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Для оценки участия мелатонина в регуляции полового созревания рыжей (Clethrionomys glareolus) и
красно-серой (C. rufocanus) полевок с мая по сентябрь изучали динамику сывороточного мелатонина
и сопряженность количества гормона с массой органов генеративной системы на индивидуальном
уровне. Количество гормона в крови измеряли в утренние часы (8.00–9.00). В мае и июне гормо-
нальный фон оценивали у перезимовавших самцов, изъятых из природы, в августе и сентябре –
у двухмесячных сеголеток, выращенных в виварии (самцов и самок). Моделируя различную плот-
ность населения, изучали зависимость количества мелатонина от данного фактора. При отсутствии
значимых межвидовых различий выявлен более высокий уровень мелатонина в крови у самцов по-
левок. Максимальный уровень гормона выявлен у перезимовавших особей обоих видов. У сеголе-
ток количество мелатонина ниже и уменьшается до минимальных значений в сентябре. Обнаруже-
ны различия чувствительности видов к повышению плотности населения. У сеголеток рыжей
полевки высокая плотность населения в сентябре сопровождается увеличением количества мелато-
нина в крови. У красно-серой полевки уровень мелатонина не зависит от социальных факторов.
Самцы и самки красно-серой полевки демонстрируют положительную корреляцию индивидуаль-
ных значений количества мелатонина в крови с массой репродуктивных органов (семенника и мат-
ки). У рыжей полевки связь между количеством мелатонина в крови и массой репродуктивных ор-
ганов не обнаружена. В целом, полученные результаты позволяют предполагать, что у исследуемых
видов высокий уровень мелатонина в условиях длинного дня способствует поддержанию функции
репродуктивной системы.
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Сезонность размножения – важная адаптив-
ная особенность животных, позволяющая им
осваивать территории с суровым климатом, где
пригодный для размножения период ограничен
по времени. Прекращение воспроизводства в не-
благоприятные сезоны экономит энергетические
ресурсы, позволяя перенаправить их на функции,
напрямую связанные с выживанием. В качестве
сигнального фактора окружающей среды, кон-
тролирующего сезонные ритмы репродукции,
выступает динамика фотопериода (Штайнлех-
нер, Пухальский, 1999; Bartness et al., 1993).

Нейрохимическим трансдуктором, превраща-
ющим нервные сигналы восприятия света в эндо-
кринный сигнал, является шишковидная железа
(Axelrod, 1974). Основной ее гормон, мелатонин,

участвует у млекопитающих в координации цир-
кадных ритмов и отвечает за контроль сезонных
ритмов (Hoffmann et al., 1981; Kalsbeek et al., 2000),
определяя сезонные различия массы тела, аппе-
тита, шерстного покрова, уровня метаболизма и
ряда других физиологических характеристик
(Bartness et al., 1993), в том числе репродуктивной
функции (Hoffmann, 1973; Brainard et al., 1982;
Kennaway, Rowe, 1995; Barrett, Bolborea, 2012). Из-
вестно, что эффекты мелатонина имеют противо-
положную направленность у животных, размно-
жающихся в условиях короткого (short-day (fall)
breeders) или длинного (long-day (spring) breeders)
дня. К первой группе относятся козы (Capra hir-
cus), овцы (Ovis aries) и олени (Cervus elaphus his-
panicus), у которых шишковидная железа и мела-
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тонин стимулируют размножение (Schulte et al.,
1981; Bittman et al., 1983; Mokhtar et al., 2016). Ко
второй группе относятся лошади (Equus caballus),
куньи и некоторые грызуны, у которых мелато-
нин, напротив, оказывает супрессивное воздей-
ствие на генеративную систему. Подобные эф-
фекты выявлены у джунгарского (Phodopus
sungorus), сирийского (Mesocricetus auratus), бело-
ногого (Peromyscus leucopus) хомячков (Hoffmann,
1973; Goldman et al., 1979; Glass, Knotts, 1987) и ла-
бораторных крыс (Rattus norvegicus) (Jarrige et al.,
1990; Colmenero et al., 1991). Все эти виды имеют
продолжительность жизни в несколько лет, и ме-
латонин у них обеспечивает ежегодные сезонные
изменения активности репродуктивной системы.
В то же время существует обширная группа так
называемых грызунов “эфемеров”, продолжи-
тельность жизни которых составляет от несколь-
ких месяцев до полутора лет. Такие виды участву-
ют в размножении только 3–4 месяца, принося за
это время несколько пометов. Однако, в зависи-
мости от условий среды, эта возможность реали-
зуется либо в год рождения, либо на следующий
год (Оленев, 2002). Одним из факторов среды,
определяющих выбор траектории их развития,
является динамика фотопериода. В частности,
показано, что длина светового дня влияет на ско-
рость роста и полового созревания горной (Micro-
tus montanus) (Pinter, 1968; Petterborg, 1978) и ры-
жей (Clethrionomys glareolus) полевок (Kruszek,
1986). Вместе с тем, роль мелатонина в регуляции
полового созревания таких видов практически не
изучена.

