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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность работы. Выявление механизмов адаптации животных к 

среде обитания – одна из фундаментальных проблем современной биологии. 

Известно, что сезонные различия внешних условий возрастают с увеличением 

географической широты, а годовая ритмичность особенно ярко проявляется у 

организмов, населяющих умеренные и полярные широты (Ашофф, 1984; 

Ануфриев, 2008, 2013). Осенне-зимний период (ОЗП) является наиболее 

критичным в жизни животных, обитающих в условиях умеренного 

климатического пояса. Он требует существенных этологических, 

морфологических и физиологических перестроек (Слоним, 1971; Schmidt-Nielsen, 

1979; Хочачка, Сомеро, 1988; Environmental signal…, 2003; Life in the cold…, 2000, 

2004; Heldmaier et al., 2004; Ланг-Оет и др., 2014). В отличие от многих видов 

холоднокровных животных, именно млекопитающие и птицы приобрели 

способность к регуляции температуры тела. Многие виды млекопитающих 

характеризуются круглогодичной активностью с поддержанием постоянной 

температуры тела, в то время как другие виды млекопитающих способны 

демонстрировать продолжительные эпизоды гипотермии в осенне-зимний период.   

Физиологическая гипотермия, сопровождающийся угнетением нормальных 

биологических функций (Carey et al., 2003), считается одним из наиболее 

действенных механизмов экономии энергетических ресурсов. К настоящему 

времени явление гипотермии описано у представителей нескольких 

таксономических групп млекопитающих: однопроходных, сумчатых, 

насекомоядных, грызунов, приматов, рукокрылых, хищных (Калабухов, 1967; 

Слоним, 1971; Ануфриев, 2008; Harlow, 1981; Lyman et al., 1982; Nicol, Andersen, 

2002; Ruf, Geiser, 2015; Tøien et al., 2011). 

Считается, что физиологическая гипотермия положительно отражается на 

выживаемости особи в целом (Geiser, Brigham, 2012; Nowack et al., 2017), так как 

помогает значительно экономить энергетические ресурсы в неблагоприятные 

периоды года (Heldmaier et al., 2004; Ruf, Geiser, 2015), кроме того, снижает риск 
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гибели от хищников (Lebl et al., 2011; Turbill et al., 2011; Bieber et al., 2012), 

уменьшает паразитарную нагрузку (Callait, Gauthier, 2000; Geiser, Brigham, 2012; 

Fietz et al., 2014; Nowack et al., 2017) и потери воды организмом (Cooper et al., 

2005; Geiser, Brigham, 2012; Nowack et al., 2017), а также способствует 

увеличению продолжительности жизни (Turbill et al., 2011). 

Однако к настоящему времени накоплены многочисленные данные, 

свидетельствующие и о негативных последствиях продолжительной гипотермии 

для организма. К ним относятся: значительные биохимические перестройки (Al-

Badry, Taha, 1983; Tsiouris, 2005; Ануфриев, 2008; Storey, Storey, 2010); иммунная 

депрессия (Bouma et al., 2010 а,б; Franco et al., 2013); укорочение теломер 

(Turbill et al., 2013; Giroud et al., 2014; Hoelzl et al., 2016;); ишемия (Carey et al, 

2003); снижение эффективности синаптического переноса (Strijkstra et al., 2003); 

ухудшение памяти (Millesi et al., 2001); дефицит сна (Daan et al., 1991; Deboer, 

Tobler, 2000); оксидативный стресс (Carey et al., 2000; Orr et al., 2009; Avci et al, 

2014); риск гибели в случае обнаружения хищником в состоянии гипотермии 

(Estok et al, 2009; Haarsma, Kaal, 2016). И всё-таки, несмотря на отмеченные выше 

негативные факторы, полагают, что гибернация является наиболее рациональным 

способом переживания неблагоприятных условий (Bieber et al., 2014). 

Между видами с круглогодичной активностью и с продолжительной 

гипотермией существуют промежуточные варианты – это животные, способные 

впадать в кратковременное оцепенение (торпор) (около 80 видов) (Ruf, Geiser, 

2015), а также виды, демонстрирующие факультативную спячку и 

накапливающие запасы вне организма (несколько видов хомяков, бурундуков) 

(Ануфриев, 2008, 2013). Для выявления механизмов адаптаций к ОЗП необходимо 

исследовать не только крайние варианты, но и весь спектр промежуточных 

стратегий, устанавливая специфику биохимических, гематологических, 

иммунных и гормональных перестроек в этот неблагоприятный период года. 

Хорошей модельной группой для этого являются представители 

подсемейства Cricetinae. Внутри этой группы можно проследить разные стратегии 
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переживания неблагоприятных условий осенне-зимнего периода: торпор, 

факультативная спячка, облигатная спячка. 

Цель работы - выявить сезонные изменения ряда физиологических 

параметров у представителей п/сем. Cricetinae в зависимости от стратегии 

переживания неблагоприятных условий осенне-зимнего периода. 

Для достижения поставленной цели были сформулированы следующие 

задачи: 

1) выявить особенности сезонных изменений массы тела и 

гормонального статуса у четырёх видов п/сем. Cricetinae, принадлежащих к трём 

родам (Phodopus sungorus, Allocricetulus curtatus, A. eversmanni, Cricetus cricetus), 

с разными типами осенне-зимней гипотермии; 

2) оценить изменения биохимических параметров крови и характер 

изменений формулы крови у P. sungorus, A. curtatus, A. eversmanni, C. cricetus;  

3) установить характер сезонных особенностей гуморального иммунного 

ответа у видов с разными типами гетеротермии (P. sungorus, P. roborovskii, A. 

curtatus, C. cricetus). 

Научная новизна. Впервые показано, что виды, демонстрирующие 

нестандартную короткую спячку (род Allocricetulus), и виды с факультативной 

спячкой (Cricetus cricetus) не набирают массу тела к началу осенне-зимнего 

периода, а также не снижают её в течение спячки, как другие зимоспящие виды 

(суслики, сурки, ежи (Ануфриев, 2008, 2013)). Впервые получены данные о 

сезонной динамике форменных элементов крови и лейкоцитарной формулы у 

четырёх представителей п/сем. Cricetinae, демонстрирующих различные формы 

гипотермии. Впервые проведено сравнение сезонных изменений биохимических 

показателей крови и гормонального фона у гетеротермных видов. Разработана и 

впервые применена методика оценки гуморального иммунного ответа на Т-

зависимый нереплицирующийся антиген у четырёх видов п/сем. Cricetinae в 

разные сезоны года.  

Теоретическая и практическая значимость.  Полученные данные вносят 

существенный вклад в изучение физиологических механизмов переживания 
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осенне-зимних условий гетеротермными видами. Новые сведения по биологии 

обыкновенного хомяка, включённого в приложение II Бернской конвенции в 

статусе строго охраняемого вида (Nechay, 2000), Красные книги практически всех 

Европейских стран и ряда региональных книг РФ (Surov et al., 2016), позволят 

более рационально подойти к реализации стратегии его охраны и восстановления. 

Разработанная методика, позволяющая оценить гуморальный иммунный ответа на 

Т-зависимый нереплицирующийся антиген и апробированная на 4 видах 

подсемейства, может быть применена для измерения гуморального иммунного 

ответа у ряда других видов млекопитающих, многие из которых являются 

лабораторными и/или домашними животными. В целом, изучение механизмов 

гипотермии, в частности нестандартной спячки, может иметь прикладное 

значение для биологии и медицины. 

Материалы диссертации могут использоваться в лекционных и 

практических курсах биологических и ветеринарных факультетов университетов, 

ветеринарных академий. 

Положения, выносимые на защиту: 

1. Изученные представители п/сем. Cricetinae формируют ряд переходов 

между видами с круглогодичной активностью и облигатной гипотермией, что 

позволяет оценивать эволюционные тренды в плане адаптаций животных к 

неблагоприятным условиям осенне-зимнего периода.  

2. Различия в характере гипотермии отражаются на гематологических и 

биохимических показателях, гормональных перестройках, а также иммунных 

характеристиках у изученных представителей п/сем. Cricetinae. 

3. Для гетеротермных животных факультативная спячка и круглогодичная 

активность с торпорами являются более лабильной стратегией, а, следовательно, 

более адаптивной для переживания неблагоприятных условия осенне-зимнего 

периода, чем истинная спячка. 

Апробация работы. Материалы диссертационной работы были 

представлены на четырёх отечественных и восьми международных 

конференциях, среди них: V Всероссийская конференция по поведению (Москва, 
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2012); 3-я Всероссийская научная конференция «Поведение и поведенческая 

экология млекопитающих» (Черноголовка, 2014); Всероссийская научная 

конференция «Вид и видообразование» (Москва, 2015); International conference 

“Ecosystems of Central Asia Under Current Condition of Socio-Economic 

Development” (Ulaanbaatar, Mongolia, 2015);  22nd, 24th, 25th Annual Meeting of 

International Hamster Workgroup, (Olomouc, Czech Republic, 2015; Uglich, Russia, 

2017; Strasbourg, France, 2018); Всероссийская научная конференция «Териофауна 

России и сопредельных территорий» (Москва, 2016); The 15th International 

Conference on Rodent Biology “Rodens et Spatium” (Olomouc, Czech Republic, 

2016); The 8th International Symposium of Integrative Zoology (Xilinhaote city, 

Xilinguole meng, Inner Mongolia, China, 2016); III Международная конференция 

«Современные проблемы биологической эволюции» (Москва, 2017); 6th 

International Conference of Rodent Biology and Management and 16th Rodens et 

Spatium (Potsdam, Germany, 2018). 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано 20 печатных 

работ, из них 7 статей в рецензируемых журналах, рекомендованных ВАК.
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ГЛАВА 1.  

АДАПТАЦИИ МЛЕКОПИТАЮЩИХ К НЕБЛАГОПРИЯТНЫМ 

УСЛОВИЯМ ОСЕННЕ-ЗИМНЕГО ПЕРИОДА. 

ФИЗИОЛОГИЧЕСКАЯ ГИПОТЕРМИЯ И ЕЁ ВАРИАНТЫ 

(Обзор литературы) 

 

Среда обитания большинства млекопитающих, населяющих умеренные и 

полярные зоны, подвержена глубоким сезонным изменениям. Осенне-зимний 

период часто рассматривается как наиболее критичный для выживания многих 

видов млекопитающих, поскольку он сопряжён с высокими энергетическими 

затратами на терморегуляцию в условиях низких температур окружающей среды 

и недостатка пищевых ресурсов (Heldmaier, Klingenspor, 2003; Borniger et al., 

2017). Для успешного выживания в этот период животные выработали 

разнообразные адаптации, направленные на сохранение энергии и повышение 

устойчивости к холоду. Условно эти адаптации можно разделить на три группы: 

1) этологические (запасание корма, строительство убежищ, изменение 

положения тела, групповое скучивание, сезонные миграции, изменение 

суточной активности и т. д.) 

2) морфологические (накопление жировых запасов в теле, изменение массы 

тела, густоты и окраски шерстного покрова и др.) 

3) физиологические (изменение температуры тела, обмена веществ, 

гематологических параметров, функции эндокринной, сердечно-

сосудистой, иммунной, репродуктивной и др. систем)  

(Слоним, 1971; Schmidt-Nielsen, 1979; Калабухов, 1985; Bronson, 1985; Heldmaier, 

1989; Хочачка, Сомеро, 1988; Environmental signal…, 2003; Life in the cold, 2003, 

2004). 

Сочетание разных типов адаптаций в зимний период позволяет 

гомойотермным животным поддерживать положительный тепловой баланс на 

фоне широких колебаний температуры окружающей среды. Основным 
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синхронизирующим сигналом для сезонных изменений в организме животных 

является фотопериод: изменения продолжительности светового дня помогают 

животным заблаговременно подготовиться к смене условий окружающей среды 

(Штайнлехнер, Пухальский, 1999). 

В отличие от многих гомойотермных млекопитающих, сохраняющих 

двигательную активность зимой, некоторые виды животных приспосабливаются к 

суровым условиям окружающей среды за счёт значительного снижения 

температуры тела (физиологическая гипотермия) и уровня метаболизма 

(состояние гипометаболизма).  Животные, способные в определённые периоды 

своего жизненного цикла, демонстрировать физиологическую гипотермию, 

называются гетеротермными. Существует два основных варианта 

физиологической гипотермии: торпор (оцепенение) и спячка (гибернация). 

Основные различия торпора и спячки представлены в таблице 1. 

У гетеротермных животных наблюдаются значительные изменения 

метаболизма, в т. ч. переход с метаболизма углеводов на усиленный метаболизм 

запасённых липидов. Метаболическая депрессия резче выражена во время баутов 

сна у гибернирующих животных: уровень основного метаболизма может 

снижаться до 1-5% от уровня метаболизма в покое (подробнее см. 2.4) (Geiser, 

2004; Storey, Storey, 2005). Интенсивность обмена веществ во время торпора 

составляет в среднем 35% от скорости метаболизма в покое (Ruf, Geizer, 2015). 
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Таблица 1. Виды физиологической гипотермии, их основные характеристики и примеры 

гетеротермных млекопитающих (по Melvin, Andrews, 2009, с дополнениями) 

Вид 

гипотерми

и 

Тт во 

время 

эпизода 

ГП, oC 

LГП 

Примеры 

Отряд Вид 

Тт во 

время 

эпизода 

ГП, oC 

LГП 

Торпор 10 ≤ Tт≤25 ≤1 дня 

Marsupialia 

 

Eulipotyphla  

 

Carnivora 

 

Rodentia 

Petaurus 

breviceps* 

Crocidura 

suaveolens 

Mephitus 

mephitis 

Phodopus 

sungorus 

 

10,4 – 24 

 

17,9 – 21,6 

 

28 – 28,4 

 

12,3 - 22 

 

13 – 23 ч 

 

3 – 8ч 

 

9 – 22ч 

 

4,5 – 20ч 

Гибернация Tт <10 >1 дня 

Marsupialia 

 

Eulipotyphla  

 

Chiroptera 

 

Carnivora 

 

Rodentia 

Cercartetus 

nanus 

Erinaceus 

roumanicus ** 

Myotis 

lucifugus 

Ursus 

americana 

Spermophilus 

parryii 

 

1,3 – 5,9 

 

(- 1,3) – 15 

 

1,3 – 9 

 

28,4 – 32,3 

 

(- 2,9) – 7,5 

 

6 – 23д 

 

4 – 17д 

 

10 – 40д 

 

45д 

 

5 – 33д 

 

Условные обозначения: ГП – гипотермия, Тт – температура тела, LГП - продолжительность 

эпизода гипотермии, ч – час, д – день.  

Примечание: Ursus americana относится к гибернирующим животным на основании 

продолжительности периода гипотермии (Ruf, Geizer, 2015). * - данные Körtner, Geiser (2000), 

** - данные Рутовская с соавторами (2019). 
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Гибернация состоит из нескольких баутов сна, прерываемых периодами 

нормотермии (пробуждения), во время которых животное способно выходить из 

глубокого гипометаболического-гипотермического состояния (рис. 1).  

Рис.1. Схема изменения температуры тела у облигатного гибернатора тринадцатиполосного 

суслика (Ictidomys tridecemlineatus1) (по Bouma et al., 2010а, c изменениями).  

Условные обозначения: БС – баут сна, МП – межбаутовое пробуждение. Зелёным 

цветом выделен период нормотермии, синим – гетеротермии. 

 

 

Перед залеганием в спячку некоторые виды гибернаторов (например, 

суслики, сурки, ежи) накапливают значительные запасы жира, в то время как 

другие – запасают корм (например, хомяки, бурундуки) (Florant, Healy, 2012).  

 

 

 

 

                                                           
1 Поскольку систематический статус сусликов был пересмотрен, названия приводятся в соответствии с Helgen, K. 
M., Cole, F. R., Helgen, L. E., Wilson, D. E. Generic revision in the holarctic ground squirrel genus Spermophilus // J. 
Mammal. – 2009. – № 90. – Р. 270–305. 
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Среди представителей п/сем. Cricetinae есть виды, для которых характерны 

разные способы переживания неблагоприятных условий осенне-зимнего периода: 

1) круглогодичная активность (виды рода Cricetulus) (рис. 2) (Ушакова и 

др., 2012); 

 

Рис. 2. График изменения температуры тела Cricetulus migratorius. 

 

2) круглогодичная активность, прерываемая кратковременными торпорами 

(представители рода Phodopus) (рис. 3) (Heldmaier, Steinlechner, 1981; 

Weinert et al., 2009; Ушакова и др., 2012; Diedrich, Steinlechner, 2012; 

Khrushchova et al., 2018); 

 

Рис. 3. График изменения температуры тела Phodopus sungorus. 
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3) нестандартная короткая спячка с нерегулярными периодами 

нормотермии, обнаруженная у представителей рода Allocricetulus (рис. 4) 

(Ушакова и др., 2010; Феоктистова и др., 2013; Клевезаль и др., 2015); 

 

 

Рис. 4. График изменения температуры тела Allocricetulus curtatus. 

 

4) факультативная спячка, описанная у единственного представителя рода 

Cricetus (рис. 5) (Воронцов 1982; Nechay, 2000); 

 

 

Рис. 5. График изменения температуры тела Cricetus cricetus. 
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5) облигатная спячка, характерная для представителей рода Mesocricetus (в 

частности, для хомяка Радде) (рис. 6) (Клевезаль и др., 2012, 2018). 

 

 

Рис. 6. График изменения температуры тела Mesocricetus raddei (Клевезаль и др., 2018). 

 

Различия в стратегии подготовки к спячке отражаются на всех 

физиологических процессах, в том числе на динамике массы тела. 

 

1.1. Сезонные изменения массы тела 

 

Сезонные колебания климатических условий отражаются на доступности 

пищевых ресурсов для животных, обитающих в умеренных и полярных широтах. 

Чтобы успешно преодолеть эти трудности, многие виды млекопитающих 

перестраивают свой метаболизм и изменяют рацион в зимний период. Все эти 

перестройки влекут за собой изменения массы тела, которые особенно резко 

проявляются в ОЗП. 

У многих видов мелких млекопитающих, сохраняющих активность в 

зимние месяцы, отмечается снижение массы тела. На землеройках рода Sorex 

показано уменьшение в зимний период не только общих размеров, но также и 

Т
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п
ер
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у
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краниометрических признаков – так называемое «явление Денеля» (Dehnel, 1949). 

Однако зимняя регрессия у грызунов затрагивает лишь общие размеры (массу) 

тела и к тому же проявляется не столь глубоко, как у бурозубок (Ивантер, 2015). 

Зимняя регрессия массы тела была продемонстрирована на различных видах 

грызунов (как из природных популяций, так и содержащихся в лабораторных 

условиях): Microtus pennsylvanicus (Dark et al., 1983), P. sungorus (Heldmaier, 

Klingenspor, 2003), Sorex araneus (Taylor et al., 2013), Microtus ochrogaster 

(Kriegsfeld, Nelson, 1996).  

Основываясь на правиле Бергмана о закономерностях изменения размеров 

гомойотермных животных в связи с изменением температурного фактора, 

феномен зимней регрессии массы тела мелких млекопитающих кажется 

неадаптивным, так как уменьшение размеров приводит к увеличению 

относительной поверхности и теплопотерь организмом, что в конечном итоге 

повышает энергозатраты на терморегуляцию (Heldmaier, Steinlechner, 1981; Taylor 

et al., 2013). Однако у активных в зимний период мелких млекопитающих 

происходит частичная компенсация теплопотерь благодаря изменению шерстного 

покрова (Heldmaier, Klingenspor, 2003). Кроме того, несмотря на повышение 

теплопродукции, рассчитанной на 1 г массы тела, общие энергозатраты на особь 

зимой оказываются ниже, чем летом, что приводит к уменьшению количества 

пищи, потребляемой за день (Штайнлехнер, Пухальский, 1999). На джунгарских 

хомячках было установлено, что их общие энергетические потребности 

изменялись параллельно колебаниям массы тела: при снижении в зимний период 

массы тела на 40% общая энергетическая потребность особи также понижалась  

на 40% (Heldmaier, Klingenspor, 2003). 

Считается, что снижение массы тела у животных, сохраняющих активность 

в зимний период, наиболее выражено у видов с массой менее 1кг, тогда как более 

крупные млекопитающие имеют тенденцию к увеличению её зимой. Этот 

феномен ярче выражен в условиях северных широт и континентального климата 

(Heldmaier, Klingenspor, 2003). 
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У зимоспящих животных масса тела растёт перед наступлением спячки 

(осенью), а к моменту пробуждения достигает минимальных значений (рис. 7). 

Основным источником энергии в период гибернации у них служит жир. 

Установлена высокая положительная корреляция между массой тела 

гибернирующих видов и содержанием в нём жира (Ануфриев, 2008).  

