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Известно, что способность животного к социальному доминированию в сообществе зависит от
комплекса поведенческих и физиологических особенностей, которые могут предопределяться геноти-
пом. Однако значение каждой из этих особенностей доминантного ранга остается неясным, особенно
при изменении средовых условий формирования иерархии. Важнейшими факторами, определяющими
паттерны поведения самцов при формировании социальной иерархии, являются степень освоения
участка обитания и наличие полового партнера. При использовании парадигмы “резидент–интрудер”
изучены особенности обонятельных контактов, агонистического и маркировочного поведения при
парном ссаживании самцов лабораторных мышей двух инбредных линий в экспериментальной мо-
дели формирования социальной иерархии. В работе использовали половозрелых (возраст 90 дней)
самцов мышей инбредных линий РТ и CBA/Lac и самок инбредной линии DD/He без предвари-
тельного сексуального опыта. К самцу-резиденту, которого предварительно помещали с самкой ли-
нии DD/He в экспериментальную клетку на двое суток для освоения территории, подсаживали самца-
интрудера другой линии. После этого в течение первых 30 мин после формирования группы наблюдали
за агонистическим поведением самцов. Кроме того, оценивали маркировочную активность самцов до
формирования социальной группы и в период установления доминантно-субординантных отноше-
ний. Предварительное освоение самцом территории увеличивало агрессивность и вероятность до-
минирования у животных обоих генотипов. Однако вне зависимости от степени освоенности террито-
рии самцы линии РТ демонстрировали больше наступательных атак и чаще становились доминантами,
чем самцы линии CBA/Lac. Генетические различия по маркировочной активности самцов не были ас-
социированы с таковыми по социальному доминированию. Результаты исследования свидетельствуют
о том, что у самцов инбредных линий мышей генетически детерминированная способность к социаль-
ному доминированию связана в первую очередь с генетическими различиями по агонистическому по-
ведению, а не с уровнем маркировочного поведения, вне зависимости от степени освоения территории.
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Социальное доминирование, или социаль-
ная иерархия, – это система взаимоотношений
между особями в социальной группе, когда до-
минирующие особи, одерживая победу в социаль-
ном конфликте, получают преимущество в доступе
к лимитирующим ресурсам среды по сравнению с
подчиненными (Панов, 2010). В качестве лимити-
рующих ресурсов могут выступать пища, удобные
участки обитания, половой партнер и некоторые
другие ресурсы. Организация сообщества на основе
социальной иерархии наблюдается у синантропных
домовых мышей при определенных условиях суще-

ствования, например при повышении плотности
популяции (Котенкова, Мунтяну, 2007) или в ис-
кусственных группировках (Соколов и др., 1990).
Социальная иерархия описана и у других видов
животных (Wilson, 2000; Sapolsky, 2005; Neumann
et al., 2011), хотя следует отметить, что социальная
структура сообществ млекопитающих очень раз-
нообразна, зависит от ряда экологических факто-
ров (Громов, 2017) и социальное доминирование
не является универсальным феноменом.

Социальный ранг особи связан с рядом пове-
денческих и физиологических параметров. Доми-
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нантные животные, по сравнению с подчиненны-
ми, более агрессивны, часто имеют более низкий
уровень кортикостероидов (Creel, 2001), повышен-
ный уровень тестостерона, больший вес (Sneddon
et al., 2011), более высокое качество сперматозои-
дов (Koyama, Kamimura, 1999). Доминанты, как
правило, лучше размножаются, чем низкоранговые
особи (Ellis, 1995).

Установление доминантно-субординантных от-
ношений в сообществе животных может модифи-
цировать поведение особей и влиять на состояние
их здоровья (Sapolsky, 2005; Bartolomucci, 2007).
Важность феномена социального доминирова-
ния для установления этологической структуры
популяции, а также влияние социального ранга на
здоровье индивида делают актуальным изучение ге-
нетических и средовых факторов, предопределяю-
щих его социальное положение в сообществе, од-
нако генетическим аспектам этой проблемы уделя-
ется мало внимания. Имеются лишь единичные
публикации, посвященные генетике социального
доминирования. В экспериментах, проведенных
исследовательским коллективом А.В. Осадчука
(Осадчук, 1990), самцы мышей определенных ин-
бредных линий чаще становились доминантами,
чем мыши других линий. В дальнейшем был прове-
ден детальный анализ поведения при установлении
и поддержании социальной иерархии у лаборатор-
ных мышей с использованием этологической моде-
ли социального доминирования в “минимальном
социуме” (Брагин и др., 2006; Клещев и др., 2013).
Данная экспериментальная модель состояла из двух
самцов разных инбредных линий, проживающих в
одной и той же экспериментальной клетке от 5 до
30 дней. Установлено, что число элементов аго-
нистического поведения максимально в первые
20 мин после ссаживания животных, когда про-
исходит формирование иерархии, а затем этот по-
казатель (число элементов) снижается. На протяже-
нии всего времени существования группы сохраня-
ется асимметрия по агонистическому поведению,
когда доминанты проявляют агрессивное поведе-
ние, а субординанты – субмиссивное поведение
(Брагин и др., 2006; Осадчук и др., 2009; Клещев
и др., 2013). Данная экспериментальная модель
полностью воспроизводит временной паттерн
поведения при формировании и поддержании со-
циальной иерархии, описанный ранее у домовых
мышей (Соколов и др., 1990), а также физиологи-
ческие и репродуктивные последствия социаль-
ного доминирования (Осадчук и др., 2010; Гуто-
рова и др., 2012; Клещев, Осадчук, 2014). Было
показано, что в большинстве пар социальный
ранг устанавливается в течение первых 20 мин по-
сле формирования группы и в дальнейшем не изме-
няется длительное время (Брагин и др., 2006; Kool-
haas et al., 2013). Таким образом, период формиро-
вания иерархии имеет важнейшее значение для
установления иерархической структуры группы.