В качестве объектов исследования выбраны
два вида лесных полевок: рыжая (Clethrionomys
glareolus Schreb. 1780) и красно-серая (Clethriono-
mys rufocanus Sund. 1846), которые, несмотря на
систематическую близость и сходство экологиче-
ских требований, различаются особенностями
процессов воспроизводства. У красно-серой по-
левки в текущем году приступают к размножению
только сеголетки, родившиеся до середины июля
(Kaneko et al., 1998; Kravchenko et al., 2012), тогда
как у рыжей, в условиях низкой плотности насе-
ления, возможно половое созревание особей, ро-
дившихся в конце июля и даже в августе (Кра-
вченко и др., 2016). Эти различия могут быть свя-
заны с видовыми особенностями пинеальных
механизмов, регулирующих скорость полового
созревания, что может найти отражение в разли-
чиях сезонной динамики уровня мелатонина.

Таким образом, целью данной работы была
оценка роли мелатонина в регуляции полового
созревания двух видов лесных полевок. Если
предположить участие мелатонина в сезонном
подавлении размножения исследуемых видов,
можно ожидать следующие результаты: 1 – повы-
шение уровня мелатонина в крови в июле–авгу-
сте; 2 – более раннее сезонное повышение уровня
мелатонина у сеголеток красно-серой полевки;
3 – отрицательную корреляцию уровня мелато-

нина в крови с массой репродуктивных органов.
Для проверки данного предположения в настоя-
щей работе изучали динамику количества мела-
тонина в сыворотке крови у исследуемых видов с
мая по сентябрь, а также оценивали сопряжен-
ность количества гормона с массой органов гене-
ративной системы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Отлов и содержание животных

В работе использовали зимовавших самцов ис-
следуемых видов, отловленных в окрестностях
г. Томска в мае–июне (по 10 особей рыжей и
красно-серой полевки) и сеголеток (самцов и са-
мок), родившихся в июне (n1 = 27 и n2 = 14, соот-
ветственно, первого и второго видов) и июле
(n1 = 28 и n2 = 31) 2014 г. от изъятых из природы
беременных самок. Перезимовавших особей в те-
чение двух суток после отлова передерживали в
виварии в индивидуальных садках для снятия
стресса, связанного с отловом, затем брали кровь
для анализа. Беременных самок помещали в ви-
варий, где содержали индивидуально в стандарт-
ных пластиковых садках для лабораторных мы-
шей размером 25 × 40 × 12 см при естественных
температуре и фотопериоде. В качестве корма для
животных использовали овес, яблоки и свежую
траву, которые, как и воду, предоставляли без
ограничений. Точную дату рождения полевок
определяли путем ежедневных утренних прове-
рок (9.00–10.00) садков с беременными самками.
Для моделирования различной плотности насе-
ления применяли два варианта выращивания.
Спустя 20 дней после рождения (это возраст
окончания молочного вскармливания и есте-
ственного расселения потомков (Тупикова,
1964)) общее число пометов – 21, поделили на две
группы, не различающиеся по среднему размеру
выводка (тест Манна-Уитни: 13 выводков рыжей
полевки (Z = 0.00, n1 = 6, n2 = 7, p = 1.0) и 8 выводков
красно-серой полевки (Z = 0.58, n1 = 4, n2 = 4, p = 0.5).
Особей из первой группы пометов поместили в
индивидуальные садки, имитируя низкую плот-
ность населения. Особей из второй группы поме-
тов продолжали содержать в составе выводков
совместно с матерями, моделируя высокую плот-
ность. Сеголеток выводили из эксперимента в
возрасте 60 дней, соответственно, в августе и сен-
тябре. Возраст изъятия животных был выбран в
связи с наличием данных о том, что полевки ис-
следуемых видов в зависимости от сроков рожде-
ния и плотности населения достигают половой
зрелости в возрасте от одного до двух месяцев
(Kravchenko et al., 2016).

При изучении сезонной и возрастной динами-
ки уровня мелатонина выделяли две возрастные
группы: “зимовавшие” и “сеголетки” с двумя ка-
тегориями в каждой в зависимости от сроков взя-
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тия пробы. Первая группа имела категории “май”
и “июнь”, а вторая – “август” и “сентябрь”.

В качестве показателей полового созревания
использовали массу семенника и наличие спер-
матогенеза у самцов, а также массу матки с яич-
никами у самок. Сперматогенез диагностировали
по наличию сперматозоидов в мазке из каудаль-
ной части эпидидимиса. Половозрелыми считали
самцов с массой семенника более 100 мг при на-
личии активного сперматогенеза (Тупикова, 1964).

Сбор и хранение образцов
Сезонная динамика выявлена для многих ха-

рактеристик уровня мелатонина: длительности и
амплитуды ночного пика, акрофазы, среднего и
суммарного количества гормона, выделяемого в
течение ночи или суток (Brainard et al., 1982; Gar-
cia et al., 2003; Todini et al., 2011). Практически все
измеряемые параметры меняются в годовом цик-
ле согласованно: круглосуточное измерение ме-
латонина с четырехчасовым интервалом выявило
однонаправленные достоверные сезонные изме-
нения уровня гормона в крови практически в
каждом временнóм интервале у человека (Touitou
et al., 1984; Asplund et al., 1995) и пальмовой белки
(Funambulus pennanti) (Gupta et al., 2013). В связи с
этим, в нашей работе в качестве параметра, ха-
рактеризующего уровень мелатонина в крови, мы
использовали количество этого гормона в утрен-
ние часы. Образцы крови получали при декапита-
ции животных, которую проводили с 8.00 до 9.00.
В сентябре, в связи с недостаточностью есте-
ственного освещения, во время работ использо-
вали красный свет. Все процедуры с животными
осуществляли в соответствии с требованиями Ко-
миссии по биоэтике Биологического института
Национального исследовательского Томского го-
сударственного университета, согласованными с
Европейской конвенцией о защите позвоночных
животных для экспериментов или в иных науч-
ных целях (ETS N 123 от 18 марта 1986 г.). Про-
бирки с кровью немедленно помещали в холод
(4°C) на 2 ч, затем образцы центрифугировали
при 3000 об/мин в течение 20 мин при 4°C. Полу-
ченную сыворотку хранили до проведения анали-
за при –25°C. Всего было получено 120 образцов
сыворотки, соответственно 65 – рыжей и 55 –
красно-серой полевки.