 

 

Рис. 7. Схема сезонных циклов массы тела, потребления пищи и уровня метаболизма у 

облигатного гибернатора (по Florant, Healy, 2012). Синим цветом показан период спячки. 

 

Кроме накопления жира, некоторые виды зимоспящих животных, делают 

значительные запасы корма и могут принимать пищу во время межбаутовых 

пробуждений. Примерами таких видов являются хомяки и бурундуки. Наличие 

запасов пищи является обязательным условием успешной зимовки у этих видов 

(Ануфриев, 2008). Именно эти грызуны (представители п/сем. Cricetinae) 

являются объектами нашего исследования. 

Сезонные изменения массы тела непосредственно связаны с изменением 

гормонального фона. 
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1.2. Изменения гормонального фона 

 

Глюкокортикоиды (ГК) и половые стероиды являются ключевыми 

компонентами эндокринных реакций организма в ответ на сезонные изменения 

окружающей среды (Place, Kenagy, 2000; Romero, 2002; Boonstra, 2005; Reeder, 

Kramer, 2005; Soto-Gamboa et al., 2005; Schradin, 2008). Секреция 

глюкокортикоидных гормонов контролируется гипоталамо-гипофизарно-

надпочечниковой (ГГН) системой. После синтеза глюкокортикоиды быстро 

секретируются в кровь, где обратимо связываются с транспортным белком 

транскортином (кортикостероид-связывающий белок). Образованный 

макромолекулярный комплекс переносится к клеткам-мишеням и связывается с 

соответствующими рецепторами на этих клетках. Однако некоторые количества 

глюкокортикоидов находятся в плазме крови в свободной (несвязанной с 

транскортином) форме (Северин, 2004). Содержание свободного кортизола в 

крови животных видоспецифично и может составлять от 10% (у человека и 

лабораторных грызунов) (Северин, 2004;  Taymans et al., 1997; Richard et al., 2010) 

до 90% (зарегистрировано у двух видов белок-летяг Glaucomys sabrinus и G. 

volans наряду с одними из самых высоких базальных концентраций ГК) (Desantis 

et al., 2013). Свободные формы ГК являются биологически активной фракцией 

(Северин, 2004) и способны реализовать свое действие на клетки-мишени, 

диффундируя через клеточную мембрану и связываясь затем с внутриклеточными 

рецепторами.   

Глюкокортикоиды модулируют многочисленные физиологические и 

поведенческие ответные реакции организма на действия различных внешних и 

внутренних факторов (Sapolsky et al., 2000; Boonstra, 2005), им принадлежит 

важная роль в регуляции энергетического баланса (Dallman et al., 2007), а также в 

мобилизации энергетических ресурсов (Romero, 2002) и их распределении между 

конкурирующими физиологическими процессами в организме (Borniger et al., 

2017), регуляции активности иммунной системы (Cain, Cidlowski, 2017). 
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Сезонные изменения базальных уровней глюкокортикоидов наблюдаются у 

большинства видов рептилий, амфибий, птиц и млекопитающих (как у диких, так 

и лабораторных животных), но паттерны сезонных колебаний могут отличатся у 

разных таксонов (предположительно из-за различий в их жизненных циклах) 

(Kenagy et al., 1999; Romero, 2002; Romero et al., 2008, 2017; Vera et al., 2011; 2013; 

Quispe et al., 2014; Borniger et al., 2017). Изменения базальных уровней ГК в крови 

на протяжении года отражают сезонные энергетические потребности животных 

(Wingfield et al., 1998). У большинства видов млекопитающих высокие базальные 

уровни ГК отмечаются в период размножения (Romero et al., 2017), однако есть 

виды, демонстрирующие повышение концентрации циркулирующих ГК в зимний 

период. Среда обитания и климатические условия являются факторами, 

способными модулировать физиологический стресс животных (Bauer et al., 2013; 

Breuner et al., 2003; Busch et al., 2011; Mueller et al., 2007; Wingfield et al., 2008). В 

зимний период ввиду низких температур окружающей среды значительно 

возрастают энергетические затраты организма на терморегуляцию, наблюдается 

дисбаланс между поступлением и расходом энергии; всё это, в свою очередь, 

приводит к увеличению базальных уровней глюкокортикоидов в крови (Sapolsky, 

1992; Romero, 2002). Увеличение концентрации глюкокортикоидов приводит к 

интенсификации метаболизма (с преобладанием катаболических процессов), в 

результате чего происходит мобилизация энергетических ресурсов (Romero, 

2002). Заблаговременная подготовка организма к изменениям условий 

окружающей среды позволяет минимизировать энергетические потребности 

путём перестройки физиологических систем организма (эндокринной, иммунной, 

нервной и др.) на новый функциональный уровень (Sapolsky, 1992). 

Сезонные изменения концентраций циркулирующих ГК часто совпадают с 

колебаниями уровня транскортина в крови (Romero et al., 2017). Помимо этого, в 

течение года наблюдаются изменения в плотности рецепторов глюкокортикоидов 

в клетках-мишенях различных тканей (Romero et al., 2017). Всё это влияет на 

выраженность действия ГК на организм животных на разных этапах жизненного 

цикла. 
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У зимоспящих животных также наблюдаются ярко выраженные изменения 

концентрации ГК в течение года. Повышение циркулирующих ГК перед спячкой 

характерно для многих гибернирующих видов (Shivatcheva et al., 1988; Saboureau 

et al., 1979; Boswell et al., 1994; Reeder et al, 2004), накапливающих жир в период 

подготовки к спячке. Это повышение объясняется участием ГК в процессах 

липогенеза за счёт стимуляции синтеза липогенных ферментов и воздействия на 

секрецию инсулина (Berdanier, 1989; Dallman et al., 1993; Romero, 2002; Reeder et 

al., 2004; Weitten et al., 2013). Однако, для видов-гибернаторов характерно резкое 

снижение базальных уровней ГК во время эпизодов гипотермии (Denyes, 

Horwood, 1960; Saboureau et al., 1980; Shivatcheva et al., 1988; Шварева, 

Невретдинова, 1988). Гибернация характеризуется также низкой активностью 

кортикотропин-рилизинг-фактора (Nürnberger, 1995) – основного нейрогормона, 

участвующего в активации ГГН системы. Этот факт может служить одним из 

объяснений более низкого содержания ГК в крови животных во время 

гипотермии. Кроме того, надпочечники зимоспящих животных претерпевают 

серьёзные морфологические перестройки, приводящие к снижению 

кортикостероидной активности коры надпочечников в период спячки и 

подавлению секреции ГК (Ильясова, 1984). Во время спонтанных пробуждений 

базальный уровень ГК в крови резко повышается (Denyes, Horwood, 1960; 

Saboureau et al., 1980; Shivatcheva et al., 1988; Шварева, Невретдинова, 1988; 

Weitten et al., 2013), благодаря этому стимулируется липолиз, снижается 

утилизация глюкозы клетками периферических тканей (за исключением мозга), 

усиливается глюконеогенез (Gustafson, Belt, 1981; Willis, Wilcox, 2014). Все это 

способствует сбережению глюкозы на протяжении спячки для поддержания 

активного метаболизма во время кратковременных периодов нормотермии, а 

также энергетического обмена в мозге во время гипотермии (Willis, Wilcox, 2014). 

Таким образом, сезонные изменения секреции ГК играют важную роль в 

подготовке гибернаторов к спячке и поддержании определенного гомеостаза на её 

протяжении. 
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Наряду с сезонными изменениями концентрации ГК, у животных, 

обитающих в условиях умеренного климатического пояса, также наблюдаются 

выраженные колебания репродуктивной активности. Изменения секреции 

половых стероидов, происходящие в течение года, контролируются системой 

гипоталамус-гипофиз-гонады (ГГГ). Гонадотропин-рилизинг-гормон, 

секретируемый гипоталамусом, вызывает усиление секреции гонадотропных 

гормонов в передней доле гипофиза (лютеинизирующий гормон и 

фолликулостимулирующий гормон). В свою очередь, гонадотропины регулируют 

работу половых желез. Система ГГГ активируется в период размножения, что 

приводит к существенному увеличению размеров половых желез самцов, а также 

активному сперматогенезу и повышению концентрации циркулирующих 

андрогенов (Yoshimura, 2013). Основным андрогеном является тестостерон. 

Подобно глюкокортикоидам, тестостерон циркулирует в крови в связанном с 

белками плазмы (альбумином и специфическим глобулином) состоянии и в 

свободном виде. Именно свободная форма тестостерона проявляет 

биологическую активность. Известно, что у сезонно размножающихся видов (в 

частности, у грызунов) уровень тестостерона обычно высок во время сезона 

размножения (при длинном световом дне) и низок, когда животные не 

размножаются (при коротком световом дне) (Zucker et al., 1980; Leonard, Ferkin, 

1999). 

В зимний период большинство сезонно размножающихся видов, включая 

грызунов, ограничивают свою половую активность, что способствует сбережению 

значительного количества энергии (Gockel, Ruf, 2001), которая может быть 

направлена на поддержание температурного гомеостаза (Штайнлехнер, 

Пухальский, 1999; Heldmaier, Klingenspor, 2003). Прекращение размножения 

зимой характеризуется инволюцией гонад и приостановкой гаметогенеза 

(Bronson, 1989).  

Однако даже у сезонно размножающихся видов часто наблюдается зимнее 

размножение (Nelson, 1987; Corbet, Harris, 1991; Blank, 1992). Это может означать, 

что, несмотря на суровые условия окружающей среды (низкие температуры и 
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ограниченность пищевых ресурсов), некоторые особи в популяции способны 

поддерживать активность гонад и размножаться в этот период. Одним из 

возможных объяснений такой разнокачественности особей является различная 

реактивность к изменениям фотопериода, которая была зафиксирована в 

лабораторных колониях некоторых видов (Dark, Zucker, 1986; Nelson, 1987; 

Moffat et al., 1993; Kerbeshian et al.,1994). Фоторефрактерность была также 

показана для джунгарского хомячка (Müller et al., 2015). Однако конкретные 

генетические изменения, ответственные за утрату видоспецифической реакции на 

фотопериод, остаются неизвестными (Штайнлехнер, Пухальский, 1999). 

Биологический смысл зимнего размножения может заключаться в потенциальной 

возможности выживания и последующего созревания дополнительно 

родившегося молодняка, что позволило бы популяции начать новый цикл 

размножения при большей численности (Оленев, Григоркина, 2014). 

Репродуктивная активность гибернаторов также является сезонной (Wang, 

Lee, 2011). Перед залеганием в спячку у зимоспящих животных наблюдается 

инволюция гонад и снижение уровня половых стероидов в крови (Reznik-Schüller, 

Reznik, 1973; Saboureau, Dutourné, 1981; Barnes et al., 1986; Fowler, 1988; Wang, 

Lee, 2011). Необходимо отметить, что в течение своего жизненного цикла 

зимоспящие животные сталкиваются с серьёзными ограничениями, 

обусловленными короткой продолжительностью их активного периода (рис. 8): в 

течение всего нескольких месяцев их организм претерпевает целый комплекс 

физиологических и поведенческих изменений, таких как развитие гонад, усиление 

внутриполовой агрессии и территориального поведения у самцов, спаривание, 

выращивание потомства, а также накопление жира или запасание пищи для 

следующего периода спячки (Bieber, Ruf, 2004; Strauss et al., 2008; Richter et al., 

2017). При этом период размножения у некоторых облигатных гибернаторов 

(например, суслики) может длиться всего 3-4 недели (Strauss et al., 2008, 

Васильева, Чабовский, 2017), но активация репродуктивной системы начинается 

ещё до окончания спячки. У большинства зимоспящих видов возобновление 

активности гонад и усиление секреции половых стероидов происходит во время 
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кратковременных пробуждений во второй половине спячки (Saboureau, Dutourné, 

1981; Barnes et al., 1986; Goldman et al., 1986; Strauss et al., 2008). Гибернирующие 

животные также демонстрируют сезонные изменения концентрации 

гонадотропных гормонов (ФСГ, ЛГ) в крови, однако паттерны их секреции 

видоспецифичны (Barnes et al., 1988; Wang, Lee, 2011). 

 

 

Рис.8. Жизненные циклы некоторых гетеротермных видов грызунов (по Bieber, Ruf, 2004).  

Чёрные прямоугольники – время рождения детенышей; белые прямоугольники – средняя 

продолжительность спячки; серые линии – изменчивость сроков залегания и выхода из спячки. 

 

Помимо влияния на функционирование репродуктивной системы, половые 

гормоны могут также регулировать продолжительность периода спячки. На 

нескольких гибернирующих видах (берингийский суслик (Urocitellus parryii), 

золотистый суслик (Callospermophilus lateralis), обыкновенный ёж (Erinaceus 

europaeus), хомяк Брандта (Mesocricetus brandti), сирийский хомячок (M. auratus), 

обыкновенный хомяк (С. сricetus)) было показано, что повышение концентрации 

тестостерона в крови у самцов (в том числе в результате экзогенного введения) во 

время спячки приводило к её окончанию, в то время как кастрация самцов 

достоверно увеличивала продолжительность спячки (Hall, Goldman, 1980; Janský 

et al., 1984; Saboureau, 1986; Darrow et al., 1988; Lee et al., 1990; Richter et al., 

2017).  
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Наряду с сезонными колебаниями уровней тестостерона и гонадотропных 

гормонов, у гетеротермных животных были обнаружены резко выраженные 

изменения концентрации глобулина, связывающего половые гормоны (ГСПГ), 

который транспортирует тестостерон в метаболически неактивной форме к 

клеткам-мишеням (Gustafson, Damassa, 1985). Таким образом, колебания уровня 

ГСПГ будут влиять на количество свободного тестостерона, доступного для 

использования тканями (Gustafson, Damassa, 1985).  Сезонная динамика уровня 

ГСПГ отличается у разных видов животных (Gustafson, Damassa, 1985; Saboureau 

et al., 1982). 

Поскольку глюкокортикоиды и половые стероиды оказывают воздействие 

практически на все процессы обмена веществ в организме, колебания их уровней, 

происходящие в различные сезоны года, будут вызывать многочисленные 

метаболические перестройки. О некоторых из них пойдёт речь в следующем 

разделе. 

 

1.3. Особенности углеводного и белкового метаболизма 

 

Сезонные изменения в доступности пищевых и водных ресурсов вызывают 

соответствующие физиологические перестройки в организме животных, одним из 

проявлений которых является изменение скорости метаболизма. Способность 

значительно подавлять скорость метаболизма и погружаться в 

гипометаболическое состояние в ответ на действие экологических стресс-

факторов была зарегистрирована практически для всех основных 

систематических групп животных (кольчатые черви, насекомые, моллюски, рыбы, 

земноводные, пресмыкающиеся, птицы и млекопитающие) (Guppy, Withers, 1999; 

Storey, Storey, 2004). Длительность гипометаболизма среди млекопитающих и 

птиц варьирует от нескольких часов (во время торпора) до нескольких недель и 

месяцев (во время спячки) (Geiser, 1988; Wang, Wolowyk, 1988; Guppy, Withers, 

1999; Storey, Storey, 2004). Хорошо известно, что гибернирующие 
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млекопитающие (например, суслики, сурки, ежи, летучие мыши) демонстрируют 

значительное снижение уровня основного метаболизма во время эпизодов 

гипотермии, что позволяет им экономить до 90% энергии (Wang, Wolowyk, 1988; 

Geiser, 2004), при этом скорость метаболизма может падать до 1-5% (при 

температуре тела 0-5 оС) от скорости метаболизма животных в покое (при 37оС) 

(Geiser, 2004; Storey, Storey, 2005). Следует подчеркнуть, что у впадающих в 

спячку млекопитающих подавление скорости метаболизма предшествует 

снижению температуры тела (Melvin, Andrews, 2009; Florant, Healy, 2012; Ху и 

др., 2014). Уменьшение скорости отдельных биохимических процессов у 

гетеротермных животных происходит не только в результате понижения 

температуры, но и вследствие скоординированного подавления активности 

ферментов. В состоянии спячки снижается экспрессия генов и синтез белка, 

ингибируется активность ряда ферментов за счёт их фосфорилирования 

протеинкиназами, изменения концентрации низкомолекулярных лигандов и 

белков, регулирующих ферментативную активность. Кроме того, вследствие 

изменения температуры меняются и кинетические параметры ферментативных 

реакций (Storey, Storey, 1990, 2004; Andrews, 2004; Morin, Storey, 2009; Ху и др., 

2014). 

Хорошо известно, что во время спячки в первую очередь перестраиваются 

процессы диссимиляции, что приводит к преимущественному использованию 

жиров, а не углеводов для производства энергии (Storey, Storey, 1990, 2004; 

Ануфриев, 2008; Wang, Lee, 2011; Коломийцева, 2011; Ланг-Оет и др., 2014; Ху и 

др., 2014). Запасание жира перед спячкой описано для многих зимоспящих 

животных (Ануфриев, 2008). Метаболизм липидов задаётся метаболизмом белков, 

участвующих в синтезе, деградации, переносе липидов и определяющих 

локализацию липидов в компартментах клетки (Коломийцева, 2011). 

Преимущественное использование жира вместе с подавлением окисления 

глюкозы приводит к экономии глюкозы. Так как гибернирующие животные 

обычно находятся в состоянии голодания (это характерно для видов, которые не 

питаются между баутами сна), экономия глюкозы также сохраняет тканевые 
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белки, которые являются одними из основных предшественников в 

глюконеогенезе (Wang, Lee, 2011). Вместе с тем поддержание функций 

эритроцитов и нервной ткани обеспечивается за счёт утилизации глюкозы 

(Львова, Михайленко, 1996; Северин, 2004; Storey, 2012). Несмотря на то, что 

перед спячкой наблюдается депонирование глюкозы в виде гликогена в тканях 

(прежде всего в печени) (Львова, Михайленко, 1996), эти запасы относительно 

невелики и недостаточны для всего срока гибернации. Поэтому во время зимней 

спячки, когда поступление глюкозы с пищей отсутствует или ограничено, важную 

роль в поддержании её гомеостаза приобретает синтез глюкозы из неуглеводных 

соединений (глицерол, лактат, некоторые аминокислоты) (Львова, Михайленко, 

1996; Dark, 2005). 

Увеличение интенсивности глюконеогенеза у гибернирующих сусликов 

регистрируется уже при погружении в спячку (при температуре тела +18 оС) и 

нарастает по мере удлинения сроков гибернации, при этом активность 

глюконеогенеза во время спячки превышает таковую у бодрствующих летом 

животных в 2-14 раз (Львова, Михайленко, 1996). 

На длиннохвостых сусликах (Urocitellus undulatus) было также показано, 

что углеводы, израсходованные во время баута сна (длительностью 7-16 дней), 

быстро возобновлялись в течение коротких (14-24ч) периодических межбаутовых 

пробуждений (Galster, Morrison, 1975). 

Так как в организме животных глюкоза является основным источником 

энергии, то её содержание в крови является важным индикатором состояния 

энергетического метаболизма у гетеротермных животных. В период спячки у 

гибернаторов наблюдается выраженная гипогликемия (Suomalainen, 1939, 

MсBirnie et al., 1953; Biorck et al.,1956; Калабухов, 1985; Ануфриев, 2008; Ху и 

др., 2014). 

Еще одной важной особенностью гипометаболизма, наблюдающегося в 

период спячки и торпора, является значительное снижение процессов синтеза и 

деградации белков (Lyman, Chatfield, 1955; van Breukelen, Carey, 2002; Storey, 

2003; Storey, Storey, 2004; Velickovska et al. 2005). Это также позволяет экономить 
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энергию, т. к. биосинтез белка является очень энергоёмким процессом: на 

включение одной аминокислоты в растущую полипептидную цепь клетка 

затрачивает 4 макроэргические связи (Северин, 2004). Подсчитано, что 

интенсивность синтеза белка во время спячки становится настолько низкой, что 

составляет 0,13% от значений, регистрируемых в состоянии нормотермии 

(Zhegunov et al., 1988). Основным механизмом подавления синтеза протеинов 

является обратимое фосфорилирование белков (Storey, Storey, 2004; Wu et al., 

2013). Также было показано, что снижение интенсивности синтеза белка у спящих 

сусликов сменяется гиперактивацией этого процесса во время спонтанных 

пробуждений между баутами сна, при этом скорость образования новых белков в 

1.5-2 раза превышала таковую у активных сусликов (Жегунов, 1988; Жегунов, 

1993). Однако к настоящему времени не было предложено ни одного механизма, 

объясняющего такое компенсаторное повышение синтеза белка во время 

межбаутовых пробуждений (van Breukelen et al., 2012). 

