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Вот уже полвека как нейропептид окситоцин 
остается едва ли не самым популярным предме-
том исследований физиологов разных профилей, 
нейробиологов, специалистов в области поведе-
ния животных, психологии и психических болез-
ней. Число исследований, публикуемых каждый 
год, в названиях которых присутствует “оксито-
цин”, исчисляется сотнями, а общий тренд на-
растания числа таких публикаций имеет вид гео- 
метрической прогрессии (рис. 1). В XXI в. при-
стальное внимание к окситоцину связано с его 
участием в регуляции социального поведения.

Окситоцин (ОТ) 1 – это простой нейропептид 
из девяти аминокислот (нонапептид). Пептид 
сходного строения известен уже у нематод, коль-
чатых червей, насекомых и моллюсков (Чер-
нышева, 2006; Gruber, 2014). У позвоночных 

1 Далее по тексту мы используем аббревиатуры: ОТ – окси-
тоцин, ОТР – рецептор ОТ, ВП – вазопрессин (аргинин-
вазопрессин), ВПР – рецепторы ВП (V1a, V1b, V2).

появление ОТ и родственного ему нонапептида 
вазопрессина (аргинин-вазопрессина, ВП) свя-
зывают с дупликацией общего предкового гена, 
предположительно произошедшего у бесчелюст-
ных около 500 млн лет назад (Stoop, 2012). У боль-
шинства исследованных плацентарных млекопи-
тающих аминокислотный состав ОТ постоянен 
(так называемый Leu8‑окситоцин). Однако у обе-
зьян Нового Света описаны пять вариантов ОТ 
с заменами одной-двух аминокислот (Ren et al., 
2015). ОТ одинакового с плацентарными млеко-
питающими строения найден у яйцекладущих 
млекопитающих (утконос), но у них он возник, 
по-видимому, независимо: кодон лейцина у утко-
носа иной (TTA), чем у большинства плацентар-
ных (CTG) (Yamashita, Kitano, 2013) 2. Для двояко-
дышащих рыб, амфибий, рептилий и птиц харак-
терен гомолог ОТ – мезотоцин, отличающийся 
от Leu8‑окситоцина большинства плацентарных 

2 У авторов статьи вместо лейцина ошибочно указан лизин.
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только одной аминокислотной заменой (Stoop, 
2012). Мезотоцин известен также у сумчатых 
млекопитающих (Bathgate et al., 1995). Для ко-
стистых рыб характерен гомологичный Leu8‑ок-
ситоцину пептид изотоцин с двумя отличающи-
ми его аминокислотными заменами (Acher et al., 
1968). Сохранение и дублирование гомологов ОТ 
на протяжении сотен миллионов лет эволюции – 
свидетельство его важных, базовых функций в ор-
ганизме (Stoop, 2012; Gruber, 2014).

У всех позвоночных ОТ и его гомологи синте-
зируются главным образом магноцеллюлярными 
и парвоцеллюлярными нейронами гипоталамуса. 
Однако фактическое число вариантов оксито-
цинэргических нейронов может быть бόльшим. 
Новейшие исследования морфо-электрических 
свойств вырабатывающих ОТ нейронов в пара-
вентрикулярном ядре гипоталамуса у мыши выя-
вили шесть подтипов, что предполагает возмож-
ность дифференцированной активации их в раз-
ных условиях (Chen et al., 2022). 	

ОТ может выделяться продуцирующими его 
нейросекреторными клетками непосредственно 
в ЦНС, а также по аксонам передаваться в за-
днюю долю гипофиза, откуда он поступает в кро-
воток. При высвобождении в ЦНС у низших 
позвоночных (рыбы и амфибии) гомологи ОТ 
в основном выделяются непосредственно в спин-
номозговую жидкость; у амниот ОТ и его гомоло-
ги высвобождаются из окончаний коллатералей 
окситоцинэргических нейронов в различных от-
делах переднего мозга, ствола и спинного мозга 
и могут контролировать функции, специфиче-
ски связанные с конкретной областью (Knobloch 

et al., 2012; Knobloch, Grinevich, 2014). Выброс ОТ 
в ЦНС происходит не только в синапсах из тер-
миналей аксонов, но также ОТ может поступать 
в межклеточное пространство и доставляться 
к удаленным рецепторам путем диффузии (Leng 
et al., 2015; Higashida, 2016). Высвобождение ОТ 
может происходить согласованно с родственным 
ему вазопрессином (Stoop, 2012).

У костистых рыб и земноводных парвоцел-
люлярные и магноцеллюлярные нейроны гипо-
таламуса расположены в преоптической области 
и переднем отделе гипоталамуса. У рептилий, 
птиц и млекопитающих окситоцинэргические 
нейроны в основном сосредоточены в пара-
вентрикулярном и супраоптическом ядрах ги-
поталамуса (Knobloch, Grinevich, 2014). У мле-
копитающих, высвобождаясь из сомы, аксонов 
и дендритов нейрона, ОТ оказывает разнообраз-
ные действия в головном мозге, взаимодействуя 
со специфическим для окситоцина рецептором 
(ОТР), связанным с G-белком. ОТР имеют-
ся в самых разных областях мозга (Stoop, 2012; 
Jurek, Neumann, 2018). При высокой локальной 
концентрации и/или в областях, где ОТР не экс-
прессированы, ОТ способен связываться с ре-
цепторами своего древнего гомолога, вазопрес-
сина (ВПР), которых у ВП три (V1a, V1b и V2) 
и которые, таким образом, могут представлять 
собой альтернативные, хотя и менее эффектив-
ные мишени (Grinevich et al., 2016).

Связывание ОТ с ОТР (отчасти с ВПР) в моз-
ге позвоночных вызывает каскады сигналов, мо-
дулирующих активность структурно и функцио- 
нально схожих сетей нейронов. Центры этих 
сетей находятся в ядрах мозга, играющих важ-
нейшую роль в регуляции родительского пове-
дения, агрессии, аффилиативного поведения, 
признания принадлежности к группе, реакции 
на социальные стрессоры и т. п. (Goodson, 2005; 
O’Connell, Hofmann, 2011; Rilling, Young, 2014; 
Grinevich et al., 2016; Dreu et al., 2020; Oliveira 
et al., 2021, и др.). Кроме функций, связанных 
с регуляцией социального поведения, ОТ в моз-
ге участвует в регуляции циркадных и цирканну-
альных ритмов, в снижении болевых ощущений 
при воспалении, в регуляции пищевого поведе-
ния и чувства голода. ОТ также влияет на меха-
низмы памяти (табл. 1).

Если в мозге ОТ действует как мощный ней-
ромодулятор, то вне мозга он обладает широким 
спектром периферических гормональных эффек-
тов. Помимо широко известных эффектов сокра-
щения матки при родах и выброса молока при 
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Рис.  1. Результат поиска по ключевым словам 
“oxytocin” и “oxytocin and social behavior” в названиях 
статей в Google Scholar, отражающий рост интереса 
к окситоцину с середины прошлого века.
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Таблица 1. Функции окситоцина и его гомологов в организме позвоночных животных
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Источник*

Периферические эффекты

1. Рефлекс выброса молока + Leng et al., 2015

2. Сокращение матки при родах у млекопи-
тающих, индукция откладывания яиц у птиц, 
нерестовых реакций у амфибий и рыб

+ + + + + Tanaka, Nakajo, 1962; Rzasa, 
Ewy, 1970; Heller, 1972; Feld-
man, 2007; Leng et al., 2015; Vu, 
Trudeau, 2016; Priyadarshi et al., 
2021

3. Обеспечение эффективности полового акта + Ferguson, 1941; Corona et al., 
2012

4. Гомеостаз электролитов (натрийурез у мле-
копитающих, осморегуляция у амфибий и ко-
стистых рыб)

+ + Antunes-Rodrigues et al., 1997;
Stiffler et al., 1984; Kulczykowska, 
2007

5. Гомеостаз глюкозы + Leng, Sabatier, 2017
6. Регуляция перистальтики желудка + Qin et al., 2009
7. Пролиферация и дифференцировка ство-
ловых клеток (развитие, поддержание, восста-
новление костной, жировой ткани, сердечной 
и скелетных мыщц)

+ + Elabd et al., 2008, 2014; Bene-
detto et al., 2014; Jankowski et al., 
2020; Deb et al., 2023

8. Регуляция иммунных функций** + Li et al., 2017
9. Регуляция активности аденогипофиза** + Windle et al., 2004; Parker et al., 

2005; Morhenn et al., 2012; 
Takayanagi, Onaka, 2021

Эффекты, замкнутые на структуры мозга

1. Обезболивающее действие*** + Eliava et al., 2016

2. Участие в регуляции циркадных и циркан-
нуальных ритмов

+ + + + Magnone et al., 2003; Gozdowska 
et al., 2006; Santoso et al., 2018; 
Sokołowska et al., 2020; Koop, 
Oster, 2022

3. Пищевое поведение (поиск, выбор), регуля-
ция чувства голода

+ Leng, Sabatier, 2017

4. Материнская забота, связь “мать–потомок” 
↑

+ Pedersen et al., 1982; Insel, Young, 
2001; Neumann, 2009; Ross, 
Young, 2009; Rilling, Young, 2014

5. Защита потомства (материнская агрессия) ↑ + Bosch, 2013

6. Просоциальное поведение (любое аффили-
ативное поведение, включая предкопуляцион-
ное и спаривание) ↑

+ + + + Thompson, Walton, 2004; Don-
aldson, Young, 2008; Goodson 
et al., 2009; Kleszczyńska et al., 
2012; Kabelik, Magruder, 2014

7. Формирование и усиление парных
(внутригрупповых) связей ↑

+ + + Insel, Young, 2001; Oldfield, Hof-
mann, 2011; Kleszczyńska et al., 
2012; Pedersen, Tomaszycki, 2012; 
Klatt, Goodson, 2013b; O’Connor 
et al., 2016



348	 ХРУЩОВА и др.    