Определение уровня мелатонина
Определение уровня мелатонина в сыворотке

осуществляли с помощью иммуноферментного
анализа с использованием наборов реагентов
Melatonin (Rat) ELISA Kit (#40-371-25005; Gen-
Way Biotech Inc., USA), который проводили в со-
ответствии с инструкциями производителя. Со-
гласно характеристикам производителя кроссре-
активность для 5-Methoxy-Tryptophole составляет
1.2%, N-Acetyl-Serotonin – 1.2%, 5-Methoxy-

Tryptamine – 2.5%, для остальных субстратов <
< 0.01%. Коэффициент вариаций для оценки
внутри планшета при концентрации образца 8.8–
151.7 пг/мл составляет 3.0–11.4%, между планше-
тами (при 5.6–134.3 пг/мл), соответственно 6.4–
19.3%. Стандарты наносили на каждый планшет.
Мелкие размеры лесных полевок обусловили не-
достаточный для анализа объем получаемых
проб. В связи с этим 150 мкл сыворотки доводили
до необходимого объема физраствором с после-
дующим пересчетом результатов. Количествен-
ный анализ проводили с помощью измерения
оптической плотности на Мультискан ТЕКАН
(GmbH, Австрия).

Статистическая обработка

Полученные данные имели нормальное рас-
пределение (Kolmogorov-Smirnov test, d = 0.05,
p > 0.2), поэтому для анализа использовали пара-
метрическую статистику. Степень влияния ана-
лизируемых факторов оценивали с помощью
однофакторного и многофакторного дисперси-
онного анализа ANOVA. Сравнение средних про-
водили LSD-тестом (метод наименьшей досто-
верной разницы). Различия в размерах выводков
изучали с помощью теста Манн-Уитни. Уровень
корреляции показателей оценивали линейным (r)
коэффициентом Пирсона.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовые и половые различия уровня мелатонина

Средневидовые значения мелатонина в крови
составляли 60.3 ± 2.7 пг/мл (n = 65) у рыжей по-
левки и 54.9 ± 3.0 пг/мл (n = 55) – у красно-серой
(p = 0.18, LSD-тест). Пределы изменчивости этого
показателя среди перезимовавших животных бы-
ли весьма сходны: 50.9–118.0 пг/мл (n = 10) у ры-
жей полевки и 58.6–116.5 пг/мл (n = 10) у красно-
серой. У сеголеток размах вариаций уровня гор-
мона был выше, чем у зимовавших и также был
близок у обоих видов: 22.9–93.8 пг/мл и 20.5–
77.8 пг/мл соответственно, для самцов (n = 30) и
самок (n = 20) рыжей полевки и 24.0–75.9 пг/мл и
24.7–73.8 пг/мл – для самцов (n = 28) и самок
(n = 17) красно-серой. Согласно результатам
двухфакторного ANOVA (факторы “вид” и “пол
особи”), количество мелатонина в крови полевок
зависело от обоих факторов (F(1,116) = 4.5, p < 0.04;
F(1,116) = 16.3, p < 0.001, соответственно). Однако
совместное влияние на рассматриваемый показа-
тель вида и пола особи показано не было (F(1,116) =
= 2.2, p = 0.14). Средние значения составляли
64.2 ± 3.3 пг/мл (n = 40) и 54.0 ± 4.1 пг/мл (n = 25),
соответственно для самцов и самок рыжей полев-
ки (p = 0.054, LSD-тест), 61.7 ± 3.4 пг/мл (n = 38)
и 39.6 ± 5.0 пг/мл (n = 17) – для самцов и самок
красно-серой (p < 0.001, LSD-тест). В связи с об-
наруженными половыми различиями показателя
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дальнейший анализ проводили отдельно для сам-
цов и самок каждого вида.

Сезонная динамика мелатонина

У самцов исследование количества мелатони-
на в сыворотке крови двухфакторным дисперси-
онным анализом (факторы: “вид”, “месяц взятия
пробы”) показал, что этот параметр не зависел от
вида животных (F(1,70) = 0.65, p = 0.4), был обу-
словлен сроками взятия пробы (F(3,70) = 16.7, p <
< 0.0001), а также совместным действием рас-
сматриваемых факторов (F(3,70) = 2.8, p < 0.05). Се-
зонная динамика рассматриваемого показателя
имела, в целом, сходный характер у обоих видов
(рис. 1): максимальным уровнем мелатонина от-
личались перезимовавшие полевки, изъятые в
июне, тогда как сеголетки демонстрировали се-
зонное снижение гормонального фона. В то же
время, была заметна определенная видовая спе-
цифика: у самцов рыжей полевки достоверное
уменьшение уровня мелатонина происходило
только в сентябре (p < 0.01 и p < 0.04, по сравне-
нию с июнем и августом), тогда как все остальные
исследованные группы слабо различались между
собой. Напротив, у самцов красно-серой полевки
перезимовавшие особи, вне зависимости от сро-
ков изъятия, имели более высокий гормональный
фон по сравнению с сеголетками, не различаю-
щимися по уровню мелатонина между собой.
В отличие от самцов, сезонная динамика уровня
мелатонина у самок, представленных в исследо-
ваниях только сеголетками, не имела видовых
различий (F(1,38) = 1.7, p = 0.2). Количество гормо-
на определялось месяцем взятия пробы (F(1,38) =
= 17.7, p < 0.0002) и не зависело от совместного
действия этих факторов (F(1,38) = 2.0, p = 0.17). Ры-
жие и красно-серые полевки, выведенные из экс-
перимента в августе, не отличаясь по уровню гор-
мона между собой (p = 0.95) и от самцов своего
вида, изъятых в этом же месяце (p = 0.08 и p = 0.99,

