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В поведенческих экспериментах на животных часто применяется 
так называемый метод парных сравнений: животному многократно предъ
являются пары стимулов из некоторой совокупности и регистрируются 
частоты их выборов. Результатом таких экспериментов бывает двух
мерная таблица (матрица), в которой приведены полученные экспери
ментально количества выборов каждого из стимулов в каждом из парных 
предъявлений. Возможно также более наглядное (в случае не очень боль
шого числа стимулов) представление результатов в виде графов (см. рис. 3). 

Построение такой таблицы обычно не самоцель, а только промежу
точный этап работы. При этом интерпретация результатов, как правило, 
явно или неявно исходит из гипотезы, что каждый стимул можно охарак
теризовать одним числом — его эффективностью (или привлекатель
ностью). Из таблицы результатов экспериментатор стремится получить 
информацию об относительных эффективностях стимулов и затем каким-то 
образом связать параметры стимулов (например, цвет стимулов в случае 
исследований по цветовому зрению [5, 6, 17, 19], их размер [4] или 
форму, положение в поле зрения [18] и т. п.) с этими эффективностями. 

При соответствующей математической обработке результаты пар
ных сравнений действительно позволяют не только ранжировать стимулы 
по эффективности, но и находить количественно эти эффективности и их 
возможные разбросы или, что более существенно, функциональную связь 
эффективности с физическими параметрами стимулов. Однако все это 
можно сделать, только если результаты экспериментов допускают ин
терпретацию в терминах одного параметра — эффективности. Нагляд
ным примером того случая, когда стимулы нельзя ранжировать по эф
фективности, может служить отсутствие транзитивности в предпочтении 
стимулов: ситуация, когда при попарном сравнении трех стимулов ока
зывается, что второй стимул достоверно предпочитается первому, тре
тий — второму, а первый — третьему. Нетранзитивности предпочтения 
естественно ожидать в том случае, когда разные пары стимулов сравни
ваются по разным признакам. В поведенческих экспериментах на живот
ных это может произойти вследствие предъявления разнородных стиму
лов. С такой ситуацией в чистом виде мы встречаемся при рассмотрении 
вопросов гетеромодальной суммации в этологических исследованиях [22], 
когда стимулы характеризуются несколькими физическими параметрами 
и априори не очевидно, что в поведении они сведутся к единственному 
психологическому параметру — эффективности стимула. 

Отсутствие транзитивности предпочтения — крайний пример ситуа
ции, когда невозможно ранжировать стимулы по эффективности. В этом 
случае применимы простые статистические критерии, позволяющие об
наружить, что экспериментальный материал содержит противоречия [13]. 
Возможны, однако, и менее определенные ситуации. Поскольку внутрен
няя противоречивость экспериментальных данных не всегда бросается 
в глаза, специальная проверка этого должна быть необходимым пред
варительным этапом какой-либо их интерпретации. 

Соответствующая теория парных сравнений (включающая формули
ровки стохастической модели и критериев применимости модели к кон
кретному экспериментальному материалу) многократно открывалась 
математиками, психологами, социологами [8, 13]. Простой и содержа
тельный обзор этих работ приводится в статье Брэдли [11], которая со-
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провождается довольно полной библиографией [14]. К сожалению, эта тео
рия неизвестна биологам. В работах по поведению животных возможность 
интерпретации результатов в терминах однопараметрической шкалы 
эффективностей предполагается интуитивно очевидной (см., напри
мер: [4, 6, 17]) и вопросы транзитивности вследствие этого не доставляют 
особых хлопот — просто она не проверяется. Более того, в основной своей 
части теория парных сравнений стимулировалась интересами и возмож
ностями социологов и психологов и не всегда может удовлетворять био
логов. Так, ориентация на вычислительную простоту (предполагалось, 
что получить обширный экспериментальный материал легче, чем его об
работать) привела к развитию асимптотических методов, рассчитанных 
на тот случай, когда число предъявлений стремится к бесконечности. 

В настоящей статье приведен более адекватный математический 
аппарат, причем основное внимание уделялось критериям согласия тео
рии и эксперимента. Описаны четыре таких критерия, а также способы 
вычисления эффективностей стимулов и их разбросов. 