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 5	 2024

кормлении детенышей у млекопитающих, ОТ и его 
гомологи обеспечивают эффективность полового 
акта, индуцируют откладывание яиц птицами, не-
рестовые реакции у амфибий и рыб, обеспечива-
ют гомеостаз электролитов и глюкозы, участвуют 
в регуляции перистальтики желудка, обеспечива-
ют пролиферацию и дифференцировку стволовых 
клеток, участвуют в регуляции иммунных функций, 
регулируют, наряду с центральным действием, ак-
тивность аденогипофиза (табл. 1). Известны также 
и места синтеза ОТ вне мозга – семенники, при-
датки семенников, предстательная железа, желтые 
тела яичников, матка, яйцеводы, плацента, надпо-
чечники (Assad et al., 2016).

В предлагаемом обзоре мы акцентируем вни-
мание на обсуждении социально ориентирован-
ных поведенческих эффектов окситоцина и его 
гомологов у позвоночных животных, а имен-
но – их роли в стимулировании привязанности 
и установлении парных и групповых связей, ко-
оперативного поведения в отсутствии и при на-
личии внешней угрозы и антагонистического по-
ведения в отношении чужаков (конкурирующих 

групп). У млекопитающих эти поведенческие 
эффекты ОТ, по-видимому, генетически связа-
ны с его гормональными эффектами при рожде-
нии потомства, выкармливании, установлении 
связи “мать–потомок”. Очевидно, что в чрезвы-
чайно широко обсуждаемом влиянии ОТ на со-
циальное (в широком смысле) поведение этот 
нейропептид не одинок. ОТ действует в тесном 
взаимодействии с близким ему вазопрессином 
(Stoop, 2012), половыми стероидами (Yang et al., 
2021), гормонами стресса (Beery, Kaufer, 2015). 
Действие ОТ тесно связано в мозге позвоночных 
с дофаминергической системой вознаграждения 
(Love, 2014; Rilling, Young, 2014; Loth, Donaldson, 
2021). Кроме того, социальные эффекты окси-
тоцина зависят от специфики таксона, от внеш-
него контекста и индивидуальных особенностей 
организма (Triki et al., 2022).

Эти и другие факторы служат причиной боль-
шой вариативности результатов эксперименталь-
ных исследований эффектов экзогенного ОТ, 
в особенности у людей, что вызывает в послед-
ние годы определенный скепсис по отношению 

Таблица 1. Окончание

Функция
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Источник*

Эффекты, замкнутые на структуры мозга

8. Внутригрупповая кооперация ↑ + + D onaldson,  Young,  2008; 
Cardoso et al., 2015; Samuni et al., 
2017

9. Антагонизм в отношении чужаков, внешней 
группы ↑

+ + Kleszczyńska et al., 2012; Samuni 
et al., 2017; Oliveira et al., 2021

10. Антистрессовые эффекты (подавление 
страха, тревожности, толерантность к стрес-
сорам) ↑

+ Carter et al., 2008; Beery, Kaufer, 
2015; Takayanagi, Onaka, 2021

11. Механизмы памяти:
долговременная память на социально значи-
мые стимулы ↑

долговременная пространственная память ↑
рабочая память, способность к обучению ↓

+

+
+

Ferguson et al., 2000; Savaskan 
et al., 2008; Crespi, 2016; Oettl, 
Kelsch, 2017
Tomizawa et al., 2003
Wirth, 2014

12. Участие в программировании профиля по-
ведения взрослого в неонатальный период ↑

+ Rilling, Young, 2014; Feldman, 
Bakermans-Kranenburg, 2017; 
Bosch, Young, 2018

Примечание. * – Для случаев, когда подтверждающих эффект публикаций много, приведены лишь примеры; ** – с участием 
центральных механизмов; *** – обезболивание при воспалении параллельно с периферическим действием; ↑ – усиление, 
↓ – ослабление. Отсутствие знака + означает отсутствие публикаций по теме или неподтвержденный эффект (см. в тексте).
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к окситоцину как средству коррекции дефицита 
социальности (Leng et al., 2022). Тем не менее ос-
новное направление эволюции окситоцинэргиче-
ской системы и регуляции социального поведения, 
по крайней мере у млекопитающих, к настоящему 
времени вырисовывается достаточно отчетливо.

Ограниченные допустимым объемом ста-
тьи, мы почти не будем касаться результатов 
исследования социальных эффектов ОТ у лю-
дей, хотя многочисленные работы в этой обла-
сти с использованием неинвазивных методов 
доставки ОТ и психологических игр при те-
стировании поведенческих эффектов в целом 
подтверждают результаты, полученные на жи-
вотных; мы отсылаем читателя к соответствую-
щим обзорам (Heinrichs et al., 2009; Dreu et al., 
2010; Bartz et al., 2011; Dreu, 2012; Feldman, 2012; 
Shamay-Tsoory, Abu-Akel, 2016; Hurlemann, Marsh, 
2017; Barchi-Ferreira, Osório, 2021).

ОКСИТОЦИН И РОДИТЕЛЬСКОЕ 
ПОВЕДЕНИЕ

Самки млекопитающих. Связь окситоцина 
с  другими гормонами

Влияние ОТ на родительское поведение мате-
ри неразрывно связано с его периферическими 
эффектами в системе гормональной регуляции 
размножения. У млекопитающих прогестерон 
подготавливают матку к имплантации эмбрио-
на и развитию плаценты. Пролактин стимулиру-
ет выработку молока, в то время как окситоцин 
инициирует схватки и вызывает выброс молока 
млечными железами. Эти же гормоны в мозге, 
взаимодействуя с дофамином, активируют нерв-
ные центры, вызывая мотивацию матери к заботе 
о новорожденных (возникновение и поддержание 
связи с потомком, уход, защиту). Родительское 
поведение как самок, так и самцов у бипарен-
тальных видов тесно связано с системой вазо-
прессина, причем ВП может действовать незави-
симо и совместно с ОТ (Bosch, Neumann, 2012). 
Экспериментальные манипуляции с ключевыми 
гормонами изменяют или устраняют материн-
скую заботу (Rosenblatt, 2003; Rilling, Young, 2014; 
Lonstein et al., 2015; Feldman, 2016). Высокая ак-
тивность центральной оси стресса в раннем воз-
расте (Bosch et al., 2007) или во время беремен-
ности (Hillerer et al., 2011) также влияет на мате-
ринское поведение. Влияние может оказывать 
и врожденный уровень тревожности матери 
(Neumann et al., 2005; Bosch, 2011).

Роль окситоцина в  инициации материнской 
заботы у  млекопитающих

Окситоцину, наряду с пролактином, принад-
лежит ведущая роль в инициации материнского 
поведения (Pedersen, Prange, 1985; Mann, Bridges, 
2001). У многих млекопитающих роды обуслов-
ливают переключение безразличия или отвраще-
ния к раздражителям, исходящим от детенышей, 
к непреодолимому к ним влечению (Dulac et al., 
2014; Numan, 2014). Так, нерожавшие самки крыс 
избегают детенышей или нападают на них, и на-
чинают проявлять материнское поведение толь-
ко после родов, когда на фоне снижения уров-
ня прогестерона в конце беременности и роста 
уровня эстрадиола резко возрастает чувствитель-
ность мозга к окситоцину и пролактину за счет 
увеличения количества их рецепторов (Rilling, 
Young, 2014). Одновременно в ядрах гипоталаму-
са резко возрастает продукция ОТ. Инъекция OT 
девственным самкам крыс ведет к появлению 
всех необходимых черт материнского поведе-
ния, включая постройку гнезда и принятие позы 
кормящей матери (Pedersen et al., 1982; Fahrbach 
et al., 1984).

Подобно крысам, овцы проявляют материн-
ское поведение только после родов. Это же мо-
жет быть достигнуто экспериментально повыше-
нием уровня ОТ (Keverne, Kendrick, 1992). В от-
личие от родивших крыс, заботящихся о любом 
детеныше, овца после окота заботится только 
о своем ягненке, которого отличает от других 
по запаху. При этом овца проявляет антагонизм 
и даже агрессию по отношению к чужим ягня-
там. Если же основная обонятельная лукови-
ца инактивирована, овца начинает ухаживать 
за любым ягненком, не формируя избирательно-
го поведения (Kendrick et al., 1997). Искусствен-
ная вагиноцервикальная стимуляция, имитиру-
ющая отторжение плода и сопровождающаяся 
высвобождением ОТ, и без инактивации основ-
ной обонятельной луковицы способна изменить 
обонятельное предпочтение овцы в отношении 
чужого ягненка (Dulac et al., 2014).

После родов ОТ усиливает восприятие ин-
формации, поступающей и по другим сенсор-
ным каналам, например, способствует успеху 
поиска детеныша самкой домовой мыши, уси-
ливая слуховые реакции коры головного мозга 
на писк мышонка (Marlin et al., 2015).

Американские серые полевки с разным обра-
зом жизни (системами размножения) предостав-
ляют уникальную возможность для исследования 
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роли ОТ в родительском поведении. Прерийные 
полевки (Microtus ochrogaster) социально моно-
гамны, оба родителя заботятся о детенышах, 
в то время как для луговой (M. pennsylvanicus) 
и горной (M. montanus) полевок характерен про-
мискуитет и отсутствие устойчивых парных свя-
зей и родительской заботы со стороны самца. 
Моногамные и полигамные полевки отличают-
ся не столько плотностью ОТР в мозге, сколько 
разным их распределением. У прерийных поле-
вок самцы и самки имеют большую плотность 
ОТР в прилежащем ядре (nucleus accumbens, 
NAcc) и в базолатеральной части миндалины 
(amygdala basali-lateralis); горные полевки име-
ют большую плотность ОТР в боковой перего-
родке (septum laterale). Аналогичные отличия ви-
дов существуют и по распределению ВПР. При 
этом одинаковые уровни нейропептидов могут 
по-разному регулировать родительское поведе-
ние у разных видов полевок (Numan, 2014).

