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ПОЛОВАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ АГРЕССИВНОГО ПОВЕДЕНИЯ
У ПТЕНЦОВ ОЗЕРНОЙ ЧАЙКИ (LARUS RIDIBUNDUS, LARIDAE, 
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Проявления и механизмы половой дифференциации социального поведения чаек на птенцовой
стадии онтогенеза остаются неизученными. Мы описали развитие агрессивного территориального
поведения у самцов и самок озерной чайки в возрасте 1–4 недель, моделируя вторжение птенца-ро-
весника на гнездовую территорию. Мы также предположили, что половая дифференциация агрес-
сивного поведения может быть результатом эскалации небольших ранних различий в поведенче-
ской реакции на стресс между братьями и сестрами. Для проверки этого предположения исследова-
ли связь между очередностью, с которой сибсы вступали в агрессивный контакт с нарушителем
территории, и уровнем стресс-реактивности птенца относительно сибсов. Птенцов изолировали от
социального окружения, индивидуально помещая в огороженную акваторию с островом посереди-
не. Более продолжительные попытки выплыть за пределы акватории расценивали как более актив-
ную реакцию на стрессирующую ситуацию. В возрасте до 3 недель различия в агрессивности самцов
и самок не проявлялись, однако реакция самцов на стресс была активнее, чем у их сестер, и тот пте-
нец выводка, который показывал наиболее активную реакцию на стресс, первым нападал на нару-
шителя территории. На четвертой неделе жизни агрессивность самцов существенно возросла, и в
разнополых выводках братья стали играть ведущую роль в защите гнездовой территории в отсут-
ствие родителей, чаще атакуя нарушителя и производя больше агрессивных вокализаций. Таким
образом, половая дифференциация территориального поведения у нелетных птенцов чайковых
птиц показана нами впервые. Судя по нашим результатам, самцы, будучи более активными, успе-
вают напасть на нарушителя раньше, чем их сестры. В естественных условиях птица-нарушитель
территории не упорствует в пребывании на чужом гнезде, а уходит сразу, как только встретит отпор.
Поэтому, вероятно, именно самцы, но не самки, в результате каждого такого конфликта накапли-
вают опыт агрессивных взаимодействий и развивают свою способность реагировать агрессией на
социальные вызовы.
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Знания о поведенческих половых различиях и
механизмах половой дифференциации поведе-
ния животных необходимы при изучении самых
разных вопросов поведенческий экологии: от фе-
нотипических последствий переноса материн-
ских гормонов (Groothuis et al., 2019; Tschirren,
2015; Podmokła et al., 2018) до адаптивного значе-
ния индивидуальных особенностей поведения на
разных стадиях онтогенеза (Groothuis, Trillmich,
2011). Колониальные чайковые птицы – ценный
объект для решения этих вопросов: по продолжи-
тельности жизни, уровню гнездового консерва-
тизма, доступности колоний для исследователя

большинство чайковых отвечает критериям т.н.
“модельных видов” (Раттисте, 1981; Харитонов,
2011). Однако механизмы и проявления половой
дифференциации социального поведения птен-
цов чаек, в период от момента вылупления до
подъема на крыло, изучены недостаточно.

У чайковых птиц половой диморфизм, в т.ч.
поведенческий, выражен в сравнительно неболь-
шой степени (Van Rhijn, 1985). Для взрослых птиц
ряда видов чаек (Larus occidentalis – Pierotti, An-
nett, 1994; L. delawarensis – Southern, 1981; L. atricilla –
Burger, Beer, 1975; L. argentatus; L. ridibundus – Tin-
bergen, 1956; L. marinus – Butler, Janes-Butler, 1983)

УДК 598.243.8;591.35;591.554



800

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

МИНИНА и др.