С необходимостью применения такого аппарата мы столкнулись в ис
следованиях по цветовому зрению амфибий в брачном поведении. Здесь 
применение теории парных сравнений, с одной стороны, позволило суще
ственно продвинуться в понимании роли зрительных факторов (парамет
ров стимулов и зрительной ситуации в целом) в этой форме поведения. 
С другой стороны, обширный и разнообразный материал по брачному 
поведению амфибий послужил хорошей базой для опробования самой 
теории. Опыты по цветовому зрению животных в этом отношении особенно 
интересны, так как они требуют применения качественно разнородных 
стимулов, характеризующихся тремя цветовыми координатами. Экспери
ментальная часть работы служит в основном для того, чтобы на реальном 
биологическом материале проиллюстрировать описанные методы обра
ботки, оценить качество (границы применимости) предложенных крите
риев и получить методические рекомендации к их применению. 

Постановка задачи 

Полагаем, что каждому стимулу Si соответствует некоторое число 
vi — эффективность стимула, которая определяется лишь этим стимулом. 
При этом при одновременном предъявлении любой пары стимулов (Si, 
Sj) вероятности их выборов распределяются пропорционально их эффек
тивностям 

(1) 

где pij — вероятность того, что при предъявлении пары (S i, Sj) будет 
выбран стимул Si, a pji — вероятность выбора в тех же условиях стимула 
Sj, причем p i j + p j i = 1 . Отсюда вероятность выбора стимула Si из пары 
(S i, Sj) может быть выражена через эффективности этих стимулов 

(2) 

Такое определение понятия эффективности накладывает довольно 
жесткие требования на вероятности pij. Действительно, рассмотрим 

три произвольных стимула: S1 S2 и S3 с эффективностями ν1, ν2 и ν3. 
Выписывая равенства (1) для пар (S1 S2), (S2, S3) и (S3, S1) и перемножая 
их, получим 

(3) 
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В [12] доказывается утверждение: если для любой тройки стимулов из не
которого набора выполняется соотношение (3), то для стимулов этого 
набора существует шкала эффективностей. 

К сожалению, непосредственных сведений о величинах вероятностей 
выборов стимулов pij в эксперименте по парным сравнениям мы не по
лучаем. Опыты дают только частоты выборов стимулов в соответствую
щих парных предъявлениях, которые позволяют более или менее точно 
оценить эти вероятности. Таким образом, возникает статистическая за
дача проверки соответствия такого описания конкретному эксперимен
тальному материалу, а также нахождения значений эффективностей стиму-

Рис. 1. Треугольники в парных сравнениях. 
_А — способ обозначений (см. текст); Б, В — два примера треугольников с результатами парных 
сравнений цветных стимулов самцами серых жаб. Цифры в кружках — номера цветных стимулов. 

лов, если такое описание допустимо. Иными словами, принимая в каче
стве исходного материала таблицу экспериментальных результатов 
по парным сравнениям, во-первых, требуется оценить, насколько имеет 
смысл ранжировать стимулы по некоторой числовой шкале для непро
тиворечивой интерпретации результатов данной серии опытов, и, во-вто
рых, необходимо по этой таблице вычислить сами эффективности. 

Статистические критерии проверки адекватности теории экспери
ментальному материалу будем называть критериями существования 
шкалы эффективностей. Везде далее: t — общее число стимулов, nij — 
общее число предъявлений пары (Si, Sj), а хij — число выборов стимула 
Si при предъявлении пары (Si, Sj), причем xij+xji=nij. Тройку стиму
лов, которые в эксперименте предъявлялись во всех попарных сочетаниях 
между собой, с экспериментально полученными количествами выборов 
каждого из стимулов будем называть треугольником (рис. 1). 

Четыре критерия существования шкалы эффективностей 

Приближенный критерий для треугольника (1). Сформулируем вначале 
приближенный критерий, позволяющий ответить на вопрос, выполня
ется ли соотношение (3) для некоторого треугольника. В монографии 
Крамера [12] доказывается общая теорема, применяя которую к случай
ной величине , получаем, что при xij≠0 эта величина асимптоти

чески (при nij → ∞) распределена по нормальному закону со средним 

и дисперсией 

Поскольку, логарифмируя выражение (3), мы имеем 
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то из выполнения соотношения (3) и только что приведенного утвержде
ния следует, что величина 

асимптотически нормальна с нулевым средним и дисперсией 

Подставляя вместо pij соответствующие экспериментальные оценки 
частот , после преобразований получаем, что величина 

распределена по нормальному закону с нулевым средним и дисперсией, 
равной 1. 