Установлено, что у гибернирующих животных во время баутов сна скорость 

протеолиза резко снижается, что подтверждается результатами исследований по 

убиквинированию белков во время спячки (Velickovska et al., 2005; Velickovska, 

van Breukelen, 2007). Известно, что убиквитин-зависимый протеолиз ответственен 

за деградацию практически всех регуляторных белков (Ciechanover et al., 1984; 

Rock et al., 1994). Было показано, что во время торпора в печени золотистых 

сусликов (Callospermophilus lateralis) и кишечнике тринадцатиполосных сусликов 

(I. tridecemlineatus) происходит резкое увеличение меченных убиквитином белков 

(van Breukelen, Carey, 2002; Velickovska, van Breukelen, 2007), что связано с их 

накоплением в организме из-за невозможности деградации во время баута сна 

(Velickovska et al., 2005; Velickovska, van Breukelen, 2007). Снижение 

интенсивности белковой деградации во время торпора/спячки способствует 

сохранению тканевых белков. Сохранение тканевых белков во время периодов 

гипотермии является важным для поддержания мышечной массы, от которой 

зависит образование тепла (в результате сократительного термогенеза) во время 
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периодических пробуждений, а также подвижность животных весной, после 

окончания спячки (Wang, Lee, 2011).  

Одним из основных показателей белкового метаболизма является 

содержание общего белка в сыворотке крови, отражающее концентрацию всех 

белковых фракций в крови. Различают следующие белковые фракции (в 

результате электрофореза на ацетилцеллюлозе или геле агарозы): альбумины, α1-

глобулины, α2-глобулины, β-глобулины, γ-глобулины. Альбумин является 

основным белком плазмы крови, связывающим различные гидрофобные вещества 

(Северин, 2004). 

Было показано, что у истинных гибернаторов в состоянии спячки 

наблюдается повышение уровня общего белка и альбумина (Suomalainen, 

Karppanen,1956, 1961; South, Jeffay, 1958; Galster, Morrison, 1966; Al-Badry, Taha, 

1983). Также было установлено, что во время периодических пробуждений 

значения этих показателей возвращались к тем, которые регистрировались у 

животных в активном состоянии (South, Jeffay, 1958; Al-Badry, Taha, 1983). 

Наиболее очевидной причиной повышения концентрации общего белка и 

альбумина в сыворотке крови гибернирующих животных во время спячки 

является гемоконцентрация (South, Jeffay, 1958). Это явление также 

подтверждалось повышением значений гематокрита в состоянии гипотермии у 

целого ряда таких гибернаторов, как, например, обыкновенный ёж (Erinaceus 

europaeus) (Biorck et al., 1956), длиннохвостый суслик (U. undulatus) (Maclean et 

al., 1975), колумбийский суслик (U. columbianus) (Nansel, Knoche, 1972), 

сирийский хомячок (M. auratus) (South, Jeffay, 1958), лесная мышовка (Sicista 

betulina) (Wołk, 1985). 

 

1.4. Связь гематологических показателей с сезоном года у гетеротермных 

животных 

 

Учитывая ключевую роль крови в поддержании гомеостаза всего организма, 

изучение происходящих в ней изменений является особенно важным для 
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расширения знаний о механизмах сезонных адаптаций животных к условиям 

обитания. Сезонная акклиматизация у гомойотермных животных часто 

сопровождается изменениями в составе крови. Эти изменения могут возникать 

как для облегчения транспорта кислорода в периоды повышенных энергетических 

потребностей (в зимние месяцы в связи с низкими температурами) (Sealander, 

1960, 1962; Ruiz et al., 2004), так и в ответ на сезонные изменения патогенов в 

окружающей среде (Nelson, 2004).  

У незимоспящих мелких млекопитающих в зимний период значительно 

возрастает интенсивность основного обмена, а также потребление кислорода, что 

приводит к повышению количества циркулирующих эритроцитов (Sealander, 

1962). Считается, что адаптивное значение зимнего увеличения количества 

циркулирующих эритроцитов и концентрации гемоглобина заключается в 

усилении дыхательной функции крови (повышение её кислородной ёмкости), что 

необходимо для лучшего снабжения тканей кислородом в условиях низких 

температур окружающей среды и повышенного расходования энергии на 

терморегуляцию (Sealander, 1960, 1962; Шевченко, 1968). Уменьшение размеров 

эритроцитов наряду с повышением их количества в крови у незимоспящих 

грызунов в холодный период года также адаптивно, так как увеличивает общую 

поглотительную поверхность для кислорода (Темботова и др., 2014) и 

препятствует увеличению вязкости крови (Maclean et al., 1975; Promislow, 1991). 

Подобные изменения были выявлены у обыкновенной землеройки (Sorex araneus) 

(Wołk, 1974), серой (Microtus arvalis) (Шевченко, 1968) и рыжей полёвок 

(Clethrionomys glareolus) (Kosteleka-Myrcha, 1967), оленьих (P. maniculatus) 

(Sealander, 1962) и перуанских хомячков (Abrothrix andinus) (Rosenmann, Ruiz, 

1993). 

Изменение гематологических показателей наблюдается и у гетеротермных 

животных, однако полученные результаты неоднозначны и противоречивы. В 

таблице 2 представлены данные о характере изменений количества 
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циркулирующих эритроцитов во время спячки/торпора и при нормотермии у 

некоторых гетеротермных животных. 

 

Таблица 2. Изменение числа циркулирующих эритроцитов во время гипотермии  

у некоторых торпирующих и гибернирующих видов млекопитающих 

Виды Количество эритроцитов 

(х 106/мкл) 

Характер 

изменений 

Литературный источник 

активное 

состояние 

период 

гипотермии 

Торпирующие: 

Peromyscus leucopus 13,7 12,9 0 Maclean et al., 1975 

Phodopus sungorus 
9,3 10,3 + Puchalski, Heldmaier, 

1986 

Dromiciops gliroides 8,1 4,7 - Franco et al., 2013 

Гибернирующие: 

Marmota monax 
6,7 

6,2 

8,8 

6,6 

+ 

0 

Szilagyi, Senturia, 1974 

Rasmussen, 1916 

Urocitellus parryi 

ablusus 

6,7 

 

7,1 

12,0 

 

9,0 

+ 

 

+ 

Svihla, Bowman, 1952;  

 

Svihla et al., 1953  

Urocitellus undulatus 

7,1 

5,9 

3,4 

9,0 

8,0 

6,0 

+ 

+ 

+ 

Svihla et al., 1953 

Hock, 1964 

Novoselova et al., 2000 

Ictidomys 

tridecemlineatus 

8,1 

7,52 

8,9 

5,0 

4,33 

9,3 

– 

– 

0 

Stuckey, Coco, 1942 

Spurrier, Dawe, 1973 

Cooper et al., 2016 

Poliocitellus 

franklinii 

10,0 6,7 – Pivorun, Sinnamon, 1981 

Ictidomys mexicanus 8,7 6,7 – Larkin et al., 1972 

Urocitellus 

columbianus 

10,6 10,6 0 Nansel, Knoche, 1972 

Spermophilus citellus 8,3 8,7 0 Bouma, 2010б 

Sicista betulina 10,2 12,3 + Wołk, 1985 

Nyctalus noctula 10,1 15,9 + Барагунова и др., 2016 
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                                                                                                             Продолжение таблицы 2 

Tadarida brasiliensis 

mexicana 

10,7 5,6 – Krutzsch, Hughes, 1959 

Myotis velifer 11,2 6,9 – Krutzsch, Hughes, 1959 

Erinaceus europaeus 
9,0 

8,6 

7,4 

7,7 

– 

– 

Biork et al., 1956 

Bartels et al., 1969 

Cricetus cricetus 
7,7 

8,0 

8,2 

9,8 

+ 

+ 

Raths, 1953 

Lyman, Chatfield, 1955 

Mesocricetus auratus 

8,6 

7,6 

 

- 

9,8 

9,9 

 

- 

+ 

+ 

 

0 

Lyman et al., 1957 

Suomalainen, Granstrom, 

1955 

Bouma et al., 2011 

 

Примечание. Символами обозначен характер изменений: «0» – нет достоверных 

изменений, «+» - увеличение, «–» - снижение. 

 

На основании представленных в таблице 2 данных, можно отметить, что во 

время торпора и спячки число эритроцитов может как увеличиваться, так и 

уменьшаться или вообще оставаться без изменения. 

Вместе с тем известно, что в состоянии спячки эритропоэз значительно 

подавляется (Lyman et al., 1957; Brace, 1952), а период жизни эритроцитов 

увеличивается вследствие замедления их старения и фактического отсутствия 

деструкции этих клеток крови (Brace, 1952; Brock, 1960; Reznik et al., 1975). 

У истинных гибернаторов на протяжении спячки регистрируется 

выраженная лейкопения (рис. 9) (Nanse1, Knoche, 1972; Spurrier, Dawe, 1973; 

Suomalainen, Rosokivi, 1973; Reznik et al., 1975; Wołk, 1985; Bouma, 2010б, 2011). 

В состоянии гипотермии число циркулирующих лейкоцитов снижается примерно 

на 50% у торпирующих видов (Bouma et al., 2011; Franco et al., 2013) и на 95% – у 

гибернирующих (Pivorun, Sinnamon, 1981; Bouma et al., 2010a; Bouma et al., 2011). 

Во время периодических спонтанных пробуждений количество лейкоцитов 

быстро возрастает, однако примерно к середине периода бодрствования их число 

вновь снижается, достоверно отличаясь от летних значений этого показателя 
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(рис.9) (Bouma, 2010б). Снижение количества лейкоцитов в крови, связано в 

первую очередь с тем, что во время гипотермии эти форменные элементы крови 

могут депонироваться в ряде органов, таких как кишечник, костный мозг, 

селезёнка и лёгкие (Inkovaara, Suomalainen, 1973; Bouma et al., 2010а; Franco et al., 

2013). 

 

        

Рис. 9. Изменения температуры тела (а) и количества форменных элементов крови (б) у 

облигатного гибернатора европейского суслика (Spermophilus citellus) летом и в разные 

временные интервалы во время гибернации (по Bouma et al., 2010). Серым цветом на диаграмме 

(б) обозначено количество циркулирующих лейкоцитов, чёрным – тромбоцитов. Образцы крови 

были взяты через 24ч (n=5), 4 дня (n=5) и 7 дней (n=5) после начала эпизода гипотермии, а 

также через 1,5ч (n=5) и 8ч (n=6) от начала межбаутового пробуждения. 

*/** р< 0.05/0.01 по сравнению с летними значениями. 

 

У зимоспящих видов лейкопения затрагивает все типы лейкоцитов 

(Ануфриев, 2008; Bouma et al., 2010а, 2011). При этом в состоянии гипотермии 

оставшиеся в кровеносном русле примерно 10% лейкоцитов представлены в 
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основном нейтрофилами (90%) и лимфоцитами (9%) (Bouma et al., 2010a). Кроме 

того, количество сегментоядерных (зрелых форм) нейтрофилов снижается в шесть 

раз, в то время как число палочкоядерных (юных форм) понижается только в 1,5 

раза (Suomalainen, Rosokivi, 1973).  

Моноциты и нейтрофилы обладают сравнительно короткой 

продолжительностью жизни, намного меньшей, чем длина баута сна. 

Установлено, что, например, период полужизни моноцита мыши составляет 22ч, 

гранулоцита – 13,7 ч (Furth, Cohn, 1968; Eash et al., 2009). При этом у мышей 

менее 2% нейтрофилов находятся в кровеносном русле, а оставшиеся находятся в 

костном мозге. Вероятно, наблюдаемое у зимоспящих животных снижение 

количества гранулоцитов и моноцитов во время баута сна вызвано комбинацией 

нескольких факторов – низкой продукцией этих клеток во время гипотермии и 

сравнительно короткой продолжительностью их жизни, а также депонированием 

в ряде внутренних органов (лёгких, печени и селезёнке) (Inkovaara, Suomalainen, 

1973; Bouma et al., 2010a; Bouma et al., 2010б). Во время пробуждений вновь 

образованные гранулоциты могут быстро выбрасываться из костного мозга. Хотя 

костный мозг гибернирующих сусликов содержит меньше клеток по сравнению с 

негибернирующими, во время спячки в нём находятся более зрелые гранулоциты 

(Szilagyi, Senturia, 1972; Bouma, 2010б), что может отражать адаптацию для 

быстрого восстановления пула циркулирующих гранулоцитов во время 

периодических пробуждений (Bouma et al., 2012). Так, например, было 

усиановлено, что у гибернирующих сусликов костных мозг содержал меньше 

миелобластов и нейтрофильных промиелоцитов (более ранние стадии), но гораздо 

больше нейтрофильных метамиелоцитов (поздние стадии), при этом содержание 

нейтрофильных миелоцитов (промежуточная стадия) достоверно не изменялось 

(Szilagyi, Senturia, 1972; Bouma et al., 2010a). Эти данные совместно с отмеченным 

фактом быстрого восстановления числа нейтрофилов во время пробуждений 

также свидетельствуют в пользу существования механизма депонирования 

иммунных клеток в определенных органах (Bouma et al., 2012).  
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На ежах было показано, что во время периодических пробуждений 

количество нейтрофилов и моноцитов быстро достигает уровней, регистрируемых 

в летний период, в то время как число лимфоцитов достигает лишь ≈50% от 

регистрируемого в летний период (Suomalainen, Rosokivi, 1973; Bouma et al, 

2010a). 

В отличие от пониженного количества гранулоцитов, резкое снижение 

лимфоцитов в период спячки не может объясняться снижением их продукции, т.к. 

период полужизни лимфоцитов составляет несколько месяцев (Sprent, Tough, 

1994; Parretta et al., 2008; Bouma et al., 2010б); кроме того, данные клетки не могут 

образовываться с такой высокой скоростью, как гранулоциты. Также было 

установлено, что лимфопения у зимоспящих грызунов не связана с массовым 

апоптозом лимфоцитов (Bouma, 2010б). Было доказано, что лимфопения во время 

спячки обусловлена временным хранением лимфоцитов во внутренних органах в 

результате активации молекул адгезии/ хоминг-рецепторов (Bouma et al., 2010б). 

На сирийских хомяках и джунгарских хомячках было продемонстрировано, что 

ключевую роль в миграции лимфоцитов во внутренние органы играет сфингозин-

1-фосфат: падение температуры тела вызывало снижение его уровня в плазме 

крови, что, в свою очередь, провоцировало миграцию данных клеток (Bouma et 

al., 2011). 

Соотношение различных форм лейкоцитов у гибернаторов видоспецифично 

и изменяется в зависимости от сезона (Ануфриев, 2008). 

Резкое уменьшение числа циркулирующих нейтрофилов и моноцитов 

может приводить к значительному снижению иммунного ответа и 

недостаточному фагоцитозу, а снижение числа лимфоцитов будет отрицательно 

влиять на иммунологический надзор, приводя к ослабленному клеточному и 

гуморальному иммунным ответам (Bouma et al., 2010a). 

Наиболее важным для организма последствием лейкопении, характерной 

для гетеротермных животных, может стать иммунная депрессия, а значит 
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повышение восприимчивости к инфекциям (Franco et al., 2013). Характер 

иммунного ответа у зимоспящих видов мы рассмотрим в следующем разделе. 

 

1.5. Сезонные изменения иммунного ответа 

 

Сезонные изменения различных показателей иммунной системы 

млекопитающих возникают в результате изменений фотопериода (длины 

светового дня) в течение года (Prendergast, Pyter, 2009). Фотопериод является 

одним из наиболее надежных сигналов окружающей среды, используя который, 

живые организмы могут точно определять время года и «предвидеть» 

относительно прогнозируемые сезонные колебания важных параметров среды. 

Причём животные могут использовать как абсолютные изменения длины 

светового дня, так и направление изменений фотопериода, в качестве основы для 

регулирования сезонных изменений в физиологии и поведении (Goldman, 2001). 

Исторически сложилось, что на ранних этапах изучения сезонности 

иммунной функции исследователи прибегали к измерению размеров различных 

иммунологических тканей. Такой подход, несмотря на его сравнительно малую 

информативность, подтвердил представление о том, что иммунологические ткани 

(такие как ткани тимуса, селезёнки), а, таким образом, предположительно, и 

некоторые аспекты иммунной функции, реагируют на изменения фотопериода 

(Demas et al., 2010). Лимфоидные органы разделяют на центральные (первичные) 

и периферические (вторичные). В первичных органах происходит 

дифференцировка лимфоцитов. К этим органам относится тимус (где созревают 

Т-лимфоциты), костный мозг (созревание В-лимфоцитов, помимо основной 

кроветворной функции) или фабрициева сумка (где происходит созревание В-

лимфоцитов у птиц). Кроме того, костный мозг выполняет некоторые функции 

периферического лимфоидного органа, являясь местом развития вторичного 

гуморального иммунного ответа. В процессе развития лимфоциты мигрируют из 

центральных органов в периферические (лимфоузлы, селезёнку, лимфоидную 
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ткань, связанную с кожей и слизистыми оболочками). Именно в них 

осуществляется контакт лимфоцитов с антигенами и развитие иммунного ответа 

(Ярилин, 1999). Измеряя размеры центральных и периферических органов, 

предполагалось, что увеличение размера иммунологических тканей отражало 

бо́льшую иммунную активность (Demas et al., 2010). Эта точка зрения была 

заимствована из работ по изучению сезонных изменений репродуктивной 

активности, когда больший размер гонад соответствовал их повышенной 

функции. На множестве свободноживущих видов было показано увеличение 

массы лимфоидных тканей в условиях короткого светового дня. Например, при 

коротком фотопериоде масса селезёнки увеличивалась у серых крыс (Rattus 

norvegicus) (Wurtman, Weisel, 1969), сирийских хомяков (M. auratus) (Brainard et 

al., 1985; Vaughan et al., 1987) и оленьих хомячков (Peromyscus maniculatus) 

(Vriend, Lauber, 1973; Nelson, Demas, 1996). Однако, у других видов грызунов, 

таких как пашенная полевка (Microtus agrestis) (Newson, 1962)) и европейский 

суслик (Spermophilus citellus) (Shivatcheva, Hadjioloff, 1987) масса селезёнки зимой 

снижалась. Кроме того, фотопериод не влиял на массу тимуса и продукцию 

антител у сирийских хомяков (Brainard et. al, 1985). Эти данные показали 

важность сравнения лабораторных и полевых исследований, а также 

продемонстрировали необходимость использования более чувствительных 

иммунологических методов. 

Наряду с другими глубокими физиологическими изменениями, 

происходящими в организме гетеротермных животных, в состоянии 

физиологической гипотермии были обнаружены серьёзные перестройки 

иммунной системы. Однако, к настоящему времени существует незначительное 

число работ, посвященных этой проблеме. Полученные данные свидетельствуют 

о снижении как врожденного, так и приобретенного иммунитета во время торпора 

и спячки. Во время спячки резко снижается количество всех типов 

циркулирующих лейкоцитов (Bouma et al., 2010; 2011; Reznik et al., 1975; Spurrier, 

Dawe, 1973), уровень комплемента (Maniero, 2002), значительно понижается 

устойчивость к разнообразным патогенам (например, в ответ на 
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липополисахарид) (Prendergast et al., 2002), способность к фагоцитозу (Bouma et 

al., 2010 а, б), снижается продукция цитокинов (Novoselova et al., 2000), 

пролиферация лимфоцитов (Novoselova et al., 2000), продукция антител (Andjus et 

al. 1964; Jaroslow, Serrell 1972; Burton, Reichman, 1999; Sidky et al., 1972; Bouma et 

al., 2012) и ухудшается отторжение кожных аллотрансплантантов (Shivatcheva, 

1988). Механизмы, лежащие в основе такого иммунодефицитного состояния, до 

сих пор остаются нераскрытыми. 

Снижение гуморального иммунного ответа во время спячки было впервые 

продемонстрировано на сирийском хомяке (M. auratus). Клетки селезёнки спящих 

животных не вырабатывали антитела в ответ на инкубацию при 37оС с 

эритроцитами барана in vitro, в отличие от спленоцитов, полученных от неспящих 

сирийских хомяков (Sidky, Auerbach, 1968). Эти данные в дальнейшем были 

подтверждены наблюдениями in vivo. Так, в исследовании, проведённом на 

тринадцатиполосных сусликах (I. tridecemlineatus), была обнаружена задержка в 

образовании антителообразующих клеток в селезёнке спящих сусликов в ответ на 

внутрибрюшинную иммунизацию эритроцитами барана, причём такая задержка 

продолжалась в течение всего баута сна (вплоть до 40 дней) (Jaroslow, Serrell, 

1972). Кроме того, вторичная антигенная стимуляция с помощью лизоцима белка 

куриного яйца (Т-зависимый антиген) хомяков Брандта (M. brandti) приводила к 

более низким титрам антител у гибернирующих зверьков (Burton, Reichman, 

1999). В другом исследовании было продемонстрировано, что не только торпор, 

но и эпизодическая принудительная гипотермия сусликов летом приводили к 

задержке антителообразования (Andjust et al., 1964). Таким образом, эти данные 

могут указывать на то, что низкая температура тела во время торпора 

препятствует индукции гуморального иммунного ответа на Т-зависимый антиген. 