Многочисленные свидетельства выражен-
ной связи уровня ОТ с материнским поведени-
ем в экспериментах с экзогенным ОТ, однако, 
не всегда подтверждаются результатами иссле-
дований на животных с генетически обуслов-
ленным дефицитом ОТ или ОТР (Yoshihara et al., 
2017). Важно отметить, что у нокаутных по ОТ 
или ОТР самок мышей роды протекали нор-
мально (что говорит о наличии компенсирующих 
механизмов их регуляции, в частности, при уча-
стии простагландинов), но лактация не наступа-
ла, и детеныши погибали в течение суток после 
рождения. При этом у нокаутных по ОТ или ОТР 
самок мышей наблюдается дефицит родитель-
ского поведения (перетаскивания, кормления, 
согревания детенышей), более ярко выраженный 
у животных с отсутствием генов ОТР, что может 
свидетельствовать о дублирующей роли ВП и его 
рецепторов, компенсирующих отсутствие ОТ 
(Ross, Young, 2009; Schorscher-Petcu et al., 2010). 
Роль ОТ в регуляции материнского поведения по-
казана и в экспериментах с самками мышей с но-
каутом CD38, у которых снижена также и секре-
ция ОТ. Животные демонстрируют дефицит забо-
ты о детенышах, который устраняется подкожной 
инъекцией окситоцина (Ross, Young, 2009). Выво-
ды более поздних работ с генетически модифици-
рованными мышами свидетельствуют о том, что 
ОТ способствует возникновению родительского 
поведения в стрессовых условиях, но не обязате-
лен для поддержания поведения в условиях низ-
кого стресса (Numan, 2014; Yoshihara et al., 2017). 
Однако недавнее исследование модельных линий 

мышей с тройным нокаутом рецепторов как ок-
ситоцина, так и вазопрессина (OTР, V1a и V1b), 
а также нокаутом по четырем позициям (OTР, 
V1a и V1b и тиреотропин-рилизинг-гормону) по-
казало, что в условиях низкого стресса и самки-
матери, и самцы-отцы демонстрировали нор-
мальное родительское поведение, а нерожавшие 
самки и сексуально наивные самцы не отличались 
по отношению к детенышам от контрольных жи-
вотных. Нарушения возникали лишь при сильной 
стрессовой нагрузке (Tsuneoka et al., 2022).

Связь выделяемого ОТ с родительским по-
ведением, как матерей, так и отцов, хорошо из-
вестна и у людей. Экзогенный ОТ положитель-
ным образом влияет на поведение родителей 
в отношении ребенка. В свою очередь, тактиль-
ный контакт с ребенком увеличивает продукцию 
ОТ как у родителей, так и у ребенка, укрепляя 
взаимную связь (Feldman, Bakermans-Kranenburg, 
2017). Необходимость материнской/родитель-
ской заботы в раннем возрасте для формиро-
вания нормального репродуктивного и роди-
тельского поведения во взрослой жизни обсуж-
далась неоднократно (напр., Weaver et al., 2004; 
Cameron et al., 2008; Linnér, Almgren, 2020).

ОТ и ВП играют важную роль в постнаталь-
ном программировании мозга (Rilling, Young, 
2014). У моногамных прерийных полевок выли-
зывание (груминг) детенышей самкой и самцом 
стимулирует высвобождение OT у потомков, что 
при условии высокой плотности ОТР в приле-
жащем ядре мезолимбического тракта укрепля-
ет нейронные цепи, важные для формирова-
ния социальной привязанности (прочной связи 
в паре) во взрослой жизни (Bosch, Young, 2018). 
Если подвергнутым социальной изоляции дете-
нышам полевок вводят стимулятор системы ОТ – 
меланотан 2, во взрослом возрасте у них форми-
руются нормальные социальные привязанности 
(Barrett et al., 2015).

В инициации материнской заботы у млекопи-
тающих, в ее поддержании и тонкой регуляции 
участвует также и вазопрессинэргическая си-
стема мозга (Bosch, Neumann, 2012). ВП, наряду 
с тестостероном, играет важную роль в форми-
ровании поведения заботы у самцов моногам-
ных видов грызунов (Rilling, Young, 2014).

Окситоцин и  защита потомства 
у  млекопитающих

Защита потомства является важной состав-
ляющей заботы о детенышах. И области моз-
га, которые вовлечены в материнскую заботу 
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и материнскую агрессию, значительно перекры-
ваются, хотя и не обязательно идентичны (Bosch, 
Neumann, 2012). Важная роль в регуляции пове-
дения защиты детенышей принадлежит ОТ. Так, 
лактирующие крысы с нокаутом по ОТ, а также 
те, которые получали антагонист ОТ, воздер-
живаются от агрессии по отношению к чужаку 
(Bosch, 2013; Oliveira et al., 2021). Внутривенная 
инфузия антагониста ОТ уменьшает количество 
атак на нарушителя у высокоагрессивных тре-
вожных крыс, полученных в результате отбора 
на высокую (HAB) и низкую (LAB) тревожность. 
Эти результаты указывают на то, что между ли-
ниями HAB и LAB могут существовать линейно 
зависимые различия в доступности эндогенного 
ОТ, которые способствуют различиям в материн-
ской агрессии (Bosch, Neumann, 2012). В инициа- 
ции материнской агрессии участвует не только 
ОТ, но и ВП; соответствующие рецепторы акти-
вируются в центральной миндалине и ядре ложа 
конечной полоски (bed nucleus of stria terminalis, 
BNST) лимбической системы мозга (Bosch, 
Neumann, 2012).

Двунаправленность связи “мать–потомок” 
у  млекопитающих

В установлении и упрочении связи между ма-
терью и потомком поведение новорожденного 
так же важно, как и поведение матери. У млеко-
питающих еще до родов ОТ из плаценты самки 
достигает головного мозга плода и индуцирует 
в коре переключение действия нейромедиатора 
ГАМК (гамма-аминомасляной кислоты) с воз-
буждающего на тормозящее. Это делает мозг 
плода на период родов нечувствительным к ги-
поксическому повреждению (Tyzio et al., 2006). 
Когда первоначальный контакт с новорожден-
ным установлен, сосательные движения ново-
рожденного дополнительно стимулируют вы-
деление ОТ и лактацию у матери (Fraser, 1980; 
Matthiesen et al., 2001). Дальнейший тактильный 
контакт и кормление усиливают связь матери 
с потомком при активном участии дофаминерги-
ческой системы вознаграждения (Rilling, Young, 
2014). Уровень ОТ у детеныша также повышается, 
когда мать его кормит. Так, уровень ОТ в плазме 
крови молочных телят значительно выше, когда 
они сосут вымя матери, нежели когда они пьют 
то же молоко из ведра (Lupoli et al., 2001).

Устойчивая материнская (родительская) за-
бота оказывает долгосрочное воздействие на по-
томков, эпигенетически формируя системы 
нервных связей, ответственные за родительское 

поведение (привязанность, стиль поведения) 
(Bosch, Young, 2018). Один из ярких примеров 
этому дают моногамные прерийные полевки. 
OT облегчает у них формирование связи самки 
с самцом через взаимодействие с мезолимбиче-
ской дофаминовой системой. Однако врожден-
ная изменчивость плотности рецепторов OT 
в полосатом теле (corpus striatum) предопределяет 
восприимчивость к недостатку заботы со сторо-
ны матери и влияет на способность к формиро-
ванию пары во взрослом возрасте. Показатель-
но, что значительное ухудшение способности 
к формированию устойчивых связей в паре меж-
ду взрослыми полевками после социальной де-
привации в раннем возрасте было характерно 
именно для самок (Barrett et al., 2015). Стимули-
рование эндогенного высвобождения ОТ с по-
мощью агонистов меланокортина во время нео- 
натальной изоляции от родителей устраняло на-
рушения социальных связей во взрослом воз-
расте (Bosch, Young, 2018). Те самки, у которых 
от природы была высокая плотность OTР в при-
лежащем ядре, были устойчивы к нарушениям 
родительской заботы в раннем возрасте и, как 
правило, формировали типичное предпочтение 
партнера во взрослом возрасте. Однако самки 
с низкой плотностью ОТР, которые также ра-
нее испытали недостаток родительской заботы, 
не могли сформировать устойчивого предпочте-
ния партнера (Barrett et al., 2015).

Исследования с применением корреля-
ционного анализа у людей показывают связь 
продукции ОТ при контакте с ребенком, 
как у родителей, так и у ребенка (Feldman, 
Bakermans-Kranenburg, 2017). У людей контакт 
ребенка с родителями (в первую очередь с мате-
рью) с самого раннего возраста имеет решающее 
значение не только для правильного формирова-
ния социальной связи по линии “родитель–по-
томок”, но и для траектории развития младенца. 
Наличие или отсутствие этих ранних пережива-
ний влияет на развитие нервной системы у мла-
денцев. ОТ играет в этом исключительно важ-
ную роль (Weber et al., 2018; Scatliffe et al., 2019).

Родительская забота  
в  других классах позвоночных

Изменение отношения к детенышам, связан-
ное со спариванием и рождением потомства, ха-
рактерно не только для млекопитающих. Это яв-
ление известно у костистых рыб и птиц (Elwood, 
1994). Роль гомолога ОТ – изотоцина, в отцов-
ской заботе о молоди показана у моногамной 
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цихлиды Amatitlania nigrofasciata (O'Connell et al., 
2012). У проявляющих заботу о потомстве аф-
риканских цихлид Neolamprologus caudopunctatus 
уровни изотоцина не различались между пола-
ми. Однако уровни гомолога ВП – вазотоцина, 
были выше у самок, чем у самцов, причем самы-
ми высокими они были в тех случаях, когда не-
обходимость защиты молоди была наибольшей. 
Размножающиеся пары, в которых связь парт- 
неров была наиболее выражена, демонстриро-
вали и наибольшую частоту паттернов заботы 
о гнезде, и самые высокие уровни вазотоцина. 
Особи, которые проводили мало времени рядом 
со своим партнером по размножению, проявля-
ли по отношению к нему агрессию, плохо забо-
тились о гнезде и имели более низкие уровни ва-
зотоцина в мозге (Cunha-Saraiva, 2019). У самцов 
трехиглой колюшки (Gasterosteus aculeatus), забо-
тящихся о кладке и молоди, уровни вазотоцина 
и изотоцина в головном мозге связаны с репро-
дуктивной стадией и вовлеченностью самцов 
в заботу о кладке/молоди, защиту территории 
и ухаживание за самкой (Kleszczyńska et al., 2012). 
В этом, как и в других случаях у рыб, отделить 
заботу о потомстве от территориальной агрессии 
и ухаживания за самкой не удается (Sokołowska 
et al., 2020). Перекрывание эффектов изотоци-
на и вазотоцина в отношении поведения заботы 
о потомстве у рыб, по-видимому, связано со зна-
чительной кросс-реактивностью их рецепторов 
к обоим пептидам.

