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Влияние плотности населения на адаптивный гуморальный иммунитет рыжей (Clethrionomys glareo-
lus) и красно-серой (C. rufocanus) полевок изучали у особей, родившихся в виварии с мая по август,
от самок, изъятых из природы. Содержание полевок после окончания молочного вскармливания в
составе выводковых групп моделировало высокую плотность населения и невозможность расселе-
ния. Низкую плотность моделировали индивидуальным содержанием животных после отлучения.
Использовали температуру и освещение, которые характерны для естественных условий обитания.
Показателем гуморального иммунитета считали количество антителпродуцирующих клеток селе-
зенки, образующихся в ответ на введение эритроцитов барана. Исследовали животных в возрасте
20, 40 и 60 дней. Вне зависимости от плотности населения гуморальный иммунитет был выше у ры-
жей полевки. Половые различия отсутствовали у обоих видов. Влияние плотности социальной сре-
ды на иммунитет зависело от вида и сроков рождения особи. Рыжие полевки, без учета сроков рож-
дения, имели более высокий уровень показателя при содержании в выводковых группах. Чувстви-
тельность иммунной системы к социальным стимулам зависела от сроков рождения особи.
Полевки, родившиеся в мае, вне зависимости от условий содержания имели сходный уровень
иммунитета во всех возрастных группах. У особей, родившихся в июне, такие различия появлялись
в возрасте 60 дней, а у родившихся в июле и августе – в возрасте 40 дней. Иммунитет красно-серой
полевки зависел от плотности населения только опосредованно, через условия терморегуляции. У
изолированных двухмесячных особей этого вида, родившихся в августе, низкие температуры среды
вызывали иммуносупрессию. Становление иммунной системы у обоих видов полевок конкуриро-
вало с процессами роста, не затрагивая половое созревание.

Ключевые слова: лесные полевки, гуморальный иммунитет, половое созревание, социальные усло-
вия, плотность населения, Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rufocanus
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Взаимосвязь между плотностью населения и
иммунореактивностью особей в составе популя-
ции лежит в основе многих гипотез, объясняю-
щих естественные колебания численности мел-
ких грызунов. Эти гипотезы основаны на эмпи-
рических данных о связи снижения иммунитета
на пике численности с последующим ее падени-
ем. В качестве причины иммуносупрессии рас-
сматривают генетические особенности этих осо-
бей (Mihok et al., 1985; Lochmiller, 1996), физиоло-
гические изменения, вызванные социальным
стрессом (Geller, Christian, 1982), или возрастные
изменения (Dilman, 1986), связанные со сдвигом
демографической структуры популяции в сторону
увеличения доли старых особей (Boonstra, 1994).
Результатом иммуносупрессии является актива-

ция оппортунистических инфекции, связанных с
условно патогенными возбудителями. Эта акти-
вация приводит к росту смертности и, соответ-
ственно, снижению численности (Hart et al., 1985;
Mihok et al., 1985; Descoteaux, Mihok, 1986; Smith
et al., 1993). В условиях лабораторного и полевого
экспериментов показано, что высокая плотность
населения имеет также отдаленные последствия,
снижая показатели иммунитета и выживаемость
потомков первого поколения (Götz et al., 2007;
Götz, Stefanski, 2007; Bian et al., 2011; Du et al.,
2016; Zhang et al., 2018). Обзоры, аккумулирую-
щие результаты многочисленных эксперимен-
тальных исследований, описывают негативное
воздействие социального стресса на значитель-
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ную часть иммунологических показателей (Az-
piroz, 2003; Bartolomucci, 2007).

В то же время для мелких мышевидных грызу-
нов известен феномен плотностно-зависимого
подавления полового созревания сеголеток, ко-
гда в условиях высокой плотности многие особи
откладывают размножение на следующий год
(Оленев, 2002; Москвитина и др., 2004; Novikov,
Moshkin, 1998). С точки зрения компромиссного
распределения (trade-off) ресурсов между иммун-
ной и репродуктивной системами, хорошо доку-
ментированного для животных разных таксоно-
мических групп (Лохмиллер, Мошкин, 1999;
Sheldon, Verhulst, 1996; Ilmonen et al., 2000; Råberg
et al., 2000; McKean, Nunney, 2001; Møller, 2001),
освободившиеся при этом ресурсы организма в
текущем сезоне могут быть перенаправлены на
формирование иммунной системы. Соответ-
ственно, увеличение плотности населения долж-
но сопровождаться ростом иммунологических
показателей. Подобные противоречия оставляют
открытым вопрос об эффектах социальной среды
на иммунореактивность членов социума.

Европейская рыжая (Clethrionomys glareolus
Schreber 1780) и красно-серая (Cl. rufocanus Sund.
1846) полевки – это широко распространенные
виды, составляющие основу населения микро-
маммалий в лесных сообществах на значительной
части евразийского континента (Кошкина, 1966;
1967; Кравченко и др., 2002, 2007; Окулова, Ката-
ев, 2003; Андреева, Окулова, 2009). Хорошая изу-
ченность многих аспектов экологии и физиоло-
гии этих видов (Stenseth, 1985; Kruszek, 1986; On-
odera et al., 2017; Schirmer et al., 2019; Yang et al.,
2019) делает их незаменимыми модельными объ-
ектами для решения теоретических вопросов.
С другой стороны, активное участие рыжей и
красно-серой полевок в циркуляции возбудите-
лей многих инфекционных заболеваний (Окуло-
ва, Мясников, 1979; Балакирев и др., 2006; Тка-
ченко и др., 2016; Tersago et al., 2008), определяет
практический интерес к любым иммунологиче-
ским исследованиям, связанным с этими видами.

