считал, что зачатки 

разума (способность к рассуждению — reasoning) 
так же присущи многим животным, как инстин-
кты и способность к формированию ассоциаций 
(то есть способность к обучению). Разницу между 
психикой человека и высших животных он опре-
делял как разницу “в степени, а не в качестве”.

Рассматривая особенности поведения жи-
вотных, принято считать, что действия живот-
ных могут быть наследственно обусловленными 
(закрепленными генетически) — безусловные 
рефлексы (инстинкты), а также и приобретен-
ными особями и не входящими в генетический 
код последних — условные рефлексы. Безус-
ловные рефлексы могут пропадать, возникать 

и меняться, но остаются характерными чертами 
данного вида и имеют большое значение для его 
популяций (Мантейфель, 1980). В определенных 
ситуациях условные рефлексы, например, обо-
ронительный рефлекс на  хищника, могут пре-
обладать над безусловными, вызывая их прекра-
щение (Павлов, 1970).

Ранее проявления способностей к рассужде-
нию у животных принято было считать как про-
явление когнитивного поведения, а у человека — 
интеллектуального. Но четкой границы между 
этими типами поведения не было. А к какому 
типу поведения отнести “групповое опосредо-
ванное обучение” (Мантейфель, 1980)? Не углу-
бляясь в детали различных нюансов трактовок 
когнитивного и интеллектуального поведений, 
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выделим главное отличие — когнитивное бази-
руется на инстинктах, заложенных на генети-
ческом уровне (например, гнездостроительное 
поведение), а интеллектуальное — как совокуп-
ность всех познавательных функций индивида. 
“Не вызывает сомнения положение о том, что 
любая форма поведения включает как врожден-
ные, так и приобретенные компоненты, и важ-
но выявить относительную роль тех и других, но 
решить это натуралистические наблюдения в 
природе не смогут” (Слоним, 1976, с. 27). Но он 
же констатирует, что “уже сейчас отечественная 
этология располагает достаточным материалом, 
чтобы анализировать пути формирования пове-
дения животных в поле” (Слоним, 1976, с. 63), 
то есть следует понимать так: лаборатории полу-
чили материал и предоставляют исследователям 
применять и интерпретировать его в полевых 
условиях.

Исследования этих процессов в лаборатории 
и в природных условиях не только углубили зна-
ния, но и выявили несоответствие полученных 
результатов. Поэтому было решено разделить 
понятия “этология” — изучение в лабораторных 
условиях, и “поведение” — наблюдения в при-
родной среде обитания (или же “поведенческая 
экология” (Дьюсбери, 1981)). Они не только до-
полняют друг друга, но и выявляют расхождение 
в полученных результатах. Например, при изуче
нии поведения группы волков в лаборатории 
исследователи расставляют особей по статусу 
доминирования и переносят полученные ре-
зультаты на популяции. Но в природных семьях 
этого хищника не было зарегистрировано кон-
фликтного или антагонистического домини-
рования. Есть родители и их дети, которых они 
должны успеть за год выкормить, воспитать и 
подготовить к самостоятельной жизни. Смогут 
ли низкоранговые особи при таком варианте со-
здать полноценную семью?

Как правило, результаты лабораторных ис-
следований не сразу становятся заметны для 
специалистов, изучающих экологию и пове-
дение животных в природной среде обитания. 
Следует обратить внимание на важность выво-
дов при изучении рефлекса естественной осто-
рожности как ограничителя скорости когнитив-
ного процесса (Ещенко и др., 1999). Исследуя 
зависимость характера обучения от выраженно-
сти рефлекса осторожности в популяции крыс 
Вистар, авторы пришли к следующим выводам: 
чем ниже была выраженность рефлекса осто-
рожности, тем менее устойчивым оказывалось 
сформированное поведение. Подавление реф-
лекса осторожности всегда приводило к ин-
тенсификации познавательной деятельности. 
Авторы позволяют предположить, что рефлекс 

осторожности можно рассматривать в  качестве 
инстинктивного механизма, адаптирующего 
скорость работы “когнитивной машины” к ре-
альным физиолого-биохимическим возмож-
ностям субстрата. Но является  ли алгоритм 
включения адаптивного поведения в ответ на 
реакцию рефлекса осторожности под воздей-
ствием среды обитания аналогичным у хищных 
млекопитающих и их потенциальных жертв, а 
также значение ответных реакций? Ведь часть 
низкоранговых хищников, согласно трофиче-
ской пирамиде, должны остерегаться высоко-
ранговых, а последние — человека и, например, 
волк — медведя, лося.

Поведение вида является основным марке-
ром, позволяющим установить не только его 
адаптации к состоянию среды обитания на уров-
не особи, семьи, популяционной группировки и 
популяции, но и генетически заложенные фор-
мы поведения, не подверженные изменениям 
под влиянием внешних факторов. В статье под 
когнитивным поведением понимаются прояв-
ления генетически закрепленных форм, а под 
интеллектуальным — приобретенные, как про-
явления приспособительных ответных реакций 
на условия среды обитания.

В ранней статье автора (Кочетков, 2012б) вни-
мание было уделено интеллектуальному поведе-
нию волка при охотах на лося, а цель настоящей 
работы — на примере поведенческих особенно-
стей популяционных группировок волка и лося 
на исследуемой территории указать на возмож-
ные механизмы предотвращения выедания хищ-
ником популяции жертвы. Для этого необходимо 
решить следующие задачи: на примере гнездо-
вого, территориального и кормодобывающего 
поведения волка выявить проявления интеллек-
туальной и когнитивной его форм; показать раз-
личия между когнитивным и интеллектуальным 
поведением волка; выделить особенности кон-
серватизма когнитивного и пластичность интел-
лектуального поведения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал был собран с 1975 г. по 2021 г. на 

контрольной территории в 1000 км2: заповедное 
ядро Центрально-Лесного биосферного запо-
ведника, его охранная зона и прилегающие охот-
ничьи хозяйства (ЦЛБЗ).