У большинства видов птиц о потомстве забо-
тятся оба родителя. Предполагается, что пролак-
тин и прогестерон усиливают заботу, в то время 
как тестостерон и кортикостерон, как правило, 
препятствуют отцовской заботе. Включение ро-
дительского поведения у птиц связано как с го-
мологом ОТ мезотоцином, так и с гомологом 
ВП вазотоцином. Как и у костистых рыб, нона-
пептидные рецепторы птиц не сильно специали-
зированы в отношении связывания мезотоцина 
и вазотоцина (Leung et al., 2009; Klatt, Goodson, 
2013a). В отношении этих пептидов в головном 
мозге существует сезонно усиливающийся поло-
вой диморфизм (Goodson, 2013; Kelly, Goodson, 
2014). Сезонное, связанное с размножением 
снижение агрессии самцов птиц и усиление их 
аффилиативного поведения сопряжены с повы-
шенной активностью контура пептидной систе-
мы вазотоцин/мезотоцин, которая, по-видимому, 
является и медиатором родительского поведения 
самцов (Goodson, 2013). Так, например, у зебро-
вых амадин (Taeniopygia guttata) периферическое 

использование антагониста ОТР редуцировало 
гнездовое поведение самок, но не влияло на тако-
вое у самцов. Однако периферические инъекции 
антагонистом ВПР (V1a) вели к значительной ре-
дукции гнездового поведения у особей обоих по-
лов (Klatt, Goodson, 2013a).

Резюмируя сказанное выше о роли ОТ (и род-
ственного ему ВП) в материнской (родитель-
ской) заботе, подчеркнем важную для даль-
нейшего изложения неразрывную связь пове-
денческих эффектов ОТ с его гормональными 
репродуктивными функциями. В системе от-
ношений “мать (родитель) – потомок” ОТ ак-
тивирует родительское поведение, укрепляет 
связь матери с потомком, участвует, наряду с ВП, 
в формировании поведения защиты потомства 
от внешней угрозы, участвует в формировании 
у молодых профиля поведения взрослого живот-
ного. Все эти функциональные особенности ОТ 
и его гомологов легко могут быть распростране-
ны на его широко обсуждаемую роль как нейро-
модулятора социального, кооперативного пове-
дения у позвоночных животных.

ОКСИТОЦИН И ПРОСОЦИАЛЬНОЕ 
ПОВЕДЕНИЕ В УЗКОМ ПОНИМАНИИ

Просоциальное поведение – это поведе-
ние, приносящее пользу другому индивиду 
(Lindenberg, 2006). Применительно к животным, 
в широком понимании, сюда входят самые раз-
ные формы позитивной социальной активно-
сти, включая и родительскую заботу, и разного 
рода групповое поведение, и сексуально моти-
вированное поведение потенциальных половых 
партнеров у строго одиночных видов, обеспечи-
вающее контакт и спаривание. Связь просоци-
альности с ОТ исследуется главным образом ней-
робиологами в ключе изучения механизмов дей-
ствия ОТ в мозге. В этом контексте исследуются 
сравнительно простые поведенческие маркеры 
(просоциальность в узком понимании), такие 
как приближение/избегание, т. е. поведенческое 
проявление мотивации к установлению/предот-
вращению контакта (тест “социального прибли-
жения–избегания”; Berton et al., 2006) и его мо-
дификации (Lukas et al., 2011), или “скучивание” 
в условиях угрозы, высокого уровня воздей-
ствия внешнего стрессора (Yamasue et al., 2012) 
и т. п. Литература, посвященная нейробиологии 
просоциальности, огромна. Общими выводами 
из нее является признание того, что просоциаль-
ность глубоко укоренена в нейроэндокринной 
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архитектуре мозга, и что в реализации ее меха-
низмов велика модулирующая роль ОТ (Marsh 
et al., 2021). Функционирование нейронных це-
пей OT при обработке мультимодальных компо-
нентов просоциального поведения глубоко ис-
следовано на модельных видах грызунов, в пер-
вую очередь на мышах и крысах, и включает 
в себя обнаружение/распознавание социальных 
сигналов через обонятельную луковицу и обоня-
тельную кору, оценку социальных особенностей 
партнера через нейронные сети, в которых уча-
ствуют паравентрикулярное ядро гипоталаму-
са, медиальная миндалина, контуры вентраль-
ной области покрышки (area tegmentalis ventralis) 
и прилежащее ядро мезолимбического пути до-
фаминергической системы мозга (Arakawa, 2021). 
Помимо мультимодальных эффектов, усиливаю-
щих общительность, ОТ в мозге функционирует 
как эндогенный анксиолитический нейропептид 
как у самок (Neumann et al., 1999; Neumann, 
2002), так и у самцов (Waldherr, Neumann, 2007). 
Острое или хроническое введение синтетическо-
го ОТ снижает связанное с тревогой поведение 
у грызунов (Windle et al., 1997; Ring et al., 2006; 
Blume et al., 2008; Slattery, Neumann, 2010).

Двойственный эффект ОТ (повышение со-
циального предпочтения и снижение социаль-
ной тревожности) проявляется как в репродук-
тивном, так и в нерепродуктивном контекстах 
(Thompson et al., 2007; Lukas et al., 2011). У пре-
рийных полевок экзогенный ОТ в условиях 
стресса способствует социальной сплоченно-
сти, тормозя расселение. В острых стрессовых 
ситуациях, например при имитации затопления 
убежища, ОТ способствует сплочению (когезив-
ности) и повышенной аффилиативности вза-
имодействующих особей (Yamasue et al., 2012). 
Систематическая предварительная обработка 
окситоцином перед воздействием острого стрес-
сора (затопление клетки) вызывала увеличение 
времени, проводимого животными в тесном со-
циальном контакте после возвращения в домаш-
нюю клетку. У полевок, получавших экзоген-
ный ОТ, концентрация ОТ в плазме крови была 
повышена через 95 мин после первоначальной 
инъекции, что свидетельствует о положитель-
ной обратной связи, усиливающей высвобожде-
ние ОТ в условиях стресса, аналогично тому, как 
это наблюдается при родах (Russell et al., 2003; 
Yamasue et al., 2012).

ОТ способствует проявлению просоциального 
поведения и связанным с ним нейронным реак-
циям в постнатальный период развития нервной 

системы, когда пластичность мозга наиболее вы-
сока. Изучение влияния экзогенного ОТ на ней-
ронные и поведенческие реакции во время на-
блюдения за мимическими жестами у детенышей 
макак (Macaca mulatta), воспитывавшихся в усло-
виях частичной социальной депривации (в яслях, 
без родителей), показало, что ОТ с самого ранне-
го возраста влияет на способность к сопоставле-
нию себя с другими и на кортикальные сети вни-
мания, участвующие в социальном восприятии. 
Под действием ОТ у младенцев макак облегчается 
выработка соответствующих мимических жестов 
и усиливается внимание к наиболее социально 
значимым мимическим стимулам, которые по-
давляются ранней социальной депривацией. Ма-
лыши с повышенным уровнем кортизола (стрес-
сированность) демонстрировали значительные 
улучшения в просоциальном поведении после 
введения ОТ (Festante et al., 2021).

ОКСИТОЦИН И ФОРМИРОВАНИЕ 
ПАРНЫХ ВНУТРИГРУППОВЫХ СВЯЗЕЙ

Корреляционные и экспериментальные ис-
следования убедительно показывают важную 
роль ОТ и его гомологов в установлении и под-
держании репродуктивной связи в парах со-
циально моногамных видов в разных классах 
позвоночных: например, у цихлидовых рыб 
(Oldfield, Hofmann, 2011), среди птиц – у зебро-
вых амадин (Taeniopygia guttata) (Klatt, Goodson, 
2013b), среди млекопитающих – у мармозеток 
(Callithrix jacchus) (Finkenwirth et al., 2015) и др.

Наиболее подробно роль ОТ в установлении 
брачных связей исследована у прерийных поле-
вок (итоговые статьи: McGraw et al., 2010; Bosch, 
Young, 2018). Первоначально считалось, что 
у этого социально моногамного вида (Ophir et al., 
2008) ОТ играет основную роль в заботе о дете-
нышах, в установлении и поддержании прочной 
социальной связи с партнером у самок, в то вре-
мя как ВП выполняет ту же функцию у самцов; 
при этом оба нейропептида присутствуют в моз-
ге особей обоих полов (McGraw et al., 2010). Од-
нако позднее было показано, что активация си-
стемы OT в мозге также важна для проявления 
аффилиативного поведения и у самцов. Эндо-
генная сигнализация, обусловленная актива-
цией ОТР, играет важную роль в координации 
нейронной активности между областями мозга, 
участвующими в обработке социальной инфор-
мации и вознаграждении (Bosch, Young, 2018). 
Например, центральное введение антагониста 
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OTР блокирует у самцов формирование предпо-
чтения партнера (Johnson et al., 2016). У взрос-
лых полевок потеря партнера приводит к множе-
ственным сбоям в передаче сигналов OT, вклю-
чая снижение высвобождения OT в полосатом 
теле, что связано с активацией центральной 
оси стресса в мозге, а именно кортикотропин-
рилизинг гормона. Драматическим поведенче-
ским последствием потери партнера является 
устойчивое и усиливающееся депрессивное по-
ведение (Bosch, Young, 2018).