В более поздних работах на тринадцатиполосных сусликах (I. tridecemlineatus) 

было показано, что во время спячки наблюдалось подавление гуморального 

иммунного ответа на Т-независимый антиген (NP-фиколл), в то время как 

способность к развитию ответа на Т-зависимый антиген (NP-овальбумин) 

сохранялась (Bouma et al., 2013). В задачу нашей работы входило установление 
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сезонных особенностей гуморального иммунного ответа у видов с нестандартной 

спячкой и факультативной гибернацией. 
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ГЛАВА 2. ХАРАКТЕРИСТИКА МОДЕЛЬНЫХ ВИДОВ 

 

2.1. Систематическое положение и краткие видовые описания 

 

Современные хомяки и хомячки подсемейства Cricetinae представляют 

собой отдельную филетическую линию, достаточно однородную как 

морфологически, так и экологически. Это обитатели открытых пространств (от 

лугов до пустынь, возделываемых угодий) от уровня моря до высокогорья (4500м) 

палеарктической части Евразии. Внешне представители подсемейства - зверьки 

короткохвостые, тупомордые, с короткой задней ступней (Павлинов, 2006).  

Подсемейство представлено девятью родами: Cricetus, Cricetulus, 

Allocricetulus, Mesocricetus, Tscherskia, Cansumys, Phodopus, Urocricetus, 

Notocricetulus (Lebedev et al., 2018).  

В нашей работе рассмотрены виды, принадлежащие к трём родам: 

Phodopus, Allocricetulus, Cricetus. 

Род мохноногие хомячки (Phodopus Miller, 1910) включает три вида: 

хомячка Роборовского (P. roborovskii Satunin, 1903), хомячка Кэмпбелла (P. 

Campbelli Thomas, 1905) и джунгарского хомячка (P. sungorus Pallas, 1771). В 

нашей работе мы исследовали P. roborovskii и P. sungorus. P. roborovskii – самый 

мелкий представитель п/сем., длина тела составляет 75-92 мм. Длина тела P. 

sungorus составляет около 88-89 мм.  

Род эверсманновы хомячки (Allocricetulus Argyropulo, 1932), включает два 

вида: хомячка Эверсманна (Allocricetulus eversmanni Brandt, 1859) и монгольского 

хомячка (A. сurtatus Allen, 1925). Хомячок Эверсманна достигает длины до 160 

мм; монгольский хомячок менее крупный – до 150 мм. 

Род Хомяки обыкновенные (Cricetus Leske, 1779), включает один вид — 

обыкновенного хомяка (Cricetus сricetus Linnaueus, 1758). Это самый крупный 

представитель подсемейства (длина тела составляет 240-320мм). 

Род Phodopus (Neumann et al., 2006; Lebedev et al., 2018) оказался самым 

древним в подсемействе. Время обособления этой клады от основной ветви 
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Cricetinae оценивается в 8.5-12.2 млн. лет (Neumann et al., 2006). Время отделения 

хомячка Роборовского от общего ствола рода было оценено К. Нойманом в 5 млн. 

лет, а разделение P. campbelli и P. sungorus - 0.8-1 млн. лет (Neumann et al., 2006).  

Внутри вида P. sungorus с помощью молекулярно-генетических методов 

было выделено две обособленные филогеографические группы - «Минусинская» 

и филогруппа с основной части ареала. Время дивергенции составляет около 220-

320 тыс. лет. В нашей работе мы исследовали джунгарских хомячков, 

принадлежащих к «Минусинской» филогруппе, тогда как все ранее сделанные 

работы были осуществлены на животных из основной части ареала (Феоктистова, 

2008). 

Генетическая дистанция между Allocricetulus eversmanni и A. curtatus по 

гену cyt b составляет 2.4% (Феоктистова и др., 2018). Предварительная оценка 

времени разделения между этими видами по мтДНК и по ряду ядерных генов 

составляет около 0.4-0.3 млн. лет (Lebedev et al., 2018).  

Род Cricetus близок в роду Allocricetulus, время их разделения оценивается 

около 2.6 млн. лет (Neumann et al., 2006, Lebedev et al., 2018). Анализ 

филогеографической структуры обыкновенного хомяка показал, что на 

территории России и Казахстана в настоящее время выделяется три 

филогеографические линии: филогруппа Е1 – западная (заселяющая территорию 

Брянской области и доходящая до Мценска, где она пересекается с группой Е0); 

Е0 – восточная, охватывающая территорию центральной России, Крыма, Урала и 

Северного Казахстана; «Кавказская» (К), заселяющая территорию Предкавказья 

(Feoktistova et al., 2017). В данной работе мы использовали обыкновенных 

хомяков, принадлежащих к филогруппе Е0 (Крым). 
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2.2. Ареалы и биотопическая приуроченность 

 

В основном представители п/сем. Cricetinae обитают в суровых условиях 

континентального климата с жарким и засушливым летом, характеризующимся 

большими перепадами температур от дня к ночи и морозной, зачастую 

малоснежной зимой (рис.10).  

Ареал джунгарского хомячка охватывает юг Западной Сибири, Восточный 

Казахстан и Хакассию (изолированную от основной части ареала) (Mammal 

species of the world, 2005; Павлинов, 2006). Большая часть ареала этого вида 

расположена на территории настоящих разнотравно-дерновинно-злаковых и 

дерновинно-злаковых степей Центрального и Восточного Казахстана 

(Мещерский, 1992 а, б). На севере ареал P. sungorus совпадает с территориями 

лесостепной зоны Северного Казахстана и юга Западной Сибири, на юге включает 

также участок, относящийся к зоне полупустынь. В то же время данный вид 

широко распространен в лесостепной зоне (Карасева, 1963; Крыльцов, Шубин, 

1964; Глотов, 1969).  

Джунгарские хомячки, обитающие в Минусинской котловине, приурочены 

к мелкодерновинно-злаковым степям (Конева, 1983), сухой Хакасской степи 

(Наумов, Борзенкова, 1969) и в значительно меньшей степени связаны с 

лесостепными участками (Наумов, Борзенкова, 1969; Юдин и др., 1979). 

Хомячок Роборовского обитает в пустынях и полупустынях Монголии и 

Северного Китая, на юге Восточного Казахстана (в районе оз. Зайсан), а на 

территории России – в Южной Туве. Хомячок Роборовского характеризуется ярко 

выраженной псаммофильностью (приуроченностью к пескам) (Млекопитающие 

Казахстана, 1977; Подтяжкин, Орлов, 1986; Феоктистова 2008). Местообитания P. 

roborovskii характеризуются высоким уровнем аридности. 

Хомячок Эверсманна распространен от Нижнего Поволжья до Восточного 

Казахстана, где обитает в равнинных степях, полупустынях и только иногда 

заходит в пустыни (кроме того, этот вид часто селится на сельскохозяйственных 

угодьях). 
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Монгольский хомячок, распространенный в Монголии, Туве и Северном 

Синьцзяне (Китай) обитает в закрепленных песках, а также в солянковых 

полупустынях (Mammal species of the world, 2005; Павлинов, 2006). 

Обыкновенный хомяк – широкоареальный вид, распространенный в 

лесостепях и степях Европы, Казахстана, юга Западной Сибири и Северного 

Синьцзяна (Mammal species of the world; 2005, Павлинов, 2006). Сейчас этот вид 

испытывает сильную фрагментацию ареала, особенно его Западной части, и 

резкое сокращение численности (Surov et al., 2016). Однако на фоне сокращения 

численности в естественных биотопах C. cricetus активно заселяет города 

(Feoktistova et al., 2013).  

 

2.3. Зимняя биология 

 

В качестве модельных выбраны пять видов п/сем. Cricetinae, для которых 

характерны разные способы переживания неблагоприятных условий осенне-

зимнего периода: 

1) представители рода Phodopus (P. sungorus, P. roborovskii) c 

круглогодичной активностью, прерываемой кратковременными торпорами; 

2) представители рода Allocricetulus (A. curtatus, A. eversmanni) с 

нестандартной короткой спячкой с нерегулярными периодами нормотермии;  

3) представитель рода Cricetus (C. cricetus) с факультативной спячкой.  

 

Наличие круглогодичной активности у джунгарских хомячков было 

отмечено более полувека назад (Афанасьев и др., 1953; Некипелов, 1960; 

Крыльцов, Шубин, 1964; Млекопитающие Казахстана, 1977; Юдин и др., 1979). В 

зимний период у этого вида происходит смена окраски меха с тёмно-серой на 

чисто белую (Hoffman, 1973; Афанасьев и др. 1953). 

Данные о зимней биологии хомячка Роборовского в природных условиях 

скудные: ранее было известно, что для этого вида характерна круглогодичная 

активность и отсутствие спячки (Млекопитающие Казахстана, 1977). Однако 
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позднее в лабораторных условиях с помощью вживлённых внутрибрюшинно 

термонакопителей было показано наличие у P. roborovskii кратковременных 

торпоров в осенне-зимний период (Ушакова и др., 2012; Khrushchova et al., 2018). 

Что касается хомячков Эверсманна (A. eversmanni), то исторические данные 

по зимней биологии этого вида весьма противоречивы. Так, были наблюдения о 

залегании этого вида в спячку в Приуралье, а в Нижнем Поволжье была отмечена 

его зимняя активность и даже размножение в зимние месяцы (Щепотьев, 1959; 

Воронцов, 1982). 

Об особенностях зимней биологии монгольского хомячка литературных 

данных нет.  

Факультативный характер спячки обыкновенного хомяка, а также 

увеличение массы тела у особей этого вида к весне было отмечено Палласом 

(Pallas, 1778; 1811). Между баутами сна хомяк может выходить на поверхность и 

принимать пищу. Неглубокая спячка обыкновенных хомяков отмечена на Южном 

Урале, где этот вид нередко выходит зимой из нор (Воронцов, 1982). В Сибири 

большинство хомяков находится в спячке с сентября по апрель (Сидоров и др., 

2011), в Германии – с конца сентября по апрель (Nechay, 2000). Есть некоторые 

данные о спячке обыкновенного хомяка в условиях города Вены (Siutz et al., 2017, 

2018).  

 

2.4. Биология размножения 

 

Интенсивное размножение джунгарских хомячков начинается после 

стаивания снега, обычно в апреле (Крыльцов, Шубин, 1964; Млекопитающие 

Казахстана, 1977). Значительное число беременных самок обнаруживается в 

конце сентября (Млекопитающие Казахстана, 1977), что свидетельствует о весьма 

продолжительном сезоне размножения у этого вида. Беременных самок 

джунгарского хомячка находили даже зимой (Скалон, 1949; Крыльцов, Шубин, 

1964), что позволяет предполагать очень короткие периоды репродуктивного 

покоя у этого вида в течение года (Скалон, 1949). 
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Сведений относительно сезонных особенностей размножения хомячка 

Роборовского в природе нет. По литературным данным, полученным в 

лабораторных условиях, первые выводки появляются в конце февраля – начале 

марта, в апреле наблюдается первый пик размножения, в конце мая – начале июня 

начинается второй пик. Осенний период характеризуется резким снижением 

интенсивности размножения и уменьшением количества детёнышей в выводке 

(Feoktistova, Meschersky, 2005; Феоктистова, 2008). 

Размножение хомячка Эверсманна начинается в апреле, но известны случаи 

зимнего размножения (Щепотьев, 1959). Следует отметить, что как в природе, так 

и в лаборатории хомячки Эверсманна очень агрессивны друг к другу (Рюриков и 

др., 2003). Спаривание происходит очень быстро и затем пара разбегается. 

Размножение у монгольских хомячков начинается в апреле. В полевых 

условиях в мае были отловлены беременные самки (одна была беременна 

повторно) (Банников, 1954). 

Исторические данные свидетельствовали о начале размножения у 

обыкновенного хомяка с середины апреля и появлении первых выводков в начале 

мая (Surov et al., 2016). Однако, в настоящее время в Европе начало размножения 

часто приходится на конец весны: в Австрии – на май (Hufnagl et al. 2011), в 

Нидерландах и Германии – на начало мая – начало июня (La Haye et al. 2014; 

Kayser, Stubbe 2002). В городской популяции обыкновенного хомяка в 

г.Симферополь отмечены самые ранние сроки начала размножения и появления 

первых выводков – середина марта (Surov et al., 2019). Репродуктивный период 

продолжается до июля (Nechay, 2000). 
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Рис. 10. Ареалы исследованных видов и места поимок представителей п/сем. Cricetidae. Цифрами обозначены минимальные  

значения температуры воздуха в зимний период. Стрелками показаны места поимок. 

P. roborovskii A. curtatus A. eversmanni P. sungorus C. cricetus 
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ГЛАВА 3. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

 

3.1. Объекты и время проведения исследования 

 

Материал для данной работы был собран в период с 2012 по 2018г. 

Объектами исследования послужили пять видов хомяков и хомячков п/сем 

Cricetinae, относящиеся к трём родам: Phodopus, Allocricetulus, Cricetus. 

Исследования проводились на: 

1. монгольских хомячках (A. curtatus), полученных от разведения особей, 

пойманных в 2010-2011 гг. в окрестностях озера Тере-Холь (Эрзинский 

район, республика Тыва), первое-второе поколение в неволе; 

2. потомках джунгарских хомячков P. sungorus, привезённых в 2014 г из 

изолята в Минусинской котловине («Минусинская» филогруппа), 

первое-второе поколение в неволе; 

3. хомячках Эверсманна (A. eversmanni), полученных от разведения 

особей, пойманных 2009 г в Саратовском Заволжье, первое-второе 

поколение в неволе; 

4. хомячках Роборовского (P. roborovskii), полученных от разведения 

особей, пойманных в 1987–1989 гг. в окрестностях озера Тере-Холь 

(Эрзинский район, республика Тыва), более 20 поколений в неволе; 

5. обыкновенных хомяках (C. cricetus), привезённых в 2014-2017 гг. из г. 

Симферополь. 

В экспериментах использовали половозрелых самцов каждого вида. 

Животных содержали в помещении, защищённом от снега и дождя, при 

естественном световом и температурном режиме (Москва). В качестве гнездового 

материала и подстилки использовали хлопковую вату и древесную стружку. В 

состав корма, который зверьки получали в избытке, входила зерновая смесь, 

сырое или вареное мясо, творог, яйца, а также свежие овощи. На протяжении 

всего эксперимента самцов P. sungorus, P. roborovskii, A. curtatus, A. eversmanni 

содержали поодиночке в клетках размером 26 × 20 × 13 см, самцы C. cricetus 
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содержались в индивидуальных двухъярусных клетках размером 54 × 33 × 20 см 

(каждый ярус). 

 

3.2. Методы исследования 

 

Для регистрации температуры тела у экспериментальных животных 

использовали термонакопители Петровского (Петровский, 2008). Температура 

тела записывалась с интервалом 20 мин. Для обработки данных с 

термонакопителей мы использовали программы Ecologger 3.4, Excel 2010. 

Термонакопители имплантировались животным внутрибрюшинно под общим 

наркозом с использованием комбинации препаратов Золетил 100 (Virbac, France) 

и Медитин (ООО «Аписан», Москва). В таблице 3 приведены дозировки 

препаратов для разных видов в пересчёте на действующее вещество: 

золазепам/тилетамин (Золетил 100) и медетомидин (Медитин). После проведения 

операции экспериментальных животных оставляли на грелке до полной реверсии 

из наркоза.  

Взвешивание животных проводили с 9:00 до 11:00 ч ежемесячно на весах 

Acculab ЕС-410d1 с точностью 0,1г (для P. sungorus, A. curtatus, A. eversmanni) и 

на весах Ohaus CL-2000 c точностью 1г (для C. cricetus).   

 

Таблица 3. Препараты для общей анестезии и их дозировки у разных видов хомяков и хомячков 

Вид животного Золазепам / Тилетамин Медетомидин Способ введения 

P. sungorus 

P. roborovskii 
0,05 мг/г массы тела 0,0001 мг/г массы тела внутримышечно 

A. curtatus 

A. eversmanni 
0,06 мг/г массы тела 0,0001 мг/г массы тела внутримышечно 

C. cricetus 15 мг/кг массы тела 0,02 мг/кг массы тела внутримышечно 

 

Взятие крови (не более 1% от массы тела животного) из ретроорбитального 

синуса проводили ежемесячно с 9:00 до 11:00ч у неспящих животных под лёгкой 

анестезией (диэтиловый эфир). Данная процедура занимает менее 30 с, поэтому 
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не отражается на уровне кортизола и глюкозы в плазме крови (Graievskaya et al., 

1986). Кровь собирали в две пластиковые микропробирки: пробирку с К2 ЭДТА 

для подсчёта форменных элементов крови и изготовления мазков (Microvette®, 

Sarstedt, Германия) и пробирку с активатором свёртывания и разделяющим гелем 

для получения сыворотки крови (MiniCollect®, Greiner Bio-One GmbH, Австрия), 

которую в дальнейшем центрифугировали 10 мин при 5000 g для отделения 

сыворотки. Затем сыворотку переносили в чистые пробирки и хранили при -20 оС 

до проведения измерения концентрации биохимических показателей и гормонов 

(не более 2 месяцев с момента взятия крови) или при -80 оС до момента 

определения концентрации антител (не более 6 месяцев с момента взятия крови). 

Концентрации глюкозы, общего белка и альбумина в сыворотке крови 

экспериментальных животных определяли на биохимическом анализаторе 

ChemWell 400 с помощью наборов реагентов (SPINREACT, Girona, Испания), 

согласно протоколу фирмы-изготовителя. Для определения концентрации 

глюкозы применяли ферментативный глюкозоксидазный метод (GOD - PAP), 

измерение оптической плотности проб проводили при длине волны 510 нм.  

Содержание общего белка в сыворотке крови определяли биуретовым методом 

при длине волны 546 нм, концентрацию альбумина - с использованием 

бромкрезолового зелёного при длине волны 630 нм.  

Определение концентрации гормонов (тестостерона и кортизола) 

проводилось методом гетерогенного иммуноферментного анализа с помощью 

наборов реактивов компании «Иммунотех» (Москва, Россия). Оптическую 

плотность растворов в лунках планшета измеряли при длине волны 450 нм с 

помощью планшетного спектрофотометра iMark (Bio-rad, США). Согласно 

протоколу фирмы-изготовителя, при построении калибровочного графика и 

определении содержания кортизола и тестостерона в исследуемых образцах 

использовался кусочно-линейный метод аппроксимации. 

Минимальная концентрация кортизола, определяемая с помощью набора, 

составляла не более 1,8 нг/мл, минимальная концентрация тестостерона – не 

более 0,006 нг/мл. 
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Перекрёстная реакция использованных антител к кортизолу составляла: с 

11-дезоксикортизолом – 0,9%; с кортикостероном – 0,6%; с 

дезоксикортикостероном – 0,06%; с преднизолоном – 6,0%; с прогестероном – 

0,07%; с тестостероном – 0,08%; с эстрадиолом – 0,07%; с эстриолом – 0,07%. 

Перекрёстная реакция антител к тестостерону с другими стероидами составляла: с 

5-дигидротестостероном – 9%; с 11-гидрокситестостероном и 5-андростан-3,17-

диолом – 1%; с прогестероном – 0,66%; с дегидроэпиандростерон сульфатом – 

0,01%; с дегидроэпиандростероном – 0,008%; андростероном – 0,08%; с 11-

гидроксипрогестероном – 0,03%; с дезоксикортикостероном – 0,03%; с 

кортикостероном – 0,03%. 

Подсчёт форменных элементов крови (лейкоциты, эритроциты) 

проводили унифицированным методом в камере Горяева (Любина и др., 1984) с 

использованием микроскопа Leica DM1000 (Leica Microsystems, 

Германия/Швейцария).  Для подсчёта эритроцитов образцы крови предварительно 

разводили в 200 раз с 0,9% раствором хлорида натрия. Затем заполняли камеру 

Горяева разведённой кровью и под малым увеличением микроскопа (100х) 

производили подсчёт числа эритроцитов в 80 малых квадратах. Пересчёт 

количества эритроцитов на 1 мкл крови выполняли по формуле (1): 

 

Х = а ⋅ 10000  ,                                                           (1) 

где Х – количество эритроцитов в 1 мкл крови, а – число эритроцитов, подсчитанных в 80 

малых квадратах. 

 

Для подсчёта лейкоцитов образцы крови предварительно разводили в 20 раз 

с 3% раствором уксусной кислоты, подкрашенной метиленовым синим. После 

заполнения камеры Горяева разведённой кровью подсчитывали количество 

лейкоцитов в 100 больших квадратах под малым увеличением микроскопа (100х). 

