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В сравнительном плане рассмотрена изменчивость массы гиппокампа в позднем постнатальном
онтогенезе рыжих полевок (Clethrionomys glareolus) из весенней и осенней генераций. Масса гиппо-
кампа весенних полевок увеличивалась равномерно в течение их короткого жизненного цикла и
приближалась к максимальным для вида значениям в двухмесячном возрасте. У осенних полевок
была выявлена двухвершинная кривая роста – гиппокамп увеличивался до сентября, после чего на-
блюдалась осенне-зимняя регрессия массы этого отдела мозга. Возобновление роста гиппокампа
осенних полевок происходило в возрасте 7–9 месяцев и совпадало по времени с началом периода
размножения. Дефинитивного размера гиппокамп осенних полевок достигал в возрасте 10–11 ме-
сяцев. Полученные результаты характеризуют специфические черты роста гиппокампа у весенних
и осенних полевок; обсуждаются механизмы переключения альтернативных типов онтогенеза се-
зонных генераций.
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Для рыжих полевок (Clethrionomys glareolus),
как и для других видов мелких грызунов средних
и северных широт, характерна смена поколений
перезимовавших полевок физиологически неод-
нородным поколением сеголеток. Часть сеголе-
ток – “весенняя генерация” – созревает, вступает
в размножение и обеспечивает прирост популя-
ции в год своего рождения, другая – “осенняя ге-
нерация” – остается неполовозрелой до следую-
щего сезона размножения. Известно, что законо-
мерности развития полевок разного времени
рождения – животных из разных сезонных гене-
раций – различаются (Шварц и др., 1964; Амсти-
славская, Балахонов, 1974; Маклаков и др., 2004;
Тарахтий, Давыдова, 2007; Кравченко и др., 2011).

Гиппокамп – отдел мозга, функционально
связанный с пространственным обучением и па-
мятью, эмоциональными реакциями животных,
и традиционно привлекающий внимание боль-
шого числа исследователей – характеризуется
морфологической пластичностью, в том числе, в
связи с влиянием сезонных факторов, таких как
длина светового дня, изменение уровня половых
гормонов. Работы, посвященные пластичности
этого отдела мозга, обычно проводятся в экспе-
рименте на лабораторных животных (Pyter et al.,
2005; Galea et al., 2008; Workman et al., 2009, 2011).

В последние годы все больше появляется подоб-
ных исследований на животных из природных
популяций. Сезонные различия в морфологии
гиппокампа диких видов грызунов отмечены в
ряде работ (Яскин, 2013; Yaskin, 1984; Galea, et al.,
1999; Lavenex et al., 2000; Bartkowska et al., 2008;
Turlejski et al., 2010; Walton et al., 2014; Burger et al.,
2013, 2014; Spritzer, 2017).

Данные о специфических чертах роста гиппо-
кампа у сезонных генераций грызунов, судя по
литературе, ранее не публиковались.

Механизмы возникновения эколого-физио-
логических различий между разными генерация-
ми до конца не ясны. Они могут быть связаны с
разными уровнями организации животных ‒ по-
веденческим, морфофизиологическим, клеточ-
ным и т.д. Поведение ‒ это путь взаимодействия
животного со средой, но материальной основой
поведения является головной мозг. Поэтому осо-
бый интерес представляют исследования особен-
ностей развития головного мозга чередующихся
поколений животных, в связи с цикличностью
жизнедеятельности популяции. Цель настоящей
работы – выяснить специфические черты воз-
растной изменчивости гиппокампа у весенней и
осенней генераций рыжих полевок, развиваю-
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щихся в различающихся условиях естественной
среды.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Изучение природных популяций рыжих поле-
вок и сбор морфологического материала (исполь-
зовали живоловки) проводили круглогодично на
трех площадках наблюдений: в пойме р. Пышмы
(Западная Сибирь) в 1975–1978 гг., в Московской
области (Звенигородская биостанция МГУ) в
1986–1987 гг. и в Зубцовском р-не Тверской обл.
в 1988–2003 гг. Обследование животных и обра-
ботка морфологического материала были прове-
дены по единой методике (Яскин, 2016; Yaskin,
1984). Масса головного мозга и гиппокампа была
определена у 597 рыжих полевок из первой попу-
ляции, у 58 особей ‒ из второй и у 130 особей ‒ из
третьей. Возраст зверьков был установлен по сте-
пени развития корней зубов (Тупикова и др.,
1970), учитывали размеры тела, степень развития
тимуса и генеративной системы, а также морфо-
логические признаки меченых эталонных живот-
ных с известным календарным возрастом. В зави-
симости от времени рождения полевки были раз-
делены на две группы: “весенние” ‒ появлялись в
популяциях с конца мая по июль, рано приступа-
ли к размножению, к осени в основной массе вы-
мирали; “осенние” ‒ в год своего рождения поло-
вой зрелости не достигали, на следующий год со-
ставляли группу перезимовавших (в обычные
годы появлялись с конца июля–начала августа по
сентябрь).