соответственно, рыжие и красно-серые полевки),
имели более высокие показатели по сравнению с
сентябрьскими особями (p < 0.03, p < 0.001). Зна-
чимые межполовые различия показателя были
выявлены только в сентябре у красно-серой по-
левки, когда самки этого вида отличались от
самцов более низкой концентрацией мелатонина
(p < 0.01).

Сопряженность количества мелатонина 
с репродуктивными показателями

Влияние уровня сывороточного мелатонина
на половое созревание оценивали только у сам-
цов. Так как все перезимовавшие самцы, изъятые
из природных условий в мае и июне, были поло-
возрелыми, анализ ограничили сеголетками, ро-
дившимися в виварии. Согласно результатам
однофакторного ANOVA (фактор – “половое со-
зревание”), у рыжей полевки количество мелато-
нина в крови не зависело от полового созревания
особей (F(1,28) = 0.14, p = 0.7), а группы половозре-
лых и неполовозрелых самцов не различались по
средним значениям показателя (59.3 ± 4.1, n = 20
и 61.9 ± 5.8, n = 10, соответственно; p = 0.7,
LSD-тест). У красно-серой полевки связь поло-
вого созревания и количества гормона обнаружи-
валась на уровне тенденции (F(1,26) = 3.7, p < 0.06),
причем половозрелые особи отличались более
высоким уровнем мелатонина (58.5 ± 4.8, n = 9;
p < 0.06, LSD-тест) от неполовозрелых (47.3 ± 3.3,
n = 19).

Корреляционный анализ, проведенный с уче-
том зимовавших особей и сеголеток, показал, что
и у самцов (r = 0.19, n = 40, р > 0.05) и у самок
(r = –0.23, n = 25, р > 0.05) рыжей полевки сопря-
женность индивидуальных значений массы ре-
продуктивных органов с количеством мелатони-
на в крови не наблюдалась. Напротив, самцы и
самки красно-серой полевки демонстрировали
значимую положительную связь этих показате-
лей (r = 0.61, n = 38, р < 0.05 и r = 0.63, n = 17,
р < 0.05 соответственно).

Для проверки выявленных зависимостей про-
вели оценку связи индивидуальных значений
рассматриваемых показателей в отдельные ме-
сяцы. Такой анализ не выявил значимой корре-
ляции количества мелатонина в крови с массой
репродуктивных органов ни у одного из видов:
(r = –0.45…–0.04, р > 0.05; r = –0.47…–0.19,
р > 0.05), соответственно для самцов и самок
рыжей полевки и (r = –0.53…–0.21, р > 0.05; r =
= –0.13…–0.62, р > 0.05) – для самцов и самок
красно-серой полевки.

Влияние условий содержания

Эффекты социального окружения на уровень
мелатонина в крови оценивали у самцов и самок
сеголеток, выращенных в виварии. Согласно ре-

Рис. 1. Сезонная динамика содержания мелатонина в
сыворотке крови самцов двух видов лесных полевок.
Одинаковыми цифрами обозначены средние, не раз-
личающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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зультатам трехфакторного ANOVA (“вид”, “усло-
вия содержания”, “месяц взятия пробы”), коли-
чество гормона в крови самцов полевок зависело
от всех этих факторов (F(1,50) = 4.3, p < 0.04; F(1,50) =
= 13.3, p < 0.001 и F(1,50) = 8.1, p < 0.007, соответ-
ственно), однако совместное их влияние выявле-
но не было (F(1,50) = 0.9, p = 0.3). Детальный анализ
показал, что условия содержания имели значение
только для особей рыжей полевки (рис. 2). Их воз-
действие на уровне тенденции (p = 0.09) обнару-
живалось в августе и достигало уровня достовер-
ности в сентябре (p < 0.001). Напротив, у самцов
красно-серой полевки социальные условия не
оказывали влияния на уровень мелатонина, опре-
деляя в то же время характер сезонной динамики
этого показателя. В частности, сезонное сниже-
ние гормонального фона наблюдалось только в
условиях группового содержания (p < 0.03).