В экспериментах с использованием описанной
выше модели социальной иерархии было показано,
что самцы инбредных линий BALB/cLac и РТ ока-
зались более агрессивными при установлении до-
минантно-субординантных отношений и значи-
тельно чаще становились доминантами по срав-
нению с самцами инбредной линии CBA/Lac
(Осадчук и др., 2009). Сходная закономерность
была установлена для самцов мышей инбред-
ных линий РТ и CBA/Lac в пубертатном воз-
расте (Клещев и др., 2013). Таким образом, у мы-
шей генетические особенности паттерна агрессив-
ного поведения при формировании социальной
иерархии в значительной мере обусловливают ге-
нетические различия в способности к социально-
му доминированию. Данный результат представля-
ется вполне логичным, поскольку известно, что у
домовых мышей социальная иерархия устанавлива-
ется в результате агрессивных столкновений между
самцами (Кроукфорт, 1970; Соколов и др., 1990).
Генетические различия по агрессивному поведе-
нию самцов домовых мышей хорошо докумен-
тированы (Maxon, Canastar, 2003). Однако спо-
собность к социальному доминированию может
предопределяться и другими особенностями пове-
дения и нервной системы, в частности маркировоч-
ной активностью (Drickamer, 2001) и типом высшей
нервной деятельности (Соколов и др., 1990).

Кроме того, способность к социальному доми-
нированию и поведение при формировании соци-
альной группы могут в значительной степени зави-
сеть от средовых условий формирования иерархии
(Williamson et al., 2017). Согласно результатам более
ранних исследований предварительное освоение
территории усиливает агрессивность самцов-ре-
зидентов. В частности, у диких домовых и лабора-
торных мышей самец-резидент интенсивно атакует
самца-интрудера (Золотарев, 1978; Koolhaas et al.,
2013). В этой ситуации присутствие самки уси-
ливает агрессивность самцов (Hayashi, Tomihara,
2000). Для интрудеров обычно характерны от-
носительно низкий уровень агрессии, повышенная
частота проявления субмиссивного поведения и
высокий уровень стресса (Martinez et al., 1998). Та-
ким образом, предварительное знакомство с терри-
торией может способствовать достижению высо-
кого социального ранга (Шилов, 1991). Конку-
ренция за обладание участком обитания может
существенно модифицировать наследственно
обусловленные свойства нервной системы и пове-
дения, влияющие на способность к социальному
доминированию, такие как устойчивость к соци-
альному стрессу (Шилов, 1991), маркировочное
поведение (Hurst, Beynon, 2004), агрессивность
(Koolhaas et al., 2013).

У многих видов животных, в том числе и у домо-
вых мышей, хемокоммуникационные механизмы
играют ведущую роль в поддержании простран-
ственно-этологической структуры популяции. Из-
вестно, что домовые мыши интенсивно маркиру-
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ют свою территорию мочевыми метками, кото-
рые представляют собой маленькие капельки и
полоски мочи, оставляемые на субстрате. Запахо-
вые метки предоставляют разнообразные сведения
о животном, оставившем метку: вид, пол, индиви-
дуальную идентичность, состояние здоровья, обес-
печенность ресурсами и местонахождение на тер-
ритории (Hurst, Beynon, 2004; Arakava et al., 2008).
Маркировка участка обитания мочой является важ-
ным паттерном поведения, которое необходимо для
демонстрации социального статуса самца (Hurst,
1990, 1993). Самцы-резиденты интенсивно марки-
руют свою территорию мочевыми метками и тем са-
мым могут оказывать ольфакторное влияние на ин-
трудера. Самец, доминирующий на определенной
территории и успешно защищающий свой участок
обитания от вторжения других животных, оставля-
ет значительно больше запаховых меток, в боль-
шем числе мест, чем интрудеры или подчинен-
ные животные, и эти метки более свежие. Кроме
того, моча домовых мышей содержит химические
сигналы, которые также несут информацию о со-
циальном статусе и конкурентоспособности вла-
дельца территории и могут модифицировать по-
ведение других животных (Hurst, Beynon, 2004).
Таким образом, высокий уровень маркировочной
активности самца может существенно повысить
его шансы стать доминантом, в особенности при
защите уже освоенной территории.

Однако данные о генетических различиях по
способности к доминированию в эксперимен-
тальной модели социальной иерархии были по-
лучены на “нейтральной арене”, когда живот-
ных помещали в незнакомую эксперименталь-
ную клетку. Остается неясным, в какой степени
генетические различия по способности к соци-
альному доминированию могут быть модифи-
цированы территориальным статусом самца (рези-
дент или интрудер). Эта информация необходи-
ма для адекватной интерпретации данных о
генетической регуляции способности к социаль-
ному доминированию, поскольку в природных
условиях формирование социальных групп и пе-
рестройка их структуры происходят не на “ней-
тральной арене”, а на территориях, уже освоен-
ных другими животными.