в период размножения описаны количественные
половые различия в проявлениях территориаль-
ной агрессивности. Введение тестостерона и эст-
рогена неполовозрелым особям ацтекской чайки
(L. atricilla) привело к более значительному повы-
шению частоты агрессивных вокализаций у сам-
цов по сравнению с самками (Terkel et al., 1976).
Этот эксперимент показывает, что различия в
концентрациях половых гормонов, циркулирую-
щих в плазме крови в момент проявления агрес-
сии, – не единственный фактор, ответственный
за половую дифференциацию агрессивного пове-
дения у чаек. Следовательно, нельзя полностью
исключить проявления половых различий агрес-
сивного поведения у чаек вне сезона размноже-
ния, в т.ч. у нелетных птенцов. В естественной
среде птенцы озерной чайки проявляют террито-
риальную агрессию уже с двухнедельного возрас-
та (Groothuis, 1989а). Однако нам не известно ни
одно исследование, описывающее относитель-
ные вклады птенцов-самцов и птенцов-самок в
защиту гнездовой территории. Ряд работ демон-
стрирует отсутствие значимых половых различий
в поведении птенцов озерной чайки, выращен-
ных в неволе (Groothuis, 1992; Eising et al., 2006).
Однако при содержании в авиарии неизбежно на-
рушается естественный порядок социальных вза-
имодействий птенцов с родителями, сибсами и
соседями по колонии. В то же время, социальные
факторы не только участвуют в процессе форми-
рования агрессивных демонстраций у чайковых
птиц (Groothuis, 1992; Groothuis, Van Mulekom, 1991;
Ros et al., 2002), но могут способствовать половой
дифференциации агрессивного поведения у неко-
торых социальных позвоночных (Sabbi et al., 2021).

Мы предполагаем, что в естественных услови-
ях половые различия в агрессивности птенцов ко-
лониальных чайковых птиц могут проявляться
еще до того, как птенцы покинут гнездовую коло-
нию, и их формированию способствует эскалация
изначально небольших поведенческих различий
между братьями и сестрами. Эта работа посвяще-
на экспериментальной проверке наших предпо-
ложений на примере свободноживущих птенцов
озерной чайки.

Для фиксации различий между индивидуаль-
ными поведенческими характеристиками братьев
и сестер мы выбрали “Закрытое поле” – тест, раз-
работанный для оценки реакции на стресс у птен-
цов чайковых птиц. Мы описали возрастную ди-
намику реакции на стресс у самцов и самок в
возрасте от 1 до 4 недель, исследовали индивиду-
альную устойчивость этой характеристики, а также
половые различия на уровнях колонии и выводка.
Для того чтобы описать возрастную динамику и
половые различия территориального поведения,
для каждого из выводков моделировали ситуацию

нарушения гнездовой территории птенцом-ро-
весником. Наконец, мы проверили, существует
ли связь между очередностью, с которой сибсы
вступали в агрессивный контакт с нарушителем
территории, и внутривыводковыми различиями
стресс-реактивности, и исследовали зависимость
этой связи от возраста птенцов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Место сбора материала и объекты исследования

Исследования проводились в 2019 г. в колонии
озерных чаек, в пойме р. Карасук (53.717° с.ш.,
77.917° в.д.), в Карасукском р-не Новосибирской
обл. Из центральной части колонии, насчитывав-
шей около 300 гнездовых пар, выбрали участок,
включавший 100 гнезд. На стадии насиживания
гнезда пронумеровали и огородили плавучими за-
городками из древесноволокнистой плиты и пе-
нопласта, группами по 10–15 гнезд, что позволило
регулярно отлавливать птенцов. Каждого птенца
в день вылупления метили алюминиевым коль-
цом с индивидуальным номером (Chick). Для каж-
дого птенца фиксировали номер родного гнезда
(Nest) и дату вылупления, для погибших – дату
смерти. В возрасте 28 дней производили забор
крови для определения пола.

Определение пола
Пол птенцов (Sex) определяли методом ам-

плификации интронов генов CHD1 половых хро-
мосом (Griffiths et al., 1998). Геномную ДНК экс-
трагировали из 100 мл образца крови с помощью
набора реагентов AmpliPrime DNA-sorb-B по
протоколу изготовителя. ПЦР проводили в объе-
ме 25 мл, с помощью праймеров 2550 F и 2718 R
(Fridolfsson, Ellegren, 1999), набора реагентов Bio-
Master HS-Taq PCR-Color (2×) и амплификатора
Surecycler 8800. Температурный профиль вклю-
чал начальную денатурацию при 94°С в течение
2 мин. Отжиг проводился по схеме “touchdown”
со снижением температуры на 1°С за цикл, от 60
до 50°С, и 25–35 дополнительными циклами при
50°С. Продолжительность денатурации при 94°С
составляла 30 с, отжига – 30 с, продолжитель-
ность элонгации при 72°С – 30–40 с.