Таким образом, целью данной работы была
оценка влияния моделированной в условиях ви-
вария высокой плотности населения, сопряжен-
ной с невозможностью выселения с материнского
участка, на адаптивный гуморальный иммунитет
рыжей и красно-серой полевок. Мы предполага-
ем, что плотность населения может быть положи-
тельно связана с иммунореактивностью полевок
за счет подавления воспроизводства и перерас-
пределения ресурсов в направлении усиления
иммунитета. Ранее нами было показано, что у ис-
следуемых видов существует слабая зависимость
полового созревания от плотности населения
(Kravchenko et al., 2016). Возможно, что в перерас-
пределении ресурсов участвует не столько соб-

ственно половое созревание, сколько интенсив-
ный рост.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Отлов и содержание животных

Объектами исследования были потомки пер-
вого поколения, родившиеся в условиях вивария
от самок рыжей и красно-серой полевок, изъятых
из природных сообществ в последнем триместре
беременности. Согласно литературным данным
на иммунитет потомков первого поколения влия-
ет материнский социальный стресс (Götz, Ste-
fanski, 2007; Götz et al., 2007; Bian et al., 2011; Du
et al., 2016; Zhang et al., 2018), поэтому отловы
проводили в течение длительного периода (2002–
2018 гг.) в шести биотопах окрестностей г. Том-
ска, различающихся по видовой структуре насе-
ления мышевидных грызунов. Это обеспечило
наличие в выборке беременных самок, вынаши-
вающих потомство на разных фазах популяцион-
ного цикла и в условиях различного биоценоти-
ческого окружения. Полученные таким образом
показатели иммунитета отражают его изменчи-
вость в пределах видовой нормы реакции. Ис-
пользование подобных данных, на наш взгляд,
позволяет объективно оценить видовые особен-
ности зависимости иммунитета от плотности на-
селения. Работы проводили с мая по август. От-
ловленных самок размещали в виварии, где со-
держали индивидуально в пластиковых садках
размером 25 × 40 × 12 см при температуре и фото-
периоде, которые характерны для естественных
условий. Корм (овес, яблоки, свежую траву) и во-
ду предоставляли без ограничений. В качестве
гнездового материала использовали хлопковую
вату. Дату рождения детенышей устанавливали с
помощью ежедневных утренних проверок (9.00–
10.00) садков с беременными самками. Различ-
ную плотность населения моделировали в усло-
виях вивария, используя два контрастных вари-
анта выращивания потомства. В возрасте 20 дней
выводки, которые предполагалось содержать да-
лее – 52 выводка рыжей и 47 выводков красно-се-
рой полевки, делили на две группы, не различаю-
щиеся по количеству детенышей (тест Манна-
Уитни: Z = 0.57, n1 = 26, n2 = 26, p = 0.57 и Z = 1.43,
n1 = 24, n2 = 23, p = 0.15 соответственно). Потом-
ков из первой группы пометов размещали в инди-
видуальные садки, имитируя низкую плотность
населения (n = 120 и n = 105 соответственно ры-
жей и красно-серой полевок). Детенышей из вто-
рой группы пометов выращивали в составе вы-
водков совместно с матерями, моделируя высо-
кую плотность и невозможность расселения с
материнского участка (n = 151 и n = 148). Уровень
иммунитета у животных оценивали в возрасте
20 дней (n = 61 и n = 62 соответственно рыжей и
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красно-серой полевок), 40 (n = 115; n = 122) и 60
(n = 156; n = 131). Выбор сроков тестирования
обусловлен наличием литературных данных о
том, что гуморальный иммунный ответ у лабора-
торных грызунов (мышь линии BALB) достигает
“взрослого” уровня в возрасте 6 недель (Mosier,
Cohen, 1975; Burns-Guydish et al., 2005). Всего бы-
ло исследовано 332 особи рыжей и 315 особей
красно-серой полевки. У всех животных измеря-
ли массу тела с точностью до 0.01 г, а в возрасте 40
и 60 дней – массу генеративных органов (семен-
ника у самцов (n = 131 и n = 129 соответственно
для рыжей и красно-серой полевок) и матки с
яичниками у самок (n = 85 и n = 50)) с точностью
до 0.001 г.

Для выявления возможных конкурентных от-
ношений между формированием иммунитета и
процессами роста и полового созревания полевок
проводили дополнительный анализ. С этой це-
лью: 1) на основе сравнения средних значений
массы тела и генеративных органов между груп-
пами особей, содержащихся в контрастных усло-
виях, оценивали роль социальной среды как
стимула, вовлекающего процессы роста и/или
созревания в компромиссные отношения; 2) с по-
мощью корреляционного анализа оценивали на
индивидуальном уровне взаимоотношения меж-
ду иммунореактивностью и массой тела или гене-
ративных органов особи. Так как подобные отно-
шения могли возникать на короткое время и затем
могли исчезать, рассматривали обе возрастные
группы.