Для статистической оценки достоверности
различий признаков использовали t-критерий
Стьюдента (при сравнении данных, характеризу-
ющихся нормальным распределением в выборках),
а также метод хи-квадрат (χ2). Подсчитывались
среднее, ошибка средней, пределы, коэффициент
вариации признаков (Cv, %). Относительная мас-

са гиппокампа по отношению к массе всего мозга
выражена в промилле (‰).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Гиппокампова формация, или гиппокамп, –

крупный отдел старой коры, у млекопитающих в
классическом понимании включает в себя два ос-
новных образования – Аммонов рог и зубчатую
фасцию (cornu Ammonis, fascia dentata). Под мас-
сой гиппокампа в работе подразумевается сум-
марная величина этих двух основных составляю-
щих гиппокамповой формации правого и левого
полушарий.

В табл. 1 и 2 представлены данные, характери-
зующие динамику рассматриваемых признаков
самцов и самок весенних и осенних рыжих поле-
вок (западносибирская популяция) в позднем
постнатальном онтогенезе в течение их жизнен-
ного цикла в период самостоятельной жизни.

Большая часть короткого жизненного цикла
весенних полевок в отличие от осенних проходит
в относительно постоянных экологических усло-
виях летнего периода. Данные по весенним по-
левкам разделены на две группы ‒ неполовозре-
лые (НП) и размножающиеся (Р) (табл. 1). Абсо-
лютная масса гиппокампа весенних полевок
увеличивалась с возрастом: с июня по август на
15% (Р < 0.001). Осенью, в конце жизненного цик-
ла этих полевок, она несколько понижалась, ‒ с ав-
густа по октябрь–декабрь на 4.3% (различия не
достоверны). Масса гиппокампа половозрелых
весенних полевок была выше, чем у неполовозре-
лых. В июне различия составляли 15.2% (Р < 0.001),
в июле – 4.5% (Р < 0.01).

Относительная масса гиппокампа весенних
полевок с возрастом быстро увеличивалась, в ав-
густе она приближалась по значению к массе это-
го отдела мозга перезимовавших полевок. С июня
по август этот показатель увеличивался на 11.9%,
Р < 0.001. В августе относительная масса гиппо-

Таблица 1. Сезонные и возрастные изменения абсолютной и относительной (по отношению к массе мозга)
массы гиппокампа весенних рыжих полевок

Примечания. M ± m, НП – неполовозрелые, Р – размножающиеся (июнь–август) или размножавшиеся (август–декабрь).