Чтобы определить количество лейкоцитов в 1 мкл крови, пользовались 

следующей формулой (2): 

Х = а ⋅ 50 ,                                                              (2) 

где Х – количество лейкоцитов в 1 мкл крови, а – число лейкоцитов, подсчитанных в 100 

больших квадратах. 
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Лейкоцитарную формулу подсчитывали в сухих фиксированных и 

окрашенных мазках крови. Для фиксации и окрашивания мазков крови 

использовали набор реагентов Diff-Quik (Medion Diagnostics AG, Швейцария), 

данные процедуры осуществлялись согласно инструкции производителя. 

Микроскопия мазков проводилась с помощью микроскопа Leica DM1000 (Leica 

Microsystems, Германия/Швейцария) с использованием иммерсионной системы 

при увеличении 1000х. Соотношение различных типов лейкоцитов устанавливали 

путём подсчёта 100 лейкоцитов в мазке крови с дифференцированием различных 

форм этих клеток. Абсолютное число различных типов лейкоцитов вычисляли 

путём умножения их доли в лейкоцитарной формуле на общее число лейкоцитов 

(Любина и др., 1984). 

Оценка гуморального иммунного ответа. Для оценки гуморального 

иммунитета был использован предложенный ранее метод (Demas, 2002) с 

некоторыми модификациями. В различные сезоны года измеряли концентрации 

анти-KLH IgG и анти-KLH IgМ в сыворотке крови иммунизированных животных. 

С этой целью была разработана тест-система на основе твёрдофазного 

иммуноферментного анализа (непрямой неконкурентный метод) для определения 

антител к гемоцианину (KLH) в сыворотке крови животных. 

KLH – гемоцианин моллюска Megathura crenulate, дыхательный пигмент из 

группы металлопротеинов. Обладает большой молекулярной массой (≈3000 kDa), 

благодаря чему является сильным иммуногеном. Его применение не вызывает 

воспалительной реакции или заболевания животного (Demas, 2002). KLH 

относится к группе Т-зависимых антигенов (Gore et al., 2004), т.е. не способен 

вызывать продукцию антител В-клетками без дополнительной стимуляции со 

стороны Т-лимфоцитов. 

Экспериментальным животным подкожно (в область холки) вводили по 

150мкг KLH, разведённого в 0,1 мл стерильного физраствора (0,9%-й водный 

раствор NaCl). На 10-й день после иммунизации производили взятие 200-500 мкл 

крови (объём взятой крови зависел от вида животного и его массы тела) из ретро-

орбитального синуса в пробирки MiniCollect® (Greiner Bio-One GmbH, Австрия) с 
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активатором свёртывания и гелем для получения сыворотки. Затем пробирки с 

кровью центрифугировали, получившуюся сыворотку переносили в чистые 

пробирки и хранили при -80 оС до проведения анализа. 

Иммуноферментный анализ. На поверхности лунок 96-луночных 

полистироловых планшетов (Nunc MaxiSorp, Thermo Fisher Scientific, США, кат. 

номер 44-2404-21) иммобилизовали КНL. Для этого в лунки планшета вносили по 

100 мкл/лунка раствора КНL в карбонатно-бикарбонатном буфере (рН 9,6) в 

концентрации 10 мкг/мл. Концентрацию раствора KHL для иммобилизации на 

полистироловые планшеты подбирали эмпирически в предварительных 

экспериментах для получения максимально возможного количества 

иммобилизованных молекул KHL в лунке планшета, что зависело также от 

сорбционной ёмкости планшета. 

В качестве положительного контроля использовали образец, 

представляющий собой пулированные гипериммунные сыворотки крови от 

группы животных каждого вида (P. sungorus, P. roborovskii, A. curtatus, C. 

cricetus), иммунизированных KLH с адьювантами (полный и неполный 

адъюванты Фрейда) в течение месяца по схеме, приведённой в таблице 4.  

 

Таблица 4. Протокол иммунизации животных для получения гипериммунных сывороток 

Схема 

иммунизации 

(день) 

Номер инъекции 

(место введения) 

Доза KLH 

(мкг/животное) 

Полный 

адъювант 

Фрейда (мкл) 

Неполный 

адъювант 

Фрейда (мкл) 

1 
1Я инъекция 

(подкожно) 
150 100 - 

7 
2Я инъекция 

(подкожно) 
150 - 100 

21 
3Я инъекция 

(подкожно) 
150 - 100 

35 
4Я инъекция 

(подкожно) 
150 - 100 

49 
Бустирование 

(внутривенно) 
150 - - 

50 В з я т и е  к р о в и  
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В качестве отрицательного контроля для каждого вида хомячков 

использовалась объединённая сыворотка крови от 10 животных этого же вида, 

которым подкожно вводили 0,1мл физиологического раствора.  

Проведение иммуноферментного анализа (непрямой неконкурентный 

метод). Для ИФА использовали плоскодонные полистироловые 96-луночные 

планшеты высокой степени связывания (Nunc MaxiSorp, Thermo Fisher Scientific, 

США, кат. номер 44-2404-21). Сенсибилизацию планшетов антигеном (KLH) 

проводили в буфере для иммобилизации антигена на полистироловый планшет 

(состав буфера указан в табл. 5), внося по 100мкл раствора KLH в концентрации 

10 мкг/мл в каждую лунку, и инкубировали в течение ночи при +4оС. Затем 

содержимое лунок удаляли декантированием, в каждую лунку вносили по 200 мкл 

блокирующего раствора (табл. 5) и инкубировали 90 минут при +37оС. После 

этого планшеты отмывали промывочным буфером (по 250 мкл на лунку), а затем 

удаляли содержимое лунок декантированием. Данная процедура повторялась три 

раза. Далее в лунки в дубликатах вносили положительный контроль, 

отрицательный контроль и иммунные сыворотки в ФСБР по 100 мкл в лунку и 

инкубировали в течение 1ч при +37оС. В зависимости от анализа разведение 

контрольных и иммунных сывороток составляло: 1/100 (для определения анти-

KLH IgG) или 1/10 (для определения анти-KLH IgМ). Затем планшеты снова 

трижды промывали промывочным буфером (состав буфера указан в табл. 5); в 

каждую лунку добавляли по 100 мкл конъюгата вторичных антител против 

соответствующих иммуноглобулинов (G или М) сирийского хомячка с 

пероксидазой хрена, разведенного в специальном буфере (см. табл. 5). Разведение 

конъюгатов для определения анти-KLH IgG составляло 1/25000, для определения 

анти-KLH IgМ – 1/10000. Далее планшеты инкубировали в течение 1ч при +37оС. 

После 3-кратной промывки в лунки планшета вносили по 100 мкл субстратного 

раствора (состав указан в табл. 5), инкубацию проводили в тёмном месте при 

+37оС. Реакцию останавливали через 15 минут путём внесения 100 мкл стоп-

реагента (табл. 5) в каждую лунку. Оптическую плотность раствора в лунках 
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измеряли с помощью планшетного фотометра iMark (Bio-rad, США) при длине 

волны 450 нм. 

Уровень иммунного ответа (%) каждого образца вычисляли по следующей 

формуле (3): 

 

ОП роляотриц.контОП роляполож.конт

ОП роляотриц.контОПобразца
(%)ответаимунногоУровень




 *100%,     (3) 

 

где ОП  – средняя оптическая плотность раствора (нм). 

 

 

 

Состав используемых реагентов представлен в таблице 5. 

 

Количество используемых в экспериментах особей, а также объём 

проанализированного материала представлены в таблице 6. 
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Таблица 5. Список используемых реагентов и их состав 

Реактив Состав Производитель 

KLH Гемоцианин M. crenulata Sigma, США, кат. номер 

H7017 

Буфер для иммобилизации 

антигена на полистироловый 

планшет 

 

0,05М карбонатно-

бикарбонатный буфер,  

рН 9,6.  

Sigma, США, кат. номер 

C3041 

Фосфатно-солевой буферный 

раствор (ФСБР) 

0,01М фосфат натрия, 

0,0027М хлорид кальция, 

0,137М хлорид натрия,  

рН 7,4 

Sigma, США, кат. номер 

P4417 

Блокирующий раствор 1% бычий сывороточный 

альбумин (БСА) в ФСБР 

БСА – MP Biomedicals, США, 

кат. номер 11BSASG100 

Промывочный буфер ФСБР; 0,05% твин-20,  

рН 7,0 

ЗАО «НВО Иммунотех», 

Москва, кат. номер. ИФ-Р-32 

Конъюгат кроличьих антител 

против иммуноглобулина G 

сирийского хомячка с 

пероксидазой хрена  

Anti-Golden Syrian Hamster 

IgG (H&L) (Rabbit) Antibody 

Peroxidase Conjugated 

Rockland, США, кат. номер 

207-4302 

Конъюгат кроличьих антител 

против иммуноглобулина M 

сирийского хомячка с 

пероксидазой хрена 

Rabbit anti-Golden Syrian 

Hamster IgM Secondary 

Antibody (HRP) 

Novus Biologicals, США, кат. 

номер NBP1-73864 

Буфер для разведения 

конъюгата 

0,5% БСА ООО «Диатех-ЭМ», Москва 

Субстратный раствор Раствор, содержащий 

тетраметилбензидин (ТМБ) и 

пероксид водорода 

ЗАО «НВО Иммунотех», 

Москва, кат. номер Р-04 

Стоп-реагент 1М серная кислота ООО «Диатех-ЭМ», Москва, 

кат. номер РМ-03 
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Таблица 6. Общий объём исследованного материала и примененные методики 

 

Задачи экспериментов Методы Объекты и объем 

материала 

Изменение 

температуры тела в 

период гетеротермии 

Имплантация термонакопителей 

Петровского (внутрибрюшинно) 

и визуальные наблюдения 

♂ P. sungorus (n=10), 

♂ P. roborovskii (n=10), 

♂ A. curtatus (n=10),  

♂ A. eversmanni (n=10),  

♂ C. cricetus (n=20) 

Сезонные изменения 

массы тела 

Ежемесячные взвешивания 

животных 

♂ P. sungorus (n=10), 

♂ A. curtatus (n=10),  

♂ A. eversmanni (n=8),  

♂ C. cricetus (n=16) 

Сезонные особенности 

гормонального фона 

Иммуноферментный анализ 

сыворотки крови на содержание 

тестостерона и кортизола 

Исследовано 528 образцов 

сыворотки крови от 

♂ P. sungorus (n=10), 

♂ A. curtatus (n=10),  

♂ A. eversmanni (n=8),  

♂ C. cricetus (n=16) 

Сезонная динамика 

биохимических 

параметров крови 

Измерение концентраций 

глюкозы, общего белка и 

альбумина с помощью 

биохимического анализатора. 

Исследовано 528 образцов 

сыворотки крови от 

♂ P. sungorus (n=10), 

♂ A. сurtatus (n=10),  

♂ A. еversmanni (n=8),  

♂ C. сricetus (n=16) 

Характер изменения 

формулы крови и числа 

форменных элементов 

Подсчёт лейкоцитов и 

эритроцитов в камере Горяева, 

изготовление и окрашивание 

мазков крови, подсчёт в них 

различных типов лейкоцитов для 

выведения лейкоцитарной 

формулы крови 

Исследовано 456 образцов 

крови и 912 мазков от 

♂ P. sungorus (n=10), 

♂ A. curtatus (n=10),  

♂ A. eversmanni (n=8),  

♂ C. cricetus (n=10) 

Сезонные особенности 

иммунного ответа 

Иммунизация животных KLH. 

Взятие крови для получения 

сыворотки. Измерение 

концентрации анти-KLH IgG и 

IgM в сыворотке крови 

Исследовано 162 образца 

сыворотки крови от 

♂ P. sungorus (n=38), 

♂ P. roborovskii (n=39), 

♂ A. сurtatus (n=42),   

♂ C. сricetus (n=43) 

Разработка тест-системы для 

оценки уровня гуморального 

иммунного ответа животных к 

KLH на основе 

иммуноферментного метода 

Иммунизация ♂ P. sungorus 

(n=10), ♂P. roborovskii 

(n=10), ♂ A. curtatus (n=10), 

C. cricetus (n=3) антигеном с 

адъювантами в течение 1 

месяца по заранее 

подобранной схеме 

(положительный контроль). 

Отрицательный контроль – 

по 10 самцов каждого вида, 

которым не вводили KLH. 
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3.3. Методы статистической обработки данных 

 

Данные по массе тела соответствовали нормальному распределению 

(Shapiro-Wilk’s W test, p >0.05).  

Распределения данных по концентрациям гормонов (кортизол, тестостерон), 

биохимических показателей (глюкоза, общий белок, альбумин) и 

гематологических показателей (форменные элементы крови) не соответствовали 

нормальному закону (Shapiro-Wilk’s W test, p <0.05) и были трансформированы с 

помощью логарифмической трансформации. Затем логарифмированные данные 

по каждому биохимическому и гематологическому показателю, представляющие 

собой ежемесячные измерения, были усреднены по сезонам года (осень-зима-

весна-лето): для каждой особи бралось среднее значение исследуемого показателя 

из трех измерений, полученных в рамках одного сезона. 

Различия между сезонами по биохимическим и гематологическим 

показателям, а также между месяцами по массе тела и уровню гормонов у 

каждого из модельных видов анализировали с помощью дисперсионного анализа 

для повторных измерений (ANOVA repeated measures). Для последующего 

попарного сравнения разных групп использовали апостериорный тест Тьюки 

(Tukey’s test). 

Поскольку уровень иммунного ответа экспериментальных животных был 

выражен через долю от максимально возможного, распределение этой 

переменной не соответствовало нормальному (Shapiro-Wilk’s W test, p<0.05), и 

данные были трансформированы с использованием арксинусной трансформации 

(𝑋𝑖
′ = arcsin√𝑋𝑖). Некоторые особи не развивали иммунный ответ к 10 дню после 

иммунизации; таких животных условно считали не отвечавшими на 

иммунизацию. Поэтому сначала мы сравнили соотношения отвечавших и не 

отвечавших на иммунизацию особей у разных видов п/сем. Cricetinae в разные 

сезоны с помощью частотного критерия χ2 Пирсона. 

Затем мы отдельно проанализировали изменчивость уровня иммунного 

ответа только у особей, отвечавших на иммунизацию, в зависимости от вида и 
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времени года с помощью двухфакторного дисперсионного анализа (Factorial 

ANOVA). Для последующего попарного сравнения разных групп использовали 

тест Тьюки (Tukey’s test). 

Данные на графиках и диаграммах представлены в виде средних значений и 

стандартной ошибки среднего (Xср ± SE). Результаты тестов во всех случаях мы 

считали достоверными, если уровень значимости был строго меньше 0.05. 

Статистический анализ данных проводили в программе Statistica 12.0 (StatsSoft, 

Inc.). 
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ГЛАВА 4. РЕЗУЛЬТАТЫ 

 

4.1. Особенности гипотермии у модельных видов 

 

В результате анализа данных термонакопителей и визуальных 

наблюдений за состоянием экспериментальных животных было обнаружено, 

что все модельные виды демонстрировали гетеротермию (таюл. 7). У 

джунгарского хомячка торпоры наблюдались только у 4 особей из 10, период 

гетеротермии длился с середины ноября до конца февраля, минимальная 

температура во время баута сна составляла +16 оС. Хомячки Роборовского 

демонстрировали более частые торпоры по сравнению с джунгарским 

хомячком с минимальной температурой тела +26 оС. У монгольского хомячка 

и хомячка Эверсманна паттерны спячки были сходными, начало периода 

гетеротермии приходилось на декабрь, минимальная температура тела во 

время гипотермии составляла +5оС. Однако спячка монгольских хомячков 

была более продолжительной (до конца апреля) по сравнению с сестринским 

видом, у которого она длилась до конца февраля. Бауты сна у монгольского 

хомячка были более частыми: максимальное их число за весь период 

гетеротермии у A. curtatus составляло 50, в то время как у A. eversmanni – 16 

(табл. 7). 

 

Таблица 7. Основные характеристики гетеротермии у модельных видов 

 

Вид 

животного 

Максимальный период 

гетеротермии 

Мин. 

температура 

тела 

Макс. кол-во 

эпизодов 

гипотермии 

P. sungorus Середина ноября - конец февраля +16оС 9 

P. roborovskii Конец ноября - февраль +26оС 21 

A. curtatus Декабрь – конец апреля +5оС 50 

A. eversmanni Декабрь – конец февраля +5оС 16 

C. cricetus Декабрь - февраль +5оС 26 
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Интересные данные были получены по спячке обыкновенного хомяка. В 

лабораторных условиях период гетеротермии у этого вида наблюдался с 

декабря по февраль, минимальная температура тела составила +5 оС. На 

протяжении зимы обыкновенные хомяки демонстрировали как короткие 

(менее суток), так и более длительные эпизоды гипотермии (от 1,5 до 5 дней) 

(рис. 11). Некоторые особи демонстрировали только 1-2 баута сна во время 

спячки. 

 

Рис. 11. График изменения температуры тела у самца №103 Cricetus cricetus, 

демонстрировавшего в зимний период как очень короткие, так и длительные эпизоды 

гипотермии. 

 

 

4.2. Сезонные изменения массы тела 

 

Нами были проанализированы сезонные изменения массы тела у четырёх 

видов п/сем Cricetinae, демонстрирующих различные стратегии переживания 

ОЗП. Изменения массы тела у всех модельных видов были достоверны: P. 

sungorus - F=26,6, df =11, р<0.0001; A. curtatus - F=14,9, df =11, р<0.00001, A. 

eversmanni - F=18,8, df =11, р<0.00001; C. cricetus - F=40,8, df =11, р<0.00001. 

Обнаруженные изменения оказались разнонаправленными. 
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Масса тела у самцов джунгарского хомячка достоверно снижалась к ноябрю 

(р=0.03, по сравнению с сентябрем) и начинала повышаться уже в январе, 

достигая максимальных значений в летние месяцы (рис. 12). Достоверно более 

высокие значения массы тела были зарегистрированы в августе (р<0,001, по 

сравнению с любым месяцем ОЗП). 

 

Рис. 12. Сезонные изменения массы тела у самцов P. sungorus «Минусинской» филогруппы. 

Синим цветом обозначен период гетеротермии; * р <0.05. 

Также, как и у джунгарских хомячков, у самцов монгольского хомячка 

наблюдалось достоверное снижение массы тела к октябрю (р=0.002) и ноябрю 

 

Рис. 13 Сезонные изменения массы тела у самцов A. curtatus. 

Синим цветом обозначен период гетеротермии; * р <0.05. 



61 
 

(р=0.0001) по сравнению с сентябрём. Далее, на протяжении зимних месяцев, 

масса тела стабилизировалась, а с марта она начинала плавно расти, достигая 

максимальных годовых значений в июне (р<0.001, по сравнению с декабрем) 

(рис.13). С середины лета отмечалась тенденция к снижению веса тела. 

Масса тела самцов хомячка Эверсманна достигала минимальных значений 

примерно в тот же период, что и у монгольского хомячка, - в сентябре-октябре 

(рис. 14). Однако, в отличие от сестринского вида A. curtatus, хомячки 

Эверсманна демонстрировали повышение массы тела уже с ноября, которое в 

феврале становилось достоверным (р=0.02 по сравнению с сентябрем). Годового 

пика значения массы тела самцов A. еversmanni достигали в июле (р=0.0001 по 

сравнению с каждым месяцем ОЗП). В августе наблюдалась тенденция к 

снижению веса. 

 

 

Рис. 14. Сезонные изменения массы тела у самцов A. еversmanni. 

Синим цветом обозначен период гетеротермии; * р <0.05. 

 

Сезонная динамика массы тела обыкновенного хомяка отличалась от 

наблюдаемой у джунгарского и монгольского хомячков (рис. 15). Масса тела у 

этого вида планомерно возрастала с сентября по август, демонстрируя два 
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достоверных пика: в марте (р=0.0001 по сравнению с сентябрём) и в июле 

(р=0.0001 по сравнению с июнем и любым месяцем ОЗП). 

 

 

Рис. 15. Сезонные изменения массы тела у самцов C. cricetus. Синим цветом обозначен 

период гетеротермии; * р <0.05. 

 

4.3. Особенности гормональных перестроек 

 

Анализ колебаний базального уровня кортизола у самцов джунгарского 

хомячка в течение года показал, что сезонные изменения концентрации этого 

гормона были недостоверны (F=1.8, df=11, p=0.06) и могут оцениваться только 

как тенденция. Уровень кортизола плавно повышался на протяжении осенне-

зимнего периода, а в начале весны отмечалось его снижению. В течение лета 

уровень этого гормона оставался низким за исключением июля, когда был 

зарегистрирован небольшой недостоверный подъём (рис. 16). 