Цель настоящей работы состояла в том, чтобы
изучить особенности агонистического и маркиро-
вочного поведения у самцов мышей разных геноти-
пов во время формирования социальной иерархии
при различном территориальном статусе самца, в
частности в положении резидента (при защите
своей территории) и в положении интрудера (при
конкуренции за территорию, занятую другим сам-
цом). Для этого проводили наблюдения за агрес-
сивным и субмиссивным поведением резидентов и
интрудеров инбредных линий PT и CBA/Lac при
формировании социальной иерархии и оценива-
ли маркировочную активность самцов этих ли-
ний. Дополнительно подсчитывали число назо-

назальных и назо-аногенитальных контактов,
поскольку обонятельные контакты являются
важным средством хемокоммуникации у грызу-
нов (Громов, 2008; Arakava et al., 2011).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Животные и экспериментальные процедуры

В работе использовали половозрелых (возраст
90 дней) самцов мышей инбредных линий РТ и
CBA/Lac и самок инбредной линии DD/He без
предварительного сексуального опыта. Все жи-
вотные были выращены в стандартных условиях
вивария Института цитологии и генетики СО РАН.
Репродуктивные группы для разведения животных
формировали из одного самца и 2–3 самок. День
родов считали первым днем жизни потомства. В
возрасте 2-3 дней размер помета выравнивали та-
ким образом, чтобы в нем оставалось 3–7 детены-
шей. В возрасте 1 мес молодых особей отсажива-
ли от родителей и формировали однополые груп-
пы. Каждую такую группу, которая состояла из
4–6 самцов, содержали в стандартной пластико-
вой клетке до начала эксперимента. В помещени-
ях, где содержали животных и проводили экспе-
римент, поддерживались стандартная температура
(+22°С) и неинвертированный световой режим
(ночь/день 12/12 ч). Воду и пищу предоставляли
животным без ограничения.

Перед рассадкой в экспериментальные груп-
пы всех самцов содержали в изоляции в течение
4 сут для снятия эффектов групповых взаимодей-
ствий. После периода одиночного содержания сам-
ца линии РТ или CBA/Lac (резидента) помещали с
самкой линии DD/He в чистую металлическую экс-
периментальную клетку размером 45 × 15 × 10 см.
Клетка была разделена непрозрачными пласти-
ковыми перегородками на три отсека – два боковых
и один центральный. Каждая перегородка имела
отверстие внизу, которое служило лазом. В экспе-
риментальной клетке самец-резидент и самка на-
ходились двое суток, в течение которых они осва-
ивали экспериментальную клетку. После этого к
ним подсаживали самца-интрудера другой инбред-
ной линии (PT или CBA/Lac), которого до подса-
живания содержали в аналогичной эксперимен-
тальной клетке без самки и других самцов. Партне-
ров подбирали таким образом, чтобы различия в
массе тела у них были минимальны. В 54 парах ре-
зидентами были самцы инбредной линии РТ, а
интрудерами – самцы CBA/Lac. В 57 парах рези-
дентами были самцы линии CBA/Lac, а интруде-
рами – самцы линии РТ.

Все экспериментальные процедуры выполне-
ны с соблюдением правил, изложенных в директи-
вах европейского сообщества (86/669/ЕЕС) и Хель-
синской декларации по защите позвоночных жи-
вотных, используемых для лабораторных целей.
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Социальное доминирование, агонистическое 
поведение и обонятельные контакты

Сразу же после помещения интрудера в клетку
самца-резидента начинали наблюдения за по-
ведением обоих самцов, которые продолжались
в течение последующих 30 мин. Все поведенче-
ские тесты записывали на видеокамеру и в даль-
нейшем подсчитывали суммарное число элементов
агонистического поведения и обонятельных кон-
тактов у каждого самца за 30 мин теста во время
формирования социальной иерархии. У мышей со-
циальная иерархия устанавливается между самцами
в ходе агонистических столкновений и соци-
альный статус животного проявляется в специ-
фических элементах агрессивного и субмиссивно-
го поведения (Grant, Mackintosh, 1963; Benton, 1980;
Соколов и др., 1990; Брагин и др., 2006). К агрес-
сивному поведению мы относили наступательные
атаки, оборонительные атаки (атака самца в ответ
на нападение оппонента) и сигналы угрозы (быст-
рая вибрация хвостом – tail rattling). Поскольку
число оборонительных атак самца зависит от чис-
ла наступательных атак партнера, то для оборони-
тельных атак рассчитана доля ответных атак самца
от наступательных атак партнера (%). К субмиссив-
ному поведению относили бегство от оппонента
(“убегания”) и специфические вертикальные позы
подчинения. Так же подсчитывали число назо-на-
зальных (обнюхивание носовой области партнера)
и назо-аногенитальных (обнюхивание области ге-
ниталий и ануса партнера) контактов. Социаль-
ный ранг каждому самцу присваивали на осно-
вании асимметрии в проявлении агрессивного
и субмиссивного поведения. После проведения
наблюдений самцы находились в той же экспери-
ментальной клетке в течение 5 дней. Сохранение
социального ранга каждого животного контроли-
ровали по асимметрии в проявлении агрессив-
ного и субмиссивного поведения, наблюдая за
животными 3 раза в день по 20 мин на протяжении
всего времени существования группы. В статье при-
ведены данные по поведению самцов мышей в пер-
вые 30 мин после формирования группы (период
формирования социальной иерархии).