Вариации в экспрессии рецепторов оксито-
цина и вазопрессина обусловливают индивиду-
альные различия в социальном поведении как 
самок, так и самцов прерийной полевки. Хотя 
активность ОТ и ВП неодинакова в разных обла-
стях мозга, оба нейропептида действуют в преде-
лах одной и той же нейронной цепи, изменяя ее 
чувствительность (McGraw et al., 2010). Замече-
но, что экспериментальное изменение экспрес-
сии ВПР (V1a) на генетическом уровне у самцов 
прерийной полевки ведет к изменению стиля ро-
дительского поведения и характера связи в паре 
(Lim et al., 2004; Hammock, Young, 2005; McGraw 
et al., 2010). В более поздних исследованиях было 
показано, что у самцов формирование предпо-
чтения партнера определяется естественным 
генетическим полиморфизмом гена OTР (Oxtr), 
определяющим плотность OTР в прилежащем 
ядре (NAcc) (King et al., 2016). Высокая плот-
ность OTР в NAcс отмечена не только у лабо-
раторных, но и у свободно живущих самцов 
прерийных полевок (Ophir et al., 2012), что со-
гласуется с результатами исследований, прове-
денных на самках, и подчеркивает важный вклад 
активности OT в NAcс в формирование парных 
связей у этого моногамного вида независимо 
от пола (Bosch, Young, 2018).

Нейробиологические и поведенческие иссле-
дования, выполненные на прерийной полевке, 
убедительно показали, что механизмы, которые 
модулируют материнскую заботу о потомстве, 
и механизмы, определяющие связь между поло-
выми партнерами, в значительной степени со-
впадают. Области мозга, участвующие в процес-
се формирования пары и материнской заботы, 
являются важнейшими компонентами схем воз-
награждения и подкрепления. Это говорит о том, 
что связь в паре у социально моногамных видов 
могла развиться благодаря изменению нейрохи-
мии и нейронных схем, которые эволюциониро-
вали для поддержания отношений между мате-
рью и детенышем у всех видов млекопитающих 

(McGraw et al., 2010; Bosch, Young, 2018). Дей-
ствительно, значительное сходство нейрональ-
ных механизмов, обеспечивающих связи меж-
ду самцом и самкой у моногамной прерийной 
полевки, отмечено и для связи между матерью 
и потомком у полигамных серых крыс. В обоих 
вариантах задействованы миндалевидное тело, 
а также комплекс прилежащего ядра – вен-
трального паллидума (nucleus accumbens – ventral 
pallidum); действие дофамина и окситоцина 
в прилежащем ядре способствует синаптиче-
ской пластичности, которая позволяет стимулам 
от детеныша или полового партнера постоянно 
активировать цепи в прилежащем ядре и вен-
тральном паллидуме, обеспечивая устойчивость 
социального влечения (Numan, Young, 2016).

Различия в распределении рецепторов ок-
ситоцина и вазопрессина обусловливают так-
же и видовую специфику в устойчивости связи 
между половыми партнерами. Так, социально 
моногамные самцы прерийных полевок, в отли-
чие от полигамных горных полевок, имеют вы-
сокую плотность V1a в вентральном паллидуме 
(Insel et al., 1994). Такие же различия в распре-
делении ВПР характерны для социально моно-
гамного калифорнийского хомячка (Peromyscus 
californicus) и полигамного хомячка P. leucopus 
(Bester-Meredith et al., 1999), для социально мо-
ногамных обезьян мармозеток (Callithrix jacchus) 
и макаки-резуса, для которого характерна жест-
кая мультисамцовая социальная структура 
(Macaca mulatta; Young et al., 1999).

Однако описанные выше закономерности 
не носят универсального характера и могут раз-
личаться у представителей разных таксономиче-
ских групп. Например, авторадиографический 
анализ распределения рецепторов ОТ и ВП в моз-
ге, проведенный на двух видах южноамерикан-
ских грызунов туко-туко, отличающихся поляр-
ными типами социальной организации, показал 
существенные межвидовые различия (Beery et al., 
2008). Оба вида близкородственны и экологиче-
ски сходны, но патагонский туко-туко (Ctenomys 
haigi) ведет одиночный образ жизни, в то время 
как колониальный туко-туко (C. sociabilis) жи-
вет семейными группами из самца и нескольких 
самок. Было показано, что при этом паттерны 
экспрессии ОТР и V1a в разных областях моз-
га у колониальных туко-туко сильно отлича-
лись от описанных у моногамного представителя 
Microtinae, прерийной полевки (Beery et al., 2008), 
что делает необходимым проведение дальнейших 
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сравнительных исследований на представителях 
разных таксономических групп.

Голые землекопы (Heterocephalus glaber) жи-
вут колониями, в которых размножаются толь-
ко самка-царица и несколько связанных с ней 
самцов; большинство членов семейной группы 
остаются неспособными размножаться на протя-
жении всей жизни и функционируют в качестве 
помощников. Напротив, капские землекопы 
(Georychus capensis) за исключением короткого 
сезона, когда происходит спаривание, одиноч-
ны и строго территориальны. Резкие различия 
в уровне социальности двух видов могут быть 
связаны с выраженной спецификой в распреде-
лении ОТР в отделах мозга. H. glaber демонстри-
руют более высокую концентрацию ОТР в при-
лежащем ядре, сером покрове, центральном, 
медиальном и кортикальном ядрах миндалины, 
ядре ложа конечной полоски и в СА1 области 
гиппокампа. Напротив, обилие OTР у G. capensis 
хорошо выражено только в грушевидной коре 
(area piriformis) (Kalamatianos et al., 2010). Правда, 
однако, и то, что различие в распределении ОТР 
может быть связано не столько с особенностя-
ми социальной организации, сколько с не очень 
близким родством (разные роды).

Другим примером сравнительного анализа 
роли ОТ как гормона, влияющего на социаль-
ное поведение, является исследование, прове-
денное на близких видах вьюрковых ткачиков 
сем. Estrildidae. Все виды вьюрковых ткачиков 
моногамны, но среди них есть живущие терри-
ториальными парами и гнездящиеся колония-
ми разных размеров, насчитывающими десятки 
и сотни пар (Goodwin, 1982). Анализ распреде-
ления рецепторов мезотоцина у пяти видов тка-
чиков с разной плотностью гнездования пар по-
казал, что типичный для вида размер гнездовой 
колонии положительно коррелирует с обилием 
рецепторов мезотоцина в боковой перегородке. 
У самок зебровых амадин (Taeniopygia guttata), 
относящихся к этому же семейству, общитель-
ность снижалась при введении в боковую пере-
городку антагонистов OT. Блокада нонапептид-
ных рецепторов антагонистом OT значительно 
сокращала время, проводимое в контакте с груп-
пой и знакомыми социальными партнерами, не-
зависимо от продолжительности предшествовав-
шего социального контакта (Goodson et al., 2009).

Сравнительное исследование, проведенное 
на двух видах цихлид с разным уровнем социаль-
ности показало, что экспрессия гена изотоцина 
в мозге во время формирования пары в целом 

была выше у социальной Neolamprologus pulcher, 
по сравнению с несоциальной Telmatochromis 
temporalis, и коррелировала с дистанцией между 
особями, подчинением и аффилиацией, но толь-
ко у социального вида (O'Connor et al., 2016). 
В более раннем исследовании, однако, было по-
казано, что уровень изотоцина, циркулирующе-
го в мозге N. pulcher, отрицательно коррелировал 
с уровнем аффилиативного поведения, а уровень 
вазотоцина был выше у подчиненных, а не у до-
минирующих рыб (Reddon et al., 2015). Авторы 
объясняют расхождение в результатах тем, что 
показатели экспрессии генов не всегда могут 
непосредственно соответствовать показателям 
конечных концентраций биоактивных веществ. 
Кроме того, различия в экспрессии генов отра-
жают различия в продукции нонапептидов, тог-
да как уровни измеряемых пептидов могут отра-
жать различия в их хранении.

Позитивные взаимодействия с близкими со-
циальными партнерами связаны с изменениями 
уровней ОТ и вне зависимости от прямого ре-
продуктивного интереса. Яркие примеры этому 
дают собаки (Canis familiaris) (Odendaal, Meintjes, 
2003; Romero et al., 2014, 2019), обезьяны мармо-
зетки (Callithrix jacchus) (Finkenwirth et al., 2015), 
шимпанзе (Pan troglodytes) (Crockford et al., 2013; 
Wittig et al., 2014) и даже летучие мыши-вампиры 
(Desmodus rotundus) (Carter, Wilkinson, 2015).

Экзогенный ОТ способствует позитивно-
му социальному поведению домашней собаки 
не только по отношению к сородичам, но и к хо-
зяину. В частности, при интраназальном введе-
нии ОТ собаки демонстрировали повышенную 
социальную ориентацию и привязанность к сво-
им владельцам, а также более высокую привя-
занность к партнерам-собакам, по сравнению 
с введением плацебо. Кроме того, обмен социо-
позитивным поведением с собаками-партнерами 
вызывал выброс эндогенного ОТ, подчеркивая 
участие ОТ в процессе развитие социальной 
связи (Romero et al., 2014). Весьма показательно, 
что обмен взглядами между собакой и ее хозяи-
ном, связанный с положительным эмоциональ-
ным состоянием, вызывает повышение кон-
центрации ОТ в моче и у собаки, и у ее хозяина 
(Nagasawa et al., 2015). Выделение ОТ во время 
контакта собаки с человеком также обусловле-
но жизненным опытом общения (Wirobski et al., 
2021). ОТ, по-видимому, играл важную роль 
в процессе одомашнивания предка собаки, при-
чем на ранних этапах ОТ выполнял функцию 
фактора, снижающего стресс, в то время как 
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на более поздних этапах одомашнивания наи-
более важными функциями окситоцина были те, 
которые связаны с ассоциативным социальным 
поведением, вовлеченностью собаки во взаимо-
действие с человеком (Herbeck et al., 2022). По-
вышенная концентрация эндогенного ОТ при 
взаимодействии с человеком известна и у дру-
гих домашних животных – овец и коров (Гербек 
и др., 2016).

Диадные связи с признаками кооперативно-
го поведения вне репродуктивного контекста 
широко известны у приматов. У обыкновенных 
мармозеток естественные группы состоят из до-
минирующей размножающейся пары, несколь-
ких взрослых помощников и незрелых особей. 
Отношения между размножающимися партне-
рами социально моногамные. Отношения меж-
ду всеми членами группы в основном мирные 
и кооперативные. Измерение уровня окситоци-
на в моче в течение шести недель и анализ свя-
зи ОТ с межиндивидуальными отношениями 
в группе показали, что в диадах с устойчивыми 
социальными связями наблюдались колебания 
уровня ОТ, синхронизированные во времени. 
Это может свидетельствовать о важной роли ОТ 
в поддержании неслучайных социальных связей 
внутри группы (Finkenwirth et al., 2015).