Тест “Закрытое поле”
В тесте “Закрытое поле” оценивали поведен-

ческие реакции птенцов на стресс, вызванный
изоляцией от родного гнезда и привычного соци-
ального окружения. Установка для проведения
теста, расположенная за пределами колонии,
представляет собой огороженную акваторию 2 ×
× 2 м с участком суши посередине. Попав в “За-
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крытое поле”, птенцы сначала пытаются выбраться
из него, плавая вдоль стенок, затем выходят на су-
шу и, как правило, остаются там до конца экспе-
римента. В качестве параметра реакции на стресс
вычисляется десятичный логарифм времени от
начала эксперимента до выхода на сушу (“за-
держка выхода на сушу”, Landing) в секундах. Чем
продолжительнее задержка выхода на сушу, тем
активнее реакция на стресс. Изначально тест был
разработан для тестирования выводков птенцов
(Минина и др., 2018) и в настоящей работе впер-
вые применялся индивидуально. Тест проводили
трижды с каждым птенцом: в возрасте (Age) 1, 2 и
3 недель (9-, 15- и 21-й день соответственно). По-
ведение птенцов фиксировалось с помощью ви-
деокамеры Panasonic HC-V260, установленной на
штативе на расстоянии 1 м от огороженной аква-
тории. После включения видеокамеры экспери-
ментатор помещал птенца в центр установки, на
воду, рядом с участком суши, и немедленно ухо-
дил на 20 мин. За это время 95% птенцов успевали
выбраться на сушу. Для оставшихся 5% продол-
жительность задержки выхода на сушу считали
равной 1200 с.

Индекс массы

Чтобы исключить влияние физической конди-
ции птенцов на поведение в тесте “Закрытое по-
ле”, вычисляли индекс массы (ВС) как процент-
ное отклонение наблюдаемой массы птенца от
ожидаемой. Ожидаемую массу рассчитывали на
основе линейной регрессии по длине цевки, от-
дельно для каждого возраста. Измерения прово-
дили в возрасте 9, 15 дней и 21 дня, после теста
“Закрытое поле”. Длину цевки измеряли линей-
кой с точностью 0.5 мм. Взвешивали на электрон-
ных весах с точностью 0.1 г.

Тест “Нарушитель”

В этом тесте оценивали реакцию выводка на
нарушение гнездовой территории. За сутки до
эксперимента вокруг целевого гнезда огоражива-
ли участок диаметром 150 см. Для индивидуаль-
ного распознавания птенцов на их головы и кры-
лья спиртовым раствором бриллиантового зеле-
ного наносили уникальные в пределах выводка
комбинации цветовых меток (Харитонов, 1983).
После привыкания, в загородку на 10 мин подса-
живали птенца-нарушителя – ровесника хозяев.
Нарушители жили в другой части колонии, не
участвовали в других экспериментах и ранее не
встречались с подопытными. Для каждого птен-
ца-хозяина учитывали количество прямых атак
(клевков) нарушителя и агрессивных криков, а
также время задержки первого проявления агрес-

сии (включая прямые атаки, агрессивные крики и
преследование) в секундах. Для приведения вре-
мени задержки агрессии к нормальному распре-
делению вычисляли десятичный логарифм этого
показателя. Тест проводили с выводками трех
возрастных групп: 1 неделя (10–12 дней), 2 недели
(16–18 дней) и 3 недели (23–27 дней), через 1–
6 дней после соответствующих тестов “Закрытое
поле”. Поведение птенцов фиксировалось с по-
мощью видеокамеры Panasonic HC-V260, уста-
новленной на штативе, в 1.0–1.5 м от целевого
гнезда. После включения видеокамеры экспери-
ментатор помещал птенца-нарушителя на огоро-
женный для эксперимента участок и отходил на
расстояние 10–20 м от загородки так, чтобы птен-
цы не могли его видеть.