У самок исследуемых видов ANOVA с фактора-
ми “вид”, “условия содержания” и “месяц взятия
пробы” выявил значимое влияние на гормональ-
ный фон последнего фактора (F(1,34) = 8.1, p < 0.007)
и, на уровне тенденции, влияние вида (F(1,34) = 4.0,
p = 0.054). Действие социального окружения без
учета двух других факторов было не достоверно
(F(1,34) = 0.4, p = 0.5), однако этот фактор опреде-
лял количество мелатонина совместно с видом
животных (F(1,34) = 6.2, p < 0.02) и сроками их изъ-
ятия (F(1,34) = 6.0, p < 0.02). Вместе с тем, эффект
совокупного действия всех трех рассматриваемых
факторов был не значим (F(1,34) = 1.8, p = 0.2). Так
же как у самцов, влияние условий содержания об-
наруживалось только у рыжей полевки: в сентяб-
ре групповое содержание сопровождалось ростом
уровня мелатонина в крови самок этого вида
(рис. 3). Сезонная динамика гормонального фо-
на у самок рыжей и красно-серой полевки зависе-
ла от социального окружения. У рыжей полевки
осеннее снижение количества мелатонина проис-
ходило только в условиях низкой социальной

плотности (p < 0.001), тогда как у красно-серой
полевки сезонное уменьшение показателя (p <
< 0.002) наблюдалось как в условиях низкой
плотности, так и, на уровне тенденции (p = 0.052),
при содержании животных в выводковых группах.

ОБСУЖДЕНИЕ
Видовые и половые различия уровня мелатонина

Определяясь сезонной и суточной динамикой
фотопериода, количество вырабатываемого эпи-
физом мелатонина варьирует в широких пределах
как внутри одного вида, так и между видами.
В ряде случаев систематически близкие виды ха-
рактеризуются достаточно сходными значениями
гормонального фона. В частности, муфлон и ов-
ца-меринос, демонстрируют одинаковую сред-
нюю амплитуду мелатонина (Santiago-Moreno et al.,
2005). В то же время в других исследованиях, об-
наружены значимые различия ночного уровня
гормона у двух пород домашней козы (Todini et al.,
2011). Исследования, проведенные на 36 линиях
лабораторной мыши (Mus musculus), показали,
что количество мелатонина, которое определяет-
ся генетическими особенностями, может сильно
изменяться даже внутри одного вида. Макси-
мальные ночные значения гормона, содержаще-
гося в пинеальной железе, различаются между
разными линиями в 6 раз, составляя от 24 до
150 пг/железу (Goto et al., 1989). В то же время,
столь разные виды, как лабораторная крыса (Rat-
tus norvegicus) линии Вистар (Kawashima et al.,
1984) и джунгарский хомяк (Lerchl, Schlatt, 1992)
характеризуются сходными значения ночного
максимума мелатонина, отличаясь при этом в не-
сколько раз по этому показателю от пальмовой
белки (Funambulus pennanti) (Gupta et al., 2013).

Выявленная нами большая внутривидовая ва-
риабельность уровня мелатонина в крови двух ви-
дов лесных полевок говорит о значительном гене-

Рис. 2. Сезонная динамика количества мелатонина в
крови самцов сеголеток двух видов полевок при раз-
личных условиях содержания. Одинаковыми цифра-
ми обозначены средние, не различающиеся по крите-
рию LSD (p < 0.05).
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личных условиях содержания. Одинаковыми цифра-
ми обозначены средние, не различающиеся по крите-
рию LSD (p < 0.05).
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тическом разнообразии их популяций по этому
показателю, высокая степень наследственной
обусловленности которого была показана неод-
нократно (Goto et al., 1989; Gomez-Brunet et al.,
2002; Gomez-Brunet et al., 2010). Обращает на себя
внимание разный уровень изменчивости этого
показателя у перезимовавших животных и сего-
леток. Меньшая вариабельность количества ме-
латонина у перезимовавших полевок, вероятно,
является следствием большей генетической од-
нородности этой группы по сравнению с сеголет-
ками, которые родились в разные календарные
сроки, играют разные экологические роли в по-
пуляции (Оленев, 2002) и, следовательно, отлича-
ются особенностями эндокринной регуляции.
Отсутствие значимых различий по уровню мела-
тонина в крови между исследуемыми видами, на
наш взгляд, может быть следствием как их систе-
матической близости, так и высокой степени
внутривидовой изменчивости этого показателя.
Вместе с тем, выявленные особенности сезонной
динамики, связанные с более выраженным сни-
жением гормонального фона у красно-серой по-
левки, несомненно, отражают видовую специфи-
ку регуляторных механизмов.

Исследования, посвященные анализу половых
различий уровня мелатонина крайне малочис-
ленны. В тех немногих работах, где специально
рассматривается данный аспект изменчивости
количества гормона, авторы отмечают либо от-
сутствие половых различий по этому показателю
(Коркушко и др., 2004), либо описывают более
высокий уровень мелатонина у особей женского
пола (Touitou et al., 1985; Ghosh et al., 2014). Со-
гласно нашим данным, самки обоих исследуемых
видов демонстрировали более низкий по сравне-
нию с самцами уровень мелатонина в сыворотке
крови, что, на наш взгляд, может отражать специ-
фику исследуемой группы.