Что касается изменений концентрации половых стероидов, то у самцов P. 

sungorus в течение года также не было зарегистрировано достоверных изменений 

уровня тестостерона (F=1.9, df=11, p=0.051). Наиболее низкие значения 

концентрации тестостерона у экспериментальных животных отмечались лишь в 

середине зимы (январь), но уже с февраля наблюдалась тенденция к его 
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повышению (рис. 16). Однако на протяжении всех сезонов регистрировались 

самцы с высоким уровнем тестостерона. 

 

Рис. 16. Сезонные изменения базальных уровней кортизола и тестостерона в сыворотке 

крови самцов P. sungorus. Синим цветом выделен период гетеротермии. * р <0.05 

 

В отличие от джунгарских хомячков, эверсманновы хомячки 

демонстрировали достоверные сезонные колебания как уровня кортизола (A. 

curtatus – F=9.4, df=11, p<0.0001; A. eversmanni – F=4.5, df=11, p=0.00003), так и 

тестостерона (A. curtatus – F=20.2, df=11, p<0.0001; A. eversmanni – F=6.4, df=11, 

p<0.0001). Минимальный базальный уровень кортизола у самцов монгольского 

хомячка отмечался в сентябре, а затем он постепенно увеличивался к началу зимы 

(рис. 17). В зимние месяцы наблюдались максимальные концентрации кортизола 

(р<0.0002 по сравнению с сентябрем, р<0.02 по сравнению с ноябрем), а в марте 

уровень этого гормона достоверно падал (р<0.03 по сравнению с зимними 

месяцами) и оставался практически неизменным на протяжении весны и лета 

(рис. 17). 

Что касается сезонной динамики уровня тестостерона, то у самцов A. 

curtatus достоверное повышение концентрации этого гормона отмечалось 

дважды: в марте-апреле (р<0.0002 по сравнению с октябрём-ноябрём) и с июня по 



64 
 

август (р<0.005 по сравнению с осенними и зимними месяцами). В остальные 

сезоны года уровень тестостерона оставался очень низким (рис. 17). 

 

 

Рис. 17.  Сезонные изменения базальных уровней кортизола и тестостерона в сыворотке 

крови самцов A. curtatus. Синим цветом выделен период гетеротермии.  *  - р <0.05 

 

У самцов хомячка Эверсманна, в отличие от близкородственного 

монгольского хомячка, базальный уровень кортизола был высоким на протяжении 

ОЗП (рис. 18), достигая максимальных значений в октябре (р=0.0001 по 

сравнению с июлем) и феврале (р=0.0001 по сравнению с июлем). В марте 

концентрация этого гормона начинала снижаться, тенденция к снижению 

наблюдалась на протяжении весенне-летнего периода. Минимальный уровень 

кортизола был зарегистрирован в июле (р<0.002 по сравнению с октябрём и 

февралём).  

В осенне-зимний период концентрация тестостерона у самцов хомячка 

Эверсманна была низкой (рис. 18), минимум регистрировался в сентябре (р<0.001 

по сравнению с любым из месяцев в период с февраля по август). С февраля 

уровень тестостерона начинал достоверно повышаться (р=0.0004 по сравнению с 
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сентябрём), а годовой пик отмечался в марте (р=0.0001 по сравнению с 

сентябрём). Затем концентрация тестостерона плавно снижалась к концу лета. 

 

 

Рис. 18. Сезонные изменения базальных уровней кортизола и тестостерона в сыворотке 

крови самцов A. eversmanni. Синим цветом выделен период гипотермии. *  - р <0.05 

 

Изменения концентрации кортизола в сыворотке крови обыкновенных 

хомяков на протяжении года были достоверны (F=3.5, df=11, p=0.0002). Уровень 

кортизола плавно повышался перед спячкой (ноябрь), а в период гетеротермии 

отмечалась тенденция к его снижению (рис. 19). Весной концентрация гормона в 

сыворотке крови исследуемых особей начинала расти. В начале лета (июнь) 

наблюдалось достоверное снижение базального уровня кортизола (р=0.03 по 

сравнению с ноябрем), а минимальные годовые значения отмечались в августе 

(р<0.02 по сравнению с июлем и сентябрём). 

Что касается уровней тестостерона у самцов C. cricetus, то их изменения в 

течение года были достоверны (F=18.2, df=11, p<0.0001). Анализ сезонной 

динамики концентрации тестостерона у обыкновенного хомяка выявил наличие 

двух достоверных пиков: первый регистрировался с января по апрель (p<0.0005 

по сравнению с осенними месяцами), а второй – более короткий – с июня по июль  
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Рис. 19. Сезонные изменения базальных уровней кортизола и тестостерона в сыворотке 

крови самцов C. cricetus. Синим цветом выделен период гипотермии. *  - р <0.05 

 

(р<0.002 по сравнению с осенними месяцами) (рис. 19). В конце лета уровень 

тестостерона достоверно снижался до минимальных годовых значений и 

оставался низким вплоть до наступления зимы (р<0.00006 по сравнению с 

любым из месяцев в период с декабря по июль). 

 

4.4. Сезонные изменения биохимических показателей крови  

 

Изучение особенностей изменения концентрации глюкозы в сыворотке 

крови у модельных видов п/сем. Cricetinae в осенне-зимний период показало 

отсутствие выраженной гипогликемии (табл. 8). Тенденция к снижению уровня 

глюкозы в зимний период наблюдалась только у торпирующих джунгарских 

хомячков. У демонстрирующих нестандартную спячку монгольских хомячков, 

наоборот, было обнаружено достоверное повышение уровня глюкозы зимой по 

сравнению с осенью (табл. 8). У обыкновенного хомяка (C. cricetus), как и у A. 

еversmanni, в зимний период также наблюдалась тенденция к повышению уровня 

глюкозы (табл. 8).  
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Весной у всех исследованных нами видов хомяков и хомячков содержание 

глюкозы в сыворотке крови повышалось (на уровне тенденции – у обоих видов 

эвесманновых хомячков, или достоверно – у P. sungorus и С. cricetus) (табл. 7). 

Сезонные изменения уровня общего белка в сыворотке крови P. sungorus и 

A. curtatus были недостоверны (табл. 8). В зимний период у этих видов 

отмечалась тенденция к снижению концентрации общего белка в сыворотке 

крови. Достоверные сезонные изменения этого показателя были выявлены у A. 

eversmanni и C. cricetus (табл. 8). Самцы A. eversmanni демонстрировали 

достоверное повышение уровня общего белка зимой (р=0.049 по сравнению с 

осенью), в то время как его уровень в крови самцов C. cricetus не менялся на 

протяжении ОЗП,  снижался летом  и достоверно повышался к осени (р=0.0008 по 

сравнению с летом). 

Достоверные изменения концентрации альбумина в течение года были 

характерны для всех рассматриваемых видов: P. sungorus, A. curtatus, A. 

eversmanni, C. cricetus (табл. 8). Достоверно более низкие значения альбумина в 

зимний период по сравнению с весенним и летним наблюдались у P. sungorus 

(р<0.04) и A. curtatus (p<0.05). Самцы A. eversmanni демонстрировали достоверное 

повышение концентрации альбумина весной (р=0.04 по сравнению с осенью), а на 

протяжении ОЗП его уровень не менялся. У самцов C. cricetus уровень 

сывороточного альбумина оставался постоянным с осени до весны, а затем 

снижался летом (значения близки к достоверным, р=0.05 по сравнению с зимой) 

(табл.8).   
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Табл. 8. Сезонные изменения биохимических показателей крови у представителей подсемейства Cricetinae (Xср ± SE) 

Показатель N Осень Зима Весна Лето F df P 

Глюкоза (мг/дл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A.eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

16 

 

142,1 ± 9,7ab 

99,3 ± 3,5a 

138,4 ± 5,7a 

158,8 ± 6,0c 

 

118,3 ± 7,6a 

122,1 ± 9,5b 

161,1 ± 6,0ac 

163,9 ± 7,7c 

 

168, 2 ± 9,1b 

126,9 ± 4,7b 

164,0 ± 4,2c 

182,7 ± 7,1b 

 

165,9 ± 5,1b 

117,5 ± 4,5ab 

107,5 ± 5,5b 

139,0 ± 5,6a 

 

8,2 

5,3 

26,1 

23,2 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.0005 

0.005 

<0.0001 

<0.0001 

Общий белок (г/л) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

16 

 

78,4 ± 3,0 

80,2 ± 2,5 

73,6 ± 1,4a 

78,3 ± 4,5a 

 

72,6 ± 1,2 

75,0 ± 2,6 

81,5 ± 2,7b 

70,8 ± 2,0ab 

 

74,5 ± 1,3 

72,7 ± 1,9 

80,7 ± 2,1a 

71,1 ± 1,2ab 

 

72,2 ± 3,1 

74,2 ± 3,1 

74,5 ± 1,5a 

64,5 ± 1,0b 

 

1,67 

1,66 

4,2 

5,95 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.2 

0.2 

0.02 

0.002 

Альбумин (г/л) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

16 

 

44,3 ± 0,6ab 

38,7 ± 0,8a 

45,3 ± 1,0a 

43,3 ± 1,8b 

 

41,7 ± 0,8a 

39,7 ± 0,8a 

46,5 ± 1,2ab 

44,4 ± 1,7b 

 

44,7 ± 1,0b 

42,7 ± 0,7b 

50,1 ± 1,1b 

40,6 ± 1,3b 

 

45,0 ± 0,8b 

43,5 ± 0,9b 

45,6 ± 0,8ab 

39,8 ± 0,7a 

 

4,3 

9,3 

3,7 

3,1 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.01 

0.0002 

0.03 

0.04 

 

Примечание: Xср – средние значения; SE – ошибка средней; N – число животных; df – число степеней свободы; P – достоверность; a, b, с – 

одинаковыми буквами обозначены недостоверные различия между сезонами
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4.5. Характер изменений количества форменных элементов крови и 

лейкоцитарной формулы 

 

У всех исследованных нами представителей п/сем. Cricetinae, 

демонстрирующих торпор (джунгарские хомячки) или различные варианты 

спячки (хомячки эверсманна, обыкновенный хомяк), не наблюдалось достоверных 

изменений числа эритроцитов в крови в осенне-зимний период: P. sungorus - 

F=1.8, df =3, p=0.2; A. curtatus – F=1.4, df=3, p=0.3; A. eversmanni – F=1.0, df=3, 

p=0.4; C. cricetus - F=1.8, df =3, p=0,2 (табл. 8). 

Что касается изменения числа лейкоцитов, то единственный из 

рассмотренных нами видов п/сем Cricetinae, который демонстрировал 

достоверное снижение содержания лейкоцитов в крови (лейкопению) в зимний 

период – это монгольский хомячок. При этом такая закономерность 

прослеживалась у него для всех форм лейкоцитов (лимфоциты, нейтрофилы, 

эозинофилы, базофилы, моноциты) (табл. 9). У остальных исследованных нами 

представителей п/сем. Cricetinae снижение лейкоцитов было менее выраженным и 

носило недостоверный характер (табл. 9). 

Для исследованных нами видов был характерен лимфоцитарный профиль 

крови. При этом лимфоциты являлись преобладающим типом клеток крови во все 

сезоны года (табл. 9). Достоверное снижение числа циркулирующих 

сегментоядерных нейтрофилов в зимний период отмечалось у P. sungorus и A. 

curtatus. У A. eversmanni оно не изменялось на протяжении осенне-зимнего 

периода, но достоверно повышалось к весне. Постоянное количество 

сегментоядерных нейтрофилов на протяжении всего года было характерно для C. 

cricetus. 

Число палочкоядерных нейтрофилов в зимний период достоверно 

понижалось у двух видов эверсмановых хомячков, в то время как у джунгарских 

хомячков и обыкновенных хомяков количество данных клеток не изменялось на 

протяжении осенне-зимнего периода. 



70 
 

Сезонная динамика числа моноцитов также была сходной у джунгарских 

хомячков и обыкновенных хомяков: количество моноцитов оставалось 

постоянным в течение всего года. Для монгольского хомячка было характерно 

резкое достоверное снижение числа моноцитов зимой, в то время как у его 

ближайшего родственника хомячка Эверсманна содержание этих клеток в крови 

на протяжении ОЗП достигало максимальных годовых значений (табл. 9). 

Что касается динамики количества эозинофилов, то достоверное падение их 

числа зимой наблюдалось лишь у A. curtatus и P. sungorus. Для A. eversmanni и C. 

cricetus достоверных изменений зарегистрировано не было, хотя у A. еversmanni 

отмечалась тенденция к снижению количества этих клеток к осени. 

Встречаемость базофилов у P. sungorus, A. eversmanni и C. cricetus 

составила менее 0,1% (во все месяцы), и только у A. curtatus они встречались в 

большем количестве.  
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Табл. 9. Сезонные изменения гематологических показателей у представителей подсемейства Cricetinae (Xср ± SE) 

Показатель N Осень Зима Весна Лето F df P 

Эритроциты (х106 кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

10 

 

9,90 ± 0,17 

10,08 ± 0,29 

10,29 ± 0,22 

8,95 ± 0,22 

 

10,38 ± 0,14 

9,97 ± 0,28 

10,65 ± 0,19 

9,10 ± 0,26 

 

10,09 ± 0,30 

10,74 ± 0,33 

10,08 ± 0,22 

8,51 ± 0,19 

 

9,67 ± 0,21 

10,00 ± 0,40 

10,65 ± 0,30 

8,60 ± 0,18 

 

1,8 

1,4 

1,0 

1,8 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.2 

0.3 

0.4 

0.2 

Лейкоциты (x103 кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

10 

 

6,38 ± 0,45 

6,17 ± 0,54b 

3,60 ± 0,41 

8,16 ± 0,52 

 

5,87 ± 0,47 

3,85 ± 0,54a 

3,16 ± 0,25 

7,99 ± 0,77 

 

6,95 ± 0,35 

5,38 ± 0,54b 

3,83 ± 0,32 

8,80 ± 0,71 

 

6,92 ± 0,28 

5,87 ± 0,54b 

3,66 ± 0,44 

8,69 ± 0,70 

 

2,1 

11,1 

1,1 

0,6 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.1 

<0.0001 

0.4 

0.6 

Лимфоциты (x103 кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

10 

 

3,49 ± 0,29 

3,07 ± 0,17a 

2,45 ± 0,28 

4,38 ± 0,32 

 

3,61 ± 0,27 

2,01 ± 0,24b 

2,08 ± 0,19 

4,54 ± 0,45 

 

3,65 ± 0,18 

2,45 ± 0,21ab 

2,17 ± 0,24 

4,99 ± 0,36 

 

3,80 ± 0,17 

2,28 ± 0,17b 

2,00 ± 0,18 

5,24 ± 0,43 

 

0,5 

6,5 

0,9 

1,8 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.7 

0.002 

0.5 

0.2 
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Продолжение таблицы 9 

Показатель N Осень Зима Весна Лето F df P 

Нейтрофилы сегментоядерные 

(x103 кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

            C. cricetus 

 

 

10 

10 

8 

10 

 

 

2,13 ± 0,16 a 

2,46 ± 0,24a 

0,72 ± 0,07a 

2,58 ± 0,19 

 

 

1,65 ± 0,16 b 

1,49 ± 0,24b 

0,73 ± 0,05a 

2,26 ± 0,30 

 

 

1,88 ± 0,07ab 

2,14 ± 0,28a 

1,36 ± 0,14b 

2,56 ± 0,29 

 

 

2,24 ± 0,10 a 

2,48 ± 0,13a 

1,21 ± 0,13b 

2,16 ± 0,22 

 

 

5,3 

11,8 

16,8 

1,0 

 

 

3 

3 

3 

3 

 

 

0.005 

<0.0001 

<0.0001 

0.4 

Нейтрофилы палочкоядерные 

(x103 кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

 

10 

10 

8 

10 

 

 

0,22 ± 0,02a 

0,16 ± 0,03ab 

0,11 ± 0,01a 

0,42 ± 0,05 

 

 

0,24 ± 0,04a 

0,12 ± 0,03a 

0,06 ± 0,01b 

0,53 ± 0,08 

 

 

0,22 ± 0,02a 

0,29 ± 0,05b 

0,07 ± 0,01ab 

0,50 ± 0,06 

 

 

0,37 ± 0,02b 

0,24 ± 0,02b 

0,08 ± 0,01ab 

0,50 ± 0,08 

 

 

8,5 

8,7 

4,4 

0,5 

 

 

3 

3 

3 

3 

 

 

0.0004 

0.0003 

0.02 

0.7 

Эозинофилы (кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

10 

 

135,32 ± 11,91ab  

195,50 ± 43,23a 

    41,21 ± 7,38 

 176,81 ± 20,29 

 

99,57 ± 16,56b 

56,73 ± 17,68b 

42,06 ± 9,39 

176,85 ± 35,87 

 

193,13 ± 16,37a 

165,33 ± 23,10a 

40,23 ± 9,06 

175,14 ± 28,00 

 

184.20 ± 15,38a 

186,33 ± 32,08a 

45,63 ± 7,60 

234,46 ± 50,91 

 

9,4 

12,9 

1,6 

0,7 

 

3 

3 

3 

3 

 

0.0002 

<0.0001 

0.2 

0.6 
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Продолжение таблицы 9 

Показатель N Осень Зима Весна Лето F df P 

Моноциты (кл./мкл) 

P. sungorus 

A. curtatus 

A. eversmanni 

C. cricetus 

 

10 

10 

8 

10 

 

296,22 ± 43,00 

420,97 ± 44,12ac 

309,21 ± 70,80a 

496,03 ± 87,10 

 

253,16 ± 25,87 

185,45 ± 35,88b 

335,55 ± 31,71a 

462,63 ± 79,49 

 

338,92 ± 36,45 

294,73 ± 37,34a 

196,74 ± 15,90 ab 

597,21 ± 100,03 

 

305,98 ± 19,40 

558,85 ± 55,60c 

156,96 ± 31,21b 

517,69 ± 75,78 

 

1,7 

27,6 

7,8 

0,3 

 

3 

3 

3 

3 

 

0,2 

<0,0001 

0,001 

0,8 

Базофилы (кл./мкл)* 

A. curtatus 

 

10 

 

46,40 ± 13,46ac 

 

16,95 ± 6,67b 

 

43,38 ± 9,46ac 

 

31,43 ± 6,51bc 

 

5,0 

 

3 

 

0,007 

 

Условные обозначения: Xср – средние значения; SE – ошибка средней; N – число животных; df – число степеней свободы; P – достоверность; 

a, b, с – одинаковыми буквами обозначены недостоверные различия между сезонами; * - содержание базофилов в крови других видов п/сем 

Cricetinae не превышало 0,1%, поэтому они не представлены в данной таблице. 
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4.6. Сезонные особенности гуморального иммунного ответа на  

Т-зависимый нереплицирующийся антиген 

 

Нами были проанализированы концентрации специфических антител (анти-

KLH IgM и анти-KLH IgG) в ответ на стимуляцию Т-зависимым антигеном (KLH) 

у четырёх модельных видов, демонстрирующих разные варианты гипотермии.   

Сезонные изменения уровней анти-KLH IgG 

В результате проведённых исследований нами было показано, что только у 

гибернирующих видов хомяков (обыкновенный хомяк и монгольский хомячок) 

была выявлена достоверная сезонная динамика соотношения отвечавших и не 

отвечавших к 10 дню после иммунизации особей. Причём не отвечавшие 

животные были зарегистрированы только в зимний период (χ2= 21.59, df=3, p 

<0.0001), летом все исследованные особи данных видов демонстрировали 

выраженный иммунный ответ (рис. 20). При этом не было выявлено достоверных 

различий по соотношению не отвечавших и отвечавших хомяков между 

гибернирующими видами (χ2 = 0.78, df=1, p=0.4).  

 

 

Рис. 20. Соотношение числа отвечающих и не отвечающих на иммунизацию особей у двух 

гибернирующих видов п/сем Cricetidae. Красным цветом обозначено число индивидов, не 

демонстрировавших анти-KLH IgG к 10 дню после иммунизации KLH. 
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При дальнейшем анализе только отвечавших особей у модельных видов 

было установлено, что уровень иммунного ответа зависел от вида (F=9.8, df=3, 

p<0.0001). Так, у джунгарского хомячка уровень иммунного ответа достоверно 

был достоверно выше по сравнению с остальными видами (p<0.001). Было 

обнаружено достоверное взаимодействие между факторами «вид животного» и 

«сезон года» (F=2.2, df=9, p=0.03); в частности, осенью уровень иммунного ответа 

у джунгарских хомячков был достоверно выше, чем у гибернирующих видов – 

обыкновенного хомяка (p=0.004) и монгольского хомячка (p=0.01), а летом  был 

достоверно  выше, чем у обыкновенного хомяка (p=0.02). Уровни иммунного 

ответа джунгарского хомячка и хомячка Роборовского в разные сезоны года не 

имели достоверных отличий между собой, а их сезонные колебания имели 

сходный характер. 

Сезон года не оказывал достоверного влияния на уровень иммунного ответа 

у исследуемых видов хомяков (F=0.8, df=3, p=0.5). 