Уровень значимости критерия находится по таблице для нормаль
ного распределения [1]. Пользуясь выразительной, хотя и несколько 
устаревшей терминологией [12], можно сказать, что: а) при |А| ≥ 3.29 
(что соответствует 0.1%-ному значению нормального распределения) 
гипотеза о существовании шкалы эффективностей для данного треуголь
ника отвергается с высокой степенью; б) при |А| ≥ 2.57 гипотеза зна
чимо отвергается; в) при |А| ≤ 1.96, даже если соотношение (3) в дей
ствительности выполняется точно, такое или большее случайное откло
нение величины |А| от 0 будет встречаться чаще, чем один раз на 20 серий 
опытов. Поэтому в последнем случае можно считать, что имеющиеся 
экспериментальные данные не противоречат гипотезе о существовании 
шкалы эффективностей. 

Из рекомендаций статистиков [12] следует, что для надежного при
менения этого критерия необходимо, чтобы числа предъявлений стиму
лов nij были не меньше 20—30, а количества выборов xij каждого из сти
мулов в паре были не меньше 5. 

РНМН-критерий для треугольника (2). Для проверки выполнения соот
ношения (3) можно построить значительно более сложный, но точный 
критерий, применимый также в случаях, когда nij малы, а некоторые 
из xij равны 0. Оказывается, что в данном случае семейство распределе
ний — так называемое экспоненциальное семейство [20] и задача сво
дится к проверке гипотезы об одном из параметров этого распределения. 
Этот параметр — левая часть выражения (3). Для этого случая суще
ствует общая теория, позволяющая построить равномерно наиболее мощ
ный среди несмещенных (РНМН) критерий для проверки выполнения со
отношения (3), причем альтернативной гипотезой является неравенство 
единице левой части этого выражения [20, 21]. Применение этой теории 
приводит к следующему рассуждению. Рассмотрим треугольник на рис 1, А. 

Пусть 
а = x12 + x13, 
b = x23 + x13, 
c = x 1 3 . 
d = min {a, b, n 1 3 } . 

Тогда, если выполняется соотношение (3), а величины а и b таковы, ка
кими они получились в опыте, то дискретная случайная величина с имеет 
распределение вероятности 

(4) 
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Хотя вычисление этого распределения для каждого конкретного 
треугольника — процедура трудоемкая, требующая применения ЭВМ, 
для многих треугольников это единственный способ проверки выполне
ния соотношения (3). На рис. 2 приведен вид распределения Р {c=k} 
для треугольника, показанного на рис. 1, Б. 

Критерий строится следующим образом. Пусть Q — среднее в рас

пределении (4): 
. Тогда, чтобы найти критическую область 

размером а, т. е. такую, при попадании в которую гипотеза отвергается, 
причем вероятность отказа от верной гипотезы равна α, необходимо найти 
такие два числа k2 > k1, чтобы 

(5) 

Этими двумя числами и определяется критерий: если в треугольнике 
с данными а, b, п12, n23 и п13 оказывается c < k1 или с > k1 (рис. 2), 
то гипотезу о том, что для данного треугольника существует шкала эф
фективностей, следует отвергнуть с уровнем значимости α. 

Рис. 2. Функция распределения Р {c=k} для треугольника, изображенного на рис. 1. 
Обозначения см. в тексте. 

Еcли равенства (5) выполняются точно, то критерий не смещен, т. е. 
если соотношение (3) на самом деле не выполняется, то, каково бы ни было 
значение его левой части, вероятность отвергнуть существование шкалы 
эффективностей больше α. Если же равенства (5) не выполняются, то кри
терий не имеет этого желательного свойства, и в этом случае следует вос
пользоваться процедурой рандомизации [21]. 