Оценка гуморального иммунитета

В качестве показателя силы адаптивного гумо-
рального иммунного ответа использовали метод
локального гемолиза в жидкой среде (Cunning-
ham, 1965). В этом тесте показателем иммуноре-
активности считают количество антителобразу-
ющих клеток (АОК) селезенки, которые фор-
мируются в ответ на введение в организм
нереплицируемого антигена. Для иммунизации
животным интраперитонеально вводили 0.5 мл
2% суспензии эритроцитов барана. На 5-е сутки
после иммунизации зверьков выводили из экспе-
римента методом цервикальной дислокации. Все
процедуры с животными осуществляли в соответ-
ствии с требованиями Комиссии по биоэтике
Биологического института Национального иссле-
довательского Томского государственного уни-
верситета, согласованными с Европейской кон-
венцией о защите позвоночных животных для
экспериментов или в иных научных целях (ETS N
123 от 18 марта 1986 г.). Для нивелирования разли-
чий, связанных с размерами животных, количе-
ство АОК относили к массе тела.

Статистическая обработка

Полученные значения иммунитета имели асим-
метричное распределение (Kolmogorov–Smirnov
test, d = 0.16, p < 0.01), которое было приведено к
нормальному (d = 0.05, p < 0.1) виду с помощью
логарифмирования. Влияние рассматриваемых
факторов на гуморальный иммунитет оценивали
с помощью многофакторного дисперсионного
анализа ANOVA. Сравнение средних по результа-
там ANOVA проводили LSD-тестом для множе-
ственных сравнений. В связи с тем, что распреде-
ление значений одного из морфологических по-
казателей (масса матки) было асимметрично
(Kolmogorov–Smirnov test, d = 0.16, p < 0.01), для
оценки степени корреляции этих параметров с
иммунитетом использовали ранговый коэффи-
циент (RS) Спирмена. Парное сравнение массы
тела и органов генеративной системы у животных,
выращенных в социально-контрастных условиях,
как и сравнение размера выводков, проводили с
помощью критерия Манна–Уитни (Mann–Whit-
ney U-test).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Влияние вида и пола особи

Оценка видовых и половых различий адаптив-
ного гуморального иммунитета с помощью двух-
факторного ANOVA обнаружила только видовые
особенности (F(1,643) = 38.8, p < 0.0001). Влияние
пола особи (F(1,643) = 0.6, p = 0.42), а также сов-
местное воздействие этих факторов (F(1,643) = 0.28,
p = 0.6) были не значимы, в связи с чем в дальней-
шем анализе пол животных не учитывали. Сред-
ние значения количества антителобразующих
клеток селезенки в старших возрастных группах
(40 и 60 дней) у рыжей полевки были выше по
сравнению с красно-серой (рис. 1), тогда как при
выходе из гнезда особи исследуемых видов имели
сходный уровень иммунореактивности.

Влияние социальной среды

Анализ изменчивости уровня гуморального
иммунитета в зависимости от условий содержа-
ния (изолированно или выводковыми группами)
проводили отдельно для каждого вида, учитывая
две возрастные группы (40 и 60 дней). Трехфак-
торный дисперсионный анализ (факторы: “усло-
вия содержания”, “возрастная группа” и “месяц
рождения”) показал, что у рыжей полевки актив-
ность иммунной системы определялась изолиро-
ванным действием всех рассматриваемых факто-
ров (F(1,255) = 16.1, p < 0.0001; F(1,255) = 7.5, p < 0.01;
F(3,255) = 6.3, p < 0.001 соответственно). На уровне
тенденции реакция на введение антигена зависе-
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ла от совместного влияния условий содержания и
сроков рождения особи (F(3,255) = 2.4, p = 0.07).
Совместное воздействие всех трех факторов было
не достоверно (F(3,255) = 1.4, p = 0.3).

Влияние социальных условий на иммунореак-
тивность красно-серой полевки было значимо
только при рассмотрении данных с учетом воз-
раста особей (F(1,237) = 7.6, p < 0.01), или с учетом
возраста и сроков рождения (F(3,237) = 3.4, p < 0.02).

Более детальный анализ, проведенный с ис-
пользованием LSD-теста, позволил обнаружить

видовые особенности зависимости иммунитета
от условий содержания. У рыжей полевки эффек-
ты социальной среды зависели от сроков рожде-
ния животных. Минимальное влияние на форми-
рование иммунной системы плотность населения
оказывала у особей, родившихся в мае (рис. 2).
Социальные условия у них только модулировали
возрастные изменения иммунитета: в условиях
высокой плотности майские полевки после выхо-
да из гнезда демонстрировали рост показателя,
тогда как при низкой плотности возрастные из-
менения адаптивного гуморального иммунитета
были не существенны. Для полевок, родившихся
в июне, социальная среда была более значима:
выращивание в составе выводковой группы при-
водило к росту иммунореактивности, однако
уровня достоверности эти различия достигали
только у двухмесячных особей (рис. 2). Полевки,
родившиеся в июле и августе, демонстрировали
высокую чувствительность иммунной системы к
действию социальных факторов уже при выходе
из гнезда. Содержание в составе выводка вызыва-
ло у них интенсивный рост реакции на введение
антигена, определяя более высокие по сравнению
с изолированными особями значения показателя
уже в 40-дневном возрасте.

У красно-серой полевки условия содержания
оказывали значимое влияние на количество фор-
мирующихся АОК только среди животных, ро-
дившихся в августе (рис. 3). Индивидуальное со-
держание этих особей вызывало резкое снижение
уровня гуморального иммунитета после 40-днев-
ного возраста, обусловливая значимые различия
показателя у двухмесячных полевок, выращен-
ных в контрастных условиях плотности.