Сезонная динамика мелатонина

Согласно современным представлениям, су-
точный ритм секреции мелатонина имеет сезон-
ную динамику, обусловленную изменениями фо-
топериода. Сезонным изменениям подвержены
многие характеристики этого ритмического про-
цесса, однако основным синхронизирующим
сигналом считают динамику продолжительности
ночного пика секреции мелатонина (Carter, Gold-
man, 1983). Вместе с тем, выявлен целый ряд ви-
дов гомойотермных животных, у которых на про-
тяжении некоторой части года суточный ритм
продукции мелатонина полностью отсутствует.
Так, у домашних свиней ритм наблюдается толь-
ко при фотопериоде 12С : 12Т, исчезая в условиях
короткого 8С : 16Т или длинного 16С : 8Т дня
(McConnell, Ellendorff, 1987; Minton et al., 1989).
У обыкновенного хомяка (Cricetus cricetus) в есте-
ственных условиях суточный ритм мелатонина

отсутствует в мае–июле, но обнаруживается в
конце репродуктивного сезона и зимой (Vivien-
Roels et al., 1992). Отсутствие суточного ритма в
определенное время года выявлено также у кенгу-
ру (Macropus eugenii) (McConnell, 1986) и пингви-
на (Aptenodytes forsteri) (Mishe et al., 1991). Эти
факты заставляют предполагать, что для передачи
фотопериодической информации в мозг исполь-
зуется не только продолжительность ночного пи-
ка, но и, в целом, амплитуда суточного цикла сек-
реции мелатонина (Vivien-Roels et al., 1992).

Анализ литературы говорит о том, что сезон-
ная динамика количества мелатонина у млекопи-
тающих, размножающихся в различные сроки,
часто имеет сходный характер с минимальными
значениями в осенний период. У человека, в за-
висимости от пола и возраста, максимальный
уровень гормона отмечают весной или в начале
лета (апрель–июнь). В течение лета он постепен-
но снижается, достигая минимальных значений
осенью (октябрь–ноябрь) и остается на низком
уровне до января–февраля, когда вновь начинает
повышаться (Touitou et al., 1984; Asplund et al.,
1995). Подобную картину демонстрируют многие
копытные: у благородного оленя (Cervus elaphus
hispanicus) суммарное количество гормона, про-
дуцируемого в течение ночи, сохраняется на вы-
соком уровне с января по март, снижаясь затем до
минимального уровня к концу сентября (Garcia
et al., 2003). Сезонное снижение от февраля–мар-
та к августу–сентябрю (причем в апреле уровень
был выше, чем в августе, несмотря на одинаковую
длину дня) было выявлено у домашних овец и му-
флона (Ovis orientalis musimon) (Santiago-Moreno
et al., 2005; Todini et al., 2011). У грызунов годовая
динамика мелатонина также носит сходный ха-
рактер: среднесуточный уровень этого гормона у
сирийского хомяка в условиях естественного фо-
топериода максимален с декабря по март, затем, в
течение лета, снижается до минимальных значе-
ний в сентябре (Brainard et al., 1982). В то же время
в литературе имеются сведения о другой картине
сезонной динамики этого показателя. Так, у до-
машних коз в условиях тропического муссонного
климата минимальный уровень мелатонина от-
мечают в апреле–июне, затем показатель увели-
чивается в сезон муссонов и достигает макси-
мальных значений в зимний (ноябрь–январь) пе-
риод (Ghosh et al., 2014).

Лесные полевки, к которым относятся иссле-
дуемые виды, с точки зрения изучения сезонной
динамики продукции мелатонина, являются уни-
кальными животными. Наличие летних коротко-
живущих когорт, значительно усложняет такие
исследования, с одной стороны из-за очень ко-
роткого срока жизни этих особей, а с другой – из-
за невозможности отделить сезонную изменчи-
вость количества мелатонина в крови от возраст-
ной. В настоящей работе анализировались особи,
принадлежащие к двум различным когортам. Ко-
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личество гормона весной и в начале лета оцени-
вали у долгоживущих зимовавших зверьков, а в
конце лета и осенью – у сеголеток, большая часть
которых относится к короткоживущим полевкам.
В то же время, некоторые из этих зверьков, не
прошедшие полового созревания, могут войти в
число зимующих особей. Полученные нами ре-
зультаты не поддержали предложенную изна-
чально гипотезу о сезонном росте уровня мелато-
нина. Картина сезонной динамики уровня мела-
тонина у рыжей и красно-серой полевок, в целом,
имела сходный вид: максимальный уровень гор-
мона у обоих видов был отмечен у перезимовав-
ших особей. У сеголеток количество гормона в
крови снижалось, достигая минимальных значе-
ний в сентябре. Обнаруженное нами более раннее
сезонное появление самцов с низким уровнем
мелатонина у красно-серой полевки, на наш
взгляд, может быть связано с особенностями ре-
гуляции процесса воспроизводства этого вида, у
которого созревание сеголеток прекращается на
месяц раньше, чем у рыжей полевки. С учетом
описанной в литературе положительной зависи-
мости количества продуцируемого эпифизом ме-
латонина от размеров железы и количества пине-
алоцитов (Coon et al., 1999; Brunet et al., 2002), по-
лученные результаты хорошо согласуются с
выявленным ранее уменьшением размеров эпи-
физа у этих видов от весны к осени (Кравченко,
Ярцев, 2016). Одной из причин, объясняющих
адаптивность осеннего снижения уровня мелато-
нина, на наш взгляд, может быть физиологиче-
ский антагонизм мелатонина и глюкокортикои-
дов, убедительно продемонстрированный для че-
ловека и грызунов (на примере пальмовой белки)
(Campinola et al., 2008, Gupta, Haldar, 2013). Вве-
дение экзогенного мелатонина, согласно резуль-
татам этих работ, уменьшает выброс кортизола
после инъекции АКТГ, снижает уровень плазма-
тического кортикостерона и, напротив, введение
кортикостерона уменьшает количество мелатонина
в крови. Осенне-зимнее повышение уровня глю-
кокортикоидов, документально подтвержденное
для человека (Hadlow et al., 2014), копытных (Ali-
la-Johansson et al., 2003; Huber et al., 2003; Khon-
mee et al., 2014) и грызунов (Лохмиллер, Мошкин,
1999; Bujalska et al., 1994; Kravchenko et al., 2016),
обеспечивает мобилизацию резервов организма в
неблагоприятных условиях среды. Исходя из
представлений о физиологическом антагонизме
этих гормонов, высокий уровень мелатонина в
осенний период мог бы блокировать сезонный
рост глюкокортикоидов, препятствуя подготовке
организма к холодам и дефициту кормов.