Время отлова Возраст, 
месяцы

Число особей Абсолютная масса
гиппокампа, мг Cv, %

Относительная масса
гиппокампа, ‰ Cv, %

самцы самки самцы самки самцы самки

Июнь 1 НП 31 25 54.6 ± 0.9 54.4 ± 1.0 9.3 98.2 ± 1.0 96.1 ± 1.0 5.7
1 Р 25 9 63.1 ± 0.8 61.8 ± 1.3 6.5 105.8 ± 1.2 103.1 ± 1.6 5.6

Июль 1 НП 33 27 61.8 ± 0.9 59.8 ± 1.2 9.7 102.6 ± 1.1 100.8 ± 1.4 6.6
1–2 Р 14 21 64.7 ± 0.9 62.8 ± 0.9 6.2 107.7 ± 1.7 104.1 ± 0.9 5.1

Август 2–3 Р 4 6 65.5 ± 1.4 66.7 ± 2.4 6.3 111.4 ± 2.4 112.8 ± 2.9 4.9

Октябрь–декабрь 4–7 Р 8 63.4 ± 1.4 6.4 109.2 ± 2.1 5.3
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кампа весенних полевок всего на 1.7% ниже, чем
у перезимовавших (различия не значимы), и до-
стоверно выше (на 9.4%, Р < 0.001), чем у авгу-
стовских молодых осенних полевок. Осенью, с
августа по октябрь–декабрь относительная масса
гиппокампа весенних полевок несколько пони-
жалась (на 2.6%, различия не достоверны).

В табл. 2 представлена динамика признаков
осенних полевок, начиная с месячного возраста
(первая выборка, август) до завершения жизнен-
ного цикла в летние месяцы следующего года (пе-
резимовавшие полевки). До следующей осени –
до годовалого возраста – доживало лишь неболь-
шое число осенних полевок. Абсолютная масса
гиппокампа молодых осенних полевок несколько
увеличивалась с августа по октябрь (на 2.4%, раз-
личия не достоверны), затем, в зимний период,
закономерно понижалась (с октября по март на
10%, P < 0.001). С марта масса гиппокампа быстро
увеличивалась и в апреле достигала первоначаль-
ного осеннего уровня молодых октябрьских поле-
вок и продолжала повышаться до середины лета.
С марта по июль–август она увеличивалась на
23% (P < 0.001). В июне–августе масса гиппокам-
па перезимовавших на 10.7% (P < 0.001) больше,
чем у молодых осенних полевок в октябре. Осе-
нью, к концу жизни полевок, масса гиппокампа
вновь уменьшалась, – с июля по октябрь–де-
кабрь на 4.7% (Р < 0.05).

Изменения относительной массы гиппокампа
осенних полевок по направленности близки к из-
менениям его абсолютной массы. С августа по
октябрь относительная масса гиппокампа осен-
них полевок повышалась на 5.4% (Р < 0.01). Зи-
мой она понижалась, – с октября по февраль на
2.2% (Р < 0.05). С февраля по июль относительная

масса гиппокампа снова увеличивалась, на этот
раз весьма значительно (на 10%, Р < 0.001), и в
летние месяцы заметно превышала осенний уро-
вень. В июле у перезимовавших осенних полевок
она была на 7.4% (Р < 0.001) выше, чем у молодых
неполовозрелых полевок в октябре. К концу жиз-
ни осенних полевок относительная масса гиппо-
кампа понижалась (с июля по октябрь–декабрь
на 3.8%, Р < 0.05).

Осеннее уменьшение гиппокампа как у осен-
них, так и у весенних полевок совпадало с перио-
дом, когда полевки не размножались и демон-
стрировали регрессию гонад.

У осенних перезимовавших полевок просле-
живался половой диморфизм по абсолютной и
относительная массе гиппокампа (Р < 0.05).
Сходные менее выраженные половые различия
наблюдались и у половозрелых размножающихся
весенних полевок в июньской и июльской выбор-
ках (табл. 1), различия статистически не досто-
верны.

Коэффициент вариации абсолютной массы
гиппокампа был несколько выше у неполовозре-
лых весенних полевок по сравнению с половозре-
лыми размножающимися (табл. 1). У осенних по-
левок можно отметить уменьшение индивидуаль-
ной изменчивости гиппокампа в период перехода
от осени к зиме. Подобная закономерность из-
вестна для массы тела грызунов в этот период. От-
носительно более высокой индивидуальная из-
менчивость абсолютной массы гиппокампа у
осенних полевок была в апреле ‒ в период весен-
него роста гиппокампа в возрасте 7–9 мес. (табл. 2).