Рис. 1. Возрастная динамика количества антитело-
бразующих клеток селезенки у рыжей и красно-серой
полевок. Одинаковыми цифрами обозначены сред-
ние, не различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Рис. 2. Возрастные изменения адаптивного гуморального иммунитета у рыжих полевок, родившихся в разные кален-
дарные сроки при содержании в контрастных социальных условиях. Одинаковыми цифрами обозначены средние, не
различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Иммунитет и процессы роста 
и полового созревания

Согласно полученным результатам, масса тела
у рыжей полевки в возрасте 40 дней не зависела от
социальных стимулов, однако в следующие 20 дней
жизни изолированные особи росли быстрее, чем
в выводковых группах, и в двухмесячном возрасте
они были существенно крупнее (табл. 1). На мас-
су семенника или матки условия содержания не
влияли.

Масса тела у красно-серой полевки зависела
от условий содержания в обеих возрастных груп-
пах. В первые 20 дней самостоятельной жизни
быстрее росли изолированные животные (табл. 1),
достигая дефинитивных размеров уже к 40-днев-
ному возрасту. Полевки из выводковых групп
росли медленнее, однако продолжительный пе-
риод роста обеспечивал им более крупные, по
сравнению с одиночными особями, размеры тела

в двухмесячном возрасте. Скорость полового со-
зревания не зависела от социального окружения.

Корреляционный анализ не выявил у рыжей
полевки наличие связи между количеством АОК
и массой тела особи в возрасте 40 дней (RS = –0.02,
p > 0.05, n = 115). При этом, в двухмесячном воз-
расте слабая отрицательная связь наблюдалась
(RS = –0.18, p < 0.05, n = 156). Реципрокные отно-
шения этих показателей сохранялись и при ана-
лизе данных за отдельные месяцы, хотя значимо-
го уровня они достигали только у особей, родив-
шихся в августе (RS = –0.4, p < 0.05, n = 38). Связь
между иммунореактивностью самцов и массой
семенника отсутствовала в обеих возрастных
группах (RS = –0.18, p > 0.05, n = 58; и RS = 0.02,
p > 0.05, n = 73 соответственно в 40 и 60 дней).
В то же время при помесячном анализе у двухме-
сячных самцов, родившихся в августе, показатели

Рис. 3. Возрастные изменения адаптивного гуморального иммунитета у красно-серых полевок, родившихся в разные
календарные сроки при содержании в контрастных социальных условиях. Одинаковыми цифрами обозначены сред-
ние, не различающиеся по критерию LSD (p < 0.05).
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Таблица 1. Масса тела и органов генеративной системы (среднее ± ошибка) особей исследуемых видов
при содержании в различных условиях

* – Достоверные (Mann–Whitney U-test, p < 0.05) различия по сравнению с изолированными животными этой же возрастной
группы.

Вид Возраст, дни Условия содержания Масса тела, г
M ± m (n)

Масса семенника, мг 
M ± m (n)

Масса матки, мг 
M ± m (n)

Рыжая
полевка

40
Выводки 17.7 ± 039 (60) 98.4 ± 16.61 (29) 26.7 ± 3.38 (10)
Изолированные 17.8 ± 0.40 (55) 101.6 ± 16.62 (29) 28.6 ± 3.09 (12)

60
Выводки 15.3 ± 0.34* (91) 93.4 ± 13.73 (43) 15.1 ± 1.67 (41)
Изолированные 16.9 ± 0.39 (65) 95.6 ± 16.32 (30) 18.9 ± 2.28 (22)

Красно-серая
полевка

40
Выводки 25.1 ± 0.59* (78) 59.9 ± 14.26 (37) 39.8 ± 4.93 (8)
Изолированные 27.9 ± 0.78 (44) 96.8 ± 18.50 (22) 24.6 ± 3.73 (14)

60
Выводки 30.4 ± 0.62* (70) 88.3 ± 13.72 (40) 17.5 ± 3.73 (14)
Изолированные 25.5 ± 0.66 (61) 95.8 ± 15.84 (30) 21.6 ± 3.73 (14)
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были связаны положительно (RS = 0.74, p < 0.05,
n = 15). У самок рыжей полевки достоверная
связь между массой матки и иммунитетом также
не выявлена (RS = 0.06, p > 0.05, n = 22; и RS = 0.06,
p > 0.05, n = 63 соответственно 40 и 60 дней),
а помесячный анализ обнаружил положительную
корреляцию этих параметров у двухмесячных
особей, родившихся в мае (RS = 0.88, p < 0.05, n = 7).

У красно-серой полевки характер взаимосвязи
иммунитета и процессов роста имел возрастные
различия. В возрасте 40 дней масса тела и количе-
ство АОК находились в слабо выраженных реци-
прокных отношениях (RS = –0.22, p < 0.05, n = 122).
Отрицательный характер взаимосвязи парамет-
ров сохранялся и при помесячном анализе, хотя
уровня достоверности она достигала только у
полевок, родившихся в июле (RS = –0.35, p < 0.05,
n = 54). Среди двухмесячных особей этого вида,
напротив, была отмечена слабая положительная
связь иммунитета и размеров тела (RS = 0.21, p <
< 0.05, n = 131). Взаимозависимость иммунореак-
тивности с половым созреванием у красно-серой
полевки отсутствовала в возрасте 40 дней (RS =
= ‒0.01, p > 0.05, n = 59; и RS = –0.31, p > 0.05, n = 22,
соответственно для самцов и самок) и была поло-
жительна у двухмесячных особей (RS = 0.38, p <
< 0.05, n = 70 и RS = 0.57, p < 0.05, n = 28, самцы и
самки). Помесячный анализ обнаружил отрица-
тельные отношения между иммунитетом и мас-
сой семенника у 40-дневных самцов, родившихся
в мае (RS = –0.89, p < 0.05, n = 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Влияние вида и пола особи