У шимпанзе прочные и долговременные пар-
ные социальные связи в естественных группах 
устанавливаются в процессе аффилиативных 
взаимодействий. К их числу относится взаимный 
груминг и совместное употребление и разделение 
пищи (Jaeggi, Schaik, 2011). После таких контак-
тов у обезьян в дикой природе наблюдается подъ-
ем уровня ОТ в моче, но только у социально вза-
имосвязанных особей (Crockford et al., 2013; Wittig 
et al., 2014). У шимпанзе уровень ОТ в моче после 
совместного употребления пищи был даже выше, 
чем после аллогруминга. Авторы исследования 
считают, что разделение пищи может играть клю-
чевую роль в установлении социальных связей 
под влиянием ОТ (Wittig et al., 2014).

Интересно, что интраназальный экзогенный 
ОТ оказывал сходный эффект в диадах летучих 
мышей-вампиров, увеличивал у них число актов 
аллогруминга и размер отрыгиваемых порций 
пищи при обмене кормом, хотя и не влиял на их 
частоту (Carter, Wilkinson, 2015).

ОТ, ассоциированный с аллогрумингом и со-
вместным использованием добычи (корма), 
выступает как компонент активности в моз-
ге мезолимбического пути награды и служит 
важным фактором поддержания и укрепления 

социальных связей у млекопитающих (Wittig 
et al., 2014; Carter, Wilkinson, 2015). Сведения та-
кого рода по птицам отсутствуют. Однако у рыб 
чистильщиков из семейства губановых (Labroides 
dimidiatus) отмечена более высокая концентра-
ция изотоцина в переднем мозге после визу-
ального знакомства с рыбой-клиентом другого 
вида по сравнению с тестами, в которых губана-
чистильщика знакомили с конспецифичной осо-
бью. В природе губаны-чистильщики сталкива-
ются со сложными ситуациями, возникающими 
из-за разноречивых требований социальной сре-
ды, которая включает в себя как конкурентные, 
так и мутуалистические отношения. Стимуляция 
ОТ-путей в переднем мозге, вероятно, связана 
с визуальным распознаванием потенциальных 
клиентов рыбой-губаном (Abreu et al., 2018).

Интересно, что у домовых мышей – поли-
гамного вида, способного формировать отно-
сительно устойчивые системы иерархических 
отношений, аллогруминг наблюдается в отно-
шении побежденных, потерпевших поражение 
в драке сородичей. При этом у самок мышей, 
которые чистили социально побежденного пар-
тнера, процент нейронов, экспрессирующих ре-
цептор окситоцина, был значительно увеличен 
в переднем обонятельном ядре (nucleus olfactorius 
anterior), поясной коре (cortex cingularis), остров-
ковой коре (cortex insularis), боковой перего-
родке и медиальной миндалине (nucleus medialis 
amygdalae) (Matsumoto et al., 2021).

ОКСИТОЦИН, СЛОЖНЫЕ ФОРМЫ 
КООПЕРАЦИИ И МЕСТНИЧЕСТВО

Cложные формы кооперации наблюдаются 
у высокосоциальных млекопитающих при со-
вместной охоте, при защите от хищника или 
от посягательств конкурентов (чужаков, других 
групп). У шимпанзе окситоцин, вероятно, игра-
ет положительную роль в социальных взаимо-
действиях во время поиска добычи, при совмест-
ных охотах (Samuni et al., 2018).

Различного рода выражения приоритета, 
выказываемого связанным культурной тради-
цией или генетическим родством представи-
телям социума относительно других его чле-
нов или чужаков, называют местническим или 
парохиальным альтруизмом (Pisor, Ross, 2023). 
Сюда же обычно относят и случаи внутригруп-
повой консолидации при угрозе или при агрес-
сии со стороны чужаков, конкурирующей груп-
пы сородичей. Усиление окситоцином или его 
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гомологами взаимосвязи (сплочения) членов 
группы при межгрупповых конфликтах сопря-
жено с ростом антагонизма к чужакам (отдель-
ным особям или группам). Это явление харак-
терно и для животных (Kavaliers, Choleris, 2017; 
Triki et al., 2022), и для людей (Dreu et al., 2010, 
2020). Например, активация окситоцинэргиче-
ской системы у шимпанзе происходит у обоих 
полов как непосредственно перед и во время ан-
тагонистических межгрупповых взаимодействий, 
так и во время пограничного патрулирования 
(Samuni et al., 2017). Как ожидание межгруппо-
вого конфликта при патрулировании границ, так 
и участие в конфликте сопровождаются у отдель-
ных особей высоким уровнем окситоцина в моче, 
независимо от силы внутригрупповых связей 
или степени угрозы со стороны соперников. 
Как реакция, упреждающая опасность со сторо-
ны группы чужаков, выделение ОТ способству-
ет координации усилий, направленных против 
конкурентов, и, предположительно, предотвра-
щает возможное во время конфликта дезертир-
ство (Samuni et al., 2017). Усиленное окситоци-
ном взаимодействие с родственниками или не-
родственными партнерами по группе во время 
межгрупповых столкновений у шимпанзе од-
новременно понижает уровень обусловленно-
го конфликтом стресса (Wittig et al., 2016). Ан-
тистрессовый эффект ОТ (Smith, Wang, 2014; 
McQuaid et al., 2016) может быть сам по себе важ-
нейшим компонентом сплочения членов группы 
при внешней угрозе.

Фактические и потенциальные угрозы, исхо-
дящие от чужаков, включают риск заражения па-
тогенами, угрозу ресурсам, территории, потом-
ству. Этим объясняется поведение, направленное 
на снижение рисков от взаимодействия с чужака-
ми у животных с самыми разными социальными 
системами (Kavaliers, Choleris, 2017). У социально 
моногамных видов и видов с семейно-групповым 
образом жизни необходимость эффективного ре-
шения этой задачи предполагает отбор на уси-
ление внутригрупповых связей и консолидацию 
действий в отношении внешней угрозы (Radford 
et al., 2016). Связь консолидирующего группу по-
ведения с активностью системы ОТ прослежи-
вается у разных видов позвоночных (Kavaliers, 
Choleris, 2017; Triki et al., 2022).

Сотрудничество между членами социума 
у млекопитающих не обязательно означает со-
трудничество только родственных особей. Это 
хорошо показано у шимпанзе (Lemoine et al., 
2022), у которых взаимная поддержка внутри 

социума имеет все черты сходства с сотрудни-
чеством в коллективах людей, поводом для ко-
торого являются взаимные интересы (Glowacki, 
Lew-Levy, 2022). Связь окситоцинэргической си-
стемы с парохиальным сотрудничеством у шим-
панзе и людей, очевидно, имеет общие корни, 
что привело к значительно более широкомас-
штабному сотрудничеству людей, в котором 
также велика роль ОТ (Dreu et al., 2010). Необ-
ходимо отметить, однако, что помимо гипоте-
зы внешней угрозы как причины парохиализма, 
в качестве эволюционных основ внутригруппо-
вого сотрудничества выдвигались и другие ги-
потезы – совместного поиска пищи и коопера-
тивного размножения, в которых активность ок-
ситоцинэргической системы также могла играть 
важную роль (Lemoine et al., 2022).

Модели парохиального альтруизма с межгруп-
повыми конфликтами предполагают существо-
вание противоречия между групповым и эгоис-
тическим поведением, направленным на неуча-
стие в конфликте (Majolo, Aureli, 2016).

Поскольку участие в конфликте сопряжено 
с возможностью травм и даже гибели, предпо-
лагается, что решение об участии, принимае-
мое отдельными особями, является результатом 

“взвешивания” потерь и выгод от коллективных 
действий (Radford et al., 2016; Rusch, Gavrilets, 
2020). По мнению Трики с соавт. (Triki et al., 
2022), у позвоночных животных участия инди-
вида в конфликте можно ожидать, поскольку ок-
ситоцин или его гомологи (1) поддерживает вну-
тригрупповой интерес (in-group concern) и спло-
чение, и/или (2) создает негативную мотивацию 
к поддержке членов другой группы (negative out-
group concern), и/или (3) усиливает восприятие 
внешней угрозы, и/или (4) увеличивает ожида-
ние взаимности, “репутационных выгод” от уча-
стия в конфликте со стороны своих. Авторы этой 
статьи рассматривают социальные эффекты ОТ/
его гомологов у представителей разных классов 
позвоночных применительно к каждому из этих 
предположений и делают вывод, что три из четы-
рех предположений выполняются: ОТ усиливает 
заботу о генетически и традиционно (культурно) 
связанных членах своей группы (1), подготав-
ливает членов социума к внешней угрозе, обо-
стряя ее восприятие (3), способствует поддержа-
нию (усилению) репутационных качеств (отказ 
от партнеров, которые ранее не сотрудничали) 
за счет синхронизации поведения и ориентации 
на лидера (4). Эти предположения проще про-
верять на людях при тех возможностях, которые 
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предоставляют психологические игровые тесты 
(“дилемма заключенного”, игра в доверие, в уль-
тиматум и др.), в которых отдельные личности 
оплачивают реальные издержки, чтобы обеспе-
чить выгоду тому или другому участнику игры 
или группе (Camerer, 2003; Stallen, Sanfey, 2013; 
Rand, 2016, и др.). Однако вызывает сомнение, 
позволяют ли осуществить однозначно провер-
ку этих предположений ныне существующие ре-
зультаты исследований на животных. Проблема 
также в том, что эти предположения не незави-
симы. Так, первое и четвертое в статье Трики 
с соавт. (Triki et al., 2022) положительно взаи-
мосвязаны и являются результатом укрепления 
социальных связей под действием ОТ. Авторы 
статьи в конечном счете соглашаются, что убе-
дительные доказательства влияния ОТ на репу-
тацию и соблюдение групповых норм поведения, 
по-видимому, относятся только к людям. Пред-
положения 2 и 3 являются оборотной стороной 
1 и 4. В качестве независящего от внутригруп-
пового контекста влияния ОТ на поведение, за-
щищающее от угрозы со стороны чужаков или 
хищников, Трики с соавторами приводят ори-
ентировочное, настороженное поведение сури-
кат (Suricata suricatta, сем. Herpestidae). Когда 
диким сурикатам внутривенно вводили оксито-
цин, они (в отличие от тех, кому вводили пла-
цебо) более чем в 2 раза дольше стояли в позе 
столбиком – поведение, как принято считать, 
подвергающее особь опасности, но помогающее 
защитить группу от хищника и враждебных со-
родичей (Madden, Clutton-Brock, 2011). Однако 
это же поведение можно трактовать и как пря-
мое следствие усиления ОТ внутригрупповой 
сплоченности, поскольку ОТ обостряет внима-
ние и способность воспринимать любые, в том 
числе и внутригрупповые сигналы. Насколько 
серьезной опасности подвергает себя стоящий 
начеку сурикат – также большой вопрос. Дру-
гой пример. У ткачиков-астрильд Uraeginthus 
granatina, образующих пары в течение всего года, 
самец и самка агрессивно защищают свою тер-
риторию от незваных гостей. Такая агрессивная 
защита значительно снижается после блокады 
рецепторов мезотоцина в головном мозге птицы 
(Goodson et al., 2015). Однако при этом, вполне 
вероятно, падает и привязанность птиц в паре. 
У социальной цихлиды Neolamprologus pulcher по-
лучавшие экзогенный изотоцин особи дрались 
с ожесточением, пропорциональным размерам 
своего противника, в то время как контрольные 
рыбы дрались в соответствии с присущей им 