Сопряженность количества мелатонина 
с репродуктивными показателями

Многие виды животных используют сезонную
динамику продукции мелатонина для синхрони-
зации репродуктивного сезона с наиболее благо-

приятными условиями среды. В зависимости от
календарных сроков размножения, у одних видов
этот гормон стимулирует (Schulte et al., 1981; Bitt-
man et al., 1983; Mokhtar et al., 2016), а у других,
наоборот, подавляет процессы воспроизводства
(Hoffmann, 1973; Goldman et al., 1979; Glass,
Knotts, 1987). Среди грызунов также описаны ви-
ды с альтернативной реакцией органов генера-
тивной системы на этот гормон. Супрессивный
эффект установлен для джунгарского, сирийско-
го, белоногого (Peromyscus leucopus) хомячков, бо-
лотного рисового хомяка (Oryzomys palustris) и ла-
бораторных крыс (Hoffmann, 1973; Goldman et al.,
1979; Glass, Knotts, 1987; Jarrige et al., 1990; Colme-
nero et al., 1991; Badura, Goldman, 1992; Edmonds,
Stetson, 1995). Напротив, у обыкновенного хомя-
ка и хомяка Брандта (Mesocricetus brandti) любые
манипуляции, блокирующие выработку эпифи-
зарного мелатонина (пинеалэктомия, денервация
верхних шейных ганглиев, круглосуточное осве-
щение), приводят к регрессии семенников (Carter
et al., 1982; Masson-Pevet et al., 1987). Авторы при-
шли к выводу, что у этих видов мелатонин необ-
ходим для поддержания функции репродуктив-
ной системы в условиях длинного дня. Интерес-
ные результаты были получены на золотистом
(Ochrotomys nuttalli) и белоногом хомячках. Время
наступления репродуктивного сезона у этих ши-
роко распространенных американских видов
определяется географической приуроченностью
популяции: животные, обитающие севернее 35° с.ш.,
характеризуются репродуктивной активностью в
летнее время, тогда как хомячки, населяющие бо-
лее южные территории, размножаются зимой.
Адаптивность таких различий определяется це-
лым комплексом факторов – температурой, до-
ступностью пищи, прессом хищников и парази-
тов (Pratt, Barrett, 2012). Для белоногого хомячка
показано, что у животных из северных популяций
(Коннектикут) короткая длина дня и экзогенный
мелатонин вызывают задержку полового созрева-
ния, которая блокируется пинеалэктомией. На-
против, хомячки, обитающие на более южной
территории (Джорджия), оказались не чувстви-
тельны к действию короткого дня и мелатонина,
что, по предположениям авторов, может быть ре-
зультатом дефицита в проводящих путях эффек-
торов этого гормона (Carlson et al., 1989).

Хотя считается вполне доказанным, что ос-
новным синхронизирующим сигналом для раз-
множения является продолжительность ночного
подъема мелатонина (Carter, Goldman, 1983),
конкретные механизмы, вызывающие в одном
случае стимуляцию, а в другом – супрессию гене-
ративной системы, до сих пор окончательно не
установлены.

Лесные полевки – сезонно размножающиеся
животные, репродуктивный период у которых в
условиях Западной Сибири продолжается с нача-
ла мая до конца августа. Скорость полового со-
зревания определяется сроками рождения: зверь-
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ки, родившиеся весной и в начале лета, созревают
все и в наиболее короткие сроки. Созревание жи-
вотных, родившихся в конце июня и июле, идет с
меньшей скоростью и зависит от социальных
факторов: высокая плотность может предотвра-
тить половое созревание особи в текущем сезоне.
Среди полевок, родившихся в августе, созревают
лишь единичные особи. Красно-серая полевка
отличается от красной и рыжей более ранним
блокированием процесса созревания сеголеток:
из воспроизводства в текущем году исключаются
особи, родившиеся в июле (Kaneko et al., 1998;
Kravchenko et al., 2012).

Полученные в работе результаты не подтвер-
ждают участие мелатонина в сезонном подавле-
нии размножения у лесных полевок. Вопреки
первоначальной гипотезе, оба исследованных ви-
да демонстрировали сезонное снижение уровня
сывороточного мелатонина. Корреляционный
анализ в ряде случаев выявил у красно-серой по-
левки положительную связь индивидуальных
значений уровня мелатонина и массы репродук-
тивных органов. Такая зависимость прослежива-
ется как при анализе сеголеток, так и при иссле-
довании всего материала. Однако отсутствие кор-
реляции при анализе индивидуальных значений
внутри каждого месяца заставляет с осторожно-
стью рассматривать возможность непосредствен-
ной связи этих показателей. Можно предполо-
жить, что обнаруженная закономерность являет-
ся следствием однонаправленности сезонных
изменений массы репродуктивных органов и
уровня мелатонина. Различия между видами, ве-
роятно, определяются описанной выше специ-
фикой сроков появления не созревающей генера-
ции у исследуемых видов. Слабо выраженное
снижение массы репродуктивных органов у осо-
бей рыжей полевки, родившихся в июле, умень-
шает степень согласованности сезонных измене-
ний рассматриваемых показателей и определяет
отсутствие значимой корреляции между ними.
Вместе с тем, присутствующая в разной степени у
обоих видов однонаправленность сезонной дина-
мики уровня мелатонина и скорости полового со-
зревания позволяет высказать предположение,
что у лесных полевок, как у обыкновенного хомя-
ка, в условиях длинного дня высокий уровень ме-
латонина может быть необходим для поддержа-
ния функции генеративной системы.