Анализу межвидовых различий устойчивости
к заболеваниям у позвоночных посвящено отно-
сительно небольшое количество работ. При обна-
ружении таких различий авторы чаще всего свя-
зывают их с экологическими причинами, например
со степенью зараженности среды патогенами,
обусловленной особенностями климата или са-
мой среды. При этом животные, населяющие ре-
гионы с экстремальными условиями – холодны-
ми или, напротив, жаркими и сухими, характери-
зуются более низким иммунитетом по сравнению
с видами, населяющими территории с теплым и
влажным климатом (Mills et al., 1997). Снижение
иммунитета у птиц, населяющих морские побере-
жья, объясняют снижением паразитарной на-
грузки, связанным с размыванием возбудителей
большим количеством воды (Piersma, 1997).
С физическими свойствами среды, ограничиваю-
щими возможность передачи и широкого распро-
странения инфекции, связывают низкую имму-
нореактивность роющих животных (Новиков,
2005). Кроме факторов среды, межвидовые
различия иммунологических показателей могут

определяться морфологическими, физиологиче-
скими или этологическими особенностями осо-
бей этих видов. В частности, у ряда таксонов мле-
копитающих получила подтверждение гипотеза,
которая позволяет предположить существование
зависимости между системой спаривания и им-
мунореактивностью (Nunn, 2002; Anderson et al.,
2004; Nunn et al., 2004). Согласно этой гипотезе,
уровень промискуитета при спаривании, опреде-
ляющий вероятность передачи возбудителей, яв-
ляется одним из факторов изменения инвестиций
в иммунитет. Кроме того, в некоторых случаях
прослеживается зависимость между массой тела
животных и показателями иммунитета. Так, при
анализе 37 видов грызунов была выявлена поло-
жительная корреляция между массой тела взрос-
лой особи, усредненной по полу и показателями
(общее число лейкоцитов, число нейтрофилов и
лимфоцитов) клеток белой крови (Tian et al., 2015).

Систематическая и экологическая близость
исследованных нами видов значительно затруд-
няет объяснение выявленных межвидовых разли-
чий уровня гуморального иммунитета. Согласно
имеющимся на данный момент представлениям,
для них характерны одинаковая пространствен-
но-этологическая структура популяции и одина-
ковая система спаривания (Громов, 2008), а круп-
ные размеры красно-серой полевки сочетаются с
низкой иммунореактивностью, что не поддержи-
вает последнюю из описанных выше закономер-
ностей. Более высокий уровень гуморального
иммунного ответа у рыжей полевки в целом соот-
ветствует предположению о повышенной имму-
нореактивности видов, населяющих регионы с
теплым климатом. Однако наличие сведений о
существенно более высокой, по сравнению с ис-
следуемыми видами, иммунореактивности крас-
ной (Cl. rutilus) полевки (Кравченко, Москвити-
на, 2008), ареал которой простирается на север
максимально среди лесных полевок, противоре-
чит этой гипотезе. Учитывая высокие затраты
энергетических и пластических ресурсов орга-
низма на пролиферативные процессы и синтез
антител (Segel, Bar-Or, 1999; Buttgereit et al., 2000;
Ots et al., 2001; Shudo, Iwasa, 2001), можно предпо-
ложить, что уровень гуморального иммунитета
зависит от характера питания вида, который во
многом определяет уровень обмена веществ (Ба-
шенина, 1977), и, соответственно, размер воз-
можных инвестиций в иммунитет. В рамках это-
го предположения хорошо объяснима низкая им-
мунореактивность красно-серой полевки –
наиболее зеленоядной (Кравченко, 1999) среди
лесных полевок. Безусловно, причины различий
показателей приобретенного иммунитета у систе-
матически и экологически близких видов крайне
интересны и для выявления их необходимы от-
дельные, специальные исследования.
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Как правило, у большинства позвоночных
самцы больше страдают от паразитарных инфек-
ций и имеют пониженный иммунный ответ по
сравнению с самками (Eidinger, Garrett, 1972;
Schuurs, Verheul, 1990; Afoke et al., 1993; Daniels,
Belosevic, 1994; Poulin, 1996; Klein et al., 2001).
Возможные причины этого детально рассмотре-
ны в больших обзорах (Zuk, 1990; Zuk, McKean
1996; Klein, 2000). Наиболее часто среди причин
рассматривают различия в концентрациях поло-
вых гормонов. Известно, что тестостерон оказы-
вает иммунносупрессивное действие: в частно-
сти, у самцов индийской мягкошерстной крысы
(Meltada millardia) выявлена более высокая по
сравнению с самками интенсивность нематодной
инвазии. Эти различия исчезают после гонадэк-
томии (Tiuria et al., 1994). Эстрогены, напротив,
обладают иммуностимулирующим эффектом
(Medina et al., 2000; Bouman et al., 2005; Fish, 2008) –
овариэктомированные самки крыс демонстриру-
ют более медленное заживление ран по сравне-
нию с интактными самками (Ashcroft et al., 1997).
Другой причиной являются особенности поведе-
ния самцов, например большая подвижность, ко-
торая увеличивает вероятность встречи с патоге-
ном (Selby et al., 1980). Кроме того, половую спе-
цифику иммунокомпетентности связывают с
эволюционными факторами, такими как разли-
чия в направленности и силе отбора между пола-
ми (Zuk, Stoehr, 2002). Предполагается, что отбор
на увеличение инвестиций в воспроизводство за
счет снижения устойчивости к заболеваниям дол-
жен быть более выражен у самцов, чем у самок.
Следовательно, у полигинных видов, у которых
конкуренция между самцами максимальна, а
вклад в потомство минимален, половые различия
иммунокомпетентности должны быть выражены
в наибольшей мере. Напротив, у моногамных ви-
дов, где вклад в потомство самцов и самок при-
близительно одинаков, они могут отсутствовать.
Однако проверка этой гипотезы, проведенная на
видах рода Microtus (Klein, 2000), показала, что от-
ношения между системой спаривания и иммуни-
тетом неоднозначны и зависят от социального
контекста. Не подтвердилась эта гипотеза и при
изучении двух видов рода Peromyscus, различаю-
щихся системой спаривания (Klein, Nelson, 1997).
В этом случае половые различия клеточного им-
мунитета были обнаружены у моногамных P. cali-
fornicus и отсутствовали у полигинного P. manicu-
latus. Таким образом, влияние пола особи, как
фактора, модифицирующего характеристики им-
мунной системы, до сих пор остается не вполне
понятным.

