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Изучение влияния гормонов на поведение
птиц ведется давно. Еще в начале 19-го в. была
показана корреляция активности пения птиц и
размеров семенников (Montagu, 1802 по: Fusani,
2008). Тем не менее, только 50 лет спустя Бер-
тольд (Berthold, 1849 по: Fusani, 2008) осуществил
первый эксперимент по поведенческой эндокри-
нологии. Он установил, что у кастрированных
молодых петухов не развиваются вторичные по-
ловые признаки, такие как поведение, в том чис-
ле ухаживание, и красный гребень. Бертольд по-
казал, что имплантация таким петухам семенни-
ков от других особей приводит к восстановлению
данных признаков, при этом между семенниками
донора и организмом реципиента никаких пря-
мых связей не образуется. Таким образом, почти
за столетие до того, как были выделены половые
гормоны, было показано, что вещества, выделяе-
мые семенниками, – “андрогены” – ответствен-
ны за активацию полового поведения у самцов.
В дальнейшем количество исследований, посвя-
щенных роли тестостерона в жизни птиц, росло,
модельными объектами были как одомашненные
виды (перепел, куры), так и дикие. В природе
большая часть исследований проводилась на во-
робьинообразных птицах, но имели место иссле-
дования и на курообразных, а также на дневных и
ночных хищных птицах. Они включали как пря-
мые наблюдения за птицами в природе, так и экс-
периментальные работы с введением птицам им-
плантов тестостерона (Fusani, 2008). К настоящему

времени собран огромный фактический матери-
ал по влиянию тестостерона на поведение и раз-
личные аспекты физиологии птиц, который будет
по возможности освещен в данной статье.

Тестостерон у птиц вырабатывается из холе-
стерина клетками Лейдига в семенниках, также
он может синтезироваться в надпочечниках, яич-
никах и головном мозге (Hau, Goymann, 2015). Он
либо самостоятельно связывается с рецепторами,
либо превращается с помощью трех различных
энзимов (ферментов) (ароматазы, 5α-редуктазы и
5β-редуктазы) в эстрадиол, 5α-дигидротестосте-
рон и 5β-дигидротестостерон соответственно
(Ball et al., 2002; Balthazart, Adkins-Regan, 2002).
Дигидротестостерон связывается с рецепторами к
тестостерону, причем рецепторы к нему более
чувствительны, чем непосредственно к тестосте-
рону, а эстрадиол связывается с рецепторами к
эстрогенам.

Тестостерон регулирует различные аспекты
поведения птиц. Будучи половым гормоном, он
ответствен за формирование агрессивного пове-
дения, поведения ухаживания, развитие вторич-
ных половых признаков, таких как окраска и пе-
ние воробьеобразных (DeVoogd, 1991; Cynx,
Nottebohm, 1992; Wingfield, 1994; Wingfield, Hahn,
1994; Wingfield et al., 1990, 2000). Кроме того, уро-
вень тестостерона часто положительно связан с
физическим состоянием птиц (Duckworth et al.
2004; Chastel et al., 2005; Perez-Rodriguez et al.,
2006), социальным статусом (Schoech et al. 1991;
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Wingfield et al., 1991; Poiani, Fletcher, 1994) и успе-
хом размножения (Raouf et al., 1997; Garamszegi
et al., 2005). Также известно, что тестостерон уси-
ливает обмен веществ (Wikelski et al., 1999; Bu-
chanan et al., 2001) и стимулирует предмиграцион-
ную гиперфагию (Deviche, 1995; Tonra et al., 2011).
Предположительно тестостерон стимулирует ги-
перфагию не напрямую, а опосредованно, через
стимуляцию секреции пролактина (Дьяченко,
Дольник, 1984). С другой стороны, тестостерон
может снижать степень заботы о потомстве
(Wingfield et al., 1990), а также подавлять актив-
ность иммунной системы (Folstad, Karter, 1992;
Roberts et al., 2004). Исходя из функций тестосте-
рона, многие авторы рассматривают его как гор-
мон, отвечающий за формирование компромисса
(trade-offs) в поведении и физиологии птиц, на
основании результатов которого самки при выбо-
ре полового партнера могут оценить степень при-
способленности последнего.