Анализ данных
Статистические анализы проводились в про-

грамме Statistica 6.0 и среде R. Проверяемые гипо-
тезы считали принятыми при вероятности об-
ратной гипотезы p < 0.05. При необходимости
устранения эффекта множественных сравнений
использовали поправку Беньямини–Хохберга.

Для птенцов в возрасте 1–2 недель распределе-
ния параметров агрессивного поведения отлича-
лись от нормальных и содержали много нулевых
значений. Поэтому для анализа этих данных мы
использовали методы непараметрической стати-
стики. Параметры агрессивного поведения трех-
недельных птенцов были распределены нормаль-
но, для их анализа мы использовали методы пара-
метрической статистики.

Возрастную динамику поведения птенцов в те-
сте “Закрытое поле” описали с помощью ANOVA
повторных измерений. Индивидуальные и поло-
вые различия продолжительности задержки вы-
хода на сушу исследовали с помощью смешанных
линейных моделей (General Linear Models, GLM).

Индивидуальную устойчивость продолжи-
тельности задержки выхода на сушу исследовали
на двух временных промежутках (1–2 недели и 2–
3 недели) с помощью модели “Landing ~ Age +
+ Sex + Age × Sex + ВС + (1|Chick)”. В качестве
оценки устойчивости использовали внутриклас-
совый коэффициент корреляции (Intra-class Cor-
relation Coefficient, ICC), который рассчитывали с
помощью пакета R rptR (Schielzeth et al., 2019).
Для исследования половых различий поведенче-
ской реакции на стресс и ее связи с агрессивностью
использовали возрастной интервал 2–3 недели,
на котором воспроизводимость продолжительно-
сти задержки выхода на сушу была статистически
значимой. Описание половых различий на уров-
не средних по колонии значений проводили с по-
мощью модели “Landing ~ Age + Sex + Age × Sex +
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+ ВС”, на уровне выводков – “Landing ~ Age +
+ Sex + Age × Sex + + ВС + (1|Nest)”.

Для исследования связи между агрессивно-
стью и поведенческой реакцией на стресс на
уровне выводков, птенцов разделили на 2 группы:
реагировавших на нарушителя первыми и реаги-
ровавших на нарушителя после сибсов, и для
каждого птенца рассчитали отклонение активно-
сти (десятичного логарифма времени задержки
выхода на сушу) от среднего по выводку значе-
ния. Для выявления связи использовали ANOVA,
где отклонение активности было откликом, а воз-
растная группа и очередность проявления агрес-
сии были объясняющими переменными.

Объем материала

Количество птенцов из выводков с известным
половым составом и количество птенцов опреде-
ленного пола, участвовавших в экспериментах
“Закрытое поле” и “Нарушитель”, представлено
в табл. 1.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Возрастная динамика агрессивности 
у самцов и самок

У самок не было выявлено возрастных различий
по параметрам агрессивного поведения (табл. 2).
У самцов уменьшение продолжительности задерж-
ки агрессии и рост количества прямых атак не бы-
ли статистически значимыми (табл. 2). Трехне-
дельные самцы издавали больше агрессивных
криков, чем двухнедельные (табл. 2, p = 0.002).

Половые различия в проявлениях агрессивности

В возрасте одной недели размер выборки был
недостаточен для корректного сравнения агрес-
сивности братьев и сестер. В двухнедельном воз-
расте наиболее агрессивные самки каждого вы-
водка не отличались от братьев по реакции на
нарушителя (Критерий Вилкоксона, N = 7, за-
держка агрессии, с, T = 10.0, p = 0.499; количество
прямых атак, T = 11.5, p = 0.673; количество агрес-
сивных криков, T = 9.5, p = 0.834). В возрасте трех

Таблица 1. Объем материала

Примечания. Для теста “Нарушитель” представлены количественный состав выводков и половой состав каждой из возраст-
ных групп. Половой состав учтен на момент, когда старшему птенцу выводка было 9 дней. Состав выводков отражен в виде
количества птенцов в смешанных/однополых выводках.