Интегральный критерий для совокупности треугольников (3). Описан
ные выше критерии позволяли установить существование шкалы эффек
тивностей для одного треугольника. Обычно же в опытах применяется 
больше трех стимулов и требуется установить существование шкалы 
эффективностей для всей их совокупности. Это можно сделать, проверив 
порознь все имеющиеся треугольники. Если при этом для всех треуголь
ников получатся высокие уровни значимости, то гипотезу о существо
вании шкалы эффективностей можно принять и для всей совокупности 
стимулов. Однако, даже если при этом встретится «плохой» треугольник, 
это не всегда может быть основанием для того, чтобы отвергать гипотезу 
о существовании шкалы эффективностей. Действительно, уровень зна
чимости α, вычисленный по критерию для одного треугольника, озна-
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чает, что если гипотеза о существовании шкалы эффективностей на са
мом теле верна, то вероятность появления такого (или худшего) тре
угольника равна α. Но если мы проверяем не один, а несколько треуголь
ников, то возрастет вероятность того, что среди них попадается плохой. 
Эту вероятность можно подсчитать и тем самым оценить уровень значи
мости для совокупности треугольников. 

Зададимся числом α1 << 1 и подсчитаем количество треугольников 
(из общего числа М), для которых уровень значимости α < α1. Их коли
чество т фактически есть число успехов в последовательности из Μ не
зависимых испытаний с вероятностью успеха α1, которое распределено 
по биномиальному закону. Уровень значимости для совокупности тре
угольников αс равен вероятности того, что в таких испытаниях появится 
т или больше плохих треугольников: 

Практический интерес представляет случай, когда встречается только 
один треугольник с низким уровнем значимости: 

Асимптотический критерий χ2 (4). Если кроме таблицы эксперимен
тальных результатов парных сравнений нам также известны эффектив
ности использовавшихся стимулов, то существует метод [9, 15], позво
ляющий оценить, насколько полученные результаты соответствуют ожи
даемым. Действительно, для каждого из стимулов Si и Sj с эффективно
стями vi и vj, предъявлявшихся в паре пij раз, ожидаемые числа выборов 

соответственно равны и . Сравнивая эти числа 

с фактически полученными количествами выборов хij и xji, можно оце
нить степень соответствия данной шкалы эффективностей реальному экс
перименту. 

Вообще говоря, для такого сравнения несущественно происхожде
ние шкалы эффективностей. В частности, это могут быть эффективности, 
предсказанные теоретически или полученные в совершенно другом опыте, 
например в другой экспериментальной ситуации или на другом виде жи
вотных. Однако если для этого использовать эффективности, получен
ные непосредственно из того же самого эксперимента (о том, как вы
числять эффективности стимулов, наилучшим образом удовлетворяющие 
экспериментальным результатам, будет сказано в следующем разделе), 
то метод фактически дает критерий существования шкалы эффективностей. 

Иными словами, решение вопроса о существовании шкалы эффектив
ностей состоит в том, что сначала мы по экспериментальным данным вы
числяем эффективности стимулов (закрывая глаза на то, допустимо ли 
описание этих экспериментов в таких терминах), а затем проверяем, 
насколько эксперименты им соответствуют. Если обнаружится противо
речие, то можно будет заключить, что в данном случае такое описание 
неадекватно. 

Для нахождения уровня значимости критерия вычисляется сумма 

(6) 

где суммируются только те члены, в которых nij≠0. Пусть при этом 
2s — число таких членов. В работе [15] показано, что в рассматривае-
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мом случае выражение (6) асимптотически распределено как χ2 с числом 
степеней свободы s−t+1. Уровень значимости критерия находится в со
ответствующих таблицах [1]. Вычисление суммы (6) не требует примене
ния ЭВМ, и это является преимуществом данного критерия. Однако его 
область применимости ограничивается требованием, чтобы все те nij, 
которые не равны 0, были достаточно большими. 

Оценка параметров 

Вычисление эффективностей. В этологических исследованиях эффек
тивности стимулов принято оценивать количеством реакций на стан
дартное число предъявлений [22]. Как было замечено Фордом [16], 
в случае сбалансированного эксперимента по парным сравнениям (когда 
все возможные попарные сочетания стимулов предъявляются одинаковое 
число раз) оценка по суммарному количеству выборов стимула во всех 
предъявлениях действительно позволяет расставить использовав
шиеся стимулы в порядке их эффективностей. К сожалению, суммарное 
количество выборов стимула определяется не только его эффективностью, 
но и тем, с какими стимулами он сравнивался. Поэтому эти числа сами 
по себе мало полезны для количественных выводов. 