Маркировочное поведение

В данном эксперименте маркировочную актив-
ность самцов оценивали дважды.

Первый тест (выявление базальной маркиро-
вочной активности) проводили за сутки до под-
саживания интрудера к резиденту. До первого
маркировочного теста резидентов в течение су-
ток содержали с самкой линии DD/He, а буду-
щих интрудеров содержали поодиночке. Вто-
рой тест проводили на четвертый день после под-
саживания интрудера к резиденту для выявления
маркировочной активности самцов мышей в усло-
виях сложившихся иерархических отношений.

Все маркировочные тесты проходили в тех же
экспериментальных клетках, где проживали самцы.
Для этого из каждой экспериментальной клет-
ки удаляли самку и подстилку и ставили вместо
двух перегородок одну сплошную перегородку
по центру клетки, которая делила ее на два от-
сека. В каждой экспериментальной клетке в пер-
вом маркировочном тесте (до формирования со-
циальной группы) самца оставляли в одном из
двух отсеков клетки, при пустующем втором от-
секе. Во втором маркировочном тесте экспери-
ментальную клетку разделяли непрозрачной пла-
стиковой перегородкой на два отсека и каждого
самца помещали в свой отсек. На пол клетки поме-
щали хроматографическую бумагу толщиной 1 мм
(Whatman Paper Ltd) размером 22.5 × 15.0 см.
Каждый маркировочный тест длился 1 ч. После
проведения маркировочного теста возвращали
самку и подстилку в клетку, перегородки с лазами
устанавливали на место. Маркировочную актив-
ность каждого самца оценивали по числу моче-
вых меток, оставленных на хроматографиче-
ской бумаге, которые подсчитывали при ультра-
фиолетовом освещении (Desjardins et al., 1973).

Статистическая обработка результатов

Статистическую обработку данных проводили
с помощью пакета компьютерных программ Sta-
tistica (версия 6.0). Уровень (частоту) социального
доминирования выражали в виде доли (%) доми-
нантных самцов данной инбредной линии. Ана-
лиз сопряженности уровня доминирования в за-
висимости от территориального статуса у самцов
двух инбредных линий проведен на основе точно-
го критерия Фишера. Достоверность различий в
краевых (маргинальных) частотах доминирова-
ния в зависимости от генотипа линий и террито-
риального статуса оценивали методом χ2. Про-
верку данных на нормальность распределения
проводили по критерию Колмогорова-Смирнова.
Поскольку для всех показателей распределение
данных достоверно отличалось от нормального рас-
пределения, для сравнения групп использовали не-
параметрический критерий Манна–Уиттни.
Данные представлены как средняя арифметиче-
ская и ее ошибка (Mean ± SEM).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Уровень социального доминирования

Социальный ранг у самцов во всех исследован-
ных парах устанавливался в течение 30 мин после их
формирования и не менялся на протяжении всего
времени существования групп (5 дней).

Анализ таблицы сопряженности (2 × 2) часто-
ты доминирования в зависимости от территори-
ального статуса у самцов двух инбредных линий при
формировании социальной иерархии (табл. 1), про-
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веденный на основе точного критерия Фишера,
выявил высокодостоверные (p < 0.0003) связи меж-
ду генотипом самца и его территориальным стату-
сом. Особенно ярко это проявилось у самцов линии
CBA/Lac, которые, будучи в положении интрудера,
оказались практически полностью неспособными
стать доминантами (всего 1 случай из 54). Вместе с
тем анализ краевых (маргинальных) частот доми-
нирования выявил существенные генотипические
различия (  = 25.31, p < 0.0001): самцы линии PT
почти в 3 раза чаще становились доминантами по
сравнению с самцами линии CBA/Lac. Также
четко была выражена ожидаемая зависимость от
территориальных условий (  = 23.43, p < 0.0001).
В среднем резиденты более чем в 2.5 раза чаще за-
нимали доминантный ранг, чем интрудеры. Таким
образом, самцы линии PT, в отличие от самцов ли-
нии CBA/Lac, проявляли свою высокую способ-
ность занимать доминантный ранг в социальной
иерархии вне зависимости от своего территори-
ального статуса.

2
(1)χ

2
(1)χ

Агонистическое поведение

Данные по подчиненным самцам-резиден-
там линии РТ и доминирующим самцам-интр-
удерам линии CBA/Lac не приведены в статье,
поскольку в этих группах представлено только
по одному самцу.

У самцов-резидентов инбредной линии РТ
число наступательных атак было достоверно
выше (p < 0.01), чем у резидентов линии CBA/Lac
(рис. 1). На чужой территории число наступатель-
ных атак у субординантов РТ было также выше,
чем у субординантов CBA/Lac (p < 0.01).

Число наступательных атак у доминантов РТ
на чужой территории было достоверно ниже, чем на
своей территории (p < 0.01). У субординантов линии
CBA/Lac территориальные условия не влияли на
число наступательных атак. Число наступательных
атак у субординантов РТ и CBA/Lac было досто-
верно меньше, чем у доминантов (p < 0.01).