агрессивной склонностью. Получавшие изото-
цин рыбы, в свою очередь, были более чувстви-
тельны к агрессивным выпадам противника, де-
монстрируя признаки покорности (Reddon et al., 
2012). То же может происходить и с трехиглой ко-
люшкой (Gasterosteus aculeatus), у которой агрес-
сивная защита гнезда и территории ассоцииро-
вана с более высоким уровнем изотоцина в мозге 
(Kleszczyńska et al., 2012). В этих и других иссле-
дованиях антагонистические (агрессивные) ре-
акции, модулируемые ОТ, рассматриваются вне 
связи с особенностями социального поведения, 
которое могло бы свидетельствовать об усиле-
нии сплоченности и взаимной поддержки в паре.

ИТОГИ И ПЕРСПЕКТИВЫ

Изучение эффектов ОТ и его гомологов 
на разных уровнях организации биосистем – 
внутрииндивидуальном, внутри- и межвидовом – 
позволило сформировать достаточно отчетливую 
картину расширения спектра функций этих гор-
монов в процессе эволюции. Первоначальные 
функции, связанные с обеспечением эффек-
тивной репродукции, по-видимому, включа-
ли как гормональные, чисто физиологические, 
так и поведенческие эффекты, направленные 
на установление контакта половых партнеров 
с последующим расширением спектра социаль-
но ориентированных поведенческих функций. 
В разных классах позвоночных естественный 
отбор формировал разнообразие социальных 
систем и систем спаривания на основе весьма 
консервативных нейроэндокринных механиз-
мов и в тесном взаимодействии с ними (Ziegler, 
Crockford, 2017). У костистых рыб, птиц, млеко-
питающих прослеживаются сходные тенденции, 
причем эволюционное преобразование поведен-
ческих функций ОТ и его гомологов в разных 
классах позвоночных животных происходило, 
по-видимому, независимо (Quintana, Guastella, 
2020; Triki et al., 2022). При этом специфика 
крупных таксонов накладывала свои ограни-
чения, но эти особенности мало исследованы. 
Функции и механизмы действия ОТ наиболее 
детально изучены у млекопитающих, и суще-
ствующая на сегодня картина функциональной 
эволюции окситоцинэргической системы осно-
вывается на результатах нейрофизиологических 
и поведенческих исследований ограниченно-
го числа представителей именно этого класса 
позвоночных. Эта картина функциональных 
связей, с учетом специфики млекопитающих, 
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включает гормональные эффекты ОТ, способ-
ствующие зачатию, его роль в родах и лактации; 
далее, на уровне центральных механизмов, его 
влияние на материнское поведение, формиро-
вание и поддержание реципрокной связи “мать–
потомок” (“родитель–потомок” у бипаренталь-
ных видов), положительное влияние на парные 
репродуктивные, внутрисемейные, внутригруп-
повые связи, кооперацию и парохиальные отно-
шения. У человека, млекопитающего с наиболее 
сложной системой социальных отношений, ОТ 
участвует в формировании и поддержании соци-
альной консолидации и привязанности в пяти 
гомологичных, функционально сходных кон-
текстах: в отношениях матери с ребенком, жен-
щины и мужчины в сексуальной паре, в отно-
шениях группы родственников с их генетически 
обусловленными интересами, неродственных 
друг другу людей на основе взаимных интере-
сов и, наконец, людей, сотрудничающих и кон-
курирующих в обществе, обусловленном куль-
турной традицией (Crespi, 2016). В других клас-
сах позвоночных такой, как у млекопитающих, 
функционально-эволюционный ряд выстроить 
не удается. Сказывается гораздо меньшая изу-
ченность эффектов гомологов ОТ.

Изучение функциональных связей ОТ и его го-
мологов с просоциальностью, кооперацией и па-
рохиализмом сталкивается с рядом проблем, ко-
торые накладывают ограничения на возможности 
обобщения получаемых в частных исследованиях 
результатов. В самых общих чертах эти проблемы 
можно сгруппировать следующим образом.

1. Существует небольшое число видов живот-
ных (модельных видов или их групп), на которых 
были выполнены разносторонние исследования 
нейрональной активности окситоцинэргической 
системы мозга и модулированного ОТ и его го-
мологами поведения (американские серые по-
левки, лабораторные домовые мыши, серые 
крысы, игрунковые обезьяны мармозетки, не-
которые виды макак, шимпанзе, зебровые ама-
дины, некоторые виды цихлидовых рыб). Иссле-
дование поведенческих эффектов ОТ/гомологов 
ОТ у других видов во многих случаях проведено 
либо путем измерений эндогенного гормона, 
либо экспериментально, с использованием пе-
риферической или центральной доставки экзо-
генного гормона или его антагонистов в мозг. 
Принимая во внимание значительную видовую 
специфику действия ОТ, узкий набор модельных 
видов ограничивает возможности обобщения 
полученных результатов.

2. Многие эффекты ОТ и его гомологов, в том 
числе связанные с социальностью и парохиализ-
мом, ориентированы по полу (Dumais, Veenema, 
2016; Luo et al., 2017; Caldwell, 2018; Ma et al., 
2018; Ross et al., 2019; Shi et al., 2020, и др.). Это 
определяет необходимость исследования эффек-
тов ОТ как у самок, так и у самцов.

3. Необходимо учитывать, что просоциаль-
ность, кооперация и парохиализм регулируют-
ся не только ОТ. Проявления кооперативной 
активности и парохиального альтруизма в раз-
ных классах позвоночных не означают их обя-
зательную связь с окситоцином или его гомоло-
гами. Например, у пчел, с их ярко выраженным 
парохиализмом с агрессивной охраной семьи 
(Cunningham et al., 2014), ОТ/ВП рецепторы 
и их лиганды вообще отсутствуют (Staff linger 
et al., 2008). В регуляции предрасположенности 
к знакомым особям и антагонизма к чужакам 
ОТ взаимодействует с другими нейромодулято-
рами (Soares et al., 2010). Среди них, в первую 
очередь, генетически близкий к ОТ вазопрессин 
(Goodson, 2008; Veenema, Neumann, 2008; Young, 
2009; Albers, 2012; Dumais, Veenema, 2016, и др.). 
В модуляции кооперации и агрессивного пове-
дения при межгрупповых конфликтах участвует 
также тестостерон (Reimers, Diekhof, 2015; Dreu 
et al., 2020). Недавно проведенный метаанализ 
влияния ОТ, ВП и тестостерона на кооператив-
ное поведение людей показал наличие умерен-
ного положительного эффекта интраназального 
введения ОТ, выраженный отрицательный эф-
фект интраназального введения ВП и статисти-
чески незначимое влияние введения тестостеро-
на (Yang et al., 2021). ОТ также смягчает стрес-
совое напряжение, обеспечивая буферизацию 
центральной оси стресса, что также способствует 
сплочению особей (Smith, Wang, 2014; McQuaid 
et al., 2016). Было показано, что ОТ способству-
ет восстановлению и поддержанию гомеостаза; 
он активно участвует в адаптации (аллостазис) 
к изменяющейся среде и способствует восста-
новлению нормы поведения (Takayanagi, Onaka, 
2021). Гормоны стресса – глюкокортикоиды – 
опосредуют реакцию бегства/нападения (“fight 
or flight” response) в острой стрессовой ситуации 
при угрозе жизни (Samuni et al., 2017) и этим 
тоже влияют на формирование поведенческого 
ответа при внешней угрозе.

4. Эффекты ОТ и его гомологов в разных 
таксонах могут проявляться специфически, 
и, по-видимому, в таксонах высокого ранга ме-
ханизмы могут эволюционировать независимо 
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(Goodson, Thompson, 2010). Поскольку распре-
деление окситоциновых рецепторов в мозге 
проецируется на широкий спектр поведенче-
ских признаков, которые часто взаимосвязаны 
или слишком общи и неконкретны, это неиз-
бежно ведет к перекрыванию функциональных 
интерпретаций эффектов окситоцина. Суще-
ствует проблема выбора критериев сравнения 
эффектов ОТ/его гомологов у представителей 
разных таксонов. Если на уровне простых по-
веденческих реакций (приближение/избегание) 
консенсус существует, то с определением кри-
териев оценки социальности в разных группах 
млекопитающих, птиц, рыб или при сравнении 
представителей из разных классов позвоноч-
ных проблема остается. Социально моногам-
ные виды и виды с семейно-групповым образом 
жизни у млекопитающих, или колониально или 
отдельными парами гнездящиеся социально мо-
ногамные виды птиц, или охраняющие терри-
торию с кладкой пары цихлид – это примеры 

“социальных” видов с очень разными системами 
социальных отношений, которые непросто под-
даются категоризации (Панов, 2001).