Показатель
Тест “Нарушитель” Тесты 1–3

“Закрытое поле”1 неделя 2 недели 3 недели

Выводки из 2 птенцов 2/0 6/0 2/2 18/18

Выводки из 3 птенцов 9/3 12/6 18/3 36/15

Самцы 4 10 9 38

Самки 9 13 18 47

Таблица 2. Возрастная динамика параметров реакции птенцов озерной чайки на нарушителя гнездовой терри-
тории

Примечания. Для каждого показателя и каждой половозрастной группы приведены медиана [нижний квартиль, верхний
квартиль]. p – статистическая значимость возрастных различий по тесту Краскела–Уоллиса.

Показатель агрессивности 10–12 дней 16–18 дней 23–27 дней p

Продолжительность 
задержки агрессии, с

Самки 600 [376, 600] 567 [92, 600] 244 [100, 600] 0.436

Самцы 227 [72, 600] 464 [157, 600] 61 [48, 213] 0.070

Количество прямых атак, акт Самки 0 [0, 1] 0.3 [0, 2.5] 1 [0, 3] 0.589

Самцы 0.5 [0, 2.5] 0.5 [0, 1] 3 [2.5, 3.5] 0.060

Количество
агрессивных криков, акт

Самки 0 [0, 0] 0 [0, 0] 0.2 [0, 0.7] 0.161

Самцы 0 [0, 0] 0.3 [0, 0.5] 3 [1.3, 3.7] <0.001



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

ПОЛОВАЯ ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ АГРЕССИВНОГО ПОВЕДЕНИЯ 803

недель наиболее агрессивные самки каждого вы-
водка не отличались от братьев по продолжитель-
ности задержки агрессии (парный T-тест, N = 9,
T = 1.825, p = 0.105), но совершали значительно
меньше прямых атак (T = 2.582, p < 0.033) и изда-
вали меньше агрессивных криков (T = 3.941, p <
< 0.004).

Без учета братско-сестринских отношений,
в трехнедельном возрасте самцы проявили большую
агрессивность, чем самки, по всем параметрам
(F (3, 22) = 5.210, p = 0.007; рис. 1).

Возрастная динамика и индивидуальная 
устойчивость поведения в тесте “Закрытое поле”

В повторных тестах “Закрытое поле” самки
выходили на сушу быстрее, чем в первичном
(F (2, 54) = 9.416, p < 0.001; рис. 2). У самцов сред-
няя продолжительность задержки выхода на сушу
не менялась (F (2, 42) = 1.374, p = 0.264; рис. 2).

На интервале между первым и вторым тестами,
у 2–3-недельных птенцов, индивидуальная устой-
чивость продолжительности задержки выхода на
сушу была незначительной (N = 53, R = 0.07 ± 0.07,
pperm = 1.000, pLTR = 1.000). На интервале между
повторными тестами, у 2–3-недельных птенцов,
продолжительность задержки выхода на сушу
продемонстрировала значимую индивидуальную
устойчивость (N = 58, R = 0.25 ± 0.11, pLTR = 0.022,
pperm = 0.046), что позволило нам использовать
этот параметр как оценку реакции на стресс.

Половые различия реакции на стресс
Самцы в возрасте 2–3 недель проявляли более

активную реакцию на стрессирующую ситуацию,
чем самки, как на уровне среднего по колонии
значения (F (1, 135) = 7.604, p = 0.007), так и в пре-
делах выводка (F (1, 100) = 4.298, p = 0.041).

Рис. 1. Половые различия в реакции трехнедельных птенцов озерной чайки на нарушителя гнездовой территории: A –
прямые атаки, B – агрессивные крики, C – продолжительность задержки агрессии в логарифмическом масштабе.
Кружками обозначены средние значения, усиками – 95% доверительные интервалы, * p < 0.05, *** p < 0.001, ANOVA.
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Связь между территориальным поведением 
и реакцией на стресс на уровне выводка

В возрасте двух недель птенцы, первыми про-
являвшие агрессию по отношению к нарушителю
гнездовой территории, были активнее своих сиб-
сов (эффект взаимодействия между возрастом и
очередностью проявления агрессии: F (1, 32) =
= 7.450, p = 0.010; рис. 3). В трехнедельном воз-
расте активность наиболее агрессивных из сибсов
снизилась, и связь между относительной агрес-
сивностью и активностью сибсов исчезла (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