Наиболее значительные различия в законо-
мерностях роста гиппокампа у весенних и осен-
них полевок проявлялись после достижения ими

Таблица 2. Сезонные и возрастные изменения абсолютной и относительной (по отношению к массе мозга)
массы гиппокампа осенних рыжих полевок (M ± m)

Время отлова Возраст, 
месяцы

Число особей Абсолютная масса
гиппокампа, мг Cv, %

Относительная масса
гиппокампа, ‰ Cv, %

самцы самки самцы самки самцы самки

Август 1 22 8 61.2 ± 1.6 60.2 ± 2.0 11.7 103.6 ± 2.0 99.4 ± 1.3 8.3
Октябрь 1–3 40 31 62.8 ± 1.0 61.7 ± 0.8 8.8 108.7 ± 1.3 107.1 ± 1.3 7.2
Декабрь 3–5 8 10 58.9 ± 0.9 58.8 ± 1.1 4.8 105.8 ± 0.9 107.0 ± 1.8 3.9
Февраль 5–7 24 21 57.4 ± 0.7 56.3 ± 0.8 7.1 105.5 ± 0.9 105.8 ± 1.1 4.6
Март 6–8 42 28 57.4 ± 0.7 54.4 ± 0.8 7.8 106,6 ± 0,9 104.2 ± 1.3 5.6
Апрель 7–9 31 13 63.6 ± 1.1 60.0 ± 1.4 9.6 109.2 ± 1.1 106.3 ± 1.0 5.1
Май 8–10 9 7 65.7 ± 1.2 65.9 ± 1.5 5.7 112.4 ± 1.5 112.7 ± 2.5 4.7
Июнь 9–11 44 18 69.6 ± 0.9 65.5 ± 0.5 7.1 116.6 ± 1.0 109.5 ± 1.6 6.5
Июль 10–12 12 13 73.6 ± 1.3 67.7 ± 1.2 7.4 119.7 ± 1.2 112.5 ± 1.5 5.1

Август 11–13 8 69.2 ± 1.1 4.5 114.1 ± 3.0 7.4
Октябрь–декабрь 13–15 5 67.2 ± 2.3 – 111.6 ± 1.2 –
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приблизительно двухмесячного возраста. С этого
периода начиналось зимнее снижение массы гип-
покампа осенних полевок, масса гиппокампа ве-
сенних зверьков продолжала увеличиваться и в
августе приближалась по значению к массе гип-
покампа у осенних перезимовавших полевок.
В августе у весенних полевок она была на 4.3%
ниже, чем у перезимовавших осенних (различия
не достоверны) и на 8.7% (Р < 0.01) выше, чем у
молодых осенних полевок в этом же месяце.

Сходная общая картина специфических черт
сезонно-возрастной изменчивости гиппокампа
разных генераций рыжих полевок прослежива-
лась в подмосковной и тверской популяциях и в
целом была аналогична динамике, продемон-
стрированной на западносибирской популяции.
Западносибирские рыжие полевки характеризо-
вались большей массой тела и головного мозга, а
также достоверно большей массой гиппокампа.
Относительная масса гиппокампа в разных попу-
ляциях при сравнении полевок из конкретных ге-
нераций с учетом сезона достоверно не различа-
лась. В подмосковной и тверской популяциях ве-
сенний рост гиппокампа после осенне-зимней
регрессии у осенних полевок был несколько ме-
нее выраженным (14–19%, P < 0.01), по сравне-
нию с западно-сибирской (23%).

Возраст достижения дефинитивных размеров
гиппокампа у осенних рыжих полевок был в 4–
5 раз больше, чем у весенних. Это общая законо-
мерность для всех трех рассматриваемых попу-
ляций.