На освоенной территории доминанты линии РТ
достоверно чаще (p < 0.01) оборонялись в ответ на

Таблица 1. Сопряженность частоты доминантов и территориального статуса у самцов двух инбредных линий
при формировании социальной иерархии

Частота доминантов (доля 
от общего числа самцов, %)

Территориальные условия содержания Всего
доминантоврезидент интрудер

В инбредной линии PT n = 53
47.75

n = 29
26.13

n = 82
73.87

В инбредной линии CBA/Lac n = 28
25.23

n = 1
0.90

n = 29
26.13

Всего доминантов n = 81
72.97

n = 30
27.03

n = 111
100

Рис. 1. Число наступательных атак у самцов инбредных линий РТ и CBA/Lac с различным социальным (доминант или
субординант) и территориальным (резидент или интрудер) статусом при формировании социальной иерархии: a – до-
стоверность межлинейных различий (p < 0.01), b – достоверность влияния территориального статуса (p < 0.01). Здесь и далее
(рис. 2–7) число животных в группе варьировало от 27 до 52.
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нападение партнера, чем доминанты линии
CBA/Lac (рис. 2). На чужой территории число от-
ветных атак у субординантов линии РТ было выше,
чем у субординантов линии CBA/Lac (p < 0.05).
Территориальные условия не влияли на количе-
ство ответных атак у доминантов РТ. У интруде-
ров линии CBA/Lac, которые становились субор-
динантами, число ответных атак было ниже, чем
у субординантов линии CBA/Lac, находившихся
на своей территории (p < 0.05). Доминанты всех ге-
нотипов в любых территориальных условиях чаще
оборонялись в ответ на нападение партнера, чем
субординанты (p < 0.01).

На освоенной территории число вибраций хво-
стом у доминантов линии РТ было достоверно вы-
ше (p < 0.01), чем у доминантов линии CBA/Lac
(рис. 3). На чужой территории число вибраций хво-
стом у субординантов CBA/Lac было достоверно
ниже (p < 0.01), чем у субординантов линии РТ.
На чужой территории число вибраций хвостом у
доминантов РТ было достоверно меньше, чем на
освоенной территории (p < 0.01). На чужой терри-
тории не было отмечено влияния социального ста-

туса на число вибраций хвостом у самцов РТ. Число
вибраций хвостом у субординантов CBA/Lac было
достоверно ниже (p < 0.01), чем у доминантов
этой линии.

Элементы субмиссивного поведения были ха-
рактерны только для подчиненных особей и крайне
редко отмечались у доминантов (табл. 2).

Число вертикальных защитных поз у суборди-
нантов-интрудеров линии CBA/Lac было досто-
верно выше, чем таковое у субординантов-интруде-
ров линии РТ (p < 0.01) и у субординантов-резиден-
тов линии CBA/Lac (p < 0.01). Число “убеганий” у
субординантов-интрудеров линии CBA/Lac не от-
личалось от такового у субординантов-интрудеров
РТ. Число “убеганий” у субординантов-интрудеров
линии CBA/Lac было достоверно выше, чем у суб-
ординантов-резидентов той же линии (p < 0.01).

Обонятельные контакты

Hа предварительно освоенной территории
(рис. 4) доминанты линии CBA/Lac достоверно
чаще (p < 0.01) обнюхивали носовую область

Рис. 2. Доля оборонительных атак (от наступательных атак партнера) у самцов инбредных линий РТ и CBA/Lac с раз-
личным социальным (доминант или субординант) и территориальным (резидент или интрудер) статусом при форми-
ровании социальной иерархии: a – достоверность межлинейных различий (p < 0.01), c – достоверность влияния тер-
риториального статуса (p < 0.05).
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Таблица 2. Число элементов субмиссивного поведения у самцов линий РТ и CBA/Lac с различным социальным
и территориальным статусом в период формирования социальной иерархии

Примечания. a достоверность межлинейных различий (p < 0.01), b достоверность влияния территориального статуса (p < 0.01).

Показатель

Доминанты Субординанты

резиденты интрудеры резиденты интрудеры

PT CBA/Lac PT CBA/Lac PT CBA/Lac PT CBA/Lac

Вертикальные 
позы подчинения 0.00 0.43 ± 0.20 0.00 – – 7.64 ± 1.27b 14.00 ± 2.70a 23.90 ± 1.98

Убегания 0.00 0.14 ± 0.08 0.14 ± 0.08 – – 3.25 ± 0.90b 10.46 ± 2.03 12.32 ± 1.56
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партнера, чем доминанты линии РТ в аналогичных
территориальных условиях. Число назо-назальных
контактов у субординантов линии CBA/Lac было
достоверно ниже на чужой территории, чем на
предварительно освоенной территории (p < 0.01).
У доминантов линии РТ территориальные усло-
вия не влияли на число назо-назальных контак-
тов. Число назо-назальных контактов у доминан-
тов линии CBA/Lac, находившихся на своей тер-
ритории, было достоверно выше (p < 0.01), чем у
субординантов.