Основные методы исследования — регистра-
ция следов жизнедеятельности волка на посто-
янных и временных маршрутах с последующим 
их картированием; тропление следов в снежный 
период; имитация воя волка при установлении 
места нахождения логова и состава семьи. Для 
идентификации родительских пар семей и оди-
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ночных особей в летний период в след от перед-
ней правой стопы волка на почве автор вливал 
раствор гипса и получали слепок отпечатка. По 
длине (от пяточного рубца и до кончика когтей 
второго и третьего пальцев) и ширине (от наруж-
ного края подушечек первого и четвертого паль-
цев) идентифицировались индивидуальные раз-
меры следа родительских пар семей (Кочетков, 
2007). Это дало возможность выявить динамику 
расширения летне-осенних границ семейных 
участков обитания. В снежный период количе-
ственный, половой и возрастной (взрослые и 
молодые особи) составы семьи устанавливали 
при троплениях по следам, лежкам, характеру 
мочевых меток. При  длительных троплениях 
выяснялся характер перемещения семьи и пары 
по территории, количество пересечений со сле-
дами лося, кабана, зайца-беляка, приемы и про-
цесс охот на лося, места успешных охот, а также 
поведение отдельных семей и лосей (рис. 1).

Границы территорий семей определялись 
по крайним точкам зарегистрированных сле-
дов конкретной семьи. Перемещения лосей на 
маршрутах фиксировались в течение снежного 
периода для понимания характера перемещений 
и оседлости на участках обитания в естествен-
ной среде обитания и нарушенной (вырубки, 
окраины деревень, полей (рис. 1)).

С 2004 г. при сборе полевого материала при-
менялся навигатор Garmin GPS 60, а впослед-
ствии — Garmin GPSMAP 62s. Данные полевых 
исследований в дальнейшем были включены в 

банк данных в программах Excel 2003 и MapInfo 
Professional 8.5 SCP.

По следам волка во все сезоны года пройдено 
около 2500 км, а по маршрутам — более 19000 км 
(пешком, на лыжах, на лошади, на велосипеде, 
на снегоходе). В летний период было установ-
лено ориентировочное местонахождение лого-
ва (на участке в 2.5 км2) у 53 семей, осмотрены 
логова у 18 семей; в зимний период определе-
ны территории обитания у 24 семей, трех пар и 
семи одиночных особей. Приемы охот и процесс 
умерщвления лося волками определялся по ре-
зультатам осмотра 127 охот (успешных и неудач-
ных). Подробно методика и примеры изложены 
в статье автора (Кочетков, 2012а).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Как отмечалось выше, любые акты живот-

ных поведенческого характера обязательно 
включают в себя наследственно обусловленные 
и приобретенные действия, то есть проявления 
когнитивного и интеллектуального планов явля-
ются единым целым. Рассмотрим это на примере 
особенностей гнездового, территориального и 
кормодобывающего поведения популяционной 
группировки волка в ЦЛБЗ.

Гнездовое поведение
Роды у самок волка проходят в специально 

обустроенном месте — логове. Основные тре-
бования к его территориальному расположению 

Рис. 1. Перемещения Столоватской пары по семейному участку обитания в поисках жертвы. 15 февраля 1979 г.
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— защита от  неблагоприятных погодных усло-
вий, безопасность, источник воды и кормовые 
ресурсы. Место для логова самка выбирает за-
ранее, в границах семейной территории. Если 
необходимость рожать волчат в обустроенном 
логове является когнитивным проявлением, то 
есть генетически обусловленным процессом, 
то его месторасположение является результатом 
интеллектуального поведения. Последнее очень 
лабильно и основано на приспособительных ре-
акциях к конкретным условиям. Самка выбира-
ет место для логова с учетом территориального 
размещения потенциальных жертв. При низкой 
обеспеченности основными кормами, как это 
наблюдалось в последнее десятилетие, семей-
ная пара может отсутствовать более месяца на 
территории будущего летнего участка обитания 
с логовом, сохраняя плотность потенциальных 
жертв, в первую очередь диких копытных.

В ЦЛБЗ логова обнаруживали под стволами 
ветровальных еловых деревьев, в барсучьей норе, 
поленнице дров, а в Кувшиновском р-не Твер-
ской обл. — в подполе дома заброшенной дерев-
ни. Наблюдались семейные традиции в выборе 
места под  логово. Горбуновская семья устраи-
вала его на заповедной территории возле ручья, 
речки в глухом участке леса; Белейкинская — на 
краю поля, возле речки, ручья; Устинская — на 
краю зарастающих вырубок, а в качестве водопоя 
пользовалась водой из дренажных канав, ручьев. 
Место под логово устраивают в комфортных ус-
ловиях. Для переходов часто используют дороги, 
просеки. Логово Горбуновской семьи находилось 
на берегу р. Тюдьма в 20 м от квартального стол-
ба, логово Столоватской семьи — возле ручья в 
100 м от поля и в 70 м от просеки.

С переходом выводка на мясную пищу, ро-
дители уже вдвоем обеспечивают его необхо-
димым количеством еды. Структурная орга-
низация использования территории в  ЦЛБЗ в 
районе логова была характерна для всех семей 
волка: логово, маршруты в разных направлени-
ях от логова, мочевые метки и экскременты (с 
поскребами и без), что следует рассматривать 
как когнитивное поведение, то есть генетически 
закрепленная форма организации участка оби-
тания семьи для эффективного использования 
ее ресурсов (рис. 2).

“Веерная” структура троп от логова способ-
ствует эффективному использованию кормо-
вых ресурсов семейной территории обитания. 
Во-первых, периодичность посещения мест 
обитания потенциальных жертв снижает у них 
настороженность, что повышает шансы хищни-
ка на успешную охоту. “Плановый” обход участ-
ков обитания жертв “по графику” подтвержда-
ется тропами от логова. Во-вторых, у лосей, 

основного объекта охот волка, в первые три дня 
после рождения лосята ходят еще с трудом, но 
еще через пять дней они не отстают от матери 
(Калецкий, 1978). Поэтому важно найти самку 
с детенышем в первые 8–10 дней после отела. 
Посещение разных мест обитания лося в разных 
направлениях в этот период повышает шансы на 
обнаружение самки с лосенком.