ОБСУЖДЕНИЕ
Сезонные генерации грызунов характеризуют-

ся двумя альтернативными типами онтогенеза,
различающимися возрастом полового созревания
и общей продолжительностью жизни. Специфи-
ка экологических, ряда морфофизиологических и
цитологических особенностей грызунов, принад-
лежащих к разным сезонным генерациям отраже-
на в серии работ начатых академиком Шварцем и
сотрудниками (1964 и др.). Грызуны весеннего
времени рождения (“весенние”) быстро достига-
ют половой зрелости, приносят потомство в воз-
расте 2–3 месяцев, и к осени в возрасте 4–5 меся-
цев вымирают со всеми признаками старости.
“Осенние” грызуны в год своего рождения поло-
вой зрелости не достигают и становятся способ-
ными к размножению только в возрасте 8–10 ме-
сяцев, по общей продолжительности жизни они
превосходят весенних зверьков в 3–4 раза
(Шварц и др., 1964). Весеннее поколение характе-
ризуется очень короткой вегетативной фазой и
относительно продолжительной генеративной.
У осенних поколений, наоборот, вегетативная
фаза по продолжительности в несколько раз пре-
восходит генеративную. Отмечены различия в

скорости роста тела и черепа рыжих полевок, ро-
дившихся весной, летом и осенью (Ивантер, 1975;
Haitlinger, 1965 и др.). Показано, что интенсив-
ность митотической активности красных полевок
(Clethrionomys rutilus) высокая у весенних полевок
и заметно понижена у осенних (Амстиславская,
Балахонов, 1974). Специфика сезонных генера-
ций полевок проявляется и при сравнении зако-
номерностей роста головного мозга у животных
разного времени рождения (Яскин, 1988, 2018;
Yaskin, 1984). Масса всего мозга у весенних поле-
вок приближается к конечным значениям в воз-
расте около 2 мес. Иная картина наблюдается у
осенних полевок. Масса и пропорции мозга осен-
них полевок достигают дефинитивных показате-
лей лишь после зимовки, в 10‒11–месячном воз-
расте.

Период, когда показатели мозга, и гиппокампа
в частности, начинают приближаться к дефини-
тивным значениям, в целом, совпадают с перехо-
дом вегетативной фазы в генеративную. У весен-
них и осенних полевок это происходит в суще-
ственно различающемся календарном возрасте.
Прекращение нарастания массы мозга и гиппо-
кампа может свидетельствовать о переходе жи-
вотного во взрослое состояние.

Наступление периода размножения ‒ одна из
основных предпосылок повышения двигатель-
ной активности животных. Предполагается, что
весеннее увеличение активности самок полевок
Clethrionomys связано с формированием индиви-
дуальных, не перекрывающихся друг с другом
участков, тогда как весеннее увеличение разме-
ров участков самцов обусловлено конкуренцией
за контакты с максимальным количеством поло-
возрелых самок (Mihok, 1981). Гиппокамп вовле-
чен в обработку пространственной информации
об окружающей среде обитания (O`Keefe, Nadel,
1978). Многочисленные сравнительные межви-
довые исследования свидетельствуют о взаимо-
связи между степенью использования простран-
ства (в частности, величиной индивидуальных
участков) и размером гиппокампальной системы
(Krebs et al., 1989; Jacobs, Schenk, 2003). Подобная
закономерность наблюдается и в онтогенезе жи-
вотных – выявлена однонаправленная сезонная
изменчивость размера гиппокампа и простран-
ственного поведения у бурозубок рода Sorex
(Yaskin, 2005) и рыжих полевок (Яскин, 2013). Се-
зонная динамика размеров гиппокампа осенних
рыжих полевок коррелировала с динамикой про-
странственного поведения, характерного для
данного вида ‒ двигательной активностью, сред-
ней величиной индивидуальных участков; также
прослеживались и сезонные модуляции половых
различий массы гиппокампа осенних полевок
(Яскин, 2013). Половой диморфизм по размеру
гиппокампа у осенних полевок начинал прояв-
ляться лишь с началом полового созревания в ве-



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 4  2020

РОСТ ГИППОКАМПА У РЫЖИХ ПОЛЕВОК 471

сенне-летний период (гиппокамп у самцов был
больше, чем у самок) и соответствовал появляю-
щемуся в этот период половому диморфизму по
величине индивидуальных участков. Не было
различий по обоим признакам у неполовозрелых
полевок в зимний период. Подобную закономер-
ность, но менее выраженную (различия статисти-
чески не достоверны), можно наблюдать и у поле-
вок весенней генерации. Половые различия по
массе гиппокампа начинают проявляться при
вступлении молодых весенних полевок в размно-
жение. Вероятно, это также совпадает по времени
с увеличением их индивидуальных участков.