Тестостерон и уровень агрессии

Гипотеза вызова (провокации) (the challenge
hypothesis), предложенная Вингфильдом в 1990 г.
(Wingfield et al., 1990), предсказывает, что кон-
центрация тестостерона в крови будет увеличи-
ваться в ходе агонистических взаимодействий
между самцами. И действительно, у некоторых
видов были найдены подтверждения данной ги-
потезы. У свободноживущих самцов певчей ов-
сянки (Melospiza melodia) уровень тестостерона
увеличивался в течение 10–30 мин после имита-
ции территориального вторжения (Wingfield, 1985).
Импланты тестостерона повышали интенсив-
ность и настойчивость агонистических взаимо-
действий у птиц этого вида (Wingfield et al., 1990).
Сходные данные были получены на японских пе-
репелах (Coturnix japonica) (Ramenofsky, 1984),
красноплечем трупиале (Agelaius phoeniceus) (Hard-
ing, Follett, 1979) и на других видах птиц (Vleck,
Brown, 1999; Hirschenhauser et al., 2003).

Согласно данной гипотезе, высокий уровень
тестостерона невыгоден самцам во время вы-
кармливания птенцов, т.к. при повышенном
уровне гормона они нацелены преимущественно
на демонстрацию территорий и пение (рис. 1),
а не на поиск корма для птенцов. В соответствии
с этим, уровень тестостерона будет зависеть от
степени родительской заботы, свойственной виду
(Hegner, Wingfield, 1987; Ketterson et al., 1992; De
Ridder et al., 2000; Peters et al., 2002). Данная гипо-
теза позволяет также предсказать различия в
уровне тестостерона в зависимости от системы
спаривания (Wingfield et al., 1990). У моногамных
видов уровень тестостерона повышается в начале
сезона размножения и снижается до базовой кон-
центрации в период после откладки яиц и выве-
дения птенцов (Logan, Wingfield, 1995; Vleck,

Brown, 1999). Напротив, у полигамных видов уро-
вень тестостерона также увеличивается в начале
сезона размножения, но не снижается во время
инкубации яиц самкой. Полигамные самцы пы-
таются привлечь второго партнера в течение од-
ного и того же репродуктивного цикла и вынуж-
дены конкурировать друг с другом за новую тер-
риторию. В соответствии с гипотезой вызова эта
конкуренция может отвечать за стабильно высо-
кий уровень тестостерона.

Однако попытки протестировать данную ги-
потезу на разных видах привели к накоплению
противоречивых результатов (Moore et al., 2004).
В отличие от певчей овсянки и некоторых других
видов, у многих протестированных птиц не выяв-
лено увеличение уровня тестостерона в ответ на
симулирование территориального вторжения
(Goymann et al., 2007; Goymann, 2009). Кроме то-
го, у видов, продолжающих охранять территорию
вне периода размножения, уровень тестостерона
повышается при взаимодействиях самцов в пери-
од размножения, но остается низким во время
взаимодействий вне этого периода (табл. 1) (So-
ma, 2006; Goymann, 2009). У тропических видов,
живущих на одной территории круглогодично,
концентрация тестостерона поддерживается на
низком уровне в течение всего годового цикла
(Hau, 2007).

Таким неоднозначным результатам были пред-
ложены следующие объяснения. Вне сезона раз-
множения, когда гонады редуцированы и кон-
центрация тестостерона в крови низкая, регуляция
территориальной агрессии оказывается связан-
ной с выработкой эстрадиола, к которому чув-
ствительны рецепторы в головном мозге птиц
(Soma, 2006; Hau, 2007). Эстрадиол синтезируется
в головном мозге птиц предположительно из  пред-
шественника дегидроэпиандростерона (DHEA,
ДГЭА), синтезируемого в надпочечниках. Кон-
центрация дегидроэпиандростерона у певчей ов-
сянки повышена в не репродуктивный период, а
введение ДГЭА провоцирует пение во время
агрессивных взаимодействий (о пении см. ниже)
(Soma, Wingfield, 2001; Soma et al., 2002). Кроме
того, эстрадиол может синтезироваться из холе-
стерина непосредственно в головном мозге (Soma
2006). Сходным образом, видимо, регулируется
агрессивное поведение у оседлых тропических
видов птиц (Hau et al., 2004; Hau, 2007). Таким об-
разом, тестостерон регулирует территориальное
поведение круглогодично, но способы его воз-
действия различаются на разных этапах годового
цикла. В период размножения он непосредствен-
но регулирует территориальное поведение, а в
осенне-зимний период в головном мозге повы-
шаются число рецепторов и их чувствительность
к половым гормонам (в основном эстрадиолу),
которые возможно синтезируются из ДГЭА (Hau,
2007).
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Тестостерон и иммунокомпетентность