Маршруты с экскрементами и мочевыми мет-
ками (чем ближе к логову, тем заметнее тропа и 
плотнее расположены экскременты и мочевые 
метки) расширяют зону действия сигнальных 
биологических полей, что важно в летний сезон 
как расселяющимся молодым и полувзрослым 
особям, оставляющим своих родителей и семей-
ную территорию в поисках особи противопо-
ложного пола для создания семьи, так и вновь 
образованным родительским парам, формиру-
ющим свою семейную территорию. Следова-
тельно, такая структура является проявлением 
когнитивного поведения, идентичного для всех 
популяций волка и направлена на информиро-
вание других особей о наличии в данном месте 
семейной пары. Многочисленные наблюдения 
исследователей и охотников подтверждают пра-
вило, что на близость логова указывают замет-
ные тропы волков, плотность расположения 
экскрементов и мочевых меток с поскребами.

Присутствие человека вблизи логова не всегда 
включало рефлекс опасности. Нередко реакция 
родителей на антропогенный фактор проявля-
лась только при активном внимании человека к 
их следам в районе логова. Логово № 1 (рис. 2) 
было случайно обнаружено таксаторами при 
описании выделов в северной части 44 квартала. 
Следы инспекторов на просеках заповедника, 
а затем и таксаторов волки встречали часто, но 
опасности для них они не представляли. Семья 
переместилась в другое место, лишь когда лесоу-
строители потревожили их в районе логова.

При угрозе обнаружения выводка родители 
переходят в другое место, формируя аналогич-
ную “гнездовую” структуру, или же меняют так-
тику передвижений на  скрытный режим: уходят 
и возвращаются разными маршрутами, не наби-
вая заметной тропы, и, при возможности, вблизи 
логова передвигаются по стволам ветровальных 
деревьев. Следовательно, когнитивное поведение 
остается прежним — сохраняется структура марш-
рутов, но вносятся поправки интеллектуального 
плана — максимально скрытный подход к логову.

Рассмотрим проявления интеллектуального 
поведения волка при обустройстве логова в об-
щих чертах в разных природных зонах. Места 
расположения выводковых гнезд самки нахо-
дили в норах барсуков, лисиц, бобров, сурков, 
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песцов, шакалов, под  валежиной, выворотнем, 
в густом еловом подросте, под кучей сучьев, в 
разрытом старом муравейнике, в дупле упавше-
го дерева, в древесных завалах, в корнях дуба, 
старой медвежьей берлоге, в неглубокой ямке, в 
земляном валу, под нависшим обрывом или ку-
стом в поле, в развалинах старой лесной избуш-
ки, в заброшенной деревне, в развалинах чабан-
ских зимовок, среди камней, в расщелинах скал, 
пещерах, в самостоятельно вырытых норах или 
же устраивали вне нор на небольшой площадке 
среди густого бурьяна, тальника или тростника, 
в скирдах соломы или сена. Место под  логово 
выбирали около родника, болотца, озера, ручья, 
реки, солончака, снежника (в горах) и даже воз-
ле источников горько-соленой воды (Макридин, 
1978; Федосенко и др., 1978; Козловский, 1996). 
В густо заселенных людьми регионах волки при-
спосабливаются к хозяйственной деятельности 

человека. Например, в Одесской обл. в услови-
ях сельскохозяйственного освоения ландшафта 
волки часто меняют месторасположение вы-
водка, уводя щенков сначала в посевы хлебов, 
а затем в поля кукурузы, подсолнечника. Смена 
мест не только позволяла сохранить выводок, но 
и полнее использовать корма на семейной тер-
ритории (Гурский, 1978). Обозначенные выше 
разнообразные варианты обустройства логова 
подчеркивают высокую пластичность интеллек-
туального поведения семей волка в разных ча-
стях его ареала.

Родители вначале приносят части крупной 
жертвы к логову, позже приводят волчат к убо-
ям лося, а затем, после поедания, возвращают-
ся обратно. Например, родители Устинской се-
мьи 7 августа 1979 г. привели выводок к убитому  
лосю в  96  квартале заповедного ядра за 7 км от 
логова, но затем, через 6 дней, вернулись обратно. 

Рис. 2. Картосхема размещения логова и троп Горбуновской семьи в июле 1976 г. 1 — место логова (1 — в 1976 г., 
2 — в 1957 г.), 2 — тропа волков, 3 — номер квартала заповедника, 4 — экскременты (по: Кочетков, 2015).
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Лишь осенью семья оставляет логово, перехо-
дя на активный образ жизни, осваивая новые 
участки обитания и расширяя границы семей-
ной территории, что является проявлением кон-
сервативности когнитивного поведения, то есть 
генетически заложенной формой поведения — 
переход от оседлости к активному перемещению 
по  семейной территории. Это связано не толь-
ко с увеличенными потребностями в пище под-
росших волчат, но и обучению их приемам охот 
на диких и домашних животных и передаче по 
наследству правил использования кормовых ре-
сурсов семейной территории.

Район логова для волков ассоциирует с без-
опасной территорией. Это подтверждается на 
основе изучения направления выхода особей из 
оклада при охотах с флагами. 32 волка или 91% 
пересекли флаги в направлении логова и толь-
ко три особи выбрали иной путь. Выбор в сто-
рону логова предпочли взрослые (16 особей) и 
молодые (16 особей); из разных семей; в дека-
бре и марте (Кочетков, 2015). Вероятно, такую 
реакцию следует считать также проявлением 
когнитивного поведения: сохранение в памяти 
безопасного места, которое в данном контексте 
выполняет район логова.