По нашим данным, самцы озерной чайки, вы-
росшие в естественных условиях, были и агрес-
сивнее, и активнее самок. Развитие территори-
ального поведения птенцов этого вида подробно
изучено в условиях авиария (Groothuis, 1989, 1989a;
Groothuis, Van Mulekom, 1991; Groothuis, Meeu-
wissen, 1992; Groothuis, 1992; Ros et al., 2002). Од-
нако половая дифференциация агрессивности
птенцов у озерной чайки ранее не отмечалась
(Groothuis, 1992; Eising et al., 2006). Известно, что
даже у взрослых озерных чаек пол птицы практи-
чески не отражается на характере брачных и тер-
риториальных демонстраций (Van Rhijn, 1985;
Виксне, 1988). В защите гнездовой территории
принимают участие оба партнера, хотя самец иг-
рает в ней ведущую роль и сохраняет за собой тер-
риторию в случае распадения пары (Харитонов,
Зубакин, 1984). Вероятно, из-за того что половые
различия в поведении взрослых птиц малы, поло-
вой дифференциации поведения птенцов чаек
долгое время не уделялось внимания.

В нашем исследовании половые различия в
агрессивности свободноживущих птенцов озер-
ной чайки впервые проявились на четвертой не-
деле жизни, а различия в поведенческой реакции
на стресс – уже в возрасте 2–3 недель. При этом
птенцы, первыми реагировавшие на нарушителя
гнездовой территории в возрасте двух недель, от-
личались от своих сибсов более активной реакци-
ей на стресс. Таким образом, половые различия в
реакции на стресс проявляются и при защите
гнездовой территории. Вероятно, благодаря это-
му, изначально незначительные различия в тер-
риториальной агрессивности самцов и самок мо-
гут становиться более выраженными под влияни-
ем социального фактора. Можно предположить,
что в естественных условиях, где птица-наруши-
тель территории не упорствует в пребывании на
чужом гнезде, а уходит сразу, как только встретит
отпор, более активные самцы успевают напасть
на нарушителя раньше, чем их сестры. Каждое та-
кое событие не только обогащает самцов опытом
агрессивных контактов, но и лишает подобного
опыта самок. Накопление опыта агрессивных
взаимодействий, в соответствии с гипотезой вы-
зова, сформулированной Вингфилдом с соавто-
рами (Wingfield et al., 1990) и подтвержденной
в отношении птенцов озерной чайки (Ros et al.,
2002), открывает возможность для увеличения
чувствительности ЦНС к кратковременным по-
вышениям уровня тестостерона в плазме крови,
что позволяет еще быстрее реагировать агрессией
на социальные вызовы.

Отчасти аналогичный механизм дифференци-
рованного накопления опыта агрессивных взаи-
модействий самцами и самками был показан в
исследовании Сабби с соавторами (2021). Самцы

Рис. 3. Связь между реакцией на нарушителя гнездовой территории и активностью в тесте “Закрытое поле”. Кружка-
ми и квадратами обозначены средние значения, усиками – 95% доверительные интервалы. * p < 0.05, Post Hoc LSD.
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молодых шимпанзе чаще подвергались агрессии
со стороны взрослых, т.к. сами проявляли агрес-
сию несколько чаще, чем самки (Sabbi et al., 2021).

Связь между агрессивностью птенцов и пове-
денческой реакцией на стресс, обнаруженная в
двухнедельном возрасте, пропала уже через неде-
лю. Нам не кажется, что это противоречит выдви-
нутой нами гипотезе, поскольку в возрасте 3 не-
дель половая дифференциация агрессивного по-
ведения уже проявилась на уровне выводков и,
очевидно, могла продолжить свое развитие неза-
висимо от других поведенческих характеристик.
Кроме того, более агрессивные птенцы могли
продолжать осуществлять частые агрессивные
контакты с сородичами и, как следствие, поддер-
живать высокий уровень тестостерона в плазме
крови. Постнатальное повышение уровня тесто-
стерона, в свою очередь, может оказывать разно-
направленные влияния на изначально положи-
тельно связанные между собой поведенческие
характеристики, например на агрессивность и
выпрашивание у птенцов озерной чайки (Groo-
thuis, Ros, 2005).