В целом уровень анти-KLH IgG у гибернирующих видов снижался в осенне-

зимний период и достигал максимальных значений весной. В то время, как у 

торпирующих видов хомячков этот показатель достигал максимальных значений 

осенью, а затем снижался к весне (рис. 21). 
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Рис. 21. Сезонные изменения уровня специфических IgG у исследованных видов п/сем 

Cricetinae, демонстрирующих разные стратегии переживания ОЗП. По оси ординат 

представлены значения трансформированных данных. 

 

Сезонные изменения уровней анти-KLH IgM 

У двух гибернирующих видов (C. cricetus, A. curtatus) была выявлена 

достоверная сезонная динамика соотношения отвечающих и не отвечающих на 

иммунизацию особей: животные, не демонстрирующие иммунный ответ на 10 

день после иммунизации, регистрировались в только в осенне-зимний период 

(χ2=8.69, df=3, p=0.03) (рис. 22). При этом были обнаружены достоверные 

различия по соотношению не отвечающих и отвечающих хомяков между 

гибернирующими видами (χ2=5.47, df=1, p=0.02): у C. cricetus не отвечающие 

особи были зарегистрированы только осенью, а у A. curtatus – осенью и зимой. 

вид*сезон; LS Means

Current effect: F(9, 132)=2,1954, p=,02613

Effective hypothesis decomposition

Vertical bars denote 0,95 confidence intervals
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Рис. 22. Соотношение числа отвечающих и не отвечающих на иммунизацию особей у двух 

гибернирующих видов п/сем Cricetidae. Красным цветом обозначено число индивидов, не 

демонстрирующие анти-KLH IgM к 10 дню после иммунизации KLH. 

 

В результате дальнейшего анализа только отвечающих особей 

гибернирующих (C. cricetus, A. curtatus) и торпирующих (P. sungorus, P. 

roborovskii) видов было установлено, что ни сезон года (F=0.5, df=3, p=0.7), ни 

вид животного (F=1.5, df=3, p=0.2) не оказывали достоверного влияния на уровень 

анти-KLH IgM. При этом наблюдалось взаимодействие между факторами вид и 

сезон (F=2.4, df=9, p=0.01). Достоверные сезонные различия между видами были 

выявлены только между A. curtatus и P. sungorus: осенью уровень анти-KLH IgM 

у джунгарского хомячка был достоверно выше, чем у монгольского хомячка 

(p=0.03).  

У торпирующих видов хомячков наиболее высокий уровень анти-KLH IgM 

отмечался осенью, затем наблюдалась тенденция к его снижению зимой. У 

гибернирующих видов (C. cricetus, A. curtatus) отмечалась обратная тенденция: 

уровень специфических IgM постепенно повышался в осенне-зимний период и 

достигал максимальных значений весной, а затем снижался к лету (рис. 23). 

 



78 
 

 

Рис. 23.  Сезонные изменения уровня специфических IgМ у исследованных видов п/сем 

Cricetinae, демонстрирующих разные стратегии переживания ОЗП. По оси ординат 

представлены значения трансформированных данных.

вид*сезон; LS Means

Current effect: F(9, 125)=2,4393, p=,01366

Effective hypothesis decomposition

Vertical bars denote 0,95 confidence intervals

 вид

 C. cricetus

 вид

 A. curtatus

 вид

 P. roborovskii

 вид

 P. sungorus
осень зима весна лето

сезон

0,0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

0,6

0,7

0,8

0,9

1,0

у
р

о
в

е
н

ь
 a

n
ti

-K
L

H
 I

g
M



79 
 

ГЛАВА 5. ОБСУЖДЕНИЕ 

 

Многие виды мелких млекопитающих, сохраняющие активность в зимние 

месяцы, демонстрируют осеннее-зимнее снижение массы тела. Эта 

закономерность прослеживается и у джунгарских хомячков «Минусинской» 

филогруппы. Однако снижение массы тела у них оказалось менее выражено по 

сравнению с особями этого вида из основной части ареала (Heldmaier, 

Klingenspor, 2003; Müller et al., 2015). Так, исследованные нами P. sungorus 

демонстрировали снижение массы тела в осенний период, но уже в середине 

зимы, во время периода гетеротермии, наблюдалось ее увеличение (рис. 12). При 

этом на джунгарских хомячках, отловленных в основной части ареала, ранее было 

показано, что минимальные значения массы тела у них отмечаются именно в 

зимний период (Heldmaier, Klingenspor, 2003; Müller et al., 2015). Также ранее 

было установлено, что снижение массы тела у P. sungorus контролируется 

фотопериодом и снижается в условиях короткого светового дня (рис. 24а). У этого 

вида снижение массы тела при коротком фотопериоде связано в первую очередь 

со снижением жировой массы (рис. 24б) (Wade, Bartness, 1984; Bowers et al., 

2005), а уменьшение потребления корма является следствием регрессии веса тела 

(Wade, Bartness, 1984). На основании этих данных можно предположить, что у 

джунгарских хомячков «Минусинской» филогруппы в зимний период не 

происходит столь сильного истощения жировых запасов, как это отмечается для 

хомячков с основной части ареала. Возможно, выявленные различия между двумя 

филогруппами связаны с особенностями климата в местах обитания (например, 

характером снежного покрова).  
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Рис. 24. Фотопериодические изменения массы тела (а) и массы белой жировой ткани (б) 

у P. sungorus (по Bowers et al., 2005). Животных содержали в условиях длинного (LD) или 

короткого (SD) фотопериода в течение 5 или 10 недель. Жировая ткань отбиралась из 

нескольких участков: IWAT - паховая, EWAT – эпидидимальная, RWAT – забрюшинная. 

 

Сезонная динамика массы тела у двух сестринских видов рода Allocricetulus 

(рис. 13, рис. 14) была различной, несмотря на сходные паттерны 

физиологической гипотермии, которые данные виды демонстрируют в ОЗП. 

Однако в условиях нашего эксперимента монгольские хомячки чаще погружались 

в состояние гипотермии по сравнению с хомячками Эверсманна. Поскольку нет 

литературных данных о сезонных изменениях жировых запасов в организме 

монгольских хомячков, сложно однозначно ответить на вопрос, каковы 

механизмы снижения массы тела у этого вида в период гетеротермии. Оно может 

быть вызвано истощением запасов эндогенного жира, как это было описано для 

а 

б 

Короткий свет.день 

Длинный свет.день 

М
а

сс
а

 т
е
л

а
 (

г)
 

М
а

сс
а

 ж
и

р
о

в
о

й
 т

к
а

н
и

 (
г
) 

Недели 



81 
 

гибернирующего сирийского хомяка (Wang, Lee, 2011). Однако отсутствие 

нажировки перед спячкой у A. curtatus указывает на то, что эти запасы невелики 

по сравнению с истинными гибернаторами. Кроме того, на основании 

полученных нами данных о характере изменений уровня глюкокортикоидов у 

этого вида (см. раздел 4.3 результатов) и их участии в регуляции метаболизма (см. 

раздел 2.3 лит. обзора), можно предположить усиление глюконеогенеза в печени 

монгольского хомячка во время спячки, что косвенно подтверждает расходование 

липидов. Вместе взятые эти данные могут объяснить характер изменения массы 

тела этого вида. 

Отсутствие изменений массы тела в зимний период у хомячка Эверсманна 

было связано с меньшим количеством периодов гипотермии, а характер этих 

изменений оказался сходным с таковым у обыкновенного хомяка – оба вида 

демонстрировали повышение массы тела в ОЗП, которое было более выражено у 

C. cricetus (рис.15). Несмотря на существенные морфологические различия эти 

два рода являются филогенетически наиболее близкими (Neumann et al., 2006; 

Lebedev et al., 2018). 

Полученные нами данные о сезонной динамике массы тела у 

обыкновенного хомяка отличаются от известных для этого вида. В более ранних 

исследованиях (Masson-Pevet et al., 1994) было показано снижение массы тела у 

самцов Cricetus cricetus, содержащихся в условиях естественного светового и 

температурного режимов, с сентября по март, за которым следовал резкий набор 

веса к концу лета. Кроме того, было показано, что сезонные изменения массы 

тела, а также некоторых других физиологических параметров подчиняются 

строгому эндогенному ритму (Masson-Pevet et al., 1994). Однако недавние 

исследования, посвященные взаимосвязи между качеством принимаемой пищи и 

выраженностью баутов сна у этого вида, показали, что обыкновенные хомяки, 

потребляющие корма с высоким содержанием полиненасыщенных жирных 

кислот (ПНЖК), могут реже погружаться в состояние гипотермии, а сами бауты 

сна становятся у них короче (Siutz  et al, 2017; 2018). Так как в состав рациона 

экспериментальных животных в достаточном количестве входили семена 
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подсолнуха, богатые ПНЖК, и мы не регулировали специальным образом рацион 

исследуемых хомяков, это могло отразиться на характере их гибернации. 

Наблюдения за обыкновенным хомяком, проведенные в условиях городского 

парка (г. Симферополь), показали, что спячка продолжается рекордно короткое 

время для этого вида (1,5 месяца) и характеризуется длительными 

неравномерными периодами нормотермии между баутами сна (Surov et al., 2019). 

В условиях городского парка у животных также есть дополнительные источники 

корма (Feoktistova et al., 2013; Суров и др., 2015). 

Таким образом, на протяжении гетеротермного периода исследованные 

представители подсемейства Сricetinae демонстрировали иные паттерны 

изменения массы тела по сравнению с классическими гибернаторами, для 

которых характерно увеличение массы тела перед спячкой и снижение ее на 

протяжении гибернации (см. раздел 4.1). Так, монгольские и джунгарские 

хомячки достоверно снижали вес перед началом гетеротермного периода и 

демонстрировали плавное увеличение массы тела к его окончанию. Во время ОЗП 

масса тела хомячков Эверсманна оставалась на постоянном уровне. 

Обыкновенные хомяки демонстрировали постепенное увеличение массы тела на 

протяжении всего ОЗП. 

 

Незначительное повышение уровня кортизола в ОЗП, зафиксированное 

нами у самцов джунгарского хомячка (рис. 16), может отражать возросшие 

энергетические потребности этих животных в ответ на низкие температуры 

окружающей среды. 

Увеличение концентрации кортизола в крови исследованных нами самцов 

A. сurtatus во время спячки (рис. 17) может быть связано с частыми 

пробуждениями на протяжении гетеротермии. Ранее было показано, что 

самопроизвольные пробуждения требуют существенного количества энергии для 

разогрева тела до необходимой температуры. По некоторым данным до 60-80% 

энергии, расходуемой зимой во время спячки, используется именно в периоды 

кратковременных пробуждений (Wang, 1979). Как уже говорилось в разделе 3.1.3 
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спячка монгольского хомячка характеризуется более частыми по сравнению с 

истинными гибернаторами (суслики, сурки, ежи и др.) периодами гипотермии, но 

меньшей их продолжительностью (около 2-х суток). На основании этих данных 

можно предположить, что высокие базальные концентрации кортизола у A. 

curtatus в зимний период связаны с повышением энергетических затрат организма 

на процесс саморазогревания и поддержание метаболизма при частой смене 

баутов сна и бодрствования. 

Усиление адренокортикальной активности в ОЗП (рис. 18) отмечалось нами 

и у самцов хомячка Эверсманна, однако оно в меньшей степени было связано с 

энергетическими затратами на выходы из состояния гипотермии, а, скорее, 

отражало затраты на поддержание температурного гомеостаза в холодный период 

года. В целом, полученные нами данные о характере сезонных изменений 

базальных уровней кортизола у A. eversmanni согласуются с полученными ранее 

(Ушакова и др., 2010). 

Отсутствие достоверного снижения уровня кортизола во время спячки 

отличает монгольского хомячка и хомячка Эверсманна от истинных гибернаторов 

(таких, как например, суслики). Кроме того, A. eversmanni демонстрировал более 

высокие значения концентрации кортизола в сыворотке крови в течение всего 

года по сравнению с A. curtatus (Кузнецова и др., 2014). Предполагается, что 

выявленные различия во многом связаны с особенностями социального поведения 

двух сестринских видов: хомячок Эверсманна крайне агрессивен как к 

гетероспецификам, так и к конспецификам (в том числе особям 

противоположного пола) (Рюриков и др., 2003), в то время как монгольский 

хомячок не проявляет агрессии к конспецификам в лабораторных условиях 

(Феоктистова и др., 2013). Наблюдения за A. curtatus в природных условиях также 

подтверждают его толерантность по отношению к конспецификам: из одной норы 

было выловлено пять взрослых особей этого вида, которые там совместно 

находились (Банников, 1954). 

Как показали наши результаты, динамика базальных уровней кортизола у C. 

cricetus в период гетеротермии оказалась сходной с таковой, регистрируемой у 
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истинных гибернаторов (резкое снижение в период спячки, достоверный подъём 

после выхода из неё) (Колпаков и др., 1974), однако эти изменения были менее 

выражены. Сезонные изменения концентрации кортизола у обыкновенных 

хомяков после спячки согласуются с опубликованными данными для этого вида 

(Franceschini et al., 2007). 

Таким образом полученные нами данные о сезонной динамике 

базальных уровней кортизола у модельных видов п/сем Cricetinae отражают 

особенности энергетических потребностей исследованных животных на 

протяжении года и показывают взаимосвязь с характером гипотермии. 

 

Отсутствие резко выраженных сезонных колебаний уровня тестостерона у 

исследованных нами джунгарских хомячков (рис. 16), а также наличие среди них 

самцов, способных поддерживать тестостерон на высоком уровне даже в самые 

холодные месяцы года подтверждают возможность практически круглогодичного 

размножения этого вида и хорошо согласуются с наблюдаемыми в природе 

случаями зимнего размножения (Крыльцов, Шубин, 1964; Млекопитающие 

Казахстана, 1977). Кроме того, для P. sungorus ранее были выявлены возрастные 

изменения уровня циркулирующего ГСПГ: для молодых особей (как самцов, так и 

самок) характерен крайне высокий уровень ГСПГ, в то время как половозрелые 

хомячки демонстрируют очень низкие концентрации ГСПГ (Gustafson et al, 1989; 

Cates et al, 1995). Подобные изменения уровня ГСПГ не являются уникальными 

только для джунгарского хомячка, но также были обнаружены у молодых и 

половозрелых особей кроликов (Oryctolagus cuniculus) (Berger et al. 1980) и 

летучих мышей (Myotis lucifugus) (Gustafson, Damassa 1984). Низкие 

концентрации ГСПГ у половозрелых животных могут указывать на бо́льшую 

биодоступность свободной формы тестостерона для тканей организма. На 

основании вышеизложенного можно предположить, что самцы джунгарских 

хомячков, демонстрировавшие относительно невысокие уровни тестостерона, 

также являются репродуктивно активными наряду с самцами, обладающими 

высоким уровнем тестостерона. 
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Зарегистрированные нами сезонные колебания уровня тестостерона у P. 

sungorus отличаются от уже имеющихся в литературе. Для джунгарских хомячков 

ранее была показана регрессия гонад и связанное с ней ограничение размножения 

в зимний период (Hoffmann, Illnerová, 1986; Hoffmann, 1973; Gorman, Zucker, 

1995а,б; Штайнлехнер, Пухальский, 1999). Все эти изменения были 

зафиксированы в лабораторных условиях в результате манипуляций с длиной 

светового дня, при этом короткий фотопериод (менее 10ч света/ день) имитировал 

зимние дни, а длинный (более 15ч света/ день) – летние. Однако в природе на 

протяжении года животные подвергаются воздействию постепенно 

увеличивающихся или уменьшающихся фотопериодов. Сезонная репродукция не 

требуют воздействия очень длинного или короткого фотопериода (Gorman, 

Zucker, 1995а, б), реакция может проявляться в ответ на фотопериоды средней 

продолжительности (12-14 ч света/сутки) в зависимости от того, в каком 

контексте он находится. Таким образом, данный промежуточный фотопериод 

(например, 13 ч света/сутки) вызывает регрессию гонад, если ему предшествуют 

более длинные дни, или, наоборот, увеличение гонад, если ему предшествуют 

более короткие дни (Duncan et al., 1985; Hoffmann, Illnerová, 1986; Prendergast, 

Pyter, 2009). 

Таким образом, способность джунгарских хомячков к зимнему 

размножению, зафиксированная в природных условиях, и полученные нами 

данные о сезонной динамике уровня тестостерона в условиях естественного 

светового и температурного режимов могут  служить подтверждением гипотезы о 

том, что коротко живущие млекопитающие, такие как большинство грызунов, 

предпочитают стратегию постоянного размножения сезонному воспроизводству 

(Штайнлехнер, Пухальский, 1999). 

Динамика изменения концентрации тестостерона в крови самцов 

гибернирующих видов (A. curtatus, A. eversmanni и C. cricetus) (рис. 16-19) в 

целом согласуется с данными о сезонных колебаниях половых стероидов у 

многих зимоспящих животных. Снижение уровня тестостерона перед спячкой и 

низкие значения его концентрации в первой половине гибернации, а также 
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усиление секреции тестостерона во второй половине спячки, характерно для 

таких гибернаторов, как суслик Белдинга (Urocitellus beldingi) (Bushberg, Holmes, 

1985), золотистый суслик (Callospermophilus lateralis) (Barnes et al., 1988), 

уинтский суслик (Urocitellus armatus) (Ellis et al. 1983), европейский суслик (S. 

citellus) (Strauss et al., 2008), лесной сурок (Marmota monax) (Concannon et al. 

1989), хомяк Брандта (M. brandti) (Darrow et al. 1987), обыкновенный ёж (E. 

europaeus) (Saboureau, Dutourné, 1981). Так как период размножения истинных 

гибернаторов обычно очень короткий (например, 10-40 дней у жёлтого суслика (S. 

fulvus) (Васильева, Чабовский, 2016), активация половой системы в конце 

гетеротермного периода способствует быстрой подготовке к размножению. 

Однако, в отличие от облигатных гибернаторов, у исследованных нами самцов 

обыкновенного хомяка с факультативной спячкой концентрация тестостерона в 

крови достоверно повышалась уже в первой половине периода гетеротермии (с 

января), что может отражать ещё более раннюю активацию репродуктивной 

системы у этого вида и возможность удлинения таким образом репродуктивного 

периода. Сходные изменения концентрации тестостерона впоследствии были 

подтверждены нами в результате наблюдений за природной популяцией 

обыкновенного хомяка (Surov et al., 2019). Нами было показано увеличение 

сроков репродуктивного периода природной популяции этого вида в г. 

Симферополь (Surov et al., 2019) по сравнению с ранее известными данными 

(Nechay, 2000).  

На основании анализа полученных данных о сезонной динамике уровней 

тестостерона можно заключить, что у эверсманновых хомячков, для которых 

характерна менее длительная спячка с неравномерными периодами нормотермии 

(особенно для A. eversmanni), при благоприятных внешних условиях также 

возможно удлинение сроков размножения (с марта по сентябрь) (Воронцов, 1982). 

Таким образом, у представителей п/сем. Cricetinae, демонстрирующих 

факультативную спячку и кратковременные торпоры, уровень тестостерона 

повышается с середины зимы, что отражает более раннюю активацию 
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половой системы и возможность удлинения сроков репродуктивного 

периода. 

 

У исследованных нами модельных видов п/сем. Cricetinae в зимний период 

не наблюдалось выраженной гипогликемии (табл. 8), характерной для многих 

гибернаторов. Так, например, резкое снижение концентрации глюкозы в крови во 

время баута сна отмечалось у длиннохвостого суслика (U. undulatus) (Ануфриев, 

2008; Ху и др., 2014), крапчатого суслика (Spermophilus suslicus) (Калабухов, 

1985), обыкновенного ежа (E. europaeus) (Suomalainen, 1939, Biorck et al.,1956), 

лесного сурка (M. monax) (MсBirnie et al., 1953), а также в состоянии торпора – у 

чилоэского опоссума (D. gliroides) (Franco et al., 2013). Только у исследованных 

нами джунгарских хомячков отмечалась тенденция к снижению уровня глюкозы в 

период гетеротермии (табл. 8). Гибернирующие виды хомяков и хомячков, 

наоборот, демонстрировали повышение глюкозы зимой (достоверное у A. curtatus 

и на уровне тенденции – у C. cricetus и A. еversmanni). Отсутствие гипогликемии у 

исследованных нами видов может объясняться активным потреблением ими 

корма в межбаутовые периоды во время спячки, а также менее частыми 

периодами гипотермии. Ранее аналогичная картина была продемонстрирована для 

другого представителя п/сем. Cricetinae – сирийского хомячка (M. auratus), также 

потребляющего пищу в периоды межбаутовых пробуждений. Для него было 

показано, что концентрация глюкозы на протяжении спячки поддерживается на 

уровне, сходном с тем, который обнаруживается в состоянии нормотермии, в 

основном за счёт гликогенолиза в печени (Musacchia, Deavers, 1981). Было 

установлено, что во время периодических межбаутовых пробуждений 

представители этого вида преимущественно использовали углеводы в качестве 

источников энергии, о чём свидетельствовало резкое истощение запасов 

гликогена в печени и мышцах на поздних этапах пробуждения (Lyman, 

Leduc,1953).  