Отметим, что у волка спектр размещения ло-
гов весьма широк: от естественных укрытий до 
антропогенных; в случае опасности они меняют 
расположение логова или переходят на режим 
“повышенной осторожности”, что способствует 
большей сопротивляемости негативным воздей-
ствиям среды обитания. Для сравнения, сурки 
или суслики копают норы на возвышенных ме-
стах с невысокой травой; птицы устраивают гнез-
да на деревьях и земле. Они привязаны к своим 
местообитаниям, поэтому и более уязвимы.

Территориальное поведение
Структура сети постоянных и временных 

маршрутов, а также часто и редко посещаемых 
местообитаний связаны с сезонностью и био-
логическими ритмами семей волка. В начале 
летнего периода размеры семейно-гнездового 
участка семьи не превышают 65 км2, но в конце 
лета составляют 120–150 км2. Темпы увеличения 
семейного участка были более высокими у пар, 
чьи логова располагались на  территории запо-
ведного ядра. Это связано с меньшим разнообра-
зием биотопов, по сравнению с охранной зоной 
или охотничьими хозяйствами, и, как следствие, 
меньшей доступностью и кормностью угодий.

В первую очередь осваиваются небольшие 
участки, затем все больше и в снежный период 
под контролем уже вся семейная территория, 
включающая логовищный район, охотничьи 

участки, постоянные и временные переходы. 
Структура территории семьи и характер ее ис-
пользования запоминаются молодыми особями, 
и при формировании ими родительских пар они 
придерживаются этого варианта, что является, 
на наш взгляд, проявлением сигнальной наслед-
ственности (или преемственности) (Лобашев, 
1961; Мантейфель, 1980) в семейных группах в 
результате биологического контакта поколений 
(Промптов, 1929). “Происходит как бы передача 
по наследству ненаследственной информации, 
не входящей в генетическую структуру организ-
ма, но через подражание и память передающей-
ся из поколения в поколение и в то же время по-
стоянно изменяющейся адекватно изменениям 
факторов среды с каждым последующим поко-
лением” (Мантейфель, 1980, с. 111).

Семейный участок обитания волка, вне зави-
симости от лабильности его размеров и границ, 
структурирован стандартно, включая в себя рай-
он логова, охотничьи участки, постоянные и 
временные маршруты и переходы. Его террито-
рия является не только местом для проживания 
и пропитания семьи, но и площадкой для воспи-
тания и обучения молодых особей, в том числе и 
передачей по наследству “свежей” информации. 
Например, в ЦЛБЗ с зарастанием лесных дорог 
между деревнями, сенокосных и пахотных по-
лей, вырубок, отсутствием посевов озимых куль-
тур изменяется размещение кормовых ресурсов 
и, естественно, структура охотничьих участков, 
маршрутов и переходов волка.

Так же происходит и передача особенностей 
сигнальных полей: накопление рядом генера-
ций фиксированной в среде информации и ее 
использование последующими поколениями. 
Такой способ передачи информации по своему 
значению равен кодированию информации в 
геноме или воспитанию потомства родителями 
у  высших животных и возможен только на по-
пуляционном уровне (Наумов, 1973). Этим обе-
спечивается адаптация к конкретным условиям 
жизни каждого поколения за  счет “достройки” 
основных функциональных систем организма 
(Симкин, 1973).

Интересны особенности использования 
кормового потенциала семейного участка оби-
тания. В период низкой численности популя-
ционной группировки волка в ЦЛБЗ регистри-
ровались единичные нападения на домашних 
животных — при изобилии и доступности госу-
дарственного и частного скота на фоне высокой 
численности диких животных. В фазе роста ко-
личество нападений и ущерб скотоводству зна-
чительно возросли, но на пике численности и ее 
снижении (на фоне заметного сокращения по-
пуляций лося и кабана) существенно уменьши-
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лись (Кочетков, 2018). Аналогичная динамика 
этого процесса наблюдалась в США и Италии: 
даже отмечалось сокращение числа нападений 
за 2–3 года до пиковой численности популяций 
(Treves et al., 2002; Gazzola et al., 2008) — то есть, 
правило “больше волка — больше ущерб живот-
новодству” не подтвердилось. Это проявление 
сигнальной наследственности, но, вероятно, 
с  перспективой на будущие поколения — со-
хранить в долговременной памяти особенности 
охот на домашних животных.

В период низкой численности популяцион-
ной группировки волка в ЦЛБЗ размер семей-
ных территорий был больше, а в фазе роста чис-
ленности — меньше (рис. 3).

При увеличении численности популяцион-
ной группировки (ЦЛБЗ) и популяции (терри-
тория Тверской обл.) волка наблюдались рост 
числа семей и уплотнение участков обитания, 
менялась конфигурация границ, но не наблюда-
лись конфликтные ситуации с новыми семьями. 
Следовательно, когнитивное поведение волка 
выражено в  самой возможности лабильности 
размера и границ семейной территории. Такие 
изменения наблюдаются ежегодно: если ста-
бильны семьи, то изменения незначительны.

Приведем примеры интеллектуального по-
ведения. Охотничьи участки и перемещения в 
пределах семейной территории популяционной 
группировки не были постоянными и зависели 
от погодных условий и размещения кормовых 
ресурсов. Зимой волки прокладывали маршру-
ты по местам, обеспечивающим возможность 
встречи с жертвой и перемещение с наимень-
шими энергетическими затратами. Использо-

вали для маршрутного обследования семейного 
участка обитания дороги, следы от снегоходов, 
речки. По дороге или речке, в местах вероятной 
встречи с лосями, волки часто шли цепью, что 
позволяло при обнаружении жертвы атаковать 
без промедления. Как правило, такие нападения 
происходили при нахождении лося не далее 50 м 
от дороги или речки. Например, в феврале 1978 г. 
на 3-километровом маршруте семьи по р. Ноч-
на на расстоянии до 50 м в обе стороны от русла 
учтено 27  лежек лосей двухдневной давности в 
кормовых участках. При глубине снега 53 см вол-
ки проваливались на поле на 18 см, а на реке — на 
13 см. При высоком и рыхлом снежном покрове 
передвигались в ельниках, где снега было мало, а 
в морозы вели поиск жертвы в кормовых участ-
ках лосей, передвигаясь, не проваливаясь, по за-
твердевшим следам этих копытных.