Гипотеза о том, что повышение уровня тесто-
стерона ведет к понижению иммунного статуса
(“Handicap hypothesis”) была предложена около
40 лет назад (Folstad, Karter 1992). При этом до сих
пор не ясно, как именно связаны половые гормо-
ны с иммунокомпетентностью у птиц (Roberts
et al., 2004; Roberts et al., 2007).

В части исследований с проведением экспери-
ментальных манипуляций с уровнем тестостеро-
на показано, что он обладает подавляющим им-
мунитет эффектом (Buchanan et al., 2003; Casto
et al., 2001; Duffy et al., 2000 Owen-Ashley et al.,
2004; Peters, 2000), однако другие работы этого не
подтверждают (Hasselquist et al., 1999). Кроме то-
го, в некоторых случаях выявлено даже позитив-
ное воздействие тестостерона на иммунитет (Ev-

Рис. 1. Воздействие тестостерона (жирный шрифт) и возможные затраты на поддержание его высокого уровня
(светлый шрифт) в сезон размножения и вне сезона размножения. ГГС – гипоталамо-гипофизарная система (по: So-
ma, 2006, с изменениями).
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Таблица 1. Особенности жизненного цикла четырех видов птиц и влияние тестостерона на некоторые аспекты
их поведения

Примечания. Т – тестостерон, Рсамец-самец – повышение концентрации тестостерона в ответ на агонистические взаимодей-
ствия самцов. По: Hau, Goymann, 2015.

Показатель Горихвостка-чернушка Зарянка Черноголовый чекан Певчая овсянка

Миграция Да Да Да/Нет Нет
Территориальность Круглый год Круглый год Круглый год Круглый год
Пение Круглый год Круглый год Круглый год Круглый год
Период размножения 3–4 месяца 3–4 месяца 3–4 месяца 3–4 месяца
Рсамец-самец Нет Нет Нет Да
Агрессия в сезон
размножения зависит от Т

Нет Да Да Да

Агрессия вне сезона 
размножения зависит от Т

Нет Нет Нет Да

Линейная связь 
между Т и поведением

Нет Нет Нет ?
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ans et al., 2000). Одним из способов воздействия
может являться подавление тестостероном имму-
нитета через повышение концентрации кортико-
стерона (Buchanan, 2000; Råberg et al., 1998;
Sapolsky et al., 2000). Но и данная гипотеза не бы-
ла полностью подтверждена, и обнаружен обрат-
ный эффект. Так, у зебровых амадин (Taeniopygia
guttata) и канареек (Serinus canaria) хорошо выра-
женный иммунный ответ выявлен на фоне высо-
кого уровня обоих гормонов в крови (Roberts et
al., 2007; Горецкая и др., 2018).

Уровень тестостерона у самок

У самок уровень тестостерона, как правило,
ниже, чем у самцов, но также варьирует в течение
годового цикла. Отмечено, что более высокие
концентрации гормона наблюдаются непосред-
ственно перед сезоном размножения или во
время него (Elekonich, Wingfeld, 2000; Ketterson et
al., 2005). Показана положительная корреляция
уровня тестостерона у самцов и самок одного ви-
да (Ketterson et al., 2005; Goymann, Wingfield,
2014). По одним данным, уровень тестостерона
выше у самок моногамных видов (Ketterson et al.,
2005), однако более позднее исследование этого
не подтверждает (Goymann, Wingfield, 2014).
У некоторых видов птиц уровень тестостерона са-
мок связан с агрессией в период размножения
(например, конкуренция за полового партнера
или за территорию), что предполагает потенци-
альную роль тестостерона в качестве модулятора
территориального поведения не только у самцов,
но и у самок (Staub, de Beer, 1997; Wingfeld et al.,
2000; Ketterson et al., 2005; Sandell, 2007; Rosvall
et al., 2013).