5. Разнокачественность индивидов по чув-
ствительности к ОТ влияет на структуру и устой-
чивость социальных связей в паре, группе, 
и на возможности их изменения при внешней 
угрозе (Hammock, Young, 2005; King et al., 2016; 
Bosch, Young, 2018). Изучение внутрипопуляци-
онной изменчивости по уровню ОТ и чувстви-
тельности к нему может помочь глубже понять 
механизмы социодемографического структу-
рирования популяции и межиндивидуальных 
взаимодействий.

6. Помимо индивидуальных особенностей, 
на поведенческие эффекты ОТ сильно влияет 
контекст. Многочисленные свидетельства это-
му существуют у животных (Zarei et al., 2019; 
Yamagishi et al., 2020; Lemoine et al., 2022; Triki 
et al., 2022, и др.) и у людей (Bartz et al., 2011; 
Shamay-Tsoory, Abu-Akel, 2016; Hurlemann, 
Marsh, 2017, и др.). Накапливающиеся данные 
свидетельствуют о том, что окситоцин не всегда 
способствует сотрудничеству, но также вызывает 
защитные или даже оборонительно-агрессивные 
реакции в определенных социальных контекстах 
(Beery, 2015; Hurlemann, Marsh, 2017; Leng et al., 
2022). Продукция ОТ и чувствительность к нему 
варьируют в зависимости от сезонных факторов 
и стадии жизненного цикла (Fink et al., 2005; 
Vaidyanathan, Hammock, 2017; Zhang et al., 2017; 
Yuan et al., 2020; Stocker et al., 2021), что хорошо 

согласуется с “гипотезой вызова” (“challenge 
hypothesis”) Вингфилда с соавт. (Wingfield et al., 
1990), высказанной в отношении тестостерона 
и постулирующей контекстную зависимость его 
выделения и эффектов.

7. С учетом ограниченного числа моделей, 
на которых всесторонне исследуется связь ОТ 
и его гомологов с социально ориентированным 
поведением, и с учетом специфики таксонов 
высокоактуальным остается исследование близ-
кородственных видов с разными социодемогра-
фическими системами в разных филетических 
линиях в разных классах позвоночных. Паттер-
ны экспрессии ОТР и ВПР отличаются у иссле-
дованных филогенетически близких видов с раз-
ными социальными системами (Insel et al., 1991, 
1994; Young, 1999; Lim et al., 2004; Beery et al., 
2008; Turner et al., 2010, и др.). Интерес представ-
ляет и изучение эффектов и механизмов дей-
ствия ОТ у неродственных видов со сходными 
социодемографическими системами (Beery et al., 
2008). О важности расширения числа модельных 
групп видов для изучения эффектов и механиз-
мов действия ОТ говорят недавно полученные 
предварительные результаты изучения моно-
гамных и немоногамных лемуров из р. Eulemur 
(Grebe et al., 2023). Было показано, что введение 
антагониста ОТ одному из половых партнеров 
в паре моногамного вида не вело к сокращению 
времени контакта, или времени, затрачиваемо-
го на груминг, а также к уменьшению интере-
са к запахам потенциального репродуктивного 
конкурента. По показателям аффилиативности 
моногамные Eulemur не отличаются от немоно-
гамных, что противоречит данным по обезьянам 
и моногамным полевкам (Grebe et al., 2023).

8. На индивидуальном уровне ОТ регулиру-
ет широкий спектр физиологических процессов 
в жизненных циклах особей. Краткосрочные 
индивидуальные эффекты ОТ влияют на соци-
альные взаимодействия во время обмена пи-
щей, охоты и межгрупповых встреч, или на ве-
роятность сотрудничества, победы или пора-
жения в конфликте. На внутривидовом уровне 
существует значительная вариация межинди-
видуальной нормы концентрации ОТ и чув-
ствительности к нему, обеспечивающая наряду 
с другими нейроэндокринными регуляторами 
индивидуальную разнокачественность поведе-
ния и видовую специфику социальных систем. 
Чтобы понять эти высокодинамичные процес-
сы, необходимо распространение исследований 
не только на животных в лабораторных условиях, 
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но и на диких, живущих в их естественной среде 
обитания.

В этой связи большую роль могут играть не-
инвазивные методы определения эндогенного 
ОТ (в экскретах животных) в разных условиях. 
Число таких исследований невелико, как и спи-
сок исследуемых видов. Использование неин-
вазивного отбора проб в повседневной жизни 
диких животных в природе дает возможность 
оценить влияние гормонов и контекста на соци-
альное поведение и нейроэндокринные системы 
(Ziegler, Crockford, 2017).

Поведение животного находится под контро-
лем центрального ОТ, вырабатываемого в голов-
ном мозге. Однако измерение ОТ в мозге, как 
и любые инъекции в его структуры, весьма трав-
матично и ограничивает возможность регистра-
ции ненарушенного поведения. Такие измерения 
трудоемки и возможны лишь в условиях лабо-
ратории. Большое внимание на протяжении по-
следнего десятилетия привлекает возможность 
неинвазивного интраназального введения ОТ или 
его антагонистов. В ряде исследований было по-
казано, что ОТ может проникать в мозг, минуя ге-
матоэнцефалический барьер вдоль волокон обо-
нятельного и тройничного нервов (Thorne et al., 
1995; Li et al., 2005; Dal Monte et al., 2014; Lee 
et al., 2018; Smith et al., 2019). Несмотря на крити-
ку (напр., Evans et al., 2014), интраназальное вве-
дение ОТ остается актуальным и перспективным 
методом экспериментального моделирования 
(Marsh et al., 2021; Winterton et al., 2021).

Одновременно с этим продолжаются дебаты 
по поводу надежности измерения перифериче-
ского ОТ (в том числе ОТ в экскретах) для харак-
теристики изменчивости поведения (MacDonald, 
Feifel, 2013; Crockford et al., 2014; Leng, Sabatier, 
2016; Torner et al., 2017). Ряд исследований про-
демонстрировал предсказуемые поведенческие 
реакции, связанные с повышенным уровнем 
периферического ОТ (см. обзор Crockford et al., 
2014). Высвобождение ОТ в ЦНС так или иначе 
отражается на его уровне как в плазме крови, так 
и в моче (Francis et al., 2016; Ziegler, Crockford, 
2017). Неинвазивный отбор проб в природе при 
естественных социальных взаимодействиях по-
зволяет избежать (понизить вероятность) кон-
текстуальных ошибок, возникающих в лабора-
торных условиях (Brown et al., 2016), и возмо-
жен в ситуациях, которые трудно воспроизвести 
в неволе, таких как межгрупповые встречи, охо-
та и т. п. (Wittig et al., 2016; Samuni et al., 2017). 
Проблема, однако, состоит в том, что процедура 

валидации правомочности периферической 
оценки уровня ОТ для характеристики особен-
ностей поведения трудоемка и далеко не всегда 
возможна. Поэтому появляющиеся в публика-
циях данные, подтверждающие связь перифери-
ческого ОТ с поведением, воспринимаются как 
положительные свидетельства, в то время как 
отсутствие связи ни о чем не говорит. Поэтому 
актуальность исследования скоординированно-
сти периферического и центрального высвобо-
ждения ОТ для каждого конкретного вида и кон-
текста сохраняется.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На протяжении сотен миллионов лет эво-
люции функциональная роль ОТ расширялась 
от первоначально обеспечивающей эффектив-
ную репродукцию до консолидации отношений 
партнеров в моногамных парах и группах у ко- 
оперативно размножающихся видов, и сложных 
кооперативных отношений в пределах социума 
с чертами парохиального альтруизма. В разных 
классах позвоночных животных расширение 
сферы действия ОТ/его гомологов могло проис-
ходить параллельно, однако на сегодня наиболее 
полно спектр функциональных связей ОТ про-
слежен у млекопитающих.

Следует помнить о том, что представленность 
окситоциновых рецепторов в мозге млекопитаю-
щих определяет широкий спектр поведенческих 
переменных, которые часто взаимосвязаны или 
слишком общи и неконкретны. Это неизбежно 
ведет к перекрыванию функциональных интер-
претаций эффектов окситоцина. Поведенческие 
эффекты, относимые на счет окситоцина, могут 
быть обусловлены также действием его древне-
го гомолога – вазопрессина, кортиколиберина, 
глюкокортикоидов и тестостерона в мозге. Дей-
ствие ОТ нельзя рассматривать с позиции про-
стых представлений о линейном дозозависимом 
действии, поскольку он является гормональным 
нейромодулятором, на который воздействуют 
многие факторы. Его эффективность ограниче-
на конкретными контекстами. Большое значе-
ние имеет видовая специфика действия регули-
рующих поведение механизмов в мозге. В этой 
связи высоко перспективным становится срав-
нительное изучение близких видов, отличаю-
щихся по тем или иным особенностям пове-
дения, в регуляции которых участвует ОТ. По-
иск таких моделей и проведение исследований 
на представителях разных таксонах высокого 
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уровня представляются высокоперспективными. 
Необходима дальнейшая работа по изучению как 
проявлений, так и нейрогормональных основ 
социального поведения и парохиализма в раз-
ных филетических линиях в разных классах по-
звоночных животных.
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Oxytocin is an ancient neuropeptide with a wide range of functions. Over hundreds of millions years of 
evolution, the functional role of oxytocin and its homologues expanded from initially providing effective 
reproduction to consolidating partner relationships in monogamous species, family groups of cooperatively 
breeding species and diverse complex relationships within social groups characterized by parochial 
altruism traits. In different classes of vertebrates, the expansion of the scope of oxytocin actions could 
evolve independently, and today the most complete spectrum of functional effects of oxytocin is studied 
in mammals. The review gives a brief analysis of the functional role of oxytocin and its homologues in 
vertebrates based on modern research with an emphasis on its effects on social behavior.