В летний период родительская пара охотилась 
на зайца-беляка, кормящегося молодыми расте-
ниями в посевах озимых хлебов: один волк шел 
по кромке леса, а второй — передвигался парал-
лельным курсом в 50 м от края поля. Обнаружив 
волка, заяц убегал к лесу и становился добычей 
второго участника охоты.

Кормодобывающее поведение
Рассматривая охотничье поведение волка, ав-

торы публикаций единогласны во  мнении, что 
его приемы очень разнообразны и выбор спосо-
ба добычи основывается на знании конкретного 
участка местности для успешной атаки (Федо-
сенко и др., 1978; Вырыпаев, 1980; Павлов, 1982; 
Кудактин, 1982; Корытин, Бибиков, 1985).

Не постоянен и видовой состав жертв, зави-
сящий от условий среды обитания. В  качестве 
примера приведем проявления сигнальной пре-
емственности в охотах семей волка на кабана и 
бобра. В связи с потеплением зим, уменьшени-
ем высоты снежного покрова численность по-
пуляции кабана увеличилась, что отразилось и 
на питании волка. В ЦЛБЗ на кабанов волки на-
чали успешно охотиться с 1972 г. В Дарвинском 
заповеднике в 1973–1986 гг. добыто всего лишь 
три особи, но в прилегающих к  заповеднику 
Брейтовском и Весьегонском районах — 11 осо-
бей. Если соотношение в  добыче волка между 
лосем и кабаном в процентном соотношении в 
заповеднике составило 98.1 : 2.9, то в районах — 
20.6 : 73.4 (Нестеренко, 1989). Кабаны в Карелии 
были замечены в конце 1960-х гг., но успешно 
охотиться на них волки начали через 10 лет, а с 
1980-х гг. они стали их обычной жертвой (Дани-
лов, 2005).

В ЦЛБЗ только у одной семьи была обна-
ружена шерсть бобра в экскрементах в  1976 г. 

Рис. 3. Пространственное размещение участков обитания 
семей волка в ЦЛБЗ зимой 1975/76 гг. (темная заливка) и 
1979/80 гг. (светлая заливка).
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В последующие годы в рационе волка бобр не 
регистрировался и лишь с  2006  г. он стал при-
сутствовать в питании семей и одиночек волка. 
Аналогичная ситуация отмечалась и с акклима-
тизированными в Западной Сибири европей-
скими бобрами, на которых волки долго не охо-
тились (Бондарев, 2002).

Анализ питания волка позволяет установить 
приоритет в выборе охотничьих объектов. В 
ЦЛБЗ в 1976–1997 гг. рацион шести семей со-
ставили следующие основные компоненты пи-
тания (в %% встречаемости, n = 1228 экскре-
ментов): лось — 46.2–67.0; кабан — 6.3–22.2; 
заяц-беляк — 5.0–22.0; бобр — 0.0–3.9; домаш-
ние животные — 2.6–11.8 (Кочетков, 2014). В 
2015/2016 биологическом году (в %%; n = 42) 
показатели были следующими: лось — 28, ка-
бан — 38, заяц — 7, бобр — 16, теленок — 5, ено-
товидная собака, белка и голубь — 6. Несмотря 
на снижение встречаемости лося, 66% рациона 
составили дикие копытные.

Следовательно, основу питания популяцион-
ной группировки волка составляют дикие ко-
пытные, в первую очередь — лось, что является 
проявлением когнитивного поведения, то есть 
генетически закрепленный стимул к охоте на ди-
ких копытных животных. Как общепризнанный 
факт, в зависимости от местообитаний популя-
ции волка в том или ином месте ареала, объекты 
его охот — разные виды животных, как диких, 

так и домашних, но основа рациона – это 
обитающие в данном регионе копытные 
животные. В питании волка наблюдалось доми-
нирование других видов при росте численности 
последних или в нарушенных экосистемах при 
низкой численности диких копытных живот-
ных. Например, в Алгонкинском национальном 
парке с сокращением численности основной 
жертвы — белохвостого оленя — доля его в пита-
нии волка упала с 80.5 до 36.0%, а размножив-
шихся бобров увеличилась с 7.0 до  55.0% 
(Theberge, Strickland, 1978).

Охота волка на лося проходит в два этапа: пер-
вый — применение различных способов, чтобы 
войти в контакт с жертвой для нанесения хваток, 
и второй  — умерщвление лося, нанося укусы в 
определенные части тела. Значит, умерщвление 
жертвы есть проявление когнитивного поведе-
ния, закрепленного на генетическом уровне. 
Оно не зависит ни от состояния среды обита-
ния, ни от применяемого приема охоты. Ме-
ста нанесения хваток лосю подтверждают зна-
ние волком уязвимых мест жертвы (Кочетков, 
2012а). В ЦЛБЗ большинство хваток наносилось 
в промежность  — 42.5%, бедро, голень — 29.6, 
шею — 16.5, а наименьшее — в брюхо — 3.5, го-
лову — 3.5, грудь — 2.6, бок — 0.9 и крестец — 
0.9% (рис. 4.).

Нанося хватки в промежность, бедро и голень 
волки “подрезают” сухожилия и лишают жертву 

Рис. 4. Места нанесения хваток волком лосю, обобщенная схема (по: Кочетков, 2012а).
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маневренности, а укусы в грудь, шею связаны с 
нарушением целостности крупных вен или лег-
кого и быструю смерть из-за воздушной эмболии.