Для рыжей и красно-серой полевок характер-
на промискуитетная система спаривания (Гро-
мов, 2008), предполагающая неравный вклад сам-
цов и самок в воспроизводство, и, согласно опи-
санной выше гипотезе, можно было ожидать

наличие половых особенностей уровня гумораль-
ного иммунитета. Однако в ходе проведенных ис-
следований подобные различия не были выявле-
ны ни у одного из исследуемых видов, что опро-
вергает высказанное предположение. Вместе с
тем, наши данные хорошо согласуются с резуль-
татами, полученными ранее при изучении гумо-
рального иммунитета рыжей и систематически
близкой красной полевок (Moshkin et al., 1998).

Влияние социальной среды

Одной из первых гипотез, объясняющих воз-
никновение циклов динамики численности у
мелких мышевидных грызунов, была гипотеза
Кристиана, согласно которой повышение плот-
ности популяции приводит к увеличению числа
агрессивных контактов между особями, вызывая
рост стрессированности, регистрирумый по изме-
нению активности коры надпочечников (Chris-
tian, 1950; Geller, Christian, 1982). Глюкокортико-
иды регулируют различные функции организма,
в том числе подавляют ряд иммунных реакций
(Munck et al., 1984; Sapolsky, 2000). Ослабление
иммунитета приводит к росту инфицирования
животных, снижая их выживаемость. Гипотеза
Кристиана получила убедительную поддержку во
многих исследованиях. Так, было показано, что
связанное с плотностью населения усиление
функции коры надпочечников у Microtus pennsyl-
vanicus коррелирует с распространенностью сре-
ди полевок пиелонефрита и цистицеркоза (Geller,
Christian, 1982). У калифорнийской полевки (Mi-
crotus californicus) в год пика увеличивалось число
эктопаразитов (Betzli, Pitelka, 1971). Наиболее яр-
кой иллюстрацией негативного влияния соци-
ального стресса на иммунитет и выживаемость
является полное вымирание взрослых самцов ма-
лой сумчатой крысы (Phascogale calura) после се-
зона спаривания (Bradley, 1987). В основе этого
явления лежат чрезмерная агрессия, опосредо-
ванная высоким уровнем тестостерона, а также
значительное снижение иммунореактивности,
обусловленное повышением в крови концентра-
ции глюкокортикоидов, вследствие подавления
синтеза транскортина в печени (McDonald et al.,
1986; Bradley, 1987).

Вместе с тем, эта стройная гипотеза не всегда
находит подтверждение при изучении природных
популяций. Далеко не всегда удается выявить по-
ложительную связь между плотностью населения
и активацией гипоталамо-гипофизарно-адрено-
кортикальной оси. В частности, особи M. pennsyl-
vanicus не проявляли определенной и существен-
ной реакции надпочечников на увеличение чис-
ленности своей популяции (To, Tamarin, 1977).
Корреляция уровня фекальных кортикостерои-
дов с плотностью была выявлена у оленьего хо-
мячка (P. maniculatus), но отсутствовала у полевки
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гаппери (Clethrionomys gapperi) (Harper, Austad,
2004). Этот же показатель повышался при сниже-
нии численности у водяной полевки Шермана
(Arvicola scherman) (Charbonnel et al., 2008). Уро-
вень фекального кортикостерона красной полев-
ки снижался у особей в условиях моделирован-
ной в виварии высокой плотности населения и не
зависел от социальной среды у рыжей и красно-
серой полевок (Kravchenko et al., 2016). Не всегда
обнаруживается связь между адренокортикаль-
ной активностью и иммунитетом. В частности,
такая зависимость не была выявлена при иссле-
довании природных популяций красной и рыжей
полевок (Moshkin et al., 1998). Взаимосвязь между
плотностью населения и уровнем иммунитета
также далеко не однозначна. У нескольких видов
млекопитающих в естественных условиях обна-
ружилась положительная зависимость между эти-
ми параметрами. В частности, с численностью
особей был положительно скоррелирован уро-
вень гамма-глобулина в сыворотке крови у обык-
новенной (Microtus arvalis) полевки (Dobrowolska,
Adamczewska-Andrzejewska, 1991), количество кле-
ток белой крови, весовые характеристики тимуса
и селезенки у красной (Lazutkin et al., 2016), уро-
вень гуморального иммунитета у самок рыжей
полевки (Saino et al., 2000), а также количество
лейкоцитов и нейтрофилов у домашней кошки
(Naidenko et al., 2020).