Эффективности стимулов (согласно определению, не зависящие от со
става использовавшейся в опыте совокупности стимулов) естественно 
вычислять с помощью метода максимального правдоподобия [10, 15]. 
Функция правдоподобия для рассматриваемой нами стохастической мо
дели с точностью до сомножителя, не зависящего от ν, равна 

(7) 

Для нахождения максимума этой функции приравниваются нулю произ
водные от нее по νi. Получающиеся в результате этого уравнения макси
мального правдоподобия имеют следующий вид: 

(8) 

где i = l , . . . , t. Хотя в этой системе неизвестных столько же, сколько 
и уравнений, она однородна и (как это и должно быть) из нее можно 
определить только относительные эффективности стимулов. Поэтому перед 
численным решением систему следует дополнить нормирующим уравне
нием, либо приняв эффективность одного из стимулов за единицу, либо 

нормируя сумму всех эффективностей 

Эту систему проще всего решать методом итераций по формуле 

Показано [16], что такая итеративная процедура всегда сходится к един
ственному максимуму функции правдоподобия. 
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Подбор эмпирической зависимости эффективности от параметров 
стимула. Описанный выше способ дает возможность вычислить эффек
тивности стимулов, использовавшихся в опытах, но не позволяет пред
сказать значение эффективности нового, не показывавшегося животному 
стимула. Поэтому важно, используя результаты парных сравнений (про
веденных с ограниченным набором стимулов), получить описание эффек-
тивностей в зависимости от параметров стимулов в виде эмпирических 
формул. В этих формулах могут подбираться некоторые коэффициенты 
так, чтобы полученные эффективности наилучшим образом удовлетворяли 
экспериментам. Для решения этой задачи может быть использована та же 
функция правдоподобия (7), в которую вместо эффективности стимулов 
νi следует подставить гипотетические формулы с неизвестными коэффи
циентами, описывающие эффективности в зависимости от параметров. 
Уравнения максимального правдоподобия, аналогичные (8) для нахож
дения значений этих коэффициентов, обеспечивающие максимум функ
ции правдоподобия, получаются приравниванием нулю производных 
этой функции по неизвестным коэффициентам. Простой пример примене
ния этого метода описан в следующем разделе. 

Естественно, что эмпирическая формула может оказаться неудачной, 
хотя экспериментальный материал сам по себе и допускает интерпрета
цию в терминах эффективностей. Поэтому необходимо установить, на
сколько эффективности стимулов, вычисленные по эмпирической фор
муле, соответствуют экспериментальным результатам. В случае доста
точно большого экспериментального материала это можно сделать с по
мощью описанного выше асимптотического критерия χ2. 

Вычисление дисперсий оценок. Если бы мы имели возможность в точ
ности повторить тот же эксперимент, мы вряд ли получили бы те же са
мые количества выборов xij, и соответственно оценки эффективностей, 
вычисленные методом максимального правдоподобия, несколько отли
чались бы. Поэтому и возникает вопрос о разбросе этих оценок. В рабо
тах [5, 10] описан способ вычисления асимптотических дисперсий по
лученных оценок эффективностей стимулов для случая большого числа 
предъявлений. 

Для экспериментов малого объема соответствующая теория не раз
работана, но в этом случае можно рекомендовать оценивать разброс 
с помощью метода Монте-Карло, который фактически сводится к много
кратному модельному (с помощью ЭВМ) повторению уже поставленного 
эксперимента. Суть метода сводится к следующему: на основании полу
ченных эффективностей стимулов вычисляются по формуле (2) вероят
ности pij выборов стимулов в парном сравнении. Для каждой пары i, j 
в соответствии с этими вероятностями бросается жребий nij раз (столько же 
раз, сколько соответствующая пара стимулов предъявлялась в реальном 
эксперименте). Затем на основании накопленных количеств выборов 
x*ij рассчитываются по стандартной схеме эффективности стимулов, ка
кими они получаются в этом модельном эксперименте. Повторив такую 
серию много раз (например, 100), мы можем оценить разброс этих эффек
тивностей. При не очень большом числе стимулов такие, казалось бы, 
громоздкие вычисления удается провести даже с помощью карманного 
калькулятора с программным управлением и датчиком случайных чисел. 