При охотах на лося волки применяли разно-
образные приемы: преследование, загон, нагон, 
скрадывание, охват, тропление, отсечение те-
ленка (Кочетков, 2012а). Длительное преследо-
вание не характерно для охот этого хищника, и 
успех зависел от  грамотно применяемого в ка-
ждом конкретном случае приема. Разнообразие 
приемов есть проявление интеллектуального 
поведения, потому что связано с применени-
ем того или иного способа в зависимости от 
особенностей местности. Например, если есть 
топкие места, чистый лед реки или озера, ветро-
ломные участки леса, волки стремятся загнать 
жертву в это место. Аналогично вели себя волки, 
учитывая особенности местности, при охотах 
на копытных животных и в других частях ареала 
(Ишадов, 1977; Вырыпаев, 1980; Кудактин, 1982; 
Mech, 1970). Охотничье поведение волка осно-
вывается на знании излюбленных мест обита-
ния лося — это кормовые места: речные уремы, 
зарастающие вырубки, сенокосы и пашни, гра-
ница леса с полем, ветровальные участки леса. 
В зимний период в местах обитания лося можно 
выделить кормовые пятна (изредка посещаемое 
место кормежки) и кормовые участки (часто по-
сещаемое место с лежками, экскрементами, по-
кусами, заломами и задирами). Частота повтор-
ного посещения кормовых участков составила от 
2 до 33 дней, а мест успешной охоты на лося — от 
15 до 30 дней: эти посещения связаны с исполь-
зованием остатков жертвы в голодные периоды 
семьи. При удачной охоте на лося жертва поеда-

ется не полностью, что является когнитивным 
поведением, имеющим значение не только для 
волка (подпитка в сложные периоды), но и для 
сообщества животных, обеспечивая белковой 
пищей отдельные виды млекопитающих и птиц 
в зимний сезон. Следовательно, генетически за-
креплены функции волка как потребителя кор-
мовых ресурсов, так и “хранителя” биологиче-
ского разнообразия сообществ.

Частота контактов хищника с жертвой зави-
сит от соотношения численности волка и лося. 
Динамика численности популяционной группи-
ровки волка в ЦЛБЗ представлена на рис. 5.

В ЦЛБЗ численность лося в 1975 г. на контроль-
ной территории в 1000 км2 составляла 320–350 
особей (при плотности 3.2–3.5 особи на 1000 га), 
в 1977 г. — 3.0, в 1978 г. — 2.6, в 1979 г. — 1.2, в 
1980 г. — 0.7, в 1981 г. — 0.9, в 1982 г. — 1.7, в 1983 г. — 
0.8 особи на 1000 га. По данным Калининского 
(Тверского) областного общества охотников и 
рыболовов численность популяции лося в реги-
оне также была высокой: в 1976 г. — 17616 осо-
бей, в 1977 г. — 18080, в 1978 г. — 19548. Сниже-
ние регистрировалось в последующие годы: по 
данным авиаучета в 1984 г. было учтено 12000, в 
1985 г. — 8000 особей.

В 2015–2022 гг. численность группировки 
лося в ЦЛБЗ была низкой, особенно в заповед-
ном ядре, она сократилась до 18 особей на 210 км2 
(при высокой численности здесь обитало 60–75 
особей). На это указывают изменения в соци-
альной структуре популяционных группировок 
волка и лося (рис. 6).

Согласно диаграмме, в популяционной груп-
пировке лося преобладали одиночные особи 

Рис. 5. Динамика числа семей и численности популяционной группировки волка с 1975 г. по 1985 г. и с 2013 г. 
по 2022 г.
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(49.0–59.0%) и группы, состоящие из двух осо-
бей (25.0–41.0%). Но чем выше в  популяции 
доля таких социогрупп и меньше показатель 
стадности, тем ниже численность. Так, при плот-
ности населения лося свыше 10–12 особей на 
1000 га число групп из трех и более лосей дости-
гает 35.7–50.1%, при низкой — одиночные особи 
составляют до 42.8% на фоне невысокого пока-
зателя стадности (Зайцев, 1994).

Ежегодные наблюдения на постоянных 
маршрутах в снежный период также подтвер-
ждают низкую плотность популяционной груп-
пировки лося, не превышающую 0.5 особей на 
1000 га за последние 8 лет.

В течение 10 лет (1975–1985 гг.) в ЦЛБЗ обна-
ружено 108 мест охот волка на лося (79 убоев), в 
период 2015–2023 гг. — 8 убоев (рис. 7).

В 1981 г. в ЦЛБЗ учтено 20 убоев лося, в 
1982 г. — 17, что является показателем хорошей 
доступности и обеспеченности кормом популя-
ционной группировки волка. Это подтвержда-
ется и состоянием добытых охотниками волков: 

подкожный жир был на всем туловище, а у моло-
дых особей его толщина на спине достигала 1 см.

В зимний сезон 2015/2016 гг. в ЦЛБЗ и на приле-
гающих территориях обнаружено лишь 4 добытых 
волками лося, в 2016/2017 гг. — 4, в 2017/2018 гг. — 3, 
в 2020/2021 гг. — 1, в 2022/2023 гг. — 2, что ука-
зывает на низкие численность жертвы и эффек-
тивность охот семей хищника. В 1981 г. в среднем 
одна семья добыла 4 лося, в 1982 г. — 4.3. На-
против, в период с 2015 г. по апрель 2023 г. ре-
гистрировалось присутствие трех семей (только 
в 2016 г. — 4) и обнаружено 14 убоев, в среднем 
на год — 1.8, а на одну семью — от 0 до 1.3 лося. 
Если пересчитать на одного семейного волка 
(без одиночек), то в 1981 г. этот показатель был 
равен 1.05, в 1982 г. — 1.22, а в период с 2016 по 
зиму 2023 гг. колебания составили от 0 до 0.27. 
Почему успешных охот стало меньше?

Численность популяционной группиров-
ки лося снизилась до 40–50 особей на 1000 км2. 
Увеличился пресс на бобра и кабана. Волки чаще 
стали посещать подкормочные площадки для 
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Рис. 6. Особенности многолетней динамики социальной структуры волка (Canis lupus) и лося (Alces alces). По оси 
абсцисс: количество особей в группе, по оси ординат: частота встречаемости групп в процентах.
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кабана и успешно охотиться на молодых осо-
бей в стаде. Увеличилась встречаемость шерсти 
бобра в экскрементах волка. Если ранее поиск 
жертвы на участке обитания семьи определялся 
размещением лося, то в последние годы заметно 
возросла посещаемость рек и ручьев, населен-
ных бобрами.