Полученные нами результаты говорят о нали-
чии видовой специфики в отношениях между
плотностью и иммунореактивностью. В соответ-
ствии с нашими предположениями, рыжая по-
левка демонстрировала повышение реакции на
введение антигена в условиях моделированной
высокой плотности. Известно, что повышение
плотности населения сопровождается увеличе-
нием как прямых, так и опосредованных контак-
тов между особями. Было показано, что число
самцов рыжей полевки, концентрирующихся
возле рецептивной самки, в зависимости от плот-
ности населения изменяется от 2–3 до 12 (Чисто-
ва, Осипова, 2005). Рост числа контактов (агрес-
сивных, половых) увеличивает вероятность пе-
редачи инфекции (Barber, Dingemanse, 2010).
В таких условиях рост иммунорезистентности
представляется вполне оправданным, так как
увеличивает шансы выживания животных. Эф-
фект социальной среды в нашем эксперименте
накапливался с возрастом и усиливался во второй
половине репродуктивного сезона, проявляясь в
более раннем возрасте. Адаптивность сезонного
повышения чувствительности к социальным сти-
мулам, вероятно, определяется тем, что успешная
зимовка в условиях большой плотности населе-
ния, характерной для осенней популяции рыжей
полевки (Moshkin et al., 1998; Huitu et al., 2004),
возможна лишь при высокой иммунореактивно-
сти особей.

У красно-серой полевки зависимость уровня
гуморального иммунитета от условий содержа-
ния была минимальна, обнаруживаясь только у
двухмесячных особей, родившихся в августе (рис. 3).
Изолированное содержание вызывало у этих жи-
вотных значимое снижение иммунитета. Такая
иммуносупрессия, на наш взгляд, обусловлена
спецификой вида. Ранее японскими исследовате-
лями было показано, что индивидуальное содер-
жание красно-серой полевки при +5°С, несмотря
на избыточное кормление и фиксируемый рост
уровня метаболизма, приводило к потере массы
тела и лимфоидных органов, снижению иммуни-
тета (Kusumoto, Saitoh, 2008). Авторы предполо-
жили, что это обусловлено дефицитом энергии в
связи с ее конкурентным перераспределением на
терморегуляцию. С подобным дефицитом, несо-
мненно, столкнулись изолированные особи крас-
но-серой полевки в ходе нашего эксперимента.
Возраста двух месяцев они достигали в октябре,
когда среднемесячная температура, усредненная
за период исследований, составляла 2.5 ± 0.5°С.
Несовершенство механизмов получения энергии
у этого зеленоядного вида компенсируется нали-
чием адаптаций поведенческого уровня, позволя-
ющих ему заселять холодные регионы континен-
та. В частности показано, что, за исключением
единичных случаев, красно-серая полевка пере-
живает зиму в составе выводковых, родственных,
или, при отсутствии родственников, в составе не-
родственных внутривидовых групп (Ishibashi et al.,
1998).

Иммунитет и процессы роста 
и полового созревания

В целом, выявленная нами положительная за-
висимость между иммунитетом и плотностью на-
селения соответствует представлениям о реци-
прокных отношениях между репродуктивной и
иммунной системами (Лохмиллер, Мошкин,
1999; Martin et al., 2008). Наличие конкурентных
отношений и компромиссного перераспределе-
ния ресурсов между иммунной и генеративной
системами неоднократно отмечалось при иссле-
довании различных групп позвоночных (Deeren-
berg et al., 1997; Nordling et al., 1998; Moreno et al.,
1999; Lochmiller, Deerenberg, 2000). Однако про-
верка наших результатов с помощью корреляци-
онного анализа не подтвердила наличия подоб-
ных отношений у рыжей полевки. При рассмот-
рении совокупных данных корреляция между
массой органов генеративной системы и иммуно-
реактивностью отсутствовала, а все обнаружен-
ные существенные связи при анализе данных за
отдельные месяцы были положительными. Кро-
ме того, животные, выращенные в социально
контрастных условиях, не различались по сред-
ним значениям массы генеративных органов. Все
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эти факты позволяют предполагать, что у рыжей
полевки процесс полового созревания “защи-
щен” от воздействия социальных стимулов и при
конкурентном распределении ресурсов имеет
определенные преимущества. Подтверждением
такому предположению могут служить результа-
ты полевых и лабораторных исследований, гово-
рящие о слабом участии репродуктивных показа-
телей (доля половозрелых, плодовитость) в меха-
низмах регуляции численности этого вида в
Томском Приобье (Кравченко, 1999; Kravchenko
et al., 2016). Возможно, что эта особенность носит
региональный характер и связана с обитанием на
периферии ареала.