Тестостерон и окраска птиц

Согласно принципу гандикапа (Zahavi, 1975;
Grafen, 1990) только сильные и здоровые самцы
могут позволить себе энергетически затратные
элементы брачного поведения. В соответствии с
этим предполагается, что в случае полового ди-
морфизма яркая окраска может быть одним из тех
качеств самца, которое, с одной стороны, выби-
рается самкой, а, с другой, как раз и реализует
компромисс между возможностью демонстриро-
вать признак и состоянием особи. Исходя из это-
го, окраска самцов может быть связана с уровнем
тестостерона (Folstad, Karter, 1992; Jawor, Breit-
wisch, 2003; Bokony et al., 2008). Положительная
корреляция между яркостью оперения и уровнем
тестостерона была найдена для зеленушки (Chlo-
ris chloris) (Merila, Sheldon, 1999), черноголового
дубоносового кардинала (Pheucticus melanocepha-
lus) (Hill, 1994) и атласного шалашника (Ptilono-
rhynchus violaceus) (Collis, Borgia, 1992), но не была

выявлена у обыкновенной чечетки (Acanthis flam-
mea) (Romero et al., 1997).

У серого юнко (Junco hyemalis) размер белой
зоны в окраске хвоста, которая, как было показа-
но ранее, отвечает за привлекательность самца
для самки, оказался положительно связан с крат-
ковременным повышением уровня тестостерона,
вызванного инъекцией гонадотропного гормона
(McGlothlin et al., 2008).

У птиц окраска оперения может формироваться
по-разному. Выделяют несколько типов окраски:
меланиновая (коричневый, черный, красно-ко-
ричневый цвет оперения), липохромная (желтый,
оранжевый, красный), определяемая каротинои-
дами, и структурная, определяемая структурой
пера (Olson, Owens, 2005). Считается, что мелани-
новая окраска в большей степени определяется
генетически и в меньшей степени зависит от
внешних факторов, в отличие от каротиноидной.
Хорошо известным примером связи меланино-
вой окраски с уровнем тестостерона является раз-
мер черного пятна у домового воробья (Passer do-
mesticus) (Evans et al., 2000; Buchanan et al., 2001;
Gonzalez et al., 2001). Для мексиканской чечеви-
цы (Carpodacus mexicanus) показана связь кароти-
ноидной окраски с уровнем тестостерона (Duck-
worth et al., 2004), а для обыкновенной лазоревки
(Cyanistes caeruleus) связь тестостерона и струк-
турной окраски (степени отражения ультрафио-
летового излучения) (Peters et al., 2006). Также на
лазоревке показано, что уровень тестостерона во
время линьки может оказывать организующий
эффект на окраску самцов в последующий год
(Roberts et al., 2009). Тем не менее, не всегда по-
нятно, какие именно механизмы отвечают за вли-
яние тестостерона на проявление окраски опере-
ния (Moller, Eritzoe, 1988; Hill, Brawner, 1998; Ben-
nett, Owens, 2002).

У прекрасного расписного малюра (Malurus
сyaneus) и красноспинного расписного малюра
(Malurus melanocephalus) уровень тестостерона
различается у самцов с самцовым типом окраски
и у бледных самцов, окрашенных как самки (Pe-
ters et al., 2000; Geslin et al., 2004; Lindsay et al.,
2009). Причем у самцов обоих фенотипов повы-
шение тестостерона стимулирует линьку в опе-
рение с окраской самцового типа. Сходная тен-
денция выявлена и для горихвостки-чернушки
(Phoenicurus ochruros), вида, имеющего только од-
ну линьку в году; у самцов, линяющих во взрослое
оперение, уровень тестостерона выше, чем у мо-
лодых самцов, линяющих в субадультное опере-
ние (Schwarzová et al., 2010).