Доминанты линии CBA/Lac, находившиеся на
своей территории, обнюхивали область генита-
лий и ануса партнера значительно чаще (p < 0.01),
чем доминанты-резиденты линии РТ (рис. 5).
Число ано-генитальных контактов у субординантов
линии РТ, находившихся на чужой территории, не
отличалось от такового у субординантов -интруде-
ров линии CBA/Lac. Число ано-генитальных кон-
тактов у доминантов-интрудеров линии РТ было
достоверно выше, чем у доминантов-резидентов
этой линии (p < 0.01). У субординантов-резиден-
тов линии CBA/Lac число ано-генитальных кон-
таков было выше (p < 0.01) по сравнению с субор-
динантами-интрудерами той же линии.

Маркировочное поведение

До образования социальной группы (первый
маркировочный тест, рис. 6) число мочевых меток у
самцов линии CBA/Lac, которых содержали в изо-
ляции до маркировочного теста, были достоверно
(p < 0.01) выше, чем у самцов линии РТ, кото-
рых также содержали поодиночке. При содержании
самцов-резидентов с самкой линии DD/He в тече-
ние суток, самцы линии CBA/Lac достоверно чаще

маркировали территорию по сравнению с самцами
линии РТ (p < 0.01).

Маркировочная активность у резидентов ли-
нии CBA/Lac до образования социальной группы
была связана с их последующим социальным ран-
гом. У будущих доминантов линии CBA/Lac число
мочевых меток составило 189.29 ± 23.45 и было до-
стоверно выше (p < 0.05), чем у резидентов той же
линии, которые становились в дальнейшем суб-
ординантами – 124.36 ± 16.7 соответственно. У
будущих доминантов линии РТ число мочевых
меток составило 100.68 ± 17.84 и не отличалось от
такового у будущих субординантов (89.46 ± 17.84).

Содержание с самкой достоверно уменьшало
маркировочную активность у животных линии
CBA/Lac (p < 0.01), но не оказывало влияния на
этот показатель у самцов линии РТ (рис. 6).

В период стабильных иерархических отно-
шений между самцами (второй маркировочный
тест, 4-й день после формирования социальной
группы) число мочевых меток у субординантов всех
генотипов было значительно ниже (p < 0.01), чем у
доминантов (рис. 7). У доминантов-резидентов ли-
нии CBA/Lac маркировочная активность была вы-
ше (p < 0.01), чем у доминантов линии РТ, как рези-
дентов, так и интрудеров. Во втором тесте межли-
нейные различия по маркировочной активности
между субординантами линий РТ и CBA/Lac не от-
мечались. В период стабильных иерархических от-
ношений территориальный статус самца не оказал
влияния на маркировочную активность ни у до-
минантов линии РТ, ни у субординантов линии
CBA/Lac.

Рис. 3. Число вибраций хвостом у самцов линий РТ и CBA/Lac с различным социальным (доминант или субординант)
и территориальным (резидент или интрудер) статусом при формировании социальной иерархии: a – достоверность
межлинейных различий (p < 0.01), b – достоверность влияния территориального статуса (p < 0.01).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование выявило существен-
ное влияние генотипа и территориального статуса
животного (резидент или интрудер) на уровень со-
циального доминирования и паттерны агонистиче-
ского поведения у самцов лабораторных мышей.
Предварительное освоение территории увеличива-
ло вероятность социального доминирования, а так-
же повышало число наступательных и ответных
атак у самцов мышей линий РТ и CBA/Lac. Эти
данные соответствуют имеющимся представле-
ниям о том, что предварительное освоение терри-
тории и наличие полового партнера увеличивают
шансы особи достичь доминирующего положения
(Золотарев, 1978; Шилов, 1991). Несмотря на то,
что у интрудеров вероятность социального доми-
нирования и экспрессия агрессивного поведения
были снижены по сравнению с таковыми у рези-
дентов, межлинейные различия по этим показа-
телям сохранялись независимо от территориально-
го статуса самца. Самцы линии РТ, как резиденты,
так и интрудеры, проявляли большую склонность к
доминированию по сравнению с самцами линии
CBA/Lac. Таким образом, установлено, что у сам-
цов лабораторных мышей выбор стратегии ли-
дерства или подчинения, как при защите своей
территории, так и при освоении нового участка
обитания, определяется в первую очередь гене-

тическими особенностями животного. Ранние ис-
следования, посвященные генетике социального
доминирования (Осадчук и др., 2009), были прове-
дены на “нейтральной арене”, когда животных по-
мещали в незнакомую экспериментальную клетку и
они взаимодействовали между собой без предвари-
тельного освоения территории. Результаты настоя-
щего исследования дополняют эти данные, пока-
зывая, что генетические различия по способности к
социальному доминированию сохраняются вне за-
висимости от степени освоения территории.

В нашем исследовании самцы инбредной ли-
нии РТ, как резиденты, так и интрудеры, показы-
вали более высокий по сравнению с самцами
CBA/Lac уровень наступательных атак и вибра-
ций хвостом. При нападении партнера как на своей,
так и на чужой территории самцы линии РТ более
активно оборонялись, чем самцы линии CBA/Lac.
Поскольку у домовых мышей социальная иерархия
устанавливается в результате агонистических взаи-
модействий между самцами (Кроукфорт, 1970; Со-
колов и др., 1990), то можно предположить, что ге-
нетические различия в выраженности агрессивного
поведения, которые проявляются как на своей, так
и на чужой территории, в значительной мере обу-
словливают генетические различия по уровню со-
циального доминирования.