Посредством метода Монте-Карло можно вычислять не только дис
персии оценок эффективностей, но и дисперсии подбираемых параметров 
в эмпирических формулах. 
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Результаты обработки экспериментов 
по парному сравнению цветных стимулов 

в брачном поведении амфибий 

Самцы амфибий в сезон размножения преследуют не только самок 
своего вида, но реагируют также на всевозможные модели. Опыты с пар
ным предъявлением цветных стимулов показали, что лягушки [7] и 
жабы [2] в выборе оказывают предпочтение тем или иным цветам. Для 
статистической обработки были отобраны серии экспериментов по пар
ным сравнениям, проведенные на Звенигородской биологической стан
ции в 1970—1976 гг. на травяных лягушках (Rana temporaria) с предъ
явлением им в естественных условиях движущихся окрашенных шариков, 
на серых жабах (Bufo bufo) с предъявлением в лабораторных условиях 
плоских цветных стимулов и аналогичные эксперименты на зеленых жабах 
(Bufo viridis). Методики этих экспериментов описаны в работе [5]. В опы
тах с самцами зеленых жаб были обнаружены заметные индивидуальные 

Рис. 3. Результаты экспериментов по парным сравнениям цветных стимулов на сам
цах травяной лягушки (А) и жабы (Б), представленные в виде графов. 

к — красный стимул ж — желтый; с — синий. 

различия в цветовом предпочтении стимулов. При этом на одной из жаб 
(самец Ф) был получен достаточный для статистической обработки экс
периментальный материал (218 предъявлений), что позволило выделить 
эти опыты в отдельную серию. По аналогичной методике в 1976 г. на Даль
нем Востоке на Морской экспериментальной станции на о-ве Попова была 
проведена серия экспериментов на азиатском подвиде серых жаб. Резуль
таты парных сравнений, проведенные на самцах травяной лягушки и на 
самце Φ Bufo viridis, приведены на рис. 3. 

Проверка применимости интерпретации. Проверка гипотезы о суще
ствовании шкалы эффективностей в каждой серии опытов проводилась 
по сформулированным выше критериям (1—4). Результаты статистичес
кой обработки экспериментов сведены в таблицу. В графах таблицы при
ведены вычисленные уровни значимости по каждому из критериев. 

По результатам опытов на травяной лягушке получен только один 
треугольник, причем это единственный в наших опытах пример того, 
когда применение 1-го, приближенного, критерия дает правильный ре
зультат. Напротив, вычисления, необходимые для 2-го критерия, в этом 
случае вызывают трудности даже с применением ЭВМ. Дело в том, что 
факториалы в формуле (4) дают астрономические числа, которые без специ
альных ухищрений не могут быть представлены в ЭВМ. Это может слу-
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ТАБЛИЦА 

Уровни значимости для гипотезы о существовании шкалы эффективности 
по нашим критериям 

Серия опытов и объект 

I. Травяная лягушка 
II . Серая жаба (Звени

город) 
III . Серая жаба (о-в По

пова) 
IV. Зеленая жаба (сум

марно) 
V. Зеленая жаба (са
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Уровни значимости по критерию 

1-му 

0.71 
— 

— 

0.07 

2-му 

0.086 

0.00051 

0.11 

0.46 

3-му 

0.96 

0.0036 

0.9 

4-му 

0.72 
0.09 

0.02 

0.03 

0.0001 

жить дополнительным доводом к тому, чтобы в подобных случаях при
менять только просто вычисляемый приближенный критерий. 

В таблице приведены уровни значимости, полученные по 2-му крите
рию для наихудшего треугольника в серии (с наименьшим уровнем зна
чимости). Как уже говорилось, уровень значимости, полученный по наи
худшему треугольнику, всегда будет несколько занижен при большом 
числе треугольников, даже если для всех них соотношение (3) выполня
ется; просто по воле случая хотя бы один может оказаться неудовлет
ворительным. Сравнивая опыты, проведенные на серых жабах в Звени
городе (II серия экспериментов) и на о-ве Попова (III серия), можно 
увидеть, что последняя содержала в пять раз меньше треугольников и 
поэтому вероятность случайного появления неудовлетворительного тре
угольника здесь была существенно меньше. Тем не менее именно в этой 
серии встретился треугольник (см. рис. 1, В), который по 2-му критерию 
имел низкий уровень значимости. Как видно из таблицы, гипотеза о суще
ствовании шкалы эффективностей для серии экспериментов, проведен
ной на о-ве Попова, должна быть отвергнута. 