Уровень тестостерона оказался положительно
связан с размером белого пятна на голове мухо-
ловки-белошейки (Ficedula albicollis) (Garamszegi
et al., 2004).
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У самок тропических птиц уровень тестостеро-
на коррелирует с орнаментом оперения (Enbody
et al., 2018).

Регуляция пения

У взрослых певчих птиц процесс обучения пе-
нию и само пение регулируются сезонными изме-
нениями уровня тестостерона в крови (Tramontin,
Brenowitz, 2000; Ball et al., 2002). Так, у видов с от-
крытым типом обучения (учат песню каждый год)
сезонная изменчивость песенного поведения
самцов (пение в репродуктивный период и отсут-
ствие пения в осенне-зимний период) связана с
сезонными изменениями уровня тестостерона
(Nottebohm et al., 1987; Ball et al., 2002). Кроме то-
го, песенная активность связана с размером во-
кальных ядер головного мозга птиц (Saldanha
et al., 2000; Schlinger, Brenowitz, 2002).

Показано, что способность к пению и выучи-
ванию песен, как и повышение активности пения
для многих видов, положительно коррелирует с
повышением уровня тестостерона в крови (Notte-
bohm et al., 1987; Canady et al.; 1988, Beletsky et al.,
1990; DeVoogd, 1991; Cynx, Nottebohm, 1992;
Wingfield, 1994; Wingfield, Hahn, 1994). У мухолов-
ки-пеструшки (Ficedula hypoleuca) с уровнем те-
стостерона в крови связан также размер реперту-
ара (Lampe, Espmark, 1994). Имплантация тесто-
стерона или эстрадиола может стимулировать
самок отвечать более активно на песни самцов и
даже петь (Simpson, Vicario, 1991; Vallet et al.,
1996). Повышение уровня тестостерона у кана-
рейки и скворца (Sturnus vulgaris) коррелирует с
увеличением активности пения и размером во-
кальных ядер в мозге птиц (Sartor, Ball, 2005; Sar-
tor et al., 2005).

Несмотря на интерес многих исследователей к
действию тестостерона на пение птиц, работ, в
которых показано его влияние на характеристики
песни, гораздо меньше. С уровнем тестостерона в
крови у деревенской ласточки (Hirundo rustica)
коррелируют длительность и скорость исполне-
ния трещащих элементов песни (Galeotti et al.,
1997), а у зебровой амадины – частотно-времен-
ные характеристики песни (Cynx et al., 2005). Не-
давно показано, что введение ингибиторов тесто-
стерона приводит к изменению диапазона частот
и максимальной частоты отдельных фраз песни у
горихвостки-чернушки (Apfelbeck et al., 2012).
Нами на пеночке-трещотке (Phylloscopus sibilatrix)
показано увеличение длины песни и первой фра-
зы песни, а также изменение диапазона частот в
связи с повышением уровня тестостерона в крови
(Горецкая, Москаленко, 2015).

Тем не менее, у некоторых видов (например,
деревенской ласточки) индивидуальные вариа-
ции активности пения не связаны с уровнем те-
стостерона в крови (Saino, Moller, 1995). Самцы

подвида певчей овсянки Melospisza melodia morph-
na круглый год остаются акустически активными,
тогда как уровень тестостерона осенью и зимой
гораздо ниже, чем в весенне-летний период
(Wingfield, 1994). Сходная ситуация наблюдается
и у синиц: активное пение при высоком уровне
тестостерона в крови в весенне-летний период и
отсутствие достоверной связи между уровнем те-
стостерона и активностью пения в осенний пери-
од (Rost, 1992). Изучение птиц в природе показа-
ло, что базальный уровень тестостерона не всегда
связан с уровнем агрессии. У видов, продолжаю-
щих петь и охранять территории зимой, песенное
поведение может осуществляться на фоне низко-
го уровня тестостерона (табл. 1) (Ball et al., 2002;
Wingfield, Silverin, 2002; Hau, Goymann, 2015).