Рис. 4. Число назо-назальных контактов у самцов инбредных линий РТ и CBA/Lac с различным социальным (доминант
или субординант) и территориальным (резидент или интрудер) статусом при формировании социальной иерархии: a – до-
стоверность межлинейных различий (p < 0.01), b – достоверность влияния территориальных условий (p < 0.01).
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Рис. 5. Число назо-аногенитальных контактов у самцов инбредных линий РТ и CBA/Lac с различным социальным
(доминант или субординант) и территориальным (резидент или интрудер) статусом при формировании социальной
иерархии: a – достоверность межлинейных различий (p < 0.01), b – достоверность влияния территориальных условий
(p < 0.01).
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Рис. 6. Число мочевых меток перед образованием социальной группы у самцов инбредных линий РТ и CBA/Lac при
одиночном содержании и содержании с самкой: a – достоверность межлинейных различий (p < 0.01).
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Считается, что уровень маркировочной актив-
ности особи может являться хорошим предиктором
социального ранга (Drickamer, 2001), в особенности
для резидента, поскольку самцы мышей активно
маркируют свою территорию мочевыми метками,
оказывая ольфакторное влияние на интрудера. Ре-
зультаты нашего исследования отчасти подтвер-
ждают это мнение, поскольку базальная маркиро-
вочная активность резидентов линии CBA/Laс, ко-
торые в дальнейшем становились доминантами,
была выше, чем у будущих субординантов этой ли-
нии. Однако проведенные нами эксперименты по-
казали, что базальная маркировочная активность
самцов линии CBA/Lac была выше, чем у сам-
цов линии РТ. В период поддержания доми-
нантно-субординантных отношений доминан-
ты линии CBA/Lac также значительно чаще
маркировали территорию, чем доминанты линии
РТ. Самцы линии CBA/Lac значительно чаще об-
нюхивали партнера, чем самцы линии РТ, как при
формировании, так и при поддержании социаль-
ных отношений. Таким образом, самцы линии
CBA/Lac характеризуются более высоким уров-
нем маркировочной активности и повышенной
склонностью к обонятельным контактам, но сни-
женной способностью к доминированию по срав-
нению с самцами линии РТ. Полученные ре-
зультаты позволяют предположить, что суще-

ственный вклад в генетические различия по
способности к социальному доминированию у
домовых мышей вносит генетически детерми-
нированный уровень агрессивности, а не мар-
кировочной активности. Результаты нашего ис-
следования демонстрируют роль генетически
детерминированного уровня агрессивности для
достижения доминирующего положения вне за-
висимости от степени освоения участка обита-
ния. Однако вопрос о том, какие поведенческие
особенности и связанные с ними свойства нервной
и эндокринной систем животного могут иметь ве-
дущее значение для установления и поддержания
доминантно-субординантных отношений, остается
открытым. Известно, что начальный период фор-
мирования доминантно-субординантных отноше-
ний сопровождается социальным стрессом, кото-
рый наиболее выражен у интрудеров (Шилов, 1991;
Martinez et al., 1998). Даже в этой ситуации самцы-
интрудеры инбредной линии РТ демонстрировали
активную стратегию поведения, проявляя агрессию
по отношению к хозяину территории. Животные с
разными стратегиями поведения (пассивной или
активной) в тесте “резидент – интрудер” различа-
ются также по двигательной активности, реактив-
ности симпатической нервной системы, реактив-
ности гипоталамо-гипофизарно-надпочечниковой
оси и другим взаимосвязанным поведенческим и

Рис. 7. Число мочевых меток на четвертый день существования социальной группы у самцов инбредных линий РТ и
CBA/Lac с различным социальным (доминант или субординант) и территориальным (резидент или интрудер) стату-
сом при формировании социальной иерархии: a – достоверность межлинейных различий (p < 0.01).
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физиологическим параметрам (Koolhaas et al.,
2013). Генетически детерминированная устой-
чивость животного к социальному стрессу, со-
провождающему формирование доминантно-
субординантных отношений, может обусловли-
вать выбор животным стратегии лидерства или
подчинения (Шилов, 1991; Осадчук и др., 2009).