Можно заключить, что в естественных услови-
ях половая дифференциация территориального
поведения у чаек может происходить задолго до
подъема на крыло, при этом социальная среда
обитания птенцов может способствовать усиле-
нию изначально небольших поведенческих раз-
личий внутри выводка. Зависимость эффекта
пренатальных воздействий от пола эмбриона,
экспериментально показанная в ряде исследова-
ний на птицах (Von Engelhardt et al., 2006; Carere,
Balthazart, 2007; Rokka et al., 2014), создает широ-
кий спектр возможностей для формирования та-
ких изначальных различий.

Согласно концепции Лофтуса с соавторами
(Loftus et al., 2021), высокая изменчивость инди-
видуальных поведенческих характеристик в пре-
делах группы животных способствует распреде-
лению социальных ролей между ее членами и
поэтому дает такой группе адаптивное преиму-
щество. Выводок колониальных чайковых птиц
является группой родственных особей, вынуж-
денных согласованно действовать в обширном
спектре различных жизненных ситуаций, вклю-
чая прибытие родителя с порцией корма, нападе-
ние хищника или нарушение гнездовой террито-
рии конспецификом. У колониальных чайковых
птиц способность выводка противостоять втор-
жениям конспецификов на гнездовую террито-
рию безусловно важна для выживания птенцов:
птенцы с соседних гнезд могут своровать еду у вы-
водка, а взрослые птицы (особенно это характер-
но для крупных чаек) могут съесть и самих птен-
цов (Гаузер, 1981; Зыкова, Панов, 1983). Распре-

деление ролей между братьями и сестрами при
защите гнездовой территории укладывается в
концепцию Лофтуса: в лице агрессивного самца
выводок приобретает специализированного, а
значит более эффективного защитника. Сходство
поведенческих типов у птенцов одного выводка,
обеспечиваемое генетической общностью и оди-
наковыми условиями развития, создает препят-
ствие для внутривыводковой вариабельности
индивидуального поведения, а значит и для эф-
фективного распределения задач внутри такой
группы. Вероятно, ранняя половая дифференци-
ация, обнаруженная нами, – один из немногих
факторов, позволяющих преодолеть это препят-
ствие.
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SEXUAL DIFFERENTIATION OF AGGRESSIVE BEHAVIOR IN THE CHICKS 
OF THE BLACK-HEADED GULL (LARUS RIDIBUNDUS, LARIDAE, 

CHARADRIIFORMES) IN THE NATURAL ENVIRONMENT
M. A. Minina1, *, E. Yu. Agafonova2, A. V. Druzyaka1, 2

1Institute of the Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Novosibirsk, 630091 Russia
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*e-mail: maff14@yandex.ru

Sexual differentiation of social behavior in gulls and its mechanisms remain unexplored beyond the breeding
season. We described the development of aggressive territorial behavior in males and females of black-headed
gulls at the age of 1–4 weeks, modeling the intrusion of a peer to the nesting territory. We also hypothesized
that the sex differentiation of aggressive behavior may appear as a consequence of the development of small
early differences between siblings in behavioral stress response. To test this assumption, we investigated the
relationship between the priority among brood in aggressive contact with the intruder, and the within-broods
level of activity of a chick to stress. To measure the behavioral stress response, we used the social isolation of
chicks within a small water area with an island in the middle. Longer attempts to swim outside the fenced area
were regarded as a more proactive stress response. At the age of up to 3 weeks, there were no sex differences
in the aggressiveness, but the stress response of males was more proactive than that of their sisters, and a more
proactive chick in the brood was usually the first to attack the intruder. At the fourth week of life, the aggres-
siveness of males increased significantly, and in broods of two sexes, brothers began to play a leading role in
protecting the nesting territory in the absence of parents. They attacked the intruder more often and made
aggressive calls more frequently. Thus, we were the first to reveal sexual differentiation of territorial behavior
in gull chicks in the pre-fledging period. Our results suggest that under natural conditions, where the intruder
does not persist in staying in the other nest, but recedes immediately when counteracted, more proactive
males use to attack the intruder earlier than sisters do. As a result, they gain experience of aggressive interac-
tions, and develop higher abilities of aggressive responses to social challenges.

Keywords: ontogeny, aggression, behavior, field research, behavioral type, individual behavioral traits
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