Последние исследования частично проливают
свет на неоднозначность влияния тестостерона
на пение, размер вокальных ядер и на процесс
обучения пению. Как и в случае с регуляцией
агрессивного поведения, на пение, вероятно,
влияет эстрадиол, синтезируемый в головном
мозге птиц (Soma, 2006). Он превращается в эст-
роген, как у самцов, так и у самок воробьинооб-
разных птиц и действует на вокальный центр
(HVC). Вне сезона размножения положительная
связь между уровнем андрогенов и пением может
быть прервана за счет понижения чувствительности
рецепторов в головном мозге птиц (Ball et al., 2002).

Изменение уровня тестостерона в крови на
разных стадиях жизненного цикла довольно хо-
рошо изучено у взрослых особей многих видов
воробьинообразных птиц (Wingfield et al., 1990,
2000), в то время как динамика его изменений у
молодых птиц практически не исследована. По-
вышение уровня тестостерона было отмечено у
молодых канареек: на 55–75-й день жизни у сам-
цов и на 30–55-й день у самок, это время совпада-
ет с началом исполнения подпесни (Weichel et al.,
1986; Weichel et al., 1989). Повышение уровня те-
стостерона у молодых больших синиц (Parus ma-
jor) также, предположительно, совпадало с нача-
лом песенной продукции (Rost, 1990). Недавнее
исследование показало, что введение имплантов
тестостерона вызывает раннее формирование
песни у зебровой амадины (Leitao, 2013), а также
способствует завершению формирования песни у
молодых особей певчей овсянки (Templeton et al.,
2012). Наши не опубликованные данные также
показывают, что введение имплантов тестостеро-
на трехмесячным самцам канареек стимулирует
их к исполнению взрослой песни уже на 10-й день
эксперимента. Повышение уровня тестостерона у
птиц в период формирования пластической пес-
ни способствует более точному воспроизведению
элементов, характерных для взрослых особей
(DeVoogd, Szekely, 1998).

Хотя изучению влияния тестостерона на пове-
дение и физиологию птиц посвящено большое
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количество работ, до сих пор не сформировалась
единая гипотеза о роли этого гормона. Тестосте-
рон, будучи половым гормоном, отвечает не толь-
ко за размножение, но и за формирование агрес-
сивного поведения, поведения ухаживания и за
развитие вторичных половых признаков. Поэто-
му наибольшей популярностью сейчас пользуют-
ся две гипотезы. Согласно одной из них, тестосте-
рон рассматривается как гормон, связанный с ка-
чеством песни, окраской, социальным статусом
самца и степенью его иммунокомпетентности –
признаками, по которым самки при выборе поло-
вого партнера могут оценить степень приспособ-
ленности последнего. А другая гипотеза Вызова
(провокации) говорит о том, что концентрация
тестостерона в крови увеличивается в ходе агони-
стических взаимодействий между самцами. До
сих пор не ясно, как именно связаны половые
гормоны с иммунокомпетентностью у птиц. Есть
сведения, что тестостерон обладает подавляю-
щим иммунитет эффектом, однако другие иссле-
дования этого не подтверждают.

Несмотря на интерес многих исследователей к
действию тестостерона на пение птиц, до сих пор
практически нет работ, в которых показано его
влияние на характеристики песни. Практически
не изучено изменение уровня тестостерона в кро-
ви у молодых птиц. Как воздействует тестостерон
на способность формировать видовую песню у
птенцов? Получены лишь первые ответы на эти
вопросы.

Таким образом, несмотря на почти столетнюю
историю изучения тестостерона, до сих пор оста-
ются много загадок и большой простор для даль-
нейших исследований.
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TESTOSTERONE INFLUENCE ON DIFFERENT ASPECTS OF BIRD 
BEHAVIOUR AND PHYSIOLOGY

M. Y. Goretskaia1, *, I. R. Beme1

1Biology Faculty, Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: m.goretskaia@gmail.com

More than 50 years of research on the role of testosterone in passerine birds are analyzed. The testosterone
influence on different aspects of bird behaviour and physiology are described. The role of testosterone in the
regulation of aggressive behaviour, immune function and the development of sexual traits (plumage coloura-
tion and song) are discussed. The functions of testosterone in female birds are clarified.
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