В сериях экспериментов, проведенных на самцах жаб, как правило, 
количества предъявлений пij были не очень большими: кроме того, часто 
встречались пары, в которых число выборов хij одного из стимулов было 
равно 0 (см. рис. 3, Б). По этой причине уровни значимости, подсчитан
ные для этих серий по асимптотическому критерию χ2 (4-й критерий), 
мало согласуются с результатами, полученными по другим критериям. 
Особенно показательна V серия опытов, в которой было сделано меньше 
всего предъявлений. В то же время в опытах на травяной лягушке каж
дая пара стимулов предъявлялась достаточное число раз (рис. 3, А), 
и этот критерий дает результат, неотличимый от 1-го критерия. 

Таким образом, сопоставление серий экспериментов разного объема 
показывает, что, кроме серий с большим числом предъявлений, для кото
рых гипотеза о существовании шкалы эффективностей может быть при
нята или отвергнута с помощью приближенных критериев 1-го и 4-го, 
применение точных критериев позволяет работать с сериями эксперимен
тов меньшего объема, где предъявлений слишком мало, для того чтобы 
использовать приближенные критерии, но вполне достаточно, чтобы на 
их основании делать обоснованные выводы. 
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Эффективности цветных стимулов. В работах О. Ю. Орлова с соавто
рами [3, 5, 7] было показано, что в брачном поведении лягушки пред
почитают красные стимулы, серые жабы — синие, а зеленые жабы — 
черные. Вычисленные для всех серий экспериментов по методу наиболь
шего правдоподобия эффективности использовавшихся стимулов пока
зали, что для жаб синие стимулы действительно эффективнее прочих, 
причем в этом отношении между серыми и зелеными жабами нет карди
нальной разницы. Для тех и других посинение стимула (увеличение воз
буждения синечувствительного приемника) повышает его эффективность, 
а покраснение стимула (увеличение возбуждения красночувствитель-
ного и, возможно, зеленочувствительного приемников) уменьшает ее. 
При этом обнаружилось, что для серых жаб (II серия опытов) в той об
ласти цветового пространства, которая была протестирована использо
вавшимися стимулами, логарифм эффективности приблизительно линейно 
связан с цветовыми координатами стимулов. Для зеленых жаб такой 

линейности нет — там наблю
дается резкое падение эффек
тивности для светлых (голубых) 
стимулов. 

Зависимость эффективности 
от светлоты стимулов. Для 
проверки предположения о ли
нейной зависимости ln νi от 
цветовых координат стимула 
____________________________ 

Рис. 4. Зависимость эффективности 
(ν) серых стимулов от их светло

ты (ρ). 

на серых жабах была поставлена специальная серия эксперимен
тов, в которой сравнивались между собой только серые стимулы раз
ной светлоты ρi — использование ахроматических стимулов позволяет 
свести задачу к более простому одномерному случаю. По результатам 
парных сравнений пяти ахроматических стимулов (всего 124 предъявле
ния) были оценены их эффективности. Дисперсии этих оценок были най
дены с помощью метода Монте-Карло: тот же эксперимент из 124 предъ
явлений был промоделирован на калькуляторе 100 раз и подсчитано 
среднеквадратичное отклонение эффективности. На рис. 4 приведены 
вычисленные значения эффективностей ±σ. 