Достоверное повышение концентрации глюкозы у монгольского хомячка 

(табл. 8) в период гетеротермии наряду со снижением массы тела (рис.13) и 
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наблюдаемым уменьшением количества потребляемого корма может объясняться 

липолизом и усилением глюконеогенеза в зимний период, что также отмечается у 

облигатных гибернаторов. Однако более короткие и частые бауты сна у A. curtatus 

и возможность частично восполнять уровень глюкозы в крови за счёт 

потребления корма не приводят у него к резко выраженной гипогликемии. 

Повышение концентрации глюкозы в весенний период, зарегистрированное 

у всех исследованных нами видов хомяков и хомячков, также характерно и для 

других гетеротермных животных. Подобное увеличение концентрации глюкозы в 

весенний период было выявлено, например, у длиннохвостых сусликов (U. 

undulatus), и объяснялось интенсивно идущими синтетическими процессами 

(ростом животных, увеличением мышечной массы) в этот период (Ануфриев, 

2008). Вероятно, аналогичный механизм можно предположить и у представителей 

исследованных видов п/сем. Cricetinae. 

Уровень общего белка в крови достоверно повышался к зиме только у A. 

eversmanni, у остальных видов не наблюдалось достоверных сезонных изменений 

этого показателя (табл. 8). Однако причина этого явления у хомячков Эверсманна 

не была связана с изменением объёма плазмы (как это отмечается у истинных 

гибернаторов), о чём свидетельствует стабильный уровень альбумина. В 

сыворотке крови исследованных нами видов п/сем. Cricetinae в осеннее-зимний 

период не было обнаружено характерных для истинных гибернаторов изменений 

концентрации общего белка и альбумина. Так, например, у ежей (Suomalainen, 

Karppanen, 1956, 1961; Al-Badry, Taha, 1983), тринадцатиполосных сусликов 

(Galster, Morrison, 1966) и сирийских хомячков (South, Jeffay, 1958) в состоянии 

спячки уровень общего белка и альбумина повышался.  Также было установлено, 

что во время периодических пробуждений уровень белка в сыворотке крови 

обыкновенных ежей и сирийских хомячков возвращался к значениям, 

регистрируемым у этих животных в активном состоянии (South, Jeffay, 1958; Al-

Badry, Taha, 1983). Отсутствие подобных изменений у модельных видов, 

вероятно, было вызвано меньшей глубиной и продолжительностью периодов 

гипотермии по сравнению с истинными гибернаторами, а также возможностью 
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восстанавливать потери белка и альбумина во время периодических пробуждений 

за счет потребления корма.  

Снижение уровней общего белка и альбумина у P. sungorus в зимний 

период согласуется с данными, полученными для торпирующих животных. У 

чилоэского опоссума (D. gliroides) в состоянии торпора концентрации общего 

белка и альбумина достоверно снижались на 32% и 24%, соответственно, по 

сравнению с активным состоянием (Franco et al., 2013). 

Таким образом, у исследованных нами видов не происходит резкой 

перестройки метаболизма в осенне-зимний период, характерной для 

истинных гибернаторов. 

 

Как показали наши исследования, у модельных видов отсутствовали 

достоверные изменения числа циркулирующих эритроцитов (табл. 9) в период 

гетеротермии, что ранее было обнаружено только у некоторых гибернирующих 

(колумбийский суслик (U. columbianus) (Nansel, Knoche, 1972)), европейский 

суслик (S. citellus) (Bouma, 2010б)) и торпирующих (белоногий хомячок 

(Peromyscus leucopus) (Maclean et al., 1975)) видов (табл. 2). 

Тенденция к повышению числа эритроцитов в крови самцов джунгарского 

хомячка в зимний период согласуется с ранее опубликованными данными для 

этого вида (Puchalski, Heldmaier, 1986). 

Полученные нами данные о сезонных изменениях количества эритроцитов у 

обыкновенных хомяков отличаются от опубликованных ранее, в которых 

показано повышение числа циркулирующих эритроцитов в период спячки (Raths, 

1953; Lyman, Chatfield, 1956). На примере C. cricetus было показано, что 

повышенное число эритроцитов у гибернирующих животных наблюдалось в 

результате замедленного старения этих клеток: у C. cricetus продолжительность 

жизни эритроцитов увеличивалась в период спячки до 160 сут., в то время как 

этот же показатель для активных неспящих хомяков составлял 50-70 сут. (Brock, 

1960; Reznik et al., 1975). Несоответствие наших результатов и полученных ранее 
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(Raths, 1953; Lyman and Chatfield, 1955) можно объяснить факультативностью 

спячки у исследуемых нами обыкновенных хомяков, генетическими 

особенностями экспериментальных животных (принадлежность к другой 

митохондриальной линии, чем рассмотренные ранее), кроме того, используемые 

нами животные, принадлежали к городской популяции, что также может 

накладывать отпечаток на особенности их физиологии. Таким образом, наши и 

литературные данные показывают пластичность этого вида: животные могут как 

демонстрировать периоды гипотермии и, соответственно, увеличение числа 

эритроцитов, так и отсутствие спячки или редкие торпоры, и, в связи с этим, 

отсутствие изменений числа эритроцитов. 

Что касается особенностей изменения числа лейкоцитов в ОЗП, то резко 

выраженную лейкопению продемонстрировали только монгольские хомячки 

(табл. 8), что сближает этот вид с истинными гибернаторами. Данное явление 

присуще многим зимоспящим животным таким, как обыкновенный ёж (E. 

europeaus) (Suomalainen, Rosokivi, 1973), европейский суслик (S. citellus) (Bouma, 

2010б), берингийский суслик (U. parryii) (Tøien et al., 2001), длиннохвостый 

суслик (U. undulatus) (Novoselova et al., 2000), тринадцатиполосный суслик (I. 

tridecemlineatus) (Spurrier, Dawe, 1973), колумбийский суслик (U. columbianus) 

(Nanse1, Knoche, 1972), мексиканский суслик (Ictidomys mexicanus) (Larkin et al., 

1972) , лесная мышовка (Sicista betulina) (Wolk, 1985), обыкновенный хомяк (C. 

Сricetus) (Reznik et al., 1975) и сирийский хомячок (M. auratus) (Schalm’s…, 2010; 

Bouma et al., 2011). 

Поскольку снижение температуры тела оказывает прямое воздействие на 

миграцию лейкоцитов из кровяного русла в некоторые внутренние органы (Bouma 

et al., 2010б, 2011), отсутствие лейкопении у остальных модельных видов (A. 

eversmanni, C. cricetus, P. sungorus) и наблюдаемая вместо этого тенденция к 

снижению числа циркулирующих лейкоцитов в период гетеротермии связаны в 

первую очередь с характером гипотермии у этих видов (короткие редкие бауты 

сна, длительные периоды нормотермии).  При этом наши данные по динамике 
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количества лейкоцитов в зимний период у C. cricetus отличаются от более ранних, 

полученных на особях этого вида, для которых была показана лейкопения в 

период спячки (Reznik et al., 1975; Schalm’s…, 2010). Выявленные различия, 

вероятно, связаны с более длительными периодами гипотермии у ранее 

исследованных обыкновенных хомяков. 

У исследованных нами видов профиль крови не менялся на протяжении 

года (табл. 9), в то время как у некоторых истинных гибернаторов было 

обнаружено изменение профиля крови в период гетеротермии. Например, у 

малого (Spermophilus pygmaeus) и краснощекого (Spermophilus erythrogenys) 

сусликов кровь в состоянии спячки имела лимфоцитарный профиль (Алексеева, 

Юнкер, 1979), у тринадцатиполосных сусликов (I. tridecemlineatus), 

длиннохвостых сусликов (U. undulatus), черношапочных сурков (Marmota 

camtchatica) и сирийских хомяков (M. аuratus) (Алексеева, Юнкер, 1979) - 

нейтрофильный (Ануфриев, 2008). 

Таким образом, характер гипотермии (в первую очередь, частота и 

глубина баутов сна) исследованных видов п/сем. Cricetinae влияет на степень 

выраженности лейкопении. Наиболее резкие колебания числа лейкоцитов и 

лейкоцитарной формулы в зимние месяцы были зарегистрированы только у 

монгольского хомячка, демонстрирующего нестандартную короткую спячку с 

частыми баутами сна; это сближает его с истинными гибернаторами (Кузнецова и 

др., 2016). Отсутствие достоверных изменений числа циркулирующих лейкоцитов 

у A. eversmanni, C. cricetus, P. sungorus было связано с более редкими эпизодами 

гипотермии и меньшей их глубиной по сравнению с истинными гибернаторами. 

 

У четырёх модельных видов на протяжении года наблюдались сезонные 

изменения гуморального иммунного ответа на Т-зависимый антиген (KLH) 

(рис.21, 23). Уровни анти-KLH IgG и анти-KLH IgМ у гибернирующих видов C. 

cricetus и A. curtatus снижались в осенне-зимний период и достигали 
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максимальных значений весной. В то время, как у торпирующих видов P. 

sungorus и P. roborovskii уровни специфических антител достигали максимальных 

значений осенью, а затем снижались к весне. При этом в ОЗП у гибернирующих 

видов наблюдались особи, не отвечающие на иммунизацию. Для того, чтобы 

установить вероятную причину отсутствия анти-KLH иммуноглобулинов G у 

некоторых особей, нами были проведены дополнительные эксперименты с 

самцами монгольского хомячка (n = 6) в зимний период. При этом кровь брали не 

только на 10 день после иммунизации, но также на 16, 20, 24 и 31. У 3 из 6 самцов 

не наблюдалось анти-KLH IgG в сыворотке крови на 10 день после иммунизации 

(рис. 25).  Не отвечающие особи характеризовались задержкой в образовании 

антител к гемоцианину и начинали демонстрировать иммунный ответ лишь с 16 

дня после иммунизации (рис. 25). Это обстоятельство связано в первую очередь с 

резкими изменениями всех биологических функций во время периодов зимней 

гипотермии и подтверждает исследования, проведенные на гибернирующих 

тринадцатиполосных сусликах (I. tridecemlineatus) и хомяках Брандта (M. brandti) 

(Burton, Reichman, 1999; Bouma et al., 2010, 2013), которых также 

иммунизировали Т-зависимым антигеном. Однако в случае с 

тринадцатиполосными сусликами сообщалось о прерывании спячки после 

иммунизации (в качестве антигена использовался NP-овальбумин, 

адсорбированный на алюмокалиевые квасцы; внутрибрюшинное введение) 

(Bouma et al., 2013). В нашем исследовании иммунизация KLH не нарушала ритм 

гибернации, иммунизированные особи продолжали демонстрировать типичные 

для каждого вида паттерны спячки. Подобные различия могут быть связаны как с 

природой используемых антигенов, так и со способом их введения, а также дозой. 
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Рис. 25. Изменения относительного уровня специфических IgG у иммунизированных A. 

curtatus. Красным цветом выделены особи, не демонстрировавшие иммунный ответ на 10 день 

после иммунизации. 

 

Что касается анти-KLH IgМ, то без дополнительных исследований сложно 

выявить конкретные физиологические механизмы, ответственные за отсутствие 

специфических антител данного типа к 10 дню после иммунизации в осенний 

период у некоторых самцов обыкновенного хомяка и в осенне-зимний период у 

самцов монгольского хомячка. Наличие не отвечающих особей у обоих видов в 

осенний период может быть связано с физиологическими перестройками, 

происходящими в организме животных перед спячкой. В отличие от 

обыкновенных хомяков, не отвечающие особи среди самцов монгольского 

хомячка наблюдались также и зимой. Поскольку монгольские хомячки 

демонстрировали частые периоды гипотермии на протяжении спячки, то 

отсутствие анти-KLH IgМ у некоторых самцов может объясняться задержкой в их 

выработке, как это было продемонстрировано для анти-KLH IgG, однако для 

подтверждения этой гипотезы требуются дальнейшие исследования. 

Для джунгарских хомячков ранее было показано, что уровень анти-KLH IgG 

снижается при содержании хомячков в условиях короткого фотопериода по 
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сравнению с длинным фотопериодом (Yellon et al., 1999; Drazen et al., 2001, 2002; 

Demas, 2002). Наши результаты хорошо согласуются с этими данными и, наряду 

со многими другими исследованиями (Yellon et al., 1999; Drazen et al., 2001, 2002; 

Demas, 2002; Tian et al., 2018), не подтверждают гипотезу о зимнем усилении 

иммунной функции у животных, обитающих в условиях умеренного 

климатического пояса (Nelson, Demas, 1996). 
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5. ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

Исследованные нами виды п/сем. Cricetinae формируют ряд переходов 

между видами с круглогодичной активностью и облигатной гипотермией. 

Особенности демонстрируемых ими вариантов гипотермии отражаются на 

морфологических (масса тела), гематологических и биохимических показателях, 

гормональных перестройках и иммунных характеристиках. Круглогодичная 

активность с кратковременными торпорами, а также факультативная спячка 

являются более лабильными стратегиями переживания неблагоприятных условий 

ОЗП по сравнению с облигатной спячкой. С одной стороны, рассмотренные 

стратегии способствуют экономии энергоресурсов организма в наиболее 

холодные периоды года, а с другой – позволяют избежать многих негативных 

последствий длительной гипотермии. Кроме того, все исследованные нами виды с 

промежуточными вариантами гипотермии способны приступать к размножению 

гораздо раньше и дольше оставаться репродуктивно активными (в том числе за 

счёт сокращения эпизодов гипотермии и отсутствия нажировки перед спячкой). В 

то время как виды, демонстрирующие длительную облигатную спячку, 

испытывают значительный дефицит времени и энергии из-за очень короткого 

активного периода, в течение которого они должны успеть дать потомство и 

подготовиться к следующей спячке (рис. 26). 

К одним из несомненных преимуществ  рассмотренных нами вариантов 

гипотермии у модельных видов можно отнести поддержание в течение периода 

гетеротермии иммунного ответа на определённом уровне (за счёт реактивации 

иммунной системы во время частых межбаутовых пробуждений) либо сохранение 

активной иммунной функции (в случае отсутствия гипотермии), в то время как у 

облигатных гибернаторов наблюдается иммунная депрессия (рис. 26). 

Разнонаправленный характер гуморального иммунного ответа у модельных видов 

п/сем. Cricetinae связан со стратегией переживания ими неблагоприятного 

периода. 
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Таким образом, факультативная спячка и круглогодичная активность с 

торпорами являются более адаптивными стратегиями для переживания 

неблагоприятных условий ОЗП по сравнению с истинной спячкой. В целом 

длительная гипотермия отрицательно сказывается на выживании гетеротермных 

видов, особенно в изменяющихся климатических условиях. 
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Рис. 26 Схема жизненных циклов гетеротермных животных.  

ИСТИННЫЕ ГИБЕРНАТОРЫ 

• Спячка ДЛИТЕЛЬНАЯ 

• Сезон размножения: 

КОРОТКИЙ 

• Число выводков: 1 

• Физиологические изменения: 

РЕЗКИЕ 

• Гуморальный иммунный ответ:  

ДЕПРЕССИЯ в период спячки 

ФАКУЛЬТАТИВНЫЕ 

ГИБЕРНАТОРЫ 

• Спячка МЕНЕЕ ДЛИТЕЛЬНАЯ 

• Сезон размножения: КОРОТКИЙ 

• Число выводков: 2 

• Физиологические изменения: 

ПОСТЕПЕННЫЕ 

• Гуморальный иммунный ответ:  

макс. ВЕСНОЙ 

ТОРПИРУЮЩИЕ ЖИВОТНЫЕ 

• ТОРПОР 

• Сезон размножения: ДЛИННЫЙ 

• Число выводков: >3 

• Физиологические изменения: 

ПОСТЕПЕННЫЕ 

• Гуморальный иммунный ответ:  

макс. ОСЕНЬЮ 

Период гипотермии 

Период размножения 

Подготовка к спячке 
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6. ВЫВОДЫ 

 

1. У модельных видов подсемейства Cricetinae, демонстрирующих 

торпор (хомячки рода Phodopus) или нестандартную короткую спячку (хомячки 

рода Allocricetulus) масса тела в осеннее-зимний период снижается, а у видов с 

факультативной спячкой (род Cricetus) масса тела достоверно не меняется. Это 

резко отличает все модельные виды от классических гибернаторов, которые 

набирают массу тела перед спячкой и снижают её во время гибернации. 

2. Изменение уровня тестостерона у видов, демонстрирующих торпор 

(джунгарский хомячок), свидетельствует об их способности к практически 

круглогодичному размножению. У видов с нестандартной спячкой (хомячки 

Эверсманна) и факультативных гибернаторов (обыкновенный хомяк) сезонные 

изменения уровня тестостерона свидетельствуют о способности к размножению 

только в весеннее-летний период. Подъём уровня тестостерона у наиболее 

агрессивных видов (хомячок Эверсманна и обыкновенный хомяк) совпадает с 

подъёмом уровня кортизола. 

3. В осенне-зимний период у всех модельных видов, кроме 

монгольского хомячка, не обнаружено достоверных изменений в биохимических 

и гематологических показателях крови. Подобная картина отличает 

исследованные виды от «классических» гибернаторов, не питающихся во время 

зимней спячки. Однако наличие лейкопении в зимний период у монгольского 

хомячка свидетельствует о том, что по характеру гипотермии этот вид ближе к 

истинным гибернаторам. 

4. Торпирующие виды подсемейства Cricetinae, демонстрируют 

максимальный гуморальный иммунный ответ осенью, а гибернирующие – весной, 

что свидетельствует о разнонаправленном характере распределения иммунной 

защиты у видов с разными стратегиями переживания осеннее-зимнего периода. 
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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ 

 

aнти-KLH IgG – специфический иммуноглобулин G против гемоцианина 

анти-KLH IgМ – специфический иммуноглобулин М против гемоцианина  

БСА – бычий сывороточный альбумин 

ГГГ - гипоталамус-гипофиз-гонады 

ГГН – гипоталамус-гипофиз-надпочечники 

ГК - глюкокортикоиды 

ГСПГ – глобулин, связывающий половые гормоны 

ИФА – иммуноферментный анализ 

ЛГ – лютеинизирующий гормон 

ОЗП – осенне-зимний период 

ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты 

ФСГ – фолликулостимулирующий гормон 

IgM – иммуноглобулин M 

IgG – иммуноглобулин G 

KLH – keyhole limpet hemocyanin, гемоцианин фиссуреллы 
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ТЕРМИНЫ И ОПРЕДЕЛЕНИЯ, ПРИНЯТЫЕ В ДАННОЙ РАБОТЕ 

 

Баут сна: временной интервал от начала снижения температуры тела 

гетеротермных животных до возвращения к нормотермии. 

Гетеротермные животные: группа гомойотермных животных, способных в 

определенные периоды жизни снижать температуру тела ниже 

физиологической нормы.  

Гибернация (зимняя спячка): физиологическое состояние резко пониженной 

жизнедеятельности гетеротермных животных, характеризующееся 

периодическими, глубокими, непатологическими и активно 

контролируемыми изменениями ряда физиологических функций. 

Межбаутовое пробуждение: период времени от окончания одного баута сна до 

начала следующего, характеризующийся нормотермией. 

Нормотермия: физиологическое состояние, при котором гетеротермные 

животные демонстрируют температуру тела выше 35 °C. 

Облигатные гибернаторы: гетеротермные животные, демонстрирующие во 

время зимней спячки длительные регулярные бауты сна (от нескольких 

дней до нескольких недель) и кратковременные межбаутовые пробуждения 

(менее суток), во время которых они не питаются.  

Период гетеротермии: временной интервал, в течение которого животные 

демонстрируют снижения температуры тела, прерываемые эпизодами 

нормотермии; продолжительность периода гетеротермии определяется 

временем от первого эпизода снижения температуры тела до последнего. 

Торпор (оцепенение): физиологическое состояние гетеротермного животного, 

характеризующееся контролируемым снижением метаболизма, 

температуры тела (в среднем от 10 °C до 25 °C) и других жизненно важных 

функций на непродолжительное время (менее 24ч). 
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Факультативные гибернаторы: гетеротермные животные, демонстрирующие во 

время зимней спячки бауты сна (от двух до нескольких дней) и 

межбаутовые пробуждения (продолжительностью более 24ч), во время 

которых они питаются и выводят продукты метаболизма.  

Физиологическая гипотермия: контролируемое непатологическое снижение 

температуры тела гетеротермного животного на определённое время. 
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