Влияние условий содержания
Рост уровня стресса при увеличении плотно-

сти населения неоднократно отмечали у грызунов
и других млекопитающих как в естественных
(Новиков и др., 2012; Kemper et al., 1987), так и в
экспериментальных условиях (Кравченко и др.,
2011; Bian et al., 2008; Khonmee et al., 2014). Хоро-
шо документированная в литературе стресспро-
тективная роль мелатонина, заключающаяся в
профилактике негативных эффектов глюкокор-

тикоидов (Aoyama et al., 1986; Gupta, Haldar,
2013), предполагает возможность существования
механизмов, способствующих повышению фоно-
вого уровня мелатонина в ответ на социальный
стресс. Полученные нами результаты говорят о
различной чувствительности исследуемых видов
к изменению социальной среды. Рыжая полевка
отличалась высокой реактивностью по отноше-
нию к этому фактору. У сеголеток данного вида
увеличение плотности населения сопровожда-
лось ростом количества мелатонина в крови, при-
чем самцы начинали демонстрировать такую ре-
акцию на месяц раньше, чем самки. Возможно,
высокая концентрация мелатонина подавляет
рост концентрации глюкокортикоидов в услови-
ях социальной нагрузки. Такое отсутствие роста
кортикостерона было обнаружено нами у рыжей
полевки (Кравченко и др., 2016). Содержание до
двух месяцев в составе выводковых групп приво-
дило у самок этого вида к отсутствию сезонного
снижения уровня мелатонина (рис. 3). Учитывая
описанный выше антагонизм мелатонина и глю-
кокортикоидов, высокая осенняя плотность на-
селения рыжей полевки, в естественных условиях,
вызывая повышение уровня мелатонина, воз-
можно препятствует сезонной активации гипо-
таламо-гипофизарно-адренокортикальной систе-
мы и именно поэтому для рыжей полевки характер-
но активное расселение молодняка, родившегося
во второй половине репродуктивного сезона. По
нашим данным, доля мигрантов среди неполо-
возрелых сеголеток этого вида в июле–августе
примерно в два раза выше, чем у красной и крас-
но-серой полевок (Кравченко, 1999).

Напротив, у красно-серой полевки, вне зави-
симости от пола, уровень мелатонина в крови не
зависел от социальной нагрузки. Такая особен-
ность может быть связана со спецификой про-
странственной и социальной структуры этого вида,
в частности с более высокой, по сравнению с други-
ми лесными полевками, социальностью, неодно-
кратно описанной в литературе (Кравченко, Моск-
витина, 2008; Saitoh, 1995; Ishibashi et al., 1998).

Таким образом, проведенные исследования
двух видов лесных полевок выявили снижение
уровня сывороточного мелатонина в ходе репро-
дуктивного сезона, позволяющее предполагать,
что высокий уровень мелатонина необходим
этим видам для поддержания функции репродук-
тивной системы в условиях длинного дня. Вместе
с тем, выявлены видовые и половые особенности
влияния плотности населения на характер сезон-
ной динамики этого показателя.
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MELATONIN AND SEXUAL MATURATION IN THE BANK (CLETHRIONOMYS 
GLAREOLUS) AND GREY-SIDED (CLETHRIONOMYS RUFOCANUS)

VOLES IN EXPERIMENTAL CONDITIONS
L. B. Kravchenkoa, * and N. A. Muralevab, **

a Tomsk State University, Tomsk 634050, Russia
b Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk 630090, Russia
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We tested the effects of melatonin on sexual maturation in Clethrionomys glareolus and C. rufocanus voles
through an analysis of the dynamics of serum melatonin levels (MLs) and their relationships with the testis
and uterus weights at individual levels. In May and June, we used overwintered males captured in the field.
In August and September, we studied young-of-the-year males and females (two months old) grown in a vi-
varium. Using different modes of keeping, we modeled the conditions of high and low population densities.
Then we tested these effects on MLs, measured at 8–9 a.m. in all individuals. We found no significant inter-
specific differences in MLs. Males of both species had higher MLs than females did. Overwintered animals
of both species showed the maximum values of this parameter. In comparison with them, youngs-of-the-year
had lower MLs. In this group, we observed the minimal MLs in September. We found the sensitivity of both
species to social factors to differ. The high population density in September was associated with high MLs in
C. glareolus youngs-of-the-year. In contrast, MLs in C. rufocanus did not depend on population density. In
males and females of that species, we found positive correlations between the individual MLs and the testis
or uterus weights. However, the same relationships were absent from C. glareolus. In general, our data indicate
that high MLs may be involved in the maintenance of the reproductive function in long-day conditions.

Keywords: Red-backed vole, Grey-sided vole, Bank vole, melatonin, sexual maturation, social conditions,
Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rufocanus
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