Количественные соотношения в системе 
волк–лось затронули и качественные измене-
ния в поведении хищника и жертвы. В охотах 
семей обнаружены новые проявления интел-
лектуального поведения: если ранее волки го-
товили атаку на лося после обнаружения, то в 
настоящее время отмечен новый прием у одной 
семейной пары. Возвращаясь по ранее прой-
денному маршруту и запомнив места кормежек 
лосей, волки неожиданно на зарастающем поле 
с шага перешли на прыжки и пробежали так  
100 м к козьей иве, на которой были следы поку-
сов лося и рядом старая лежка, надеясь, вероят-
но, встретить здесь лося.

Чем выше численность лося, тем реже “встре-
чи” с волком. При низкой численности жерт-

вы вероятность контактов возрастает, и у лося 
включается адаптационный механизм — эффект 
повышенной настороженности (Павлов, 1970; 
Ещенко и др., 1999). Чем чаще волки попадают в 
зону внимания лосей, тем короче период “забы-
вания” встреч с хищником, тем продолжитель-
нее сохраняется состояние настороженности и 
поэтому результативность охот хищника снижа-
ется.

Вторая причина — когнитивное поведение, 
проявляющееся в особенностях генетически за-
программированного процесса охоты: от атаки 
на лося до его гибели волки не преследуют жерт-
ву длительное время. При неудачном нападе-
нии, то есть хищники не смогли приблизиться к 
жертве на необходимую дистанцию для нанесе-
ния хваток или жертва смогла уйти от атакую-
щих, преследовали жертву на дистанции 30–200 
м; по данным Н. Москвина (1978) для условий 
Тверской обл. — 20–300 м. При  обнаружении 
лося волки начинают атаку с 30 м, а расстояние 
от начала атаки и до места гибели животного сос
тавило от 30 до 725 м, то есть это расстояние 

Рис. 7. Пространственное размещение убоев лося в период 1975–1985 гг. (серая заливка) и в 2015–2023 гг. (круп-
но, цветная заливка); жирной ломаной линией выделена территория заповедного ядра.
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умерщвления жертвы, когда волки сумели при-
близиться к жертве для нанесения удачных хва-
ток. В Белоруссии пара волков бросилась к нахо-
дившимся на лежке лосям с расстояния в 20–25 
м от их маршрута. Преследовали 70–80 м. Друго-
го лося, самку, убили на лежке, не дав ей под-
няться (Поярков, 1980).

Акцентирую внимание на минимальной дис-
танции до жертвы, которая при  неуспешных и 
успешных охотах составляла 30 м, то есть успеш-
ность атак хищника возможна, если удалось 
приблизиться к жертве на небольшое расстоя-
ние. Суточная активность у лося полифазная, 
во все сезоны: летом и осенью 5–6 периодов по-
коя чередуются с 5–6 периодами активности, а в 
зимний период пики активности и отдыха чере-
дуются 7–10 раз. На отдых уходит 62% всего вре-
мени, на передвижение — 20% и питание — 18% 
(Калецкий, 1978). Следовательно, идеальные ус-
ловия для успешной атаки, если во время обна-
ружения лосей они кормятся (переходят от куста 
к кусту ивы, откусывают части веток или ломают 
их), но на питание у них уходит всего 18% вре-
мени. Бóльшую часть суток лоси лежат, но у них 
хороший слух и обоняние: лось, благородный и 
северные олени улавливают запахи на рассто-
янии до 1000 м, а волк — до  100 м (Корытин, 
1979). Поэтому осторожно подойти на 30 м, не 
обнаружив себя, — непросто. Если удалось при-
близиться и атаковать, и пока лось поднимется с 
лежки и бросится бежать, волки успеют нанести 
несколько удачных хваток, а при благоприятных 
ситуациях (например, направление ветра, непо-
года) атаковать жертву на лежке. Учитывая эти 
сложности, семьи применяли и такой прием ин-
теллектуального поведения: охватывали с двух 
сторон место ранее успешной охоты на лося или 
его кормового участка. Если жертва оказывалась 
в кольце — нападали.

Следовательно, столь эффективно охотиться, 
как при высокой численности жертвы, волки не 
в состоянии и, следовательно, элиминировать 
лося полностью не могут, так как этому проти-
водействует, с одной стороны, возросшая насто-
роженность жертвы, а с другой — когнитивное 
поведение хищника, не позволяющее ему изме-
нить генетически заложенный процесс умерщ-
вления жертвы.

Влияние волка (Canis lupus L.) на террито-
риальное и пищевое поведение оленей (Cervis 
elaphus L.) отмечают и ученые из США. Появле-
ние этого хищника после 75-летнего отсутствия, 
вызвало следующие изменения в повадках оле-
ней. В юго-западной Монтане вдоль 3000-ме-
трового участка р. Галлатин с притоком исследо-
вали восстановление ивы Бута (S. boothii). Там, 
где долина реки относительно узкая (высокий 

риск хищничества), ивы начали отрастать в 
1999 г. и к 2002 г. были относительно высокими 
(150–250 см). В отличие от этого, высота ивы на 
более широком участке долины, на открытой 
местности притока и на возвышенном участке 
(все с низким риском хищничества), как прави-
ло, оставалась низкой (<80 см). При появлении 
волков олени ушли из кормных угодий (узкая 
долина) в наиболее безопасные места, где, нахо-
дясь на возвышенном участке, могли заранее об-
наружить приближение этих хищников (Ripple, 
Beschta, 2004).

В Йеллоустонском национальном парке на-
блюдали за поведением 85 самок оленей в лет-
ний и зимний сезоны в двух вариациях: ближе 
30 м от ближайшего препятствия для бегства и 
более 30 м. Уровень бдительности животных был 
значительно выше при вхождении в 30-метро-
вую зону или при приближении на это же рас-
стояние к краю хвойного леса (Halofsky, Ripple, 
2008). Таким образом, сработал рефлекс есте-
ственной осторожности, который вызвал изме-
нения в территориальном и пищевом поведении 
(меньше времени затрачивали на поедание рас-
тительности, так как чаще поднимали голову и 
осматривались). С появлением волков маралы 
стали вести себя гораздо осторожнее: кормиться 
стали быстро, постоянно оглядываясь и прислу-
шиваясь, передвигаться стали с частыми оста-
новками (Собанский, 2008).