Экспериментально показано, что для поло-
возрелых рыжих полевок характерна способность
к хомингу; напротив, тенденции ориентации при
перемещении не выражены у неполовозрелых
особей в конце сезона размножения и у перези-
мовавших особей перед началом сезона размно-
жения (Karlsson, 1984). Сопоставляя эти данные с
нашими результатами по изменчивости гиппо-
кампа, можно предположить, что различия в хо-
минге связаны с разным размером гиппокампа
половозрелых и неполовозрелых полевок.

Гиппокамп связан также с агрессивным пове-
дением (Rosell, Siever, 2015). Отмечается, что у по-
ловозрелых весенних рыжих полевок, также как и
у осенних перезимовавших, в поведении наблю-
даются элементы агрессии; агрессивное поведе-
ние не наблюдается у весенних неполовозрелых и
осенних полевок в осенне-зимний период (Оле-
нев, 2009). Таким образом, проявление агрессив-
ного поведения у рыжих полевок из разных се-
зонных генераций совпадает с периодами, когда
гиппокамп заканчивает рост у этих групп живот-
ных (данные настоящей работы).

Большинство экспериментальных исследова-
ний связи морфологии гиппокампа и простран-
ственного поведения проводится в лаборатории.
При этом для адекватного развития гиппокампа
необходимо, чтобы онтогенез происходил в есте-
ственных условиях ‒ в процессе знакомства со
сложной окружающей средой (Jacobs, Menzel,
2014). Полевок сезонных генераций, различаю-
щихся по закономерностям развития гиппокам-
па, можно считать удобной моделью для изучения
морфофизиологической основы разных форм по-
ведения. Наши данные о росте гиппокампа весен-
них полевок, завершающемся в возрасте около
2 мес., согласуются с многочисленными литера-
турными данными о развитии мозга в нормаль-
ном онтогенезе у лабораторных мелких грызунов,
содержащихся в экспериментальных условиях.
Специфика морфофизиологических показателей
осенней генерации мелких грызунов во многом
обусловлена влиянием неблагоприятных эколо-
гических факторов осени и зимы, приводящих к
остановке роста, развития и созревания живот-

ных этой группы, а также к изменениям гиппо-
кампа (двухвершинная кривая его роста).

Существование двух альтернативных вариан-
тов онтогенеза ставит вопрос о сигнальных фак-
торах среды, определяющих выбор реализуемой
программы, и об эффекторных системах организ-
ма, модифицирующих течение морфофизиологи-
ческих процессов. Продолжительность светового
дня относят к сильным синхронизирующим сиг-
налам годовых ритмов. Вместе с тем, в популяци-
ях фотопериодичных видов – реагирующих на се-
зонную динамику продолжительности светового
дня приспособительными изменениями физио-
логии и поведения – встречаются особи, игнори-
рующие естественные или экспериментальные
изменения фотопериода (Штайнлехнер, Пухаль-
ский, 1999). Выбор реализуемой программы даль-
нейшего развития у животных может происхо-
дить еще до того, как они покинут материнское
гнездо, получая информацию о текущем сезоне
на основе изменений фотопериода или каче-
ственного состава пищи. Предполагается, что се-
голетки красной полевки (Clethrionomys rutilus)
перед выходом из гнезда сохраняют поливариант-
ный сценарий развития, который в дальнейшем
реализуется в ходе взаимодействия отдельного
организма с конкретными условиями среды
(Кравченко и др., 2011). Естественная динамика
фотопериода – вероятный ключевой фактор,
обусловливающий сезонные изменения мозга.
Средняя масса головного мозга полевок в попу-
ляциях закономерно изменяется по сезонам, на-
поминая динамику фотопериода, с запаздывани-
ем по фазе на 1–2 месяца (Яскин, 1989). Самцы
пенсильванских полевок (M. pennsylvanicus), вы-
ращенные в лабораторных условиях при летнем
фотопериоде, обладали более тяжелым мозгом по
сравнению с самцами, выращенными при зим-
нем фотопериоде (Dark et al., 1990). На белоногих
хомячках (Peromyscus leucopus) экспериментально
показано, что изменение длины светового дня
может влиять на объем гиппокампа, нейрогенез в
гиппокампе и успешность пространственного
обучения (Pyter et al., 2005; Walton et al., 2014).

Два типа онтогенеза не приурочены строго ко
времени рождения. Вероятно, в отдельных случа-
ях альтернативными путями процессов развития
могут следовать полевки из одного выводка. Ре-
акции организма на изменения фотопериода мо-
гут быть модифицированы другими факторами
среды, такими как температура, качество пищи.
Летние засухи и другие неблагоприятные факто-
ры могут приостановить размножение грызунов и
резко затормозить скорость их роста значительно
раньше наступления осеннего периода (Шварц и
др., 1964; Яскин, 1981). Обратный пример – слу-
чаи зимнего размножения в благоприятные в
кормовом отношении годы.
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Гиппокамп – один из наиболее пластичных
отделов мозга. При сравнении с сезонной дина-
микой таких отделов, как обонятельные лукови-
цы, новая кора, стриатум, древняя кора, проме-
жуточный и средний мозг, мозжечок, продолго-
ватый мозг – гиппокамп характеризовался
наибольшим весенним ростом после выражен-
ной осенне–зимней регрессии массы (Yaskin,
1984). О том, что гиппокамп является особенно
пластичной областью мозга, свидетельствуют
также экспериментальные работы (Fuchs et al.,
2001; Cameron, Glover, 2015).

Гиппокампальный нейрогенез был отмечен у
взрослых особей млекопитающих различных
групп (Praag et al., 2002; Gould, 2007; Duarte-
Guterman et al., 2015). Морфологическая пластич-
ность гиппокампа связана как с пролиферацией
клеток, так и с изменением их размеров. Предпо-
лагается, что онтогенетические и экологические
факторы в первую очередь влияют на регуляцию
дифференцировки нейронов, а не на скорость
пролиферации клеток (Amrein et al., 2011).

Половые гормоны и гормоны стресса модули-
руют нейропластичность и поведение (Galea et al.,
2008). Показано наличие взаимосвязи между объ-
емом гиппокампа и уровнем половых гормонов у
пенсильванских полевок (Microtus pennsylvanicus)
в условиях экспериментальной колонии: самцы с
высоким уровнем тестостерона, также как самки
с высоким уровнем эстрадиола, отличались боль-
шим объемом гиппокампа (Galea et al., 1999). Вы-
явлена также пластичность гиппокампа в связи с
сезонными факторами и репродуктивным стату-
сом у диких земляных белок Ричардсона (Urocitel-
lus richardsonii) (Burger et al., 2014). При разруше-
нии гиппокампа наблюдали задержку полового
созревания и нарушение эстрального цикла
(Riss et al., 1963; Koikegami, 1964). Показано,
что репродуктивный опыт самок может влиять
на морфологическую пластичность гиппокампа
(Pawluski, Galea, 2006). Так как уровень андроге-
нов закономерно изменяется по сезонам у грызу-
нов, можно предположить, что изменчивость
гиппокампа тесно связана как с изменением
уровня гормонов, так и с динамикой простран-
ственного поведения у сезонных генераций поле-
вок. Динамику изменчивости гиппокампа и про-
странственного поведения наиболее вероятно
можно объяснить как результат взаимодействия
между генотипом и средой, которое в свою оче-
редь опосредовано половыми и кортикостероид-
ными гормонами. Многими исследованиями по-
казано существование функциональной связи
гиппокампа с гипоталамической нейросекретор-
ной системой. Изменение потока афферентной
импульсации, поступающей в гипоталамус из
гиппокампа, вызывает перестройку эндокрин-
ных систем, управляемых гипоталамусом (Фила-
ретов, 1979). Гиппокамп участвует в регуляции

обратной связи гипоталамо-гипофизарно-адре-
нокортикальной оси (Jacobson, Sapolsky, 1991).
Недавние исследования продемонстрировали,
что гормон роста может вырабатываться эндоген-
но внутри гиппокампа (Donahue, 2006).

Динамика массы мозга, вероятно, коррелирует
с общим уровнем его функциональной активно-
сти. Существует представление о том, что разме-
ры мозга животных могут определять размеры их
тела на разных этапах онтогенеза (Sacher, Staf-
feldt, 1974). Более определенные корреляции раз-
мера и функции прослежены по динамике гиппо-
кампа. Поскольку от уровня функционирования
нервной системы определенным образом зави-
сит, по-видимому, и активность генетического
аппарата клеток внутренних органов и мышц
(Лопатина и др., 1975), можно предположить, что
изменения мозга первичны по отношению к ком-
плексу сезонных адаптивных преобразований
животных. Реализация генотипа изменчива и
протекает приспособительно к конкретным фак-
торам среды. При этом одной из существенных
функций нервной системы является регуляция
активности генетического аппарата по принципу
обратной связи в соответствии с текущими нуж-
дами организма, влиянием среды и индивидуаль-
ного опыта. Конкретные факторы среды, в част-
ности длина светового дня, могут влиять на триг-
герное переключение двух вариантов развития
мозга (гиппокампа в частности), закономерности
развития которого, в свою очередь, определяют
стратегию и скорость формирования других мор-
фофизиологических особенностей организма.

Сопоставляя наши данные, характеризующие
гиппокамп как отдел мозга, наиболее изменчи-
вый по сезонам по сравнению с другими отдела-
ми, и экспериментальные данные литературы,
приведенные выше, можно высказать предполо-
жение, что гиппокамп является одним из важней-
ших звеньев в механизмах переключения двух
альтернативных вариантов онтогенеза грызунов.

Полученные результаты характеризуют специ-
фику роста гиппокампа для весенней и осенней
сезонных генераций рыжих полевок в природных
популяциях. Масса гиппокампа весенних поле-
вок увеличивалась равномерно в течение их ко-
роткого жизненного цикла и приближалась к
максимальным для вида значениям в двухмесяч-
ном возрасте. У осенних полевок была выявлена
двухвершинная кривая роста, ‒ возобновление
роста гиппокампа после осенне-зимней регрес-
сии массы происходило в возрасте 7–9 месяцев.
Завершение роста гиппокампа у разных сезонных
генераций происходило в существенно различаю-
щемся календарном возрасте и совпадало с нача-
лом полового созревания животных.
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HIPPOCAMPUS GROWTH IN BANK VOLES (CLETHRIONOMYS GLAREOLUS, 
RODENTIA) FROM DIFFERENT SEASONAL GENERATIONS

V. A. Yaskin*
Biological Faculty, M.V. Lomonosov Moscow State University, Moscow 119992, Russia

*e-mail: yaskin_v@mail.ru

Age-related variations in the hippocampus mass in the late postnatal ontogeny of bank voles (Clethrionomys
glareolus) from the spring and autumn generations are considered in a comparative aspect. The mass of the
hippocampus of the spring voles is increased regularly over their short life cycle and approaches the values
maximum for the species at two-months age. In the autumn voles, a two-peak growth curve is detected, the
hippocampus increasing until September, after which an autumn-winter regression of the mass of this brain
region was observed. The hippocampal growth of autumn voles resumed at the age of 7–9 months and coin-
cided with the beginning of the reproduction period. The hippocampus of autumn voles reached the defini-
tive size at the age of 10–11 months. The results obtained characterize specific features of hippocampal
growth in spring and autumn voles. The mechanisms that switch the alternative types of ontogeny of the sea-
sonal generations are discussed.

Keywords: hippocampus, alternative types of ontogeny, seasonal generations, bank vole
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