Согласно современным данным, проявление
агрессивного поведения и устойчивость к стрессу
есть результат совместного функционирования
различных структур мозга и характеристик ней-
ротрансмиттерных систем (Takahashi, Miczek,
2014; Bartholow, 2018). Работа этой сложной систе-
мы находится под контролем гормонов, в частно-
сти тестостерона (Nelson, Trainor, 2007). Тестосте-
рон стимулирует агрессивное (Trainor et al., 2009;
Carré, Olmstead, 2015) и маркировочное поведение
(Arakawa et al., 2008), когнитивные процессы (Ci-
occa et al., 2016), а также оказывает анскиолитиче-
ское действие (Aikey et al., 2002; Celec et al.,
2015). Данные поведенческие эффекты тесто-
стерона способствуют достижению доминиру-
ющего положения. При этом считается, что веду-
щее значение для достижения и удержания высоко-
го социального ранга имеет не базальный уровень
тестостерона, а быстрое транзиторное увеличение
его концентрации в крови в период социальной не-
стабильности, в частности при формировании со-
циальной группы или изменении ее состава (Wing-
field, 1990; Oyegbile, Marler, 2005; Mehta et al., 2008).
Ранее в наших исследованиях у самцов линии РТ
была показана более высокая по сравнению с
самцами линии CBA/Lac реактивность семенни-
ков к действию хорионического гонадотропина
как in vitro (Осадчук, Свечников, 1995), так и in vi-
vo (Зарубина, Осадчук, 2011). Хорионический го-
надотропин является функциональным аналогом
лютеинизирующего гормона и эффективно сти-
мулирует секрецию тестостерона, что позволяет
выявлять потенциальные возможности семенни-
ков. Полученные данные указывают на более
высокий стероидогенный потенциал семенни-
ков у самцов линии РТ по сравнению с самцами
линии CBA/Lac, который, вероятно, реализует-
ся в период формирования социальной иерар-
хии и способствует доминированию. Предпола-
гается, что фенотипическая изменчивость по
стероидогенному потенциалу семенников мо-
жет быть обусловлена количеством и/или ак-
тивностью рецепторов к лютеинизирующему
гормону (Зарубина, Осадчук, 2011) или активно-
стью ферментов стероидогенеза (Осадчук, Свечни-
ков, 1998). Согласно результатам данного исследо-
вания генетические особенности, обусловливаю-
щие высокий стероидогенный потенциал клеток
Лейдига, могут вносить существенный вклад в спо-
собность самца доминировать как на освоенной,
так и на чужой территории. При этом данные о
взаимосвязи уровня тестостерона и социального
статуса у мышей остаются противоречивыми. В

частности, введение экзогенного тестостерона сам-
цам лабораторных мышей не позволило устано-
вить взаимосвязи между уровнем этого гормона
и доминантным рангом (Bronson, 1996; Marti-
nez-Sanchis et al., 1998). У мышей аутбредной
линии CD-1 в условиях стабильной социальной
иерархии уровень тестостерона был снижен у
подчиненных животных по сравнению с доми-
нантами, но только в группах, характеризующих-
ся высокой агрессивностью доминирующего сам-
ца (Williamson et al., 2017). Учитывая высокую из-
менчивость поведения и социальной структуры
группировок, характерную для домовых мышей
(Краснов, Хохлова, 1994), можно предполагать,
что взаимосвязь между секрецией тестостерона и
социальным статусом у самцов этого вида являет-
ся достаточно сложной и зависит от состава и
продолжительности существования социальной
группы, генотипа животных и средовых условий
формирования иерархии.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, у самцов лабораторных мы-
шей установлено влияние генотипа и террито-
риальных условий формирования социальной
иерархии на уровень доминирования и паттер-
ны агонистического поведения. Предваритель-
ное освоение территории увеличивало агрессив-
ность и вероятность доминирования у самцов
обоих генотипов. Однако межлинейные различия
по агрессивному поведению и уровню доминиро-
вания сохранялись как на своей территории, так и
на территории, освоенной другим самцом. Неза-
висимо от территориальных условий формирова-
ния иерархии ведущее значение в проявлении на-
следственно обусловленной повышенной способ-
ности к социальному доминированию у самцов
линии РТ играет генетически детерминирован-
ный уровень агрессивности животного, а не уро-
вень маркировочной активности. Предполагает-
ся, что высокий стероидогенный потенциал се-
менников может вносить существенный вклад в
генетически детерминированную способность к
социальному доминированию.
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AGONISTIC AND MARKING BEHAVIORS IN MALE LABORATORY 
MICE (MUS MUSCULUS) DURING SOCIAL HIERARCHY FORMATION

M. A. Kleshchev1, *, A. V. Osadchuk1, L. V. Osadchuk1

1Federal Research Center “Institute of Cytology and Genetics”, Siberian Branch, 
Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 1630090 Russia

*e-mail: max82cll@bionet.nsc.ru

Social dominance is known to probably depend on genotype and the environmental conditions during hier-
archy formation. One of the most important factors affecting the behavior of males during social hierarchy
formation is the defense of the habitat and sexual partner. However, the significance of different behaviors for
the genetically determined ability to social dominance in various territory conditions remains unclear. The
present study aims at investigating the genetic effect on the probability of social dominance, agonistic, olfac-
tory and marking behaviors in males of laboratory mice during the formation of a social hierarchy on their
own territory and on the territories occupied by other males. An intruder male of PT or CBA/Lac strain was
placed to the cage where a male of the opposite strain (PT or CBA/Lac) and a female of DD/He strain had
been kept for two days. Agonistic and olfactory behaviors during social hierarchy formation (30 min after
group formation) were studied. The marking activity was estimated before and after group formation. Prelim-
inary explorations of the territory increased an aggressive behavior and the probability of social dominance in
males of both strains. However, the males of PT strain showed a higher probability of dominance, as well as
more offensive and defensive attacks than males of CBA/Lac strain did in all territorial conditions. Genetic
differences in marking activity were found not related to those in social dominance probability. Genetic dif-
ferences in the social dominance ability of laboratory mouse males were concluded to be associated with the
genetic features of agonistic behavior, but not with marking activities regardless of the degree to which the
male is familiar with the habitat.

Keywords: inbred strains, resident-intruder paradigm, dominance
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