В Алгонкинском национальном парке при 
сокращении численности белохвостого оленя 
увеличилась доля размножившегося бобра в пи-
тании волка, но снизилась — оленя (Theberge, 
Strickland, 1978). Авторы связывают нарушения 
в рационе питания с  изменениями численно-
сти между этими видами: больше белохвостого 
оленя — чаще встречи с ним, меньше — реже, 
следовательно, выгоднее охотиться на чаще 
встречающихся бобров. Не вдаваясь в анализ 
сколько бобров заменят одного добытого оле-
ня, учитывая эффективность охот на эти виды, 
полагаю, что эти изменения следует рассма-
тривать как включение адаптационного меха-
низма — эффект повышенной настороженно-
сти и, как следствие, снижение успешных охот. 
Подтверждают это и результаты исследований в 
провинции Квебек (Канада). Было установлено 
(Messier, Crête, 1985), что при плотности лося 
более 5 особей на 1000 га популяция жертвы не 
контролировалась волками; при плотности 4 
особи на 1000 га пресс волков значительно воз-
рос, оказывая регуляционное влияние на попу-
ляцию лося; при плотности 2 особи на  1000 га 
пресс волков был незначительным, и хищники 
более широко использовали альтернативные 
пищевые ресурсы.
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Гипотетические модели функционирования 
системы хищник–жертва не столь объективны: 
в их основе зачастую короткие ряды полевых 
наблюдений или изначально неверная гипотеза. 
Так, авторитетнейший специалист в области из-
учения экологии и поведения волка Дэвид Мич 
(Mech, 1966), опираясь на гипотезу, что колеба-
ния численности хищника и жертвы взаимосвя-
заны, спрогнозировал дальнейшие изменения в 
динамике популяционных группировок волка и 
лося на о. Айл-Ройаль, но взял за основу корот-
кий промежуток наблюдений за этими видами. 
Последующие исследования опровергли этот 
прогноз.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
На примере гнездового, территориального и 

кормодобывающего поведения популяций вол-
ка показаны особенности когнитивной и ин-
теллектуальной его форм. Роды в специальном 
гнезде (логове), веерная структура маршрутов с 
маркировкой экскрементами и мочевыми мет-
ками с поскребами (сигнальными биологиче-
скими полями), переход выводка семей волка 
осенью с оседлости на активные передвижения в 
границах семейной территории, непостоянство 
размеров и границ семейных территорий, про-
цесс умерщвления лося (жертвы), приоритет в 
охотах на диких копытных животных — это про-
явления когнитивного поведения, закреплен-
ного на генетическом уровне и поэтому являю-
щегося консервативным, не меняющимся под 
воздействием среды обитания.

Разнообразие мест расположения выводко-
вых гнезд самки волка, быстрая смена охотни-
чьих участков и маршрутов перемещения семей 
волка как реакция на изменения окружающей 
среды, применение разнообразных способов до-
бычи копытных животных с учетом конкретного 
места охоты, знание мест размещения потенци-
альных жертв на территории семьи — это про-
явления интеллектуального поведения, которое 
следует рассматривать как приспособительную 
реакцию к условиям среды обитания, чутко реа-
гирующей на ее изменения. В этом заключается 
пластичность этого вида поведения.

Когнитивное и интеллектуальное поведение 
выступают в качестве единого инструмента, обе-
спечивающего высокую жизнестойкость попу-
ляций волка, способствуя большей устойчиво-
сти вида в биогеоценозе.

В ЦЛБЗ и Йеллоустонском национальном 
парке критическое расстояние, определяющее 
возможность успешной атаки между хищни-
ком и жертвой, на примере волка и лося, волка 
и оленя, составило 30 м. Поэтому для жертвы 

важно своевременно обнаружить хищника за 
пределами этой дистанции, что достигается пе-
реходом на режим повышенной настороженно-
сти или бдительности. Это является защитным 
барьером, препятствующим выеданию жертвы 
хищником, так как когнитивные особенности 
поведения волка при умерщвлении жертвы пре-
пятствуют изменить этот, генетически закре-
пленный, процесс на иную стратегию охоты.
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Cognitive and Intellectual Behavior of the Wolf (Canis lupus L.):  
Barriers Preventing the Breeding of a Population of Elk (Alces alces L.) by a Predator
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An important component of animal life is behavior. The article examines two forms of behavior: cognitive, 
genetically fixed, and intellectual, acquired as an adaptation to the environment. The scientific novelty of 
the study lies in the interpretation of these forms using the example of nest-building, territorial and foraging 
behavior of families in the wolf population group. The conservatism of the cognitive and the plasticity 
of the intellectual are shown, which together ensure high vitality and stability of wolf populations in the 
biogeocenosis. As a result of a comparative analysis, it was found that with increasing contacts between a 
wolf and a moose (Central Forest Biosphere Reserve), and a wolf and a deer (Yellowstone National Park 
and southwestern Montana), changes in behavior occurred in the prey. In moose, this manifested itself in 
increased alertness, which made it difficult for the wolf to approach the prey at a distance for a successful 
attack, and deer left feeding areas, but with an increased risk of attack by a predator, and preferred safer 
habitats with better visibility to detect wolves. These are the consequences of turning on the natural caution 
reflex. Increased alertness or vigilance was a barrier against the predator eating the prey. But the wolf cannot 
change the genetically fixed process of killing the victim by changing the hunting strategy: moving from a 
short-term pursuit in case of an unsuccessful attack to a long one.

Keywords: wolf, elk, cognitive and intellectual behavior, nest building, territoriality, foraging, the effect of 
increased alertness, conservatism and plasticity of behavior
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