Аппроксимирующая прямая 

ln νi = aρi + b (9) 

для зависимости эффективности стимула от светлоты (рис. 4) находи
лась методом максимального правдоподобия: выражение (9) было под
ставлено в функцию правдоподобия (7), после чего дифференцирование 
этой функции по а для нахождения ее максимума привело к следующему 
трансцендентному уравнению: 

Подставляя в это уравнение фактически полученные количества выборов 
xij, можно найти значение коэффициента а. Аналогично для нахождения 
разброса по методу Монте-Карло, подставляя x*ij, полученные в каждом 
модельном эксперименте, можно оценить дисперсию коэффициента а. 
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Эти вычисления дали значение а, равное −0.104±0.018 (значение коэф
фициента b в (9) несущественно и определяется из условия нормировки 

Возможные причины отсутствия шкалы эффективностей. Итак, при
менение статистических критериев для проверки гипотезы о существова
нии шкалы эффективностей в пяти сериях экспериментов по парным срав
нениям цветных стимулов показало, что в одной из этих серий (прове
денной на о-ве Попова с серыми жабами) интерпретация экспериментов 
в терминах эффективностей недопустима. Этот факт говорит о том, что 
такая проверка (перед тем как делать на основе полученного экспери
ментального материала какие-то выводы) действительно необходима, 
поскольку возможность внутренней противоречивости эксперименталь
ных результатов вполне реальна. 

В случае, когда шкалы эффективностей не существует, единственно 
разумный способ поведения состоит в том, чтобы не интерпретировать 
как-то результаты, а стараться вскрыть причины расхождения теории и 
эксперимента. Здесь могут быть разные варианты. Во-первых, шкалы 
эффективностей действительно может и не быть, т. е. в экспериментах 
по парным сравнениям животные не оценивают каждый стимул незави
симо. Хотя это и не укладывается в наши обыденные представления 
об организации поведения животных, существуют реальные примеры, 
когда шкалы эффективностей нет. А. М. Диментману [5] удалось найти 
соответствующую экспериментальную ситуацию в опытах с самцами 
травяной лягушки в брачном поведении: если лягушкам предъявлять 
красный стимул, то его вид так возбуждает самцов, что они начинают 
хватать без разбора все рядом находящиеся предметы. Поэтому, если 
пара стимулов предъявляется на близком расстоянии, выбор стимула 
будет определяться не только его собственным цветом, но также и цветом 
стимула, предъявляемого с ним в паре. 

Во-вторых, возможен такой вариант: поведение животного в данной 
экспериментальной ситуации на самом деле описывается в терминах эф
фективностей стимулов, однако полученный экспериментальный мате
риал этому противоречит потому, что на шкале эффективностей каким-
то образом сказывается недостаточная стабильность условий экспери
мента. Так, можно себе представить, что если предъявление отдельных 
пар стимулов, образующих некоторый треугольник, проводилось в раз
личных условиях, то может не оказаться единой шкалы эффективностей 
для всего треугольника в целом. Для того чтобы продемонстрировать 
этот случай, разберем конкретные примеры. 

В брачном поведении серых жаб было показано, что они обладают 
константным восприятием окраски моделей [3]. Переводя это на язык 
эффективностей, можно сказать, что эффективность того или иного сти
мула для самцов серых жаб не зависела от характера освещения, а опре
делялась только ее окраской. Как известно, для такого грубого спектраль
ного аппарата, каким является глаз человека или животного, возможна 
только приблизительная константность цветовосприятия. Следовательно, 
может так случиться, что привлекательности некоторых стимулов при из
менении освещения слегка изменяются. 

Относительно опытов на Дальнем Востоке нужно сказать, что в от
личие от серии, проведенной в Звенигороде, там опыты ставились в тече
ние всего дня при естественном освещении, спектральный состав которого 
сильно зависел от времени суток, от облачности и от того, попадает ли 
в данный момент через окна в лабораторию солнце или она освещена 
только светом голубого неба. 

Разнообразие проявлений и хорошая изученность брачного поведе
ния амфибий позволяют нам продемонстрировать и другую особенность 
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поведения, которая может привести к отсутствию их шкалы эффектив
ностей. В опытах с зелеными жабами были обнаружены заметные инди
видуальные различия в эффективности цветных стимулов. Так, соотно
шение выборов стимулов при предъявлении пары пурпурного-108 и сине-
зеленого-109 самцом Д было равно 0 : 14, а самцом Π — 13 : 4. Соотно
шения выборов стимулов другими самцами принимали промежуточные 
значения. Поскольку эксперименты, как правило, проводились на боль
шом количестве самцов, причем каждый из них участвовал в разных 
предъявлениях, возможна ситуация, когда экспериментальные данные, 
полученные на разных самцах, не могут быть описаны единой для всех 
них шкалой эффективности.1 
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