В то же время наличие у рыжей полевки сла-
бой, но достоверной отрицательной корреляции
между уровнем иммунореактивности и массой те-
ла не позволяет исключить существование конку-
рентных отношений между становлением иммун-
ной системы и процессом роста. Значимые разли-
чия по массе тела у полевок, выращенных в
контрастных условиях (табл. 1), подтверждают
участие социальных стимулов в распределении
ресурсов между этими процессами. Согласно на-
шим данным, у рыжей полевки повышение уров-
ня гуморального иммунитета в условиях высокой
плотности населения сопровождается снижени-
ем массы тела животных. Подобное вовлечение
процессов роста в конкурентные отношения при
распределении ресурсов организма хорошо доку-
ментировано в литературе для птиц (Soler et al.,
2003; Brommer, 2004) и млекопитающих (Mauck
et al., 2005; Cheynel et al., 2018).

Хотя иммунорезистентность красно-серой по-
левки зависела от социальных факторов в мень-
шей степени и только опосредованно, через тем-
пературные условия, в онтогенезе у этого вида
были выявлены кратковременные конкурентные
отношения между формированием иммунной си-
стемы и процессами роста и полового созрева-
ния. Согласно полученным результатам, в первые
20 дней после выхода из гнезда интенсивный рост
животных приводил к дефициту ресурсов, в связи
с чем более крупные 40-дневные особи отлича-
лись низкой иммунореактивностью. Однако по-
сле завершения роста ресурсы направлялись на
формирование иммунной системы, и к двухме-
сячному возрасту отношения между этими функ-
циями становились, напротив, положительными.
Наличие достоверных различий по массе тела
между животными, содержащимися в контраст-
ных социальных условиях, отмечаемое нами и ра-
нее (Кравченко и др., 2011), свидетельствует о
чувствительности ростовых процессов у красно-
серой полевки к социальным стимулам и о воз-
можном участии этих стимулов в формировании
trade-off отношений между ростом и иммуните-
том.

Половое созревание красно-серой полевки,
также как у рыжей, в меньшей степени участвова-
ло в процессе перераспределения ресурсов орга-
низма. Для взрослых особей была характерна по-
ложительная зависимость между массой органов
генеративной системы и иммунитетом. В то же
время наличие отрицательной корреляции между
этими функциями у 40-дневных самцов красно-
серой полевки, родившихся в мае, говорит о воз-
можности возникновения конкурентных отно-
шений между ними. Причиной конкуренции, на
наш взгляд, является временный дефицит ресур-
сов, обусловленный ускоренным половым созре-
ванием, которое у животных первых весенних вы-
водков протекает одновременно с интенсивным
ростом. В результате у особей, созревающих с
максимальной скоростью, снижались показатели
иммунитета.

Таким образом, проведенные исследования
обнаружили видовые особенности эффектов со-
циальной среды на адаптивный гуморальный им-
мунитет исследуемых видов. У рыжей полевки в
условиях эксперимента высокая плотность насе-
ления приводила к росту иммунореактивности
животных, причем чувствительность особей к со-
циальным стимулам увеличивалась от весны к
осени. Иммунитет красно-серой полевки зависел
от социальных факторов только опосредованно,
через условия терморегуляции. У обоих видов по-
левок в выявленных случаях формирования trade-
off отношений, связанных с плотностью населе-
ния, становление иммунной системы конкуриро-
вало с процессами роста и не затрагивало половое
созревание.
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THE INFLUENCE OF SOCIAL CONDITIONS
ON THE HUMORAL ADAPTIVE IMMUNITY IN THE BANK 

(CLETHRIONOMYS GLAREOLUS) AND GREY-SIDED
(CLETHRIONOMYS RUFOCANUS) VOLES: AN EXPERIMENTAL STUDY

L. B. Kravchenko*
Tomsk State University, Tomsk, 634050 Russia

*e-mail: kravchenkolb@mail.ru

We studied the effect of population density on the humoral adaptive immunity in bank (Clethrionomys glare-
olus) and grey-sided voles (C. rufocanus). We used 20-, 40-, and 60-day old voles born in a vivarium from fe-
males captured in the field (May–August). We used the outdoor temperature and illumination. After the la-
bors, the young were kept with females during 20 days. Then we divided the young into two groups with dif-
ferent social conditions. Group 1 included individuals which grew singly. In Group 2, we simulated the
conditions of a high-density population: the young were left together with their mothers. In order to activate
the immune system, sheep red blood cells (SRBC) were used. To measure the immune response to the anti-
gen, the splenic plaque-forming cells (PFC) technique was applied. We failed to find sex-linked differences
in these species, but we observed significant interspecific variations. Thus, C. glareolus (40- and 60-day old
voles) showed a higher level of immune reactivity than C. rufocanus did. The effect of a social environment
on the immunity depended on species and the timing of the birth of individuals. In the Bank vole, the im-
mune reactivity increased at a high population density. Voles born in May had a low sensitivity to social stim-
uli. In contrast, individuals born in July and August had the highest sensitivity to social stimuli. The immunity
of the Grey-sided vole depended on social factors indirectly, through thermoregulation conditions. In Octo-
ber, the average temperature in the vivarium was maintained at 2.5°C, and the grey-sided voles kept individ-
ually demonstrated immune suppression. In contrast, in animals from litters left with females, the level of im-
munity did not change. In the conditions of a high density, the development of the immune system of both
species competed with the growth of animals, but not with sexual maturation.

Keywords: Bank vole, Grey-sided vole, humoral immunity, sexual maturation, social conditions, population
density, Